
И.В.Бурковский

с т р у к т у р н о -
ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ 
ОРГАНИЗАЦИЯ 
И УСТОЙЧИВОСТЬz ?

МОРСКИХ
донных
СООБЩЕСТВ

Издательство
Московского
университета



И. В. Бурковский

СТРУКТУРНО­
ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ 
ОРГАНИЗАЦИЯ 
И УСТОЙЧИВОСТЬ 
МОРСКИХ
донных
СООБЩЕСТВ
(НА ПРИМЕРЕ БЕЛОМОРСКОЙ 
ПЕСЧАНОЙ ЛИТОРАЛИ)

Издательство 
Московского университета 
1992



УДК 577.4

Бурковский И. В.
Структурно-функциональная организация и устойчивость 

морских донных сообществ (на примере беломорской песча­
ной литорали). — М.: Изд-во МГУ, 1992. — 208 с.

ISBN 5—211—02341—2.
В монографии обобщены результаты многолетних исследований авто­

ра по экологии морского бентоса. Рассматриваются видовая, размерная, 
трофическая, пространственная и временная структуры сообщества лито­
рали, описаны факторы, обусловливающие ее устойчивость и изменчивость. 
Особое внимание уделено организмам микро- и макробентоса. Собствен­
ные оригинальные материалы обсуждены в свете данных мировой лите­
ратуры.

Для экологов, гидробиологов и биологов широкого профиля, занима­
ющихся проблемами окружающей среды.

Рецензенты:
доктор биологических наук, 
профессор В. Д. Федоров, 

доктор биологических паук, 
профессор А. М. Гиляров

Печатается по постановлению 
Редакционно-издательского совета 

Московского университета

Научное издание

(
С
С
О

Бурковский Игорь Васильевич Н
М

СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ и УСТОЙЧИВОСТЬ^ 
МОРСКИХ ДОННЫХ СООБЩЕСТВ

Зав. редакцией Н М. Глазкова, редактор И. М. Горелик,
художественный редактор A. J1. Прокушев **

Переплет художника 10 И. Артюхова 
Технический редактор М. Б. Терентьева

Корректор М. И. Эльмус  Гр

ИБ ,V« 4505

Сдано в набор !7.08.9.2. Подписано в печать 26.10р°
Формат 60X90'/,с Бумага тип. № 2. Гарнитура литературная. Высокая печаКа
Уел печ л. 13,0. Уч.-изд. л. 15.35. Тираж 500 экз. Заказ fe

Ордена «Знак Почета» издательство Московского университета. J u ,
103009, Москва, ул. Герцена, 5/7.

Московская типография 8 РППО «Росбланкиздат» , т
107078, Москва, Каланчевский туп., 3/5 1и|

Ш
1903040100—159 

077(02)—92
128—92 10J

ISBN 5—211—02341—2 ©  Издательство 
университета,

И нМосковсш! 
1992 на



Пр е д и с л о в и е

В последнее время в изучении структуры и функциональной ор­
ганизации природных сообществ наблюдается заметное смещение 
акцентов. Популяционный подход, при котором основное внимание 
уделялось факторам и механизмам изменчивости и устойчивости 
отдельных популяций, все больше уступает место концепции сооб­
щества как единого целого, фундаментом которой является прио­
ритет взаимодействий между организмами разных трофических 
уровней. В природе лишь немногие виды можно рассматривать 
как изолированные популяции, большинство представляют собой 
части многовидовых систем. Разнообразные взаимодействия меж­
ду видами в значительной мере обусловливают структуру сообще­
ства, определяют этапы его развития и поведение отдельных по­
пуляций. Осознание этого обстоятельства стимулировало появле­
ние новых идей, понятий, методов и приемов, необходимых для 
теоретического п практического анализа экологических данных.

Особое влияние на развитие концепции сообщества оказали 
теории ниши, конкуренции, распределения ресурсов, гильдиевой 
структуры, канализации энергии и др. Они способствовали суще­
ственному углублению наших представлений о природном сообще­
стве, позволили подойти к решению ряда сложных вопросов его 
организации и функционирования. В свою очередь понимание прин­
ципов устройства и нормального функционирования экосистемы, 
механизмов ее устойчивости находят практическое применение в 
самых разнообразных областях человеческой деятельности, вклю­
чая охрану и рациональное использование биологических ресурсов, 
создание новых высокопродуктивных экосистем, водообеспечение 
п др.

В широком потоке публикаций по экологии морского бентоса 
трудно найти даже одну, в которой рассматривался бы весь комп­
лекс вопросов, связанных с указанной концепцией. Настоящая ра­
бота представляет первый шаг в этом направлении и задумана 
как апробация концепции на совершенно конкретном примере. Вы­
бор объекта исследования не случаен, он определяется рядом важ­
ных преимуществ сообщества, расположенного в приливно-отлив­
ной зоне континентального шельфа. Одно из достоинств экосисте­
мы литорали ■— ее доступность. Трудно представить себе другой 
морской биотоп, который дал бы возможность изучать сообщество 
в жестко фиксированной системе пространственно-временных коор­
динат, без чего немыслимы детализированный и продолжительный 
анализ его структуры и логическая преемственность получаемого
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материала. Другое обстоятельство, повлиявшее на данный выбор, 
связано с положением литорали как пограничной зоны биосферы, 
находящейся на стыке суши, атмосферы и океана и принимающей 
на себя основной удар еще весьма несовершенной человеческой 
деятельности. Этому вопросу отводится специальная глава, посвя­
щенная устойчивости сообществ прибрежной зоны к действию не­
которых естественных и антропогенных факторов. Наконец, лито­
раль относится к числу наиболее продуктивных зон Мирового оке­
ана, научно обоснованное использование ресурсов которой возмож­
но уже сегодня.

Важной особенностью сообщества песчаной литорали, опреде­
ляющей методологию исследования, является преобладание в его 
составе мелких одноклеточных организмов — бактерий, грибов, 
водорослей и простейших. Эти организмы прошли длительный 
путь совместной экологической эволюции, существуют в одном 
пространственно-временном масштабе факторов среды и могут рас­
сматриваться как вполне репрезентативная модель сложного со­
общества. Многие выводы, полученные нами вначале на уровне 
одноклеточных организмов, прежде всего на инфузориях, оказа­
лись совершенно справедливыми для уровней мейо- и макробен­
тоса.

Появление настоящей книги было бы невозможно без помощи 
учеников и коллег автора. Значительная часть материала получе­
на совместно со студентами, выполнявшими зачетные, курсовые и 
дипломные работы. Особую признательность автор выражает сво­
им ученикам: А. И. Азовскому, М. В. Зубкову, А. К. Кашунину, 
В. В. Медведеву, Н. Н. Молибога (Ильичевскому), И. Г. Поликар­
пову, М. А. Сабуровой, А. П. Столярову, В. С. Эпштейну и С. П, 
Якоби. Автор благодарен коллегам Л. Л. Бондарчук, И. А. Жир 
кову, Т. И. Кольцовой, В. О. Мокиевскому, А. В. Чесунову и Е. к 
Чусовой, оказавшим квалифицированную помощь при определен^ 
некоторых видов и групп организмов. Существенное влияние н| 
окончательное содержание книги оказали научные контакты ( 
Т. А. Бек, А. М. Гиляровым, Г. Е. Михайловским, Л. Н. Серавi| 
ным, В. Д. Федоровым, в ходе которых обсуждались отдельна 
положения настоящей работы. Всем им автор весьма прпзнателе|



Глава I
ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
ЭКОСИСТЕМЫ 
И СТРУКТУРА БИОТОПА

1.1
ХАРАКТЕРИСТИКА ЭКОСИСТЕМЫ

Важной особенностью беломорского прибрежья, определяю­
щей облик донных сообществ, является выраженное пятнистое рас­
пределение грунтов. Как следствие, литораль и верхняя сублнто- 
раль чрезвычайно пестры по физическим свойствам. Песчаные уча­
стки разного размера, от нескольких десятков до тысяч квадрат­
ных метров, чередуются с такими же площадками, занятыми пес­
чано-илистым, илистым, глинистыми грунтами, часто осложненны­
ми галечной, каменистой или валунной россыпью. Различна и 
мощность современных осадочных пород — от нескольких милли­
метров до дециметров. Разнообразие среды возрастает за счет 
неравномерного действия на прибрежную зону приливно-отливных 
течении, волнового наката, речного стока и, наконец, контрастного 
климата этого полярного бассейна.

В качестве модели для исследования был выбран довольно ти­
пичный участок мелководья в кутовой части губы Черной (Карель­
ский берег Кандалакшского залива, 66° с. ш.), получивший из-за 
топкого илистого дна на подходе с моря местное название — гу­
ба Грязная. Губа достаточно хорошо защищена от сильного при­
боя, но открыта с юго-востока для накатной ветровой волны, под 
влиянием которой формируются рельеф и осадки литорали. Рас­
пределение грунтов приобретает здесь вместо привычного мелко­
мозаичного — отчетливый поясной характер. Губа расположена в 
200 м от основного русла эстуария, образованного небольшой ре­
кой Черной. Влияние опресненной воды сказывается особенно 
сильно при южном ветре.

На рис. 1,а показано распределение разных типов грунтов в гу­
бе Грязной. Характер осадка в сочетании с положением участка 
относительно нуля-глубины определяет комплекс условий сущест­
вования организмов на дне водоема, в том числе преобладающий 
вид (или группу) продуцентов (макро- и микрофитов), от разви­
тия которых зависят энергообеспеченность и самостоятельность 
экосистемы. Связь между указанными компонентами экосистемы 
столь существенна, что, как будет показано дальше, доминирую-
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Рис. I. Распределение грунтов (а) и макрофитов (б) в губе Грязной 
средним содержанием алевропелита, 4 — песок с высоким содержанием алевро-

бина, 8
б: 1 — Puccinellia sp:., Triglochia maritima, Glaux maritima, Aster tripolium, 
maritima, 4 — Zostera marina, 5 — Fucns serratus, 6 — редко: Chorda fjlum, 
Площади, ограниченные прямоугольниками А, Б, В, представляют разные мас-
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a- i — валуны, 2 — песок с низким содержанием алевропелита, 3 — песок со 
пелита, 5 — илистый песок, песчанистый ил, ил, 6 — глина, 7 — нулевая глу- 

— береговая линия.
Carex subspathacea, 2 — Aster tripolium, Solicornia europaea, 3 — Rnppia 

Laminaria degitata, 7 — нулевая глубина, 8 — береговая линия, 
штабы исследуемого пространства (пояснение в тексте)
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щий продуцент может служить надежным критерием при выделе­
нии ассоциаций донных организмов. В изучаемой экосистеме с 
увеличением глубины происходит последовательная смена 6 ассо­
циаций, 4 из которых связаны с определенным видом (или вида­
ми) макрофитов, а 2 — преимущественно с группами мпкрофи- 
тов.

Самое верхнее положение на литорали занимает соленый 
марш — болото на плотном песчано-илистом грунте, образованное 
густыми зарослями покрытосеменных растений — Puccinellia sp., 
Aster tripolium, Triglochia maritima, Carex subspathacea, Glaux 
maritima (рис. 1,6). Это своеобразный биотоп, совмещающий свой­
ства наземной, почвенной и морской среды. В местах, свободных 
от плотной дерновины, а также в лужах, остающихся после отли­
ва, наряду с типичными для соленого марша личинками двукры­
лых и олигохетами встречаются виды, характерные для песчано- 
илистых грунтов литорали и верхней сублиторали. Здесь же разви­
ваются мальки некоторых рыб (сиг, камбала). Высокая первичная 
продукция обеспечивает постоянный приток органического вещест­
ва — основы для питания большинства живущих здесь организ­
мов. Значительная часть органического вещества соленого марша 
перераспределяется внутри прибрежной экосистемы.

Ниже расположен пояс илисто-песчаного грунта с мозаичными 
вкраплениями глины и редкими валунами на поверхности, он за­
нят цветковыми растениями Aster tripolium, Salicornia europaea, 
Ruppia maritima, не образующими, однако, плотной дерновины и 
не препятствующими заселению его роющими н интерстициальны­
ми организмами. Среди беспозвоночных доминируют Hydrobia 
ulvae, Масота baltica, олигохеты и нематоды. Микро- и мейобен­
тос сосредоточены преимущественно в верхнем полусантиметровом 
слое. Эта зона также служит областью первичной продукции 
макрофитов, значительно превышающей потребности гетеро­
трофных организмов. Большая часть образующегося здесь орга­
нического вещества поступает в общий баланс прибрежной эко­
системы.

Следующий пояс, занимающий всю среднюю и большую часть 
нижней литорали, представлен мелкозернистыми песками разной 
заиленности с весьма редкой порослью Ruppia maritima и разно­
образным составом гетеротрофных организмов. Особенно благо­
приятны здесь условия для крупных роющих животных (Масота 
baltica, Муа arenaria, Arenicola marina), более мелких полихет и 
олигохет и одноклеточных водорослей и простейших. Капиллярная 
структура песчаного грунта с выраженным вертикальным градиен­
том факторов создает большое разнообразие условий существова­
ния для микроскопических организмов, достигающих здесь наи­
большего видового разнообразия. Ни в каком другом биотопе на 
море они не имеют такого качественного и количественного бо­
гатства (около 200 видов!). Основными продуцентами на песчаной 
литорали выступают микрофиты (диатомовые водоросли и фито 
мастигины), а также нитчатая водоросль Cladophora }racia i
8



цветковое растение Ruppia maritima. Однако их продукция лишь 
частично покрывает потребности гетеротрофных организмов; зна­
чительная часть органического материала поступает из соседних 
зон прибрежной экосистемы (из соленого марша и нижней лито­
рали) .

Песчано-илистый грунт вблизи уреза воды занят морской тра­
вой — Zostera marina, образующей довольно мощную дерновину, 
особенно в верхней сублиторали. Она препятствует проникновению 
в грунт многих роющих организмов, обильно представленных вы­
ше и ниже этой зоны. Основу животной ассоциации составляют 
црикрепленные или ползающие по поверхности виды (Mytilus 
edulis. Hydrobia ulvae, Littorina littorea, Gammarus dubeni), a 
также запутывающиеся в зарослях зостеры и нитчатки мелкие 
черви, в частности Peloscolex benedeni. Микро- и мейобентос раз­
вит слабее, чем на средней литорали, но имеет немало общих с 
ней видов. Продукция зостеры велика, а лишь частично исполь­
зуется гетеротрофными организмами в пределах данной зоны 
значительная часть продукции зостеры поступает на среднюю 
литораль.

Каменисто-валунная гряда вдоль уреза воды по обе стороны 
изучаемого участка обрастает фукоидами (Fucus serratus, Asco- 
phyllun: nodosum). В зарослях бурых водорослей формируется 
комплекс организмов, использующих макрофиты как пищу, суб­
страт или убежище. Доминируют прикрепленные и некоторые ак­
тивно перемещающиеся виды (Mytilus edulis, Littorina littorea, 
L. obtusa, Peloscolex benedeni), большинство из которых общие с 
ассоциацией в зарослях морской травы. Песчано-илистый грунт 
между валунами заселен преимущественно роющими и ползаю­
щими по дну беспозвоночными, обычными для всей литорали. Про­
дукция фукоидов велика, и лишь незначительная часть ее исполь­
зуется на месте; большая часть реализуется за пределами самих 
зарослей (главным образом в виде детрита после отмирания водо­
рослей) .

Илистый грунт верхней сублиторали в губе Грязной практиче­
ски лишен собственных продуцентов (местами встречаются Lami­
naria '.’egitata и Chorda filium, микрофиты развиты слабо). Оби­
тающие здесь гетеротрофы зависят от поступления органического 
материала из других зон прибрежной экосистемы (толща воды, 
пояс фукоидов на литорали, пояс ламинарий в сублиторали). Ос­
нову сообщества составляют моллюски, полихеты и нематоды, мно­
гие из которых общие с литоралью (Artacama proboscidea, Масо- 
та baltica, Hydrobia ulvae, Scoloplos armiger, Pygospio elegans, 
Priapulus caudatus, Terebellides stroemi и др.). Микробентос раз­
вит слабо, преобладают фораминиферы.

Подводя итог описанию прибрежной экосистемы губы Грязной 
следует подчеркнуть, что соседние ассоциации, сменяющие друг 
друга с глубиной, имеют значительное количество общих видов, но 
вместе с тем, как правило, различаются по доминирующему соста­
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ву и относительному развитию микро-, мейо- н макробемтоса, т. е. 
по вкладу этих размерных групп в общий поток энергии в экоси­
стеме. Наибольшим видовым разнообразием на единицу площади 
и сложностью отличаются ассоциации организмов, связанные с 
олигосапробным мелкозернистым песком литорали. Правда, это 
разнообразие достигается главным образом за счет мелких форм, 
в первую очередь одноклеточных организмов. В сильно заиленном 
песке возрастает относительная роль мейобентоса, особенно нема­
тод; в илистом грунте — макробентоса, особенно полихет и мол­
люсков. При всех структурных нюансах основные принципы фор­
мирования ассоциаций общие. Любая ассоциация может служить 
добротной основой для детального изучения структурно-функцио­
нальной организации донных (и не только донных) сообществ. 
Наш выбор пал на сообщество песчаной литорали как наиболее 
структурированное и вместе с тем наиболее доступное с методиче­
ской точки зрения образование. Однако анализ некоторых вопро­
сов организации донных сообществ, в частности, на уровне макро­
бентоса, требует выхода за пределы одной ассоциации. В этом 
случае целесообразно изучение целого комплекса соседних ассоци­
аций, входящих в одну или даже несколько сопряженных экоси­
стем. Применительно к макробентосу район исследования был 
расширен прежде всего за счет более полного изучения губы Чер­
ной, часть которой представлена губой Грязной, а также за счет 
самых разнообразных участков в других губах Кандалакшского 
залива: Кислая, Нильма, Ругозерская и в проливе Великая Сал- 
ма. Это позволило не только существенно увеличить объем мате­
риала, но и проверить, а где следует скорректировать, данные, 
полученные на базисном участке. Одним из первых результатов 
этого исследования явилось подтверждение того, что губа Грязная 
включает все разнообразие типов ассоциаций, свойственных мелко­
водьям, и в этом смысле она — достаточно репрезентативная мо­
дель прибрежной экосистемы Белого моря.

1.2
СТРУКТУРА БИОТОПА, 
ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ ФАКТОРОВ

В формировании современных осадков на литорали ведущая 
роль принадлежит гидродинамическому фактору: приливно-отлив­
ным и ветровым течениям. Волновая активность в губе невелика, 
так как участок глубоко вдается в материк, мелководен, а аквато­
рия перед ним изобилует островами, лудами и кортами, не даю­
щими разыграться крупным волнам. Максимальное волнение 8 
устье губы около двух баллов, максимальная скорость течения при 
этом не превышает 0,4 м/с; скорость приливно-отливных течений в 
штиль 1—3 см/с. Сила приливно-отливных и ветровых течений до­
статочна для транспортировки и перемешивания детрита, мелки*
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минеральных частиц и отдельных организмов, но исключает интен­
сивную эрозию донных осадков, происходящую при скорости при­
донного потока более 0,5 м/с (Кюнен, 1969; Одесский, Яблоков, 
1974). Именно поэтому в губе практически отсутствуют выходы ко­
ренных пород или древних осадков (алевропелитов). Два неболь­
ших выхода глины отмечены в зонах размыва вблизи уреза воды 
и на верхней литорали (см. рис. 1). По этой же причине многолет­
ние наблюдения за мощностью современных осадков и рельефом 
дна литорали дают в целом совпадающие результаты; обнаружен­
ные изменения касаются в основном микрорельефа и соотношения 
размерных фракций в грунте.

Гранулометрический состав осадка представляет в целом доста­
точно надежный показатель предшествующего гидродинамического 
режима. Преобладание в составе грунта крупных фракций свиде­
тельствует об активности водных масс, мельчайших — о слабых 
течениях. Наибольшему волновому действию подвержены участки, 
расположенные на входе в губу, они заняты валунно-галечной 
фракцией; наименьшему — соленый марш на верхней литорали п 
небольшая площадь нижней литорали, представленные сильно за­
иленными песками. Промежуточное положение занимает средний 
горизонт литорали с мелкозернистым песком малой или средней 
заиленкости (см. рпс. 1). В местах низкой гидродинамической ак­
тивности снижается сортированность осадка; здесь одновременно 
присутствуют и пелитовая (менее 0,01 мм) и крупнопесчанистая 
(0,5—1,0 мм) фракции. На большей части литорали развиты мел­
козернистые песни (модальный размер зерен 0,10—0,25 мм), 
но содержащие разное количество алеврита (0,01—0,10 мм) и пе- 
лита.

Донные отложения — это не только субстрат для организмов, 
но и, что не менее важно, один из важнейших факторов, определя­
ющих комплекс абиотических, особенно физико-химических и гид­
рохимических условий. Специальное исследование связи литологи­
ческих параметров с рядом других и с компонентами сообщества 
на литорали в губе Дальне-Зеленецкой (Баренцево море) показа­
ло, что основным параметром, от которого зависят другие факторы 
среды, является содержание алевропелита (фракция мельче 
0,1 мм) (Гуревич, Хасанкаев, 1976). Концентрация мельчайшей 
минеральной фракции в осадках определяет содержание органиче­
ских веществ, влажность, соотношение ионов, окислительно-вос­
становительный потенциал и ряд других свойств морского грунта. 
От размеров минеральных зерен, плотности их упаковки зависят 
объем капиллярных пространств в грунте, его проницаемость —■ 
факторы, лимитирующие проникновение псаммофильных организ­
мов, света, кислорода и определяющие физико-химические и гид­
рохимические условия в грунте (Hargrave, 1972).

С приливно-отливными течениями и рельефом дна непосредст­
венно связана другая важная характеристика литорали — марео- 
графический уровень (положение относительно нулевой глубины). 
Литораль представляет собой неравномерный уклон с локальными
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Рис. 2. Мареографический уровень и рельеф литорали. Линии с цифрами — изо­
гипсы рельефа, относительная отметка, м 

Рис. 3. Мощность современных осадков. Глубина залегания глины, см: 1 — бо­
лее 30, 2 — 15—30, 3 — 1— 15, 4 — менее 1 см 

Рис. 4. Распределение С„рг % от веса осадка: 1 — менее 0,5, 2 — 0,5— 1,0, 3 — 
1,0— 1,5, 4 — 1,5—2,0, 5 — более 2

Рис. 5. Мощность окисленного слоя. Глубина залегания сероводорода, см: 1 —
менее 5, 2 — более 5
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возвышениями и понижениями относительно этой наклонной плос­
кости (рис. 2). Станции, расположенные на одинаковом удалении 
от береговой линии или уреза воды, могут существенно различать­
ся по продолжительности осушения во время отлива. С продолжи­
тельностью осушения тесно связаны как экологическая характери­
стика сообщества (соотношение морских, пресноводных, наземных, 
почвенных организмов), так и амплитуда колебаний многих абио­
тических факторов (температура, соленость, влажность, окисли­
тельно-восстановительный потенциал, газовый состав, мощность 
окисленного слоя и др.). Чем выше горизонт литорали, тем кон­
трастнее условия существования организмов.

Распределение жизни в толще грунта прежде всего связано с 
мощностью современных отложений. Древние осадки (форамини- 
феровые алевропелиты, или глины) и коренные породы непрони­
цаемы для организмов. Поэтому слой жизни на литорали не мо­
жет быть больше слоя современных отложений. Рыхлые осадки 
литоральной отмели подстилаются слоем плотной глины, глубина 
залегания которой и является показателем мощности современных 
осадков (рис. 3). Ввиду своей связанности и низкой (практически 
нулевой) проницаемости древние глины имеют постоянный рельеф 
поверхности и таким образом выполняют функцию матрицы, по ко­
торой восстанавливается изменяющаяся при сильных волнениях 
моря поверхность современных осадков. Размыв глинистого осно­
вания возможен только в зонах деструкции при ее поверхностном 
положении. Мощность современных осадков на литорали варьиру­
ет от 0 (на выходах древней глины) до 60 см при средних значе­
ниях 20—25 см, со значительными сезонными и годовыми флук­
туациями. Весьма существенно влияние ледового режима литора­
ли; зимой поверхностные слон песка смерзаются во время отлива 
с нижней поверхностью плавающих льдов, а весной, при разруше­
нии общего ледяного покрова и перемещении кусков льда по ли­
торали по мере их таяния оседают на других участках. Таким об­
разом изменяются и рельеф дна и толщина осадка. В ряду послед­
них десяти лет наблюдается слабая тенденция уменьшения мощ­
ности современных осадков, обусловленная, вероятно, сносом грун­
та в сублитораль.

С гранулометрическим составом и мощностью современных, 
осадков связаны содержание и качество органического вещества..
Наибольшее количество его отмечается в зонах кумуляции осадка,, 
хорошо защищенных от вымывания, соответствующих мелкозерни­
стым пескам с примесью алевропелитов; наименьшее — в зонах 
размыва и переосаждения грунта, соответствующих крупнозерни­
стым пескам и гравию. На рис. 4 показано распределение Сорг на 
литорали губы Грязной. Содержание органического вещества в 
грунте коррелирует прежде всего с концентрацией алеврита 
(0,57) и пелита (0,68). Места с повышенной концентрацией органи­
ческого вещества характеризуются высокой влажностью осадка 
(коэффициент корреляции 0,78). Таким образом, между механиче­
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ским составом грунта, содержанием органических веществ и влаж-j 
ностью существует довольно тесная положительная связь.

Органическое вещество в грунте представлено множеством ком­
понентов, распределение которых в общем совпадает с Сорг (Гуре­
вич, Яковлева, 1976). Для организмов — потребителей органиче­
ского вещества важны как соотношение компонентов, так и их 
происхождение. Значительную часть органического вещества в 
осадках составляют соединения гуминовых и фульвокислот. По 
данным В. И. Гуревича и Т. В. Яковлевой (1976), корреляция 
между Сорг и этими соединениями составляет 0,85. По этой причине 
мелкозернистые осадки с высоким содержанием органических ве-1 
ществ имеют более низкие значения pH, чем крупнозернистые, со-! 
держащие, как правило, и меньшее количество детрита. Органиче-1 
ское вещество фульвокислотно-гумусового состава весьма древнего! 
происхождения и прочно связано с пелитовыми частицами в орга­
номинеральный комплекс, плохо разделяющийся при пиролизе п 
практически не включающийся в трофическую цепь (Мишустина 
и др., 1974). Поэтому не стоит высокие концентрации органичес­
кого вещества в алевропелитах связывать с высокой пищевой цен­
ностью (энергоемкостью) этих осадков. Пищевая ценность содер­
жащегося в алевропелитах и сильно заиленных мелкозернистых 
песках связана главным образом с теми фракциями органического 
вещества, которые залегают на поверхности осадка и имеют совре­
менное происхождение. Именно они включаются в биотический 
круговорот.

Основная масса современного органического вещества в губе 
Грязной обязана своим происхождением макрофитам соленого, 
марша, поясов зостеры, фукоидов и ламинарии. Часть детрита мак­
рофитов задерживается на литорали, потребляется организмами, а 
часть, вероятно большая, смывается в сублитораль, где продолжает 
подвергаться биологической и химической деструкции. Содержание 
органического вещества в грунте сублиторали в несколько раз вы-, 
ше, чем на литорали. О захоронении органических остатков в ус-’ 
ловиях литорали, видимо, можно говорить как о процессе локаль-i 
ном по площади, эпизодическом во времени и связанном преиму­
щественно с зарослями макрофитов, матами нитчатки и плотными 
поселениями некоторых связывающих грунт организмов (напри­
мер, полихеты Fabricia sabella), препятствующих эрозии осадков, 
В целом на литорали, особенно в среднем горизонте, преобладают 
процессы эрозии над отложением.

Важным фактором распределения организмов на литорали яв­
ляется влажность. Значение влажности осадков обычно соответст­
вуют их максимальной влагоемкости (Павлова, 1976). Наибольшее 
влажностью обладают богатые органическим веществом мелко 
зернистые пески (до 22% по массе), наименьшей — крупнозерни­
стые пески с низким содержанием органического вещества (14%) 
Для организмов важны не столько абсолютные значения влажно 
сти, сколько наличие свободной (несвязанной гравитационной i 
капиллярной) воды в грунте. Относительное количество ее, напро
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тив, выше в крупнозернистых песках, чем в мелкозернистых, и тем 
более в алевропелите. В этом же ряду убывают растворптельные 
свойства грунтового раствора. Грунтовые растворы в мелкозерни­
стых осадках обладают большим постоянством химического соста­
ва, на который практически не влияют' приливно-отливные тече­
ния (исключая самый поверхностный 0—0,5 см слой). Химические 
и физико-химические свойства грунтовых растворов крупнозерни­
стых песков и особенно гравия близки к таковым морской воды.

pH морской воды в губе колеблется в диапазоне 8,2—8,7; pH 
осадков варьирует в зависимости от механического состава, са- 
пробности и глубины залегания слоя от 6,3 до 8,9. Наиболее низ­
кие значения pH свойственны сильнозаиленным пескам и алевро- 
пелитам с высоким содержанием органического вещества; наиболее 
высокие — чистому песку вблизи уреза воды. Кислотность среды 
зависит также от глубины залегания слоя грунта: с глубиной она 
повышается. Так, в мелкозернистом песке с низким содержанием 
органических веществ (менее 0,5%) pH осадка с глубиной изменя­
ется следующим образом: 0 см — 8,0; 1 см — 7,9; 2 см — 7,5; 
4 см — 7,4; 10 см — 7,3 (со скачком в слое 1—2 см). В алевропе­
лите pH варьирует от 7,9 на поверхности до 6,7 на глубине 10 см. 
Значение величины pH связано с приливно-отливными течениями 
п особенно с нагоном воды из эстуария реки Черной, воды которой 
несут большое количество органического вещества и имеют слабо­
кислую реакцию (6,0). Разность в показаниях pH на приливе и от­
ливе составляет в среднем 0,2 (варьирует от 0 до 0,6), в течение 
года — более 1,0.

Окислительно-восстановительный потенциал (Eh) — важный 
показатель комплекса физико-химических и химических условий 
среды. Наблюдается определенная связь в распределении pH и Eh; 
низким значениям окислительно-восстановительного потенциала, 
как правило, соответствуют и более низкие значения кислотности 
среды. Eh указывает также на относительное содержание в грунте 
кислорода, углекислоты и сероводорода. Значениям показателя 
выше 0 мВ соответствуют кислородные, от 0 до минус 200 мВ — 
бескислородные, а более низким (—200—400 мВ) — сероводород­
ные (сульфидные) условия в грунте. На литорали в губе Грязной
Eh осадков варьирует в пределах 260------400 мВ в зависимости от
характера грунта и глубины залегания слоя. Для мелкозернистого' 
песка малой сапробности был получен следующий Eh-профиль:
0 см — 150 мВ; 0,5 см — 110 мВ; 1 см------18 мВ; 4 см------ ПО мВ;
7 см------300 мВ; 10 см------400 мВ. В алевропелите Eh изменяется
от 50 мВ на поверхности до —300—400 мВ на глубине 1—2 см. Eh 
морской воды составляет 110—180 мВ. Как и в случае pH среды, 
наблюдаются значительные суточные, приливно-отливные и сезон­
ные колебания окислительно-восстановительного потенциала. Они 
меньше в мелкозернистых осадках и вблизи уреза воды, больше в 
крупнозернистых и вдали от 0-глубины. Разность в показаниях Eh 
на приливе и отливе составляет до 50 мВ (на поверхности грунта), 
в течение сезона — до 100 мВ (на поверхности грунта). По мне­
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нию Л. Г. Павловой (1976), приливно-отливные изменения Eh свя­
заны с чередующимися процессами подъема и дренирования вос­
становленных глубинных вод грунтового горизонта и инфильтра­
ции свободной морской воды. Размер инфильтрации определяется 
водопроницаемостью осадков и, вероятно, высотой прилива. На 
наш взгляд, одна из возможных причин сезонного и многолетнего 
изменения Eh кроется в зависимости этого показателя от активной 
роющей деятельности видов макробентоса (пескожил, макома, мня 
и др.), изменяющих структуру осадка и открывающих доступ кис­
лорода к глубинным слоям. Напротив, организмы, связывающие 
грунт (Fabricia sabella) или защищающие его от воздействия ат­
мосферы, затрудняют этот доступ и, таким образом, снижают окис- 
ленность грунта. Так, в зарослях зостеры и под слоем нитчатки 
значения Eh на поверхности грунта даже ниже, чем на поверхно­
сти свободного от растительности алевропелита (—20 мВ против 
50 мВ). Наконец, самые низкие поверхностные значения Eh свя­
заны с функционированием пурпурных бактерий в литоральных 
лужах соленого марша. Здесь Eh составляет менее —250 мВ; та­
ким образом, сероводород выходит на самую поверхность.

Присутствие сероводорода в грунте может быть определено ви­
зуально по черному цвету осадка, а также по специфическому 
запаху. Для большинства организмов сероводород ядовит. Исклю­
чение составляет группа тиобионтов, включающая бактерий, не­
которых простейших и мелких многоклеточных. На рис. 5 показа­
на зона выхода сероводорода в подповерхностные слои грунта. 
Весь пляж по диагонали делится на две области; с поверхностным 
(0—5 см) и глубинным (5—35 см) расположением сероводорода. 
Распределение сероводорода зависит от глубины залегания непро­
ницаемого глинистого осадка, препятствующего фильтрации грун­
та и создающего специфические условия для анаэробного разло-; 
женпя органического вещества с образованием этого газа. Сильно 
заиленные пески и алевропелиты, кроме того, сами по себе мало-! 
проницаемы, и потому в большей мере, чем другие, заражены се-; 
роводородом. Между содержанием сероводорода и кислорода в| 
грунте существует отрицательная корреляция, и на рис. 5 дано; 
также представление о распределении окисленного слоя на пляже.;

Литораль в районе исследования характеризуется высокой био-! 
логической продуктивностью и интенсивными процессами деструк-i 
ции органического вещества. Следствием этих процессов будет по­
вышенная концентрация биогенов в грунтовом растворе. Распрей 
деление общего азота (рис. 6) и фосфатов (рис. 7) на литорали 
заметно агрегированное, в известной мере комплементарное. Зона 
повышенной концентрации азота совпадает с участками мощного 
отложения современных осадков (г = 0,78), представленных мелко 
зернистым гетерогенным песком с низким содержанием алевропе- 
лита и детрита. Напротив, высокие концентрации фосфатов при 
урочены к местам с повышенным содержанием алевропелита к 
органического вещества при малой мощности осадков (г =  0,47). 
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Рис. 6. Распределение общего азота. % от веса осадка: 1 — менее 0,05 2 — 
0,05—0,1, 3 — 0,10—0,15, 4 — более 0,15 

Рис. 7. Распределение фосфора (Р20 5). % от веса осадка: 1 менее 02  2 — 
0,20—0,25, 3 — 0,25—0,30, 4 — более 0,30 

Рис. 8. Распределение железа (Fe20 3). % от веса осадка: 1 — менее 1, 2 — 
1—2, 3 — 2—3, 4 — более 3

Рис. 9. Распределение меди (CuSO.-,). мг/кг осадка: 1 — менее 3, 2 — 3—6, 3 —
6—9, 4 — более 9
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Металлы. Железо в форме Fe20 3 обнаружено на большинстве 
станций, однако выделяется область с повышенными (и отдельные 
пятна с весьма высокими) концентрациями этого металла (рис. 8). 
Последние приурочены к местам с высоким содержанием пелнта 
(/• = 0,70), влаги (г = 0,78), гумусовых веществ (г = 0,67) н COJ,i-(r = 
= 0,57). На тесную связь распределения железа с перечисленными 
факторами указывают также другие авторы (Гуревич, Яковлева, 
1976). По их мнению, корреляция железа с содержанием гумино- 
вых кислот указывает на то, что железо поступает в осадок пре­
имущественно в виде металлорганических гуматных соединений.

Соединения меди в силу своей токсичности неблагоприятны 
для многих организмов, поэтому распределение их на литорали 
представляет особый интерес. На большей территории пляжа медь 
присутствует в небольших концентрациях: до 6 мг/кг (рис. 9). Наи­
большие количества меди обнаружены в алевропелитах верхней и 
нижней литорали. В последнем случае это область мощного раз­
вития зостеры и связанных с ней поселений мидии. Способность 
этих организмов концентрировать медь достаточно известна (Ви­
ноградов, 1938, и др.).

Солевой режим литорали весьма динамичен и пестр. Сказыва­
ется влияние приливно-отливных течений, речного стока и локаль­
ного выхода грунтовых вод. К этому следует добавить выпадение 
атмосферных осадков, а весной — таяние снега и льда на литора­
ли. Минимальная соленость на поверхности грунта отмечалась 
ранней весной (до 2%о) и поздней осенью (после периода дож­
дей— до 5—10°/оо), максимальная — летом и зимой (до 30%о). 
В целом соленость грунтового раствора выше солености придонной 
воды, но в местах выхода грунтовых вод (в соленом марше верх­
ней литорали) картина обратная. Вода над грунтом имеет соле­
ность от 4,6 до 20,3%о. Поверхностные слои грунта жарким летом 
во время отлива имеют значительно более высокую соленость, чем 
нижележащие, особенно глубинные (0 см — 24%о; 1 см — 19 % о; 
4 см — 16 % о; Ю см — 16%о, в море при этом 14%о). Они же под­
вержены большим колебаниям во время прилива и при выпадении 
атмосферных осадков.

Температура, как и соленость, чрезвычайно изменчивый фактор 
на литорали. Белое море — полярный водоем с контрастным кли­
матом. Максимальная температура воздуха летом иногда достига­
ет 32°, минимальная зимой — до минус 50°. В течение 5—6 мес И 
году (декабрь — май) море покрыто льдом, толщина которого нр 
литорали достигает 1 м, при этом верхний горизонт литорали про) 
мерзает на значительную глубину, превосходящую мощность сов) 
ременных отложений. Организмы переживают это состояние в ана. 
биозе. Грунт в среднем и нижнем горизонтах литорали имеет тем! 
пературу, близкую к минус Iе; организмы находятся в слабоактии 
ном состоянии. j

Максимальные колебания температуры свойственны поверхно| 
сти грунта, минимальные — слоям глубже 5 см. Суточные и при 
ливно-отливные колебания температуры на поверхности летом со!
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ставляют до 20°. На рис. 10 показаны сезонные изменения темпе­
ратуры грунта с учетом средних суточных колебаний и распределе­
ние температуры в толще осадка.

Свет. Белое море как полярный бассейн характеризуется кон­
трастным световым режимом: короткие зимние и продолжитель­
ные летние дни. Зимой, даже в самую ясную погоду, из-за мощ­
ного ледового покрова свет практически не проникает на поверх­
ность грунта (до 1% от летней освещенности). Летом, напротив, 
продолжительность светлого времени велика, освещенность по­
верхности достигает 20 тыс. люкс. Проникновение света в толщу 
осадка зависит от его проницаемости; максимальная глубина для 
мелкозернистого песка составляет 7—8 мм (рис. 11, а). Мощность 
фотической зоны (более 1% падающего света) в этом случае не 
более 3 мм. На рис. 11,6 показаны суточные изменения освещен­
ности на поверхности осадка. Максимум приходится на 10—18 ч,

t “с '  Глубине. , см

Рис. 10. Изменение температуры грунта на литорали: а — па поверхности в те­
чение года, б — в толще грунта (в июле). 1 — максимальная, 2 — минималь­

ная
Рис. 11. Изменение освещенности на литорали: а — в толще грунта 

дающего света), б — в течение суток
<-*

(% от па-
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минимум — на 0—2 ч. Суточные колебания освещенности опреде- 
ляют соответствующий ритм фотосинтетической активности водо­
рослей и макрофитов, от которых в свою очередь зависят некото­
рые физико-химические и гидрохимические показатели (En, pH, 
кислород, хлорофиллоиды и др.).

До сих пор рассматривалось распределение факторов на доста­
точно большой площади. При изучении размещения организмов на 
литорали часто приходится ограничиваться значительно меньшими 
участками (на рис. 1 показаны рамкой Б и В), которые визуально 
воспринимаются как довольно однородные по структуре. В какой 
мере справедлива такая оценка, можно видеть из данных, пред­
ставленных на рис. 12, а—г. С уменьшением размера площади за­
метно возрастает ее абиотическая однородность, однако и в этом 
случае легко прослеживаются закономерности, общие для всей ли­
торали: уровень значений корреляции между факторами среды й 
элементы поясного распределения параметров. Другой важной об­
щей особенностью распределения абиотических факторов, не зави­
сящей от размера исследуемой площади, является выраженный 
вертикальный градиент многих физико-химических и гидрохимиче­
ских факторов (Eh, pH, кислород, сероводород, температура и др.), 
Разность между величинами параметров на поверхности грунта ( 
на глубине нескольких сантиметров намного превосходит таковуи 
для двух любых станций, взятых по горизонтали. Вертикальный

___I
10 м

Сорг (б, % от веса он 
редокс-потенциала (г, мв 

то же, что

Рнс. 12. Распределение пелита (а, % от веса осадка), 
ка), кислорода (в, % от от 100% насыщения) и
m — среднее, т а— 2,18, т<-, =  4,8, ш, =  37,9, /лг=164. Б и В — 

рнс. 1 1 — менее т, 2 — более т, 3 — более 2т.
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градиент обусловлен прежде всего процессами накопления и ра 
ложення органического материала в грунте, общими для всей л: 
торали. Распределение большинства факторов на плоскости обычь 
слабомозаичное с тенденцией к зональному. Оно определяется, 
первую очередь, особенностями рельефа дна и прилнвно-отливш 
ми и ветровыми течениями. Из-за сравнительно невысоких знач 
ний корреляционных связей между большинством параметров ср 
ды велика свобода случайного варьирования факторов, опре'дел 
ющая в конечном итоге разнообразие среды.

Самое общее представление о взаимосвязи абиотических факт 
ров дает рис. 13. Наибольшим количеством связей с другими п 
раметрами среды характеризуется гидродинамический факто 
Как уже отмечалось, приливно-отливные и ветровые течения опр 
деляют многие литологические, гидрохимические, физические и ф 
зико-хпмические параметры среды. Действие этого фактора, как 
некоторых других (свет, температура), вызывается причинами, л 
жащими за пределами рассматриваемой экосистемы, но сила 
направленность влияния в значительной мере зависят от локал 
ных свойств участка литорали (рельеф дна, удаленность от 0-гл 
бины). По универсальности воздействия на литораль вслед'за к 
нетическим фактором следует поставить литологические параме 
ры: рельеф, мареографический уровень, гранулометрический с 
став, мощность и проницаемость грунта, от которых зависят мн 
гие физические и гидрохимические факторы (свет, температур 
влажность, содержание органических веществ, химический соси 
грунтового раствора). Особенно нужно выделить значение соде 
жання алевропелита в грунте, прямо млн косвенно влияющего i 
многие физические и гидрохимические характеристики грунт 
Важнейший фактор, от которого зависят химические и физико-х 
мичеекпе свойства грунтового раствора, — это содержание орган 
ческого вещества в осадке.

Взаимосвязь факторов среды усложняет дифференцпрованнь 
анализ влияния их на биотические компоненты экосистем! 
В .большинстве случаев мы имеем дело с комплексным воздейств! 
ем факторов на организмы, складывающимся из прямого и опо 
редозанного влияния, как показано на рис. 13. Наиболее тест 
корреляционные связи отмечены для следующих параметров: о 
держание алевропелита — расстояние от уреза воды (—0,80 
влажность (0,77), концентрация гуминовых соединений (0,77), ко 
центрация железа (0,67), концентрация СОПг (0,66); влажность- 
концентрация гуминовых веществ (0,83), концентрация Д 
(0,74); содержание Сорг — концентрация гуминовых соединен} 
(0,86), концентрация железа (0,53). Корреляция между другш| 
параметрами значительно меньше (ниже 0,5) или отсутствует. Т| 
ким образом, большинство связей довольно слабые н допуска* 
независимые колебания факторов.

' В заключение остановимся на влиянии биотической компонент 
на распределение параметров среды. Оно разностороннее. Мног 
донные организмы в процессе питания и передвижения существа 
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но изменяют структуру осадка, разрыхляя, перемещая, обогащая, 
его продуктами выделения, способствуя газообмену с придонной 
водой и атмосферой. По данным Н. П. Бубновой (1973), одна 
особь довольно мелкого двустворчатого моллюска Масота ЬаШса 
весом около 60 мг за сутки перерабатывает 36 г осадка, за сезон— 
более 5,5 кг. Еще большей активностью отличаются крупные виды 
моллюсков (Му a arenaria, 21 кг) и полихет (Arenicola marina 
16 кг). В местах поселения мии и пескожила заметно изменяется 
микрорельеф дна, определяющий соответствующее распределение- 
других факторов. Противоположный эффект дают плотные посе­
ления мелкой полихеты Fabricia sabella и скопления нитчатых во­
дорослей. Покрывая тонким, в несколько миллиметров, слоем по­
верхность грунта они затрудняют доступ кислорода и способству­
ют гидрохимической стагнации, результатом которой является 
подъем сероводорода в верхние слои. Заросли макрофитов, осо­
бенно зостеры и фукоидов, благоприятствуют задержанию п осаж­
дению органической и минеральной взвеси, создавая гипертроф- 
мые условия с характерным дефицитом кислорода и образовани­
ем сероводорода. Напротив, развитие микрофитобентоса на слэбо­
заиленных песках способствует увеличению концентрации кислоро­
да на поверхности грунта и повышению содержания некоторых 
легкоусвояемых органических веществ (в частности, хлорофгллон- 
дов, витаминов). По нашим данным, за счет подкисления кисло­
родом, выделяемым при фотосинтезе микроводорослями, значения 
Eh днем на поверхности грунта на 30—50 мВ выше, чем кочыо.

Изучение распределения, взаимосвязи и взаимодействия абио­
тических факторов на литорали дает основания для представления! 
о ней как о сложно структурированной, определенным образом ор­
ганизованной среде. Наиболее универсальный фактор, определяю­
щий как стационарное состояние, так и изменчивость среды — 
кинетический. Другие соподчиненные факторы находятся под его 
влиянием. На уровне биокосного вещества грунта (поверхностный 
современный слой) состояние среды в известной мере зависит от 
функционирования донных организмов. Вместе с тем невысокие- 
корреляционные связи между отдельными абиотическими фактора­
ми допускают существенные случайные колебания их значений, 
тем самым, с одной стороны, увеличивая разнообразие среды, с 
другой — снижая ее стабильность. Организмам предоставляется 
возможность «выбора» между этими двумя состояниями.

12 лет — слишком короткое время для геологических процес­
сов. Сезонные колебания многих факторов выражены значительно 
сильнее, чем годовые. Тем не менее наблюдаемые на протяжении 
этих лет законо-мерные изменения некоторых литологических .пара­
метров (очертаний береговой линии, рельеф дна, мощность совре­
менных осадков, механический состав грунта и др.) есть не только 
результат действия локальных факторов (прежде всего гидроди­
намического), но, вероятно, совпадают с общим сукцесспонным 
процессом, идущим в прибрежной части Белого моря. Наиболее 
явнсе его проявление на литорали — в усиливающемся зараста­
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нии песчаного пляжа солоноватоводными цветковыми растениям! 
и отступлении моря. По мнению В. И. Гуревича и Т. В. Яковле 
вой (1976), направление и скорость экологических сукцессий! 
значительной мере предопределяются региональными геологичес 
кнми процессами (в первую очередь, положительной неотектониче 
ской активностью), трансформированными и осложненными ло 
кальными факторами. К числу последних относят резко выражев 
ную литологическую неоднородность разреза литорали, негоризов 
тальное расположение поверхности слоев и наличие опресняющв 
го водотока, поставляющего терригенный материал.



Г л а в а  II 
СОСТАВ И ОБЩАЯ 
ОРГАНИЗАЦИЯ СООБЩЕСТВА

II.1
СООБЩЕСТВО:
ПОНЯТИЯ И ОПРЕДЕЛЕНИЯ

Под сообществом обычно понимают группу совместно обитаю­
щих видов. В свободном толковании этот термин часто используют 
для обозначения разных ассоциаций организмов (микробентос, 
макробентос, сообщество инфузорий, диатомовых водорослей, фи­
топланктона, сообщество тиобинтов н т. д.), не являющихся пол­
ночленными сообществами, а представляющими только отдельные 
его компоненты. В строгом смысле термин «сообщество» следует 
рассматривать как некое организованное целое, которое включает 
все функциональные группы организмов, имеющиеся в данном ме­
стообитании и обеспечивающие его относительно самостоятельное 
развитие. Существуют многочисленные доказательства того, что 
виды адаптируются друг к другу и, как следствие, обладают ка­
чествами, выходящими за пределы свойств составляющих их осо­
бей; сообщество — это нечто большее, чем простая сумма отдель­
ных популяций и их взаимодействий (Harper, 1980).

Среди многочисленных определений сообщества наиболее про­
стое и вместе с тем емкое предложено Р. X. Уиттэйкером 
(Whittaker, 1975): сообщество представляет собой сочетание по­
пуляций растений, животных и микроорганизмов, взаимодействую­
щих друг с другом в пределах данной среды и образующих тем 
самым особую живую систему со своим собственным составом, 
структурой, взаимоотношениями со средой, развитием и функци­
ями.

Сообщества на море и на суше — это открытые системы, непре­
рывно переходящие одна в другую вдоль градиентов среды, так 
что границы между ними сильно размыты и трудно устанавливае­
мы. Видимо, не может быть и универсальных критериев опреде­
ления границ сообществ; в практике довольно эффективно исполь­
зуют различия по доминирующим видам, как комплексную харак­
теристику биоты и среды, а также некоторые структурные (видо­
вое разнообразие, относительная степень насыщения видами) и 
функциональные (продукция, источник энергии) особенности со­
общества.
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Сообщества, как живые системы взаимодействующих видовы 
.популяций, имеют определенную организацию. В это понятие вхо 
дят: число видов, распределение обилия видов в пространстве1 
во времени, функциональные группы и трофические уровни, вза 
имосвязи и взаимодействия организмов, тип распределения эколо 
гическпх ресурсов, круговорот питательных веществ н поток энер 
гии, сукцессия и др. Перечисленные элементы и свойства присущ 
■сообществу как целому, ими не обладают более низкие уровни ор 
ганнзации живого или отдельные части сообщества. В этом смысл 
сообщество объективно существует.

Вопрос о степени интегрированности (целостности) сообществ; 
далек от решения. Существует множество точек зрения: от полно 
го отрицания единства элементов в сообществе до уподоблены 
его организму. Уровень организации сообщества зависит от мно 
гнх факторов, и прежде всего от стадии сукцессии. Наилучшш 
доказательством высокой интегрированности сообщества могу 
служить эффективное использование экологических ресурсов ор 
ганизмами, в первую очередь энергии и питательных веществ, < 
также их обращаемость. Взаимодействия между видами приводя' 
к согласованию их потребностей, что находит отражение в законо 
мерном разделении пищевых ресурсов, а также пространства i 
времени. Через познание этих закономерностей можно подойтиi 
оценке уровня организации сообщества.

I I . 2
ОРГАНИЗАЦИЯ
И СТРУКТУРА СООБЩЕСТВА

Итак, природное сообщество в широком смысле можно рас 
сматривать как совокупность популяций разных видов, приспосо 
бившихся друг к другу в процессе совместного развития, связан 
ных друг с другом разнообразными отношениями, которые явля­
ются прямым или косвенным следствием борьбы за существованш 
и естественного отбора. Наблюдаемый в сообществах не случайны; 
состав видов представляет собой результат этого сложного пронес 
-са. Случай может свести виды в самых различных комбинация! 
но в конечном итоге останутся только те, которые наилучшим об­
разом соответствуют конкретным условиям и образуют с другим 
видами равновесные (устойчивые) отношения. Это относится кар 
к историческому развитию сообщества, так и к любому мене( 
продолжительному периоду его существования.

Каждое сообщество характеризуется определенным уровнем ор­
ганизации. Общим критерием для нее служит наличие устойчивы! 
отношений между составляющими сообщество элементами. О су­
ществовании таких устойчивых отношений можно судить по при­
сутствию постоянных комплексов видов, вокруг которых, как пра­
вило в различных сочетаниях, группируются другие виды и даж 
отдельные комплексы. Однако не всегда легко установить, .буду! 
ли соответствующие комплексы функционально связанными труп-
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пировками видов, или они представляют собой простой набор ви­
дов, имеющих сходные требования к факторам среды (так назы­
ваемые «квазиструктуры»). В природе, как правило, имеют место- 
оба этих явления. Главнейшими факторами, поддерживающими: 
структуру и, возможно, определяющими направление развития со­
общества, являются разного рода биоценотические взаимоотноше­
ния. Вместе с тем развитие сообщества протекает в изменчивой 
абиотической среде, оказывающей влияние на исход взаимоотно­
шений между видами, в частности определяя относительные пре­
имущества конкурентов. Велико значение спонтанных и направ­
ленных (сезонных и др.) изменений среды, которые являются од­
ной из причин невозможности достижения сообществами абсолют­
но устойчивого состояния и нахождения их в положении относи­
тельной или циклической (связанной с сезонностью или освещен­
ностью) устойчивости.

Необычайное разнообразие природных сообществ, трудности, 
связанные с их изучением, предопределили отсутствие к настоя­
щему времени единой точки зрения по ряду принципиальных во­
просов их организации. В многообразии суждений выделяются 
две концепции экосистемы: 1 — суперорганизменная, рассматрива­
ющая сообщество как закономерный подбор видов, проявляющих 
функциональную активность, направленную на поддержание Есей 
экосистемы, в которой можно обнаружить переменные более об­
щего характера (так называемые эмерджентные свойства систе­
мы), и 2 — индивидуалистическая, исходящая из того, что виды 
объединяются в сообщество благодаря сходным требованиям к 
факторам среды, а структура сообщества в значительной мере оп­
ределяется конкуренцией. Обе концепции существуют с начала ве­
ка, пользуясь переменной популярностью. В последнее десятиле­
тне отмечается широкое распространение механистического под­
хода к экологии сообщества («новый редукционизм»),трактующего 
сообщество с позиций поведения п физиологии особей. По мнению 
Шёнера (Schoener, 1986), редукция экологии сообщества к эко­
логии особей возможна через изучение популяций. Достоинство 
редукционизма в возможности объяснения поведения популяций и 
сообществ через обращение к экологии особей. Недостаток — 
сложности используемых моделей и недоучет возможно имеющих 
место эмерджентных свойств вследствие взаимодействия отдель­
ных компонентов. Имеются и попытки объединения двух существу­
ющих концепций. Так, Лекявичус (1986) вводит понятие о пото­
ках информации в экосистеме (от системы к компонентам и об­
ратный), «конфликт» между которыми определяет ее развитие.

От того, какой концепции экосистемы придерживается исследо­
ватель, во многом зависит и его отношение к понятию «организа­
ция сообщества». Совершенно очевидно, что классическое опреде­
ление организации как идеальной иерархической (соподчиненной) 
структуры, обеспечивающей функционирование экосистемы, для 
любого эколога неприемлемо. В природе просто невозможно найти 
подобного примера. Более подходит понимание организации как
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некоей упорядоченности структуры, включающей большое коло 
чество в разной мере взаимодействующих элементов, не исключа 
ющей также и соподчиненности между некоторыми из них. Орга 
низующим началом в этом случае выступает функция экосист! 
мы — наиболее полное (в данных условиях) использование им! 
ющихся ресурсов для поддержания существующей структуры. Уро 
вень организации природных сообществ определяется стадией суа 
цессии'. Расхождения исследователей по этому вопросу чаще всег 
связаны с тем, что ими изучались сообщества (природные ил 
экспериментальные), находящиеся на разных стадиях сукцессиоа 
ного процесса.

Современные исследователи признают множественность меха 
низмов, определяющих структуру экологических сообществ, н 
при этом нередко расходятся во мнениях относительно ведущи 
факторов (Simberloff, 1982; Strong, Donald, 1983; Абросов, Пет] 
хова, 1985; Menge et al., 1986; Rougharden, 1983). Большинств 
моделей структуры экологических сообществ учитывают роль m 
щи, хищничества, конкуренции, некоторых положительных связи 
а также пространственной гетерогенности биотопа. Согласно м« 
дели градиента видового разнообразия Менджа и Садерленд 
(1976) в физически благоприятных условиях основной факт(> 

•структурирования сообщества — хищничество, роль которого та 
выше, чем ниже уровень вида в пищевой цепи; для видов, пром! 
жуточных в пищевой цепи, важна также конкуренция, которд 
преобладает у видов, успешно избегающих выедания хищникам! 
Проверка этой модели на трофической сети тропической скалиста 
литорали (Menge et al., 1986) в целом подтвердила прогноз мод; 
ли, исключая наличие конкуренции между видами, занимающий 
промежуточное положение в пищевой цепи. Очевидно, что обще 
принципы могут иметь своп модификации в конкретных сообщ( 
ствах. ;

В природе и в эксперименте мы встречаемся с двумя типа|| 
сообществ, различающихся степенью насыщения видами. Бол! 
шннство природных сообществ предельно заняты, так что включ| 
нке в них новых видов невозможно или идет за счет вытеснен! 
старых. Это достаточно хорошо показано в ряде исследовани 
выполненных на одноклеточных организмах, в которых изучала 
колонизация естественных и искусственных субстратов (Jones 
al., 1976; Yongue, Cairns, 1978; Cairns, Yongue, 1973; Maguii 
1963; Vandermeer, 1970; Азовский, 1988; Бурковскпй, 1979, 198 
и др.). Авторы едины во мнении, что такие сообщества в знач 
тельной мере регулируются эндогенно, т. е. механизмами бион 
нотических связей (пища, конкуренция, хищники). Причем, вн) 
ренние регуляторные механизмы контролируют как число вид 
в сообществе и пропорции между ними, так и микросреду. Но 
природе существуют и неполночленные сообщества, готовые пр 
пять некоторое дополнительное количество видов, без вытеснен 
уже имеющихся. Примером таких сообществ могут служить асе 
циации организмов, свойственные некоторым экстремальным и, 
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временным местообитаниям. Из-за непродолжительного существо­
вания или резко изменяющихся условий в таких сообществах не 
успевает оформиться относительно постоянный сбалансированный 
состав и устойчивые комплексы видов. Эти сообщества — системы, 
развивающиеся по воле случая. Их видовой состав определяется 
прежде всего скоростью инвазии видов из окружающей среды 
(Cairns, Yongne, 1973; Cairns et al., 1974; Бурковский, 1979, 1990). 
Здесь в идентичных условиях возможно формирование разных по 
составу сообществ, структура которых будет определяться случай­
ностью и продолжительностью заселения каждого местообитания 
или отдельного локуса биотопа. Именно таким образом происхо­
дит восстановление весной сообщества микробентоса на литорали,

Полночленность и неполночленность состава сообщества можно 
рассматривать как две формы его существования. Неполночлен­
ность состава локальных сообществ (состояний) позволяет разви­
ваться одновременно большому количеству видов (часто экологи­
чески близких) в пределах достаточно однородного биотопа. Пол­
ночленность локального сообщества предполагает смену лидиру­
ющих видов (или комплексов) в ходе сезонной сукцессии. Таким 
образом, в сообществе первого типа наблюдается расхождение 
близких видов преимущественно в пространстве, в сообществе вто­
рого типа — преимущественно во времени. Между этими двумя 
типами кет непреодолимой преграды. В полночленных сообществах 
также может наблюдаться недонасыщенность видового состава; 
она обнаруживается при исследовании микропространственного 
размещения организмов. Существует некоторый предельный объем 
среды, в котором можно найти все виды данного сообщества, в 
меньшем объеме — только часть видов. Полночленность и пепол- 
ночленность — относительные понятия, тесно связанные с масшта­
бами пространства и времени, в которых изучается конкретное со­
общество.

Современное представление о структуре сообщества тесно свя­
зано с понятием экологическая ниша. Последняя включает физи­
ческое пространство, занимаемое видом, его функциональную роль 
в сообществе и положение относительно градиентов внешних фак­
торов среды (Одум, 1975). В соответствии с этим различают про­
странственную, функциональную и многомерную (гпперпростран- 
ственную) ниши. Полное описание экологической ниши представ­
ляет собой бесконечный ряд биологических характеристик и физи­
ческих параметров, устанавливаемых в ходе экспериментальных и 
полевых наблюдений.

Пространственная, функциональная (трофическая) и многомер­
ная ниши с разной степенью точности могут быть оценены количе­
ственно. Наиболее точно можно определить многомерную нишу, 
которая представляет собой область толерантности организмов в 
многомерном пространстве, координаты которого заданы отдель­
ными факторами среды (Hutchinson, 1957, 1965; Halbach, 1983). 
Труднее измерить функциональную нишу. Для этого необходимо 
знать источники питания вида, скорости метаболизма и роста, вли­
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яние, которое данный вид испытывает и оказывает на другие видь 
и среду. В практике функциональная ниша вида обычно низводит 
ся до трофической, оценка которой не требует столь исчерпываю 
щего знания физиологии изучаемого вида и ограничивается ин 
формацией о его пищевом спектре или рационе. Наконец, опреде 
ление пространственной ниши связано с изучением типа размеще 
ния особей в пределах его местообитания.

В последнее время наметилась тенденция расширенного пони 
мания термина «ниша», что выражается в трактовке терминг 
«фундаментальная ниша» как области п-мерного пространства 
охватывающего не только совокупность внешних, но и внутреннш 
факторов, имеющих значение для жизнедеятельности вида (Leyieus, 
1975). Определение такой фундаментальной ниши сталкивается ( 
теми же трудностями, что и определение функциональной ниши i 
понимании Элтона (Elton, 1966), так как оно предполагает доста 
точную информацию о метаболизме организмов изучаемого вида * 
об окружающей его обстановке (распределении пищевых ресурсш 
во времени и в пространстве, наличии хищников и т. д.). Совер 
шенно очевидно, что на современном уровне знания анализ струн- 
туры сообщества может основываться главным образом на даннш 
по питанию и размещению организмов в биотопе.

В нашей работе приведены только самые необходимые сведения 
о нишевой структуре сообщества в контексте его восприятия кая 
общего, повторяющегося в многообразии природы явления. Bores 
детальное исследование этого вопроса можно найти в работа) 
А. И. Азовского (1987—1990), выполненных на инфузориях.

П.З
КАЧЕСТВЕННЫЙ СОСТАВ
СООБЩЕСТВА

Таксономический и видовой состав сообщества песчаной лито­
рали приведен в табл. 1. В него входят более 300 видов (не считая 
некоторых групп грибов и бактерий), относящихся к 17 типам ор­

та б л и ц а 1

Таксономический и видовой состав сообщества 
песчаной литорали в губе Грязной

Группы организмов Кол ичо- 
ство 

видов
Массовые и характерные виды и роды

т. Bacteria 20 Planococcus spp., Vibrios spp.,
т. Cyanobacteria 4 Anabaena sp., Oscillatoria sp.
т. Chlorophyta 5 Chlamydomonas sp., Cladophora fracta
т. Bacillariophyta 45 Cocconeis scutellum, Navicula abrupin, 

N. humerosa, N. salinar.um, N. digitoradi- 
ata, Nitzschia apiculata, Achnantljes. rielica- 
tula, Amphora coffeaformis, A. commutate 
Gvrosygma recta. 1

т. Phaephyta
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Продолжение табл. I

Группы организмов Количе­
ство

видов

т. Sarcomastigophora !
кл. Sarcodina 3
кл. Mastigophora

п/кл. Phytomastigo- 11
phorea
п/кл. Zoomastigo- 12
phorea

t . Ciliophora 106

t . Acrasiomycota 3
t . Platheiminthes

кл. Turbellaria 3
t . Nemathelminthes

кл Rotiiera i
кл. Gastrotricha 2
кл. Nemaloda 13

t . Nemertini 2
t . Annelida

кл. Oligochaeta 2
кл. Po'ychaets 12

t . Mollusca
кл. Bivalvia 4

кл. Gastropoda 4

t . Arthropoda
кл. Crustacea 11

кл. (nsecta 6
t . Echinodermata 1
t . Angi'ospermophyta 12

t . Chordata
кл. Osteichthyes 7

кл. Aves 6

Массовые и характерные виды и роды

Amoeba sp., Pseudodifflugia sp.

Peridinium spp., Gymnodinium spp., 
Ochromonas sp , Echinochrysis sp.
Monas sp., Diplomonas sp., Bodo sp., 
Bodomorpha sp., Bicosoeca sp.
Prorodon limanei, Lacrymaria affinis, Coleps 
tesselatus, Tracheloraphis incaudatus, Tr. 
phoenicopterus, Tr. striatus, Trachelonema 
oligostriata, Remanella margaritilera, R. 
rugosa, Mesodinium pulex, Pleuronema co- 
ronata, P. marina, Uronema marina, Car- 
diostomatella vermilorme, Frontonia tcliibi- 
sovae, Strombidium sulcatum, S. viride, 
Gastrostyla pulchra, Oxytricha discifera, 
Trachelostyla caudata, T. pediculiformis, Dis- 
cocephalus rotatorius, Diophrys scutum. 
Acrasia spp. (?)

мелкие ресничные черви до 150 мкм, не- 
определены, Acaela 
Keratella cruciiormis (?)
( ? )
Chromadoropsis vivipara, Enoplus demani, 
Anoplostoma rectospiculum, Prochromadora 
bulbosa, Daptonema setosum 
Lineus gesserensis

Tubifcx costatus, Peloscolex benedeni 
Arenicola marina, Scoloplos armiger, Py- 
gospio elegans, Spio serticornis, S. felicor- 
nis, Fabricia sabella, Phvlodoce maculata

Mya arenaria, Macoma baltica, Mylilus 
edulis
Hydrobia ulvae, Littorina littorea, L. saxa- 
tilis

Gammarus dubeni, Jaera albifrons, Hetero- 
laophonthe littoralis, Harpacticus uniremis, 
Stcnchelia palustris, Paracyprideis sp. 
Chironomus salinus, Chricopterus vitripennis 
Astcrias rubens
Zostera marina, Ruppia maritima, Aster 
tripolium. Saiicornia europaea, Puccinellia 
sp., Triglohia maritima, Glaux maritima

Pleuronectes llesus, Gadus callavias mari- 
salbi, Eleginus navaga, Myoxocephalus 
quadricornis
Samateria molissima, Larus argentatus, 
L. canus, Sterna paradisea, Haemotopus
ostralegus, Arenaria interpres
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ганизмов. Наибольшим количеством видов представлены простей 
шие (включая фитомастигин 132) и диатомовые водоросл 
(45).. Следующие по разнообразию группы — нематоды, полихеть 
раки и покрытосеменные — имеют приблизительно равное количе 
ство видов (11 —13). В целом на песчаной литорали основное раз 
нообразие организмов составляют одноклеточные — пористый лес 
чаный грунт приливно-отливной зоны наиболее благоприятен дл: 
самых мелких организмов. Из средних и крупных животных пре 
обладают виды, способные зарываться в грунт и хотя бы временно 
переносить дефицит кислорода.

В табл. 2 даны сведения о распределении общего количеств; 
и массовых видов по размерным группировкам и трофически) 
уровням. Микробентос представлен 209 видами (без некоторы; 
грибов), из которых 65 — фото- и миксотрофы, 144 — гетеротро 
фы. Большинство одноклеточных гетеротрофных организмов ис 
пользуют как растворенное, так и взвешенное органическое веще 
ство, но в большей мере потребляют живые клетки бактерий, во 
дорослей и более мелких простейших. Типичными осмотрофным! 
организмами являются многие грибы и бактерии. Как видим, мик 
робеитос включает полный набор функциональных групп, необхо

Т а б л и ц а  2

Распределение видов по размерным 
и трофическим группировкам

Размерные группировки и трофические 
уровни

Количество
видов

Количество массовых 
видов %

Микробентос (всего) 209 39 18,7
фото- и миксотрофы 65 12 18,5
гетеротрофы (всего) 144 27 18,8

в том числе:
осмотрофы 25 5
бактериотрофы (бактериофаги) 17 3
фитотрофы (фитофаги) 10 2
ХИЩНИКИ 8 2
гистотрофы (гистофаги) 5 2
смешанного питания (эврифаги) 79 13

Мейобентос (всего) 27 5 18,5
фото- и миксотрофы 0 0
гетеротрофы (всего) 27 5 18,5

в том числе:
смешанного питания 7 2
детритофаги 17 3
ХИЩНИКИ 3 0

Макробентос (всего) 51 9 17,6
фототрофы 17 3 17,6
гетеротрофы (всего) 34 6 17,6

в том числе:
фитотрофы (фитофаги) 2 1
фильтраторы 2 1
детритофаги 27 4
хищники 3 0

Рыбы, птицы (хищники) 13 6
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димый для нормального существования экосистемы — продуцен­
ты, консументы и редуценты, образующие не менее трех трофиче­
ских уровней. Это позволяет рассматривать микробентос как от­
носительно автономный цикл в пределах экосистемы литорали. 
В далеком эволюционном прошлом этим циклом исчерпывалась 
вся экосистема; с появлением многоклеточных она все более ус­
ложнялась.

Мейобентос (всего 27 видов) включает только гетеротрофный 
уровень, представленный в основном нематодами и раками (гар- 
пактикоидами и остракодами). Большинство видов — детритофаги 
и смешанного питания (потребляют бактерий, водоросли, простей­
ших); хищники (в основном, турбеллярии) — малочисленны. 
В этой размерной группе нет фототрофных организмов. Мейобен­
тос энергетически зависим как от микробентоса (водорослей), так 
п от макробентоса (макрофитов), являющихся основными постав­
щиками органического вещества на литорали. Занимая промежу­
точное положение между микро- и макробентосом, организмы мей­
обентоса испытывают давление конкуренции со стороны простей­
ших, потребляющих бактерий, водоросли и мелкодисперсное орга­
ническое вещество и также со стороны крупных детритофагов, ис­
пользующих более крупные фракции органического материала 
вместе с ассоциированными организмами микробентоса. Видимо, 
этим обстоятельством объясняется относительно небольшое видо­
вое разнообразие мейобентоса на литорали.

Макробентос включает 51 вид, из которых 17 — фототрофы, 
34 — гетеротрофы. Основные продуценты верхней литорали — 
злаки и осоки, в средней и нижней — зостера, руппия, кладофора, 
астра и соликорния. Большинство животных — детритофаги, хищ­
ники (морская звезда, немертины) — малочисленны. Таким обра­
зом, макробентос включает два трофических уровня (продуценты 
и детритофаги), связанных посредством органического материала, 
образующегося в процессе деструкции макрофитов. Автономность 
уровня макробентоса из-за неполночленности функционального со­
става низка: животные зависят не столько от самих макрофитов, 
сколько от бактерий, принимающих участие в разложении детрита 
до усвояемого состояния. Вместе с органическим веществом мак­
рофитов животные макробентоса потребляют мельчайшие живые 
организмы (бактерии, водоросли, простейшие). Благодаря этому 
осуществляется трофическая связь между микро- и макробенто­
сом.

Собственных хищников на литорали мало, к тому же они не 
достигают высокой численности. Основными потребителями живот­
ной продукции становятся рыбы и птицы — компоненты более 
крупной экосистемы, часть которой представлена литоралью. Сре­
ди рыб преобладают мальки и молодь сига, камбалы, наваги, трес­
ки и сельди; среди птиц — камнешарка, крачка, чайка, гага, ку­
лик-сорока. Рыбы кормятся преимущественно на полной воде, 
птицы — на малой. Эти животные замыкают трофический цикл на 
литорали.
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В табл. 2 отражен еще один аспект структуры сообщества 
соотношение между общим количеством видов и массовыми .фор­
мами в каждой размерной группировке. Процент массовых видов 
во всех трех случаях практически одинаков; каждый 5- или 6-й 
вид в сообществе становится массовым. Это указывает на прин­
ципиальное сходство видовой структуры и распределения ресурсов 
в микро-, мейо- и макробентосе. Уместно заметить также, что до­
ля продуцентов среди самых мелких и крупных организмов оди­
накова и составляет 34%.

11.4
КОЛИЧЕСТВЕННЫЙ СОСТАВ 
СООБЩЕСТВА

На рис. 14, а—в представлены данные о 'распределении плотно-1 
гсти, биомассы и продукции в сообществе песчаной литорали. В рас-! 
пределении плотности отчетливо прослеживается общеизвестная,, 
закономерность уменьшения ее с увеличением размеров организ-| 
мов (рис. 14, а). Наибольшей плотностью характеризуются бак-!

гД>н!м21год g
г-

Группа, организмов

Рис. 14. Распределение плотности 
(а), биомассы (б) и продукции 
(в) в сообществе песчаной лито­

рали.
1—7 — микробентос: 1 — бакте­
рии, 2 — диатомовые водоросли, 
3 — грибы, 4 — фитомастигины, 
5 — инфузории, 6 — зоомастиги- 
пы, 7 — саркодовые; 8— 10 — 
мейобентос: 8 — нематоды, 9 — 
гарпактициды, 10 — остракоды; 
11 — 15 — макробентос: 12 — по- 
лихеты, 13 ■— олигохеты, 14 — 
макрофиты, 15 — двустворчатые 

моллюски
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терпи (до 4 млрд кл/см2, или 4ХЮ13 кл/м2), наименьшей — дву­
створчатые моллюски (менее 200 экз/м2, включая молодь). Между 
ними последовательно располагаются группы микро-, мейо- и мак­
робентоса.

Распределение биомассы в сообществе отражает отрицатель­
ную связь между индивидуальным весом и плотностью организмов 
(рис. 14,в). Наибольших значений биомассы достигают крупные 
моллюски, полихеты и макрофиты, наименьших — группы микро- 
п мейобентоса. В сообществе доминирует мелкий брюхоногий мол­
люск Hydrobia ulvae, его плотность превышает 18 тыс. экз/м2, био­
масса — 89,8 г/м2 (сырой вес с раковиной), что соответствует 
158 кДж/м2. За ним с большим отрывом следует полихета Areni- 
cola marina (16,3 экз/м2 или 56,8 кДж/м2), двухстворчатый мол­
люск Муа arenaria (15,5 экз/м2 или 54,2 кДж/м2), макрофиты 
Ruppia maritima (45,7 кДж/м2) и Cladophora fracta (44,5 кДж/м2).

Распределение продукции в сообществе в большей мере, чем 
двух предыдущих количественных показателей, отражает реаль­
ный вклад организмов в общий баланс органического вещества в 
экосистеме (рис. 14, в). Наибольшими значениями продукции ха­
рактеризуются мелкие быстроразмножающиеся организмы (бак­
терии — 640 кДж/м2, грибы — 240 кДж/м2, диатомовые водорос­
ли — 80 кДж/м2 и инфузории — 80 кДж/м2) и некоторые виды 
или группы макробентоса (гпдробия — 237 кДж/'м2 и макрофи­
ты — 177 кДж/м2). Данные по другим группам и видам содер­
жатся на рис. 14 в.

Выразив продукцию отдельных групп организмов в процентах, 
получим на графике довольно типичную для такого рода сообществ 
кривую, отражающую относительный вклад разных групп организ­
мов ;В общую продукцию. Основную продукцию на песчаной лито­
рали создают бактерии, грибы, гидробия и макрофиты; на их долю 
приходится около 90 % всех продукции.

Сопоставление качественного и количественного составов сооб­
щества в губе Грязной с другими наиболее изученными прибреж­
ными сообществами песчаных и илисто-песчаных грунтов (Fenchel, 
1969; Elmgren, Ganning, 1974; Ankar, Elmgren, 1976; Elmgren, 
1976; Jansson, Wulff, 1977; Агарова и др., 1976; и др.) указывает 
на принципиальное сходство их структуры. Отличительная особен­
ность данного сообщества в исключительно важной роли моллюска 
Hydrobia ulvae. Положение гидробип в трофической сети на лито­
рали и другие его качества, определяемые мелкими размерами 
особей, делают его сильным конкурентом организмов мейобентоса. 
Вероятно, именно этим обстоятельством объясняются низкие ви­
довое разнообразие и численность мейобентоса по сравнению с 
прибрежными сообществами Баренцева и Балтийского морей, а 
также с сублиторалью самого Белого моря, где гидробия не до­
стигает столь высокой плотности. Этот моллюск может быть отне­
сен к группе видов со смешанным питанием, потребляющих наря­
ду с детритом организмы микробентоса и живые ткани макрофи­
тов. Массовое развитие вида обусловлено особым положением
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моллюска на литорали, оккупирующего поверхность и самый по­
верхностный слой грунта, богатые легкоусвояемыми органически­
ми веществами, а также отсутствием конкуренции со стороны фи­
тофагов.

11.5 S
СТРУКТУРНАЯ ИНТЕГРАЦИЯ ВИДОВ |

В СООБЩЕСТВЕ !

Приведенный в табл. 1 список видов включает более 300 таксо-j
нов. Разумеется, каждый отдельный локус песчаного биотопа или 
даже относительно большая его часть не содержат всего разнооб< 
разия видов. Чем меньше обследуемое пространство (или время), 
тем меньше вероятность обнаружения малочисленных и редких ви­
дов. Имеется предел, дальше которого с уменьшением площади 
выпадают уже массовые виды, причем раньше крупные и позд­
нее мелкие формы. Ввиду несовпадения пространственно-времен­
ных масштабов существования популяций микро-, мейо- и макро  ̂
бентоса, определяющих и разные методы сбора материала, прак-' 
тически бессмыслен совместный анализ полученных данных; одна­
ко вполне возможно их раздельное изучение, учитывающее специ- 
фику распределения размерных групп и последующее сопоставле­
ние и объединение их в единый массив.

На рис. 15, а—е представлены дендрограммы кластерного ана­
лиза, проведенного раздельно для основных групп микро-, мейо- и 
макробентоса по данным, полученным при обследовании участка 
песчаной литорали (на рис. 1 обозначен рамкой Б). Метод позво) 
ляет выделить в пространстве и во времени группы видов со сход-! 
ным характером распределения. Само по себе наличие достовер! 
ной корреляции не означает обязательности взаимодействий межд| 
связанными видами, она может быть например, следствием совпа 
дения в отношении видов к одному или нескольким факторам сре 
ды. О реальных взаимодействиях видов можно судить только га 
динамике их совместной встречаемости в потоке совместно нсполь 
зуемых ресурсов (см. гл. III).

Полученные результаты дают самое общее представление о 
интеграции видов в сообществе. Во всех размерных группах знг 
чптельное число видов слабо связаны друг с другом. В группе дна 
томовых водорослей — самых мелких из рассматриваемых здес 
организмов, — высокой положительной корреляцией (выше 0,f 
объединены от 10 до 12 видов; вместе они составляют хорошо об( 
собленные группы (на рис. 15, а — первые 12 видов слева напр< 
во, на рис. 15,6 — первые 10 видов слева направо). Остальнь 
виды слабо связаны друг с другом и с видами этих групп. Сл-едуе 
подчеркнуть, что группы, объединяемые по пространственному 
временному принципам, не совпадают по своему составу и по о( 
щему уровню интеграции. Общими для двух указанных групп ш 
ляются только два вида, а уровень интеграции первой существе! 
но выше, чем у второй. Все это позволяет думать, что образован!
36
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групп — результат простого сложения распределений видов, сход­
ным образом реагирующих на комплекс факторов среды, не обя­
зательно связанных постоянными отношениями.

Все сказанное относится и к ассоциациям инфузорий, нематод 
и макробентоса. С увеличением размеров организмов заметно сни­
жается уровень интеграции образуемых ими объединений. Среднее 
значение коэффициента корреляции у диатомовых водорослей рав­
но 0,535; у инфузорий — 0,455; у нематод — 0,124; у макробенто­
са — 0,427. Если у диатомовых водорослей можно выделить и в 
пространстве и во времени одну хорошо обособленную группу (при 
нижнем пороге коэффициента корреляции 0,5), состоящую из 10— 
12 видов, то у инфузорий — 2—4 группы из 3—5 видов каждая, у 
мейо- и макробентоса 1—2 группы из 2—5 таксонов каждая. Весь­
ма низкое среднее значение корреляции у нематод обусловлено 
независимым характером распределения большинства редких ви­
дов и низкой общей плотностью этих организмов, не позволяю­
щей в полной мере оценить связанность элементов. Не исключено, 
что распределение многих видов мейобентоса зависит не столько 
от взаимодействий внутри группы, сколько от конкурентного дав­
ления гпдробии. Для площадок менее 10 м2 показано, что между 
распределением всего мейобентоса и мелкой гастроподы суще­
ствует отрицательная зависимость (г = —0,67).

Здесь важно сопоставление уровней интеграции абиотической и 
биотической компонент экосистемы. К сожалению, имеющийся ма­
териал не учитывает всех возможных связей между элементами 
экосистемы и особенно всех реальных взаимодействий между ни­
ми. Кроме того, корректное сопоставление требует единого прост­
ранственно-временного масштаба исследования, что в нашем слу­
чае соблюдено не полностью; данные об абиотических факторах 
относятся преимущественно ко всей литорали, — об организмах, в 
зависимости от принадлежности к размерной группе, ко всему 
пляжу (для макробентоса) или только к его части (для мено- и 
микробентоса). Получение «идеального» материала по этому во­
просу — невероятно трудная задача. Однако в данном случае 
можно ограничиться формальным сравнением данных, исходя из 
имеющегося массива корреляционных зависимостей между эле­
ментами экосистемы. Оно показывает, что средние значения коэф­
фициентов корреляции для двух групп факторов, абиотических и 
биотических, мало различаются (0.397 и 0,468). Подлинную карти­
ну можно выяснить, только учитывая силу реальных взаимодейст­
вий между факторами в одном и другом случаях.

П.6
ПРОСТРАНСТВЕННАЯ 
СОПРЯЖЕННОСТЬ МИКРО-, МЕЙО- 
IT МАКРОБЕНТОСА

На рис. 16 приведены данные о размещении разных групп ор­
ганизмов на участке Б (см. рис. 1). Они дают представление о
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Рис. 15. Кластер-анализ распределения основных групп бентосных организм 
R — связанность (коэффициент корреляции), 

а, б — диатомовые водоросли: а — распределение в пространстве, б — расл|
деление во времени.

1—26 — виды: 1 — Cocconeis spp.. 2 — Diploneis sp., 3 — Tabellaria sp., 4 
Liemorpha sp., 5 — Nitzschia apiculata, 6 — Navicula sp., 7 — Striatella del 
tula, 8 — Coscinodiscus sp., 9 — Navicula degitoradiata, 10 — Trachyneis aspf 
11 — Achnanthes delicatula, 12 — A. commutata, 13 — Hantzschia virgata, 14 
Navicula cryptocephala, 15 — Caloneis sp., 16 — Ropalodia musculus, 17 
Amphora coffeaformis, 18 — Nitzschia sp., 19 — Cyclotella sp., 20 — Pleurosyg



пространственной неоднородности сообщества, проистекающей из 
различий в размещении отдельных групп и видов организмов в 
пределах данной территории. Для большинства организмов харак­
терно пятнистое или в разной мере выраженное поясное размеще­
ние на литорали. Области с плотностью выше средней занимают у 
разных видов от 20 до 40% площади поселения. Они расположены 
таким образом, что в целом покрывают более или менее равномер­
но всю территорию. В наибольшей мере совпадают размещения 
диатомовых водорослей и нематод (особенно тех из них, которые 
питаются преимущественно одноклеточными водорослями), а так­
же инфузорий и гарпактицид. Виды одного таксона или одной раз­
мерной группы часто имеют комплементарное размещение на ли­
торали. Это особенно наглядно прослеживается на примере мак­
робентоса. Как результат, в разных частях пляжа мы встречаемся 
с разными количественными сочетаниями этих организмов.

В табл. 3 и 4 представлены данные о перекрывании размеще­
ний отдельных групп и видов донных организмов (коэффициент 
Пианки) и о зависимости их от наиболее важных факторов среды 
(коэффициент корреляции). В правой части табл. 4, хроме того, 
показана связь между ведущими абиотическими факторами (ко­
эффициент корреляции). Перекрывание видов в пространстве варь­
ирует в широких пределах — от 0,1 (между диатомовыми водорос­
лями п макомой) до 0,94 (между крупными нематодами 
(р. Enoplus) и олигохетами). Расхождение видов в пространстве 
в данном случае указывает на то, что их размещение определяется 
разными факторами или одними факторами, но действующими в 
разных масштабах, совпадение — на то, что, возможно, имеются 
■общие факторы распределения. Крупные нематоды, олигохеты и

nubecula. 21 — Gyrosygma recta, 22 — Amphyprora sp.. 23 — Rhabdonema mi- 
nuta, 24 — Nitzschia gracilis, 25 — N. ciasierium. 26 — Achnanlhes spp. 
и, г — инфузории: в — распределение в пространстве, г — распределение во

времени.
1—26 — виды: 1 — Tracheloraphis incaudatus. 2 — Coleps tesselatus, 3 — 
Traclieloraphis phoenicopterus, 4 — Tr. striatus, 5 — Remanella margaritiiera, 
6 — Uronychia transfuga, 7 — Strombidium viride. 8 — Reinanella rugosa, 9 — 
Histiobalantium marinum, 11 — Cardiostomatella vermiforme. 12 — Pleuronema 
coronata, 13 — P. marina, 14 — Frontonia marisalbi. 15 — Histiobalantium 
majus, 16 — Trachelostyla caudata, 17 — Diophrys appendiculata, 18 — Gastro- 
slyla pulchra, 19 — Prorodon sp., 20 — Trachelocercidae gn. spp., 21 — O.xytrichia 
discilera. 22 — Diophrys histrix, 23 — Discoccphalus rotatorius. 24 — Strombi­

dium sulcatum, 25 — Uronema marina, 26 — Mesodinium pulex. 
д — нематоды, распределение в пространстве.

I — 12 — виды: 1 — Chromadoropis vivipara. 2 — Enoplus demani. 3 — Dichro- 
madora setosa, 4 — Anoplostoma rectospiculum, 5 — Axonolaimus spinosus, 6 — 
Sphaerolaimus balticus, 7 — Prochromadora bulbosa, 8 — Daptonema selosum, 
9 — Cyatholaimus sp., 10 — Hypodontolaimus sp., 11 — Bacillariophyta, 12 —

Spirinia parasitifera.
e — макробентос, распределение в пространстве.

I—16 — виды: 1 — Arenicola marina, juv.. 2 — A. marina, ad., 3 — Mya are- 
naria, 4 — Enoplus demani, 5 — Eteone longa, 6 — Tubifex costatus, 7 — Pe- 
loscoler. sp., 8 — Gammarus dubeni, 9 — Jaera albifrons, 10 — Spio serticornis,
II — Nereis virens, 12 — Hydrobia ulvae, 13 — Littorina littorea, 14 — Chiro-

nomus salinus, 15 — Macoma balthica, 16 — Mytilus edulis
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Рис. 16. Распределение основных групп н видов организмов на площади 3200 м1 
1—4 — плотность: т — средняя, 1 — меньше т, 2 — больше т, 3 — больш

2т, 4 - - больше 3т.
— л — организмы: а — бактерии, /и =  3,1 • 109 экз/см2; б — диатомовые, т = 

=  5,1 -103 экз/см2; в — инфузории, т  =  5,2-102 экз/см2; г — нематоды (толы 
эноплиды), т =  14 экз./дм2; д — нематоды (кроме эноплид), т  =  1,8-102 экз/см: 
е — копеподы, т = 1 9 ,5  экз/см2; ж — олигохеты, от =  20,9 экз/дм2; з — гидро 
бия, т = 1 6 8  экз/дм2; и — мия, т  =  3,0 экз/м2; к — пескожил, т = 1 1 ,7  экз/и

л — макома, т =  1,5 экз/м2

гидробия в своем распределении связаны с нитчаткой, образук 
щей тончайшие маты на поверхности грунта, в которых накапл! 
ваются эти организмы. Грунт под матами нитчатки содержит бол! 
шое количество органического вещества и характеризуется низш 
ми значениями редокс-потенциала.

Анализ пространственной матрицы сообщества (см. табл. ! 
показывает, что величина перекрывания размещений зависит о 
размеров организмов. Средний коэффициент перекрывания в rpyi 
пе, включающей диатомовые водоросли, инфузорий, гарпактищ
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Т а б л и ц а  3

Пространственная матрица сообщества 
(перекрывание размещений групп и видов организмов, 
оцененное индексом Пианки)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

0,42 0,63 0,76 0,69 0,53 0.34 0,34 0,46 0,16 1
— 0,73 0,73 0,68 0,37 0,23 0,56 0,64 0,35 2

— 0,88 0,73 0,55 0,56 0,61 0,43 0,35 3
____ 0,85 0,75 0,69 0,61 0,62 0,46 4

— 0,94 0,59 0,56 0,50 0,45 5
— 0,86 0,39 0,29 0,41 6

— 0,40 0,39 0,45 7
— 0,56 0,52 8

— 0,39 9
— 10

П р и м е ч а н и е :  1 — 10 — группы и виды организмов; 1 — диатомовые во­
доросли, 2 — инфузории, 3 — копеподы, 4 — нематоды, 5 — крупные немато­
ды — эноплиды, 6 — олигохеты, 7 — гидробия, 8 — мия, 9 — пескожил, 
10 — макома.

Т а б л и ц а  4

Связь пространственного размещения групп и видов 
организмов с ведущими факторами среды, а также 
факторов между собой (коэффициенты корреляции)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

14 0,51 0,49 0,59 0,65 0,63 0.46 0,41 0,49 0,52 0,36 0,74 0.95 0,83
13 0,35 0,36 0,39 0,73 0,62 0.51 0,57 0,37 0,32 0,43 0,83 0,72 —
12 0,49 0,47 0,61 0,64 0.68 0,51 0,46 0,56 0,37 0,42 0,97 —

11 0,51 0,46 0,63 0,66 0,70 0,53 0.48 0,58 0,38 0,43 —

П р и м е ч а н и е :  1—10 — группы и виды организмов (то же, что и в табл. 3), 
11 — кислород, 12 — Eh, 13 — фракция мельче 0,1 мм, 14 — Сорт.

и нематод, составляет 0,71, в группе макробентоса (олигохеты, гид­
робия, мия, пескожил и макома) — 0,47. Чем мельче организмы 
макробентоса, тем больше их размещение совпадает с организма­
ми мейобентоса. Среднее перекрывание олигохет и гидробии с ко- 
пеподамп и нематодами равно 0,68, т. е. весьма близкое перекры­
вание внутри группы мейобентоса (0,82). В группе мелких орга­
низмов лишь диатомовые водоросли стоят особняком, имея с боль­
шинством групп организмов средние значения коэффициентов. 
Возможно, что это отражает пищевые связи между организмами, 
так как все они в той или иной мере потребляют одноклеточные 
водоросли.

Данные табл. 4 свидетельствуют о том, что размещение мейо­
бентоса в большей мере, чем двух других размерных групп, опре­
деляется абиотическими факторами. Средние (для 4 факторов)
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коэффициенты корреляции равны 0,63 у мейобентоса и 0,46 у мш 
ро- и макробентоса. Это означает, что в данном масштабе прое 
ранства перечисленные факторы уже не являются определяющим 
для мелких организмов и еще не становятся ведущими для xpyi 
ных животных. Относительный вес этих факторов в определени 
размещения организмов каждой размерной группы практическ 
одинаков, что объясняется их зависимостью друг от друга (а 
табл. 4) и от некоторых общих литологических и гидродпнамич! 
скнх параметров литорали. Связь между абиотическими фактор; 
ми (0,72—0,97 при средней 0,84) намного превосходит такову 
между видами (0,26—0,92, при средней 0,56), что указызает г 
важную роль популяционных п случайных факторов в размещено 
бентосных организмов в данном масштабе пространства (см. г, 
III—IV).

11.7
ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННЫЕ 
МАСШТАБЫ СООБЩЕСТВА

Размерный спектр организмов, входящих в состав данного а 
общества, охватывает 6 порядков — от бактерий до крупных ни 
нотных и растений. Представление о трех основных размерны 
группах организмов, составляющих донное население — микро 
мейо- и макробентосе,— было введено Мэр (Маге, 1942) первош 
чально как чисто методический прием, облегчающий сбор и ра: 
борку материала. Позже сформировалось представление о така 
помической определенности этих групп, каждая из которых вклк 
чает представителей специфического набора таксонов высоког 
ранга. Дальнейшее накопление данных о биологии и экологи 
бентосных животных показало, что указанные группы не являютс 
случайными собраниями организмов, объединенных только по ра: 
мерному или таксономическому принципу; они представляют сстг 
ственпые комплексы организмов, по-разному приспособленных 
специфическим условиям существования в грунте, отличающихс 
характером использования среды обитания п пространственно 
временными масштабами действия на них контролирующих факте 
ров (Schwinghamer, 1981; Warwick, 1984; Levingston, 1985).

Макробентос на песчаной литорали губы Грязной включае 
34 вида. На разных участках губы и за ее пределами могут ветре 
чаться разные варианты одной и той же ассоциации, различаю 
щиеся структурой доминирования и выпадением отдельных видо 
(см. гл. IV), называемых нами в дальнейшем «локальными ассоци 
ациями», «локальными, или элементарными, состояниями сообще 
ства». Изучение мелкомасштабного размещения макробентоса № 
литорали показывает, что распределение видов по обилию в про 
бах по 100 см2 дает слабовогнутые i'-образные кривые, интерпрети 
руемые в таких случаях как результат независимого распределе 
ния видов по пространственным нишам (Одум, 1975; Федоров 
Гильманов, 1980; Джиллер, 1988). При суммировании проб в пре
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делах однородного участка на площади в десятки и сотни квадрат­
ных метров характер кривой не меняется до тех пор, пока не бу­
дет пересечена значимая граница факторов, определяющих распре­
деление видов макробентоса (гранулометрический состав песка, 
высота над уровнем моря в первую очередь). После этого форма 
кривой приближается к линейной (результат суммирования не­
скольких элементарных состояний).

Для мейобентоса такой же характер распределения видов по 
нх численности наблюдается в пробах площадью 4 см2 и сохраня­
ется при последовательном объединении 4-сантиметровых проб в 
масштабах метров и первых десятков метров. При этом структура 
доминирования не меняется от пробы к пробе и не зависит от мик­
рорельефа местности, пока пробы не попадают в разные локаль­
ные ассоциации. Уменьшение размера проб до 1 см2 не влияет на 
характер доминирования видов. Он сохраняется как в пятнах по­
вышенной плотности, так и между агрегациями, т. е. плотность 
большинства видов нематод в таких масштабах пространства ме­
няется более или менее согласованно. Дальнейшее разделение 
пространства осуществляется только в толще грунта по градиен­
ту Eh.

Размеры локальных ассоциаций микробентоса могут составлять 
от нескольких дециметров до нескольких метров и даже десятков 
метров. При суммировании проб, взятых с больших площадей (до 
100 м2). характер кривых доминирования изменяется мало, в ос­
новном за счет увеличения числа редких и случайных видов (см. 
гл. III). При последовательном уменьшении площади обследова­
ния, когда структура макробентоса уже размывается (размер про­
бы для многих видов сопоставим с индивидуальными территория­
ми отдельных особей), а мейобентос довольно однороден, у микро­
бентоса продолжается разделение пространства между ними. Ви­
довой состав и структура доминирования различаются даже в со­
прикасающихся пробах размером 1 см2. При достаточно высокой 
плотности виды микробентоса могут расходиться в пределах од­
ного сантиметра. Было обнаружено, что массовые виды инфузорий 
образуют иногда неперекрывающиеся скопления численностью в 
десятк,г особей в пределах нескольких мм2 (см. гл. III).

Дополнительное представление о масштабах пространственной 
неоднородности бентоса может дать анализ структуры сходства 
между пробами. Распределение микро-, мейо- и макробентоса изу­
чалось на одной и той же сетке станций на площадке Б (см. 
рис. 1). Структура сходства между пробами макробентоса почти 
не отличается от ожидаемой при полностью независимом распре­
делении видов на площадке (гипотеза «случайного сходства»). 
Для мейобентоса на той же площадке часть проб отличается друг 
от друга по соотношению видов достоверно сильнее, чем при «слу­
чайном сходстве», т. е. наблюдается закономерное расхождение 
отдельных видов по плотности в пределах одной ассоциации. 
В микробентосе выделяется несколько различных групп станций 
с более однородной, чем при случайном распределении, видовой
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10 м

Рис. 17. Структурное разнообразие сообщества на уровнях микро-, мейо- и мак- 
робентоса (схема). Тип штриховки соответствует определенной структуре доми­
нирования в микро-, мейо- и макробентосе, выявленной кластерным анализом 
а — макробентос, б — мейобентос, в, г — микробентос (съемки проведены с ин 
тервалом 14 сут). Исследованная площадь — 3200 м, 25 станций (см. рн:. 1, 13)

структурой в пределах каждой группы (Азовский, Мокпевский, 
1991).

На основании дайной съемки проведено картирование участка. 
Группировка станций проводилась с помощью кластер-анализа 
раздельно по данным о макробентосе, нематодах и инфузориях. 
Принадлежащими к одной группе считались станции, имеющие 
уровень сходства (коэффициент Чекановского), достоверно превы­
шающий средний для всей совокупности станций. При таком спо­
собе картирования макрофауна предстает достаточно однородной 
(почти все станции объединяются в две большие группы, располо­
женные выше и ниже делящей площадку диагонали (рис. 17, а)).; 
Особняком стоят лишь две станции. Пространственная структура! 
ассоциации нематод выглядит более сложно (рис. 17,6). Выделя-j 
ются три крупные группы станций с поясным расположением. Еще 
более усложняется картина для микробентоса, она выглядит бес­
порядочно заметно изменяющейся во времени мозаикой, состав­
ленной из станций, принадлежащих к разным группам (рис. 17 
в, г). Повторная съемка, проведенная спустя 10 дней, дает тот же 
разброс станций, но с иной классификацией (структурой локаль 
ных ассоциаций). В одну и ту же группу по результатам обеш 
съемок попали менее четверти проб.

Таким образом, в масштабе более или менее четкого разделенш 
мейобентоса на несколько локальных сообществ макробентос вы 
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глядит как совокупность независимо распределенных по однород­
ному участку видов, принадлежащих к одной ассоциации, а мик­
робентос — как набор слабо связанных проб, принадлежащих к 
различным локальным ассоциациям. С этой точки зрения извест­
ный факт большей «пятнистости» микро- и мейобентоса по сравне­
нию с более крупными организмами (Mac Intire, 1969; и др.) объ­
ясняется различиями не в степени гетерогенности интраценотпчес- 
ких мозаик, но в самом масштабе этой изменчивости. Степень из­
менения видовой структуры в пределах сообщества у макробенто- 
са может быть даже выше, чем у микробентоса.

Обратимся теперь к временному аспекту существования донных 
организмов. Основной зоной обитания организмов макробентоса 
на беломорской ллторали являются средний и нижний горизонты, 
где на протяжении года сохраняются приемлемые для жизни ус­
ловия. Таким образом катастрофических изменений в составе и 
структуре макробентоса не происходит. Наиболее неблагоприят­
ные для обитателей литорали периоды — начало зимы, когда вся 
осушаемая зона в отлив покрывается тонкой коркой льда, в кото­
рую вмерзают многие организмы, обитающие на поверхности грун­
та, и начало весны, когда по литорали стекают потоки талой воды, 
опресняя поверхностные слои осадка. После установления льда 
пли таяния снегов условия на литорали стабилизируются. Видо­
вой состав сообщества, несмотря на гибель части организмов или 
миграцию в сублитораль, изменяется мало. Поэтому в целом ди­
намика макробентоса на протяжении года выглядит как колеба­
ния численности всех видов около средних значений. Регуляция 
осуществляется на организменном и популяционном уровнях через 
гибель (смерть, выедание) одной части особей и размножение ос­
тавшейся. Заметные сезонные изменения в структуре макробемто- 
са наблюдаются только в периоды оседания личинок на грунт. 
В ассоциациях макробентоса существуют многолетние циклы, свя­
занные с нарушением отношения между скоростью размножения 
и смертностью в ряду поколений. Они могут быть выявлены лишь 
при многолетних наблюдениях и являются либо реакцией на зна­
чительные изменения среды (Buchanan, Moore, 1986; Агарона и 
др., 1976; Стрельцов и др., 1974; и др.), либо обусловлены внутргг- 
популяциоиными механизмами (многолетние популяционные " " к- 
лы беломорской мидии; Луканин и др., 1989).

Значительно ярче выражены сезонные изменения в микро- и 
мейобентосе. С наступлением зимы население верхней литорали 
оказывается вмерзшим в лед и сохраняется до наступления весны. 
При размораживании в лабораторных условиях до 90% нематод и 
до 100% инфузорий сохраняют жизнеспособность. Население сред­
ней и нижней литорали (включая макробентос) проводит зиму в 
активном состоянии, но структура ассоциаций микро- и мейобенто­
са заметно изменяется. Суммарная плотность нематод снижается 
почти на порядок (Мокиевский, 1988), происходит смена домини­
рующих видов: с ухудшением условий аэрации растет доля ви­
дов — анокепбиоитов (тиобионтов). Одним из ведущих факторов
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сезонного распределения мейобентоса является кислород. По су­
ществу сезонные смены в ассоциациях нематод представляют со­
бой чередование двух квазистабильных состояний — зимнего и 
летнего, характеризующихся различными доминирующими груп­
пировками видов в пределах общего набора форм. Длительность 
этого цикла превышает или равна продолжительности индивиду­
альной жизни нематод, регуляция его осуществляется преимущест­
венно на популяционном уровне.

Ассоциация инфузорий в течение года претерпевает еще более 
существенные изменения, выражающиеся в закономерной смене до­
минирующих комплексов. Ранней весной наблюдается размноже­
ние мелких эвритопных видов, питающихся главным образом бак­
териями, зоо- и фитомастигинамн, а также мелкими диатомовыми 
водорослями. Это типичные пионерные виды, устойчивые к колеба­
ниям климатических и гидрохимических факторов и характеризу­
ющиеся высоким репродуктивным потенциалом. На следующем 
этапе лидерство переходит к более крупным формам, в суммарном 
рационе которых значительную роль играют мелкие пионерные ви­
ды. Во второй половине лета доминируют крупные интерстици­
альные виды, обладающие высокой регуляционной способностью 
и тонкой пищевой специализацией, дающими им преимущество в 
условиях вариабильиой среды п дефицита пищи. С установлением 
мощного ледового покрова, препятствующего нормальному водо- 
и газообмену, проникновению света (развитию фототрофов), и с 
падением температуры воды до минус 1,3° суммарная плотность 
инфузорий снижается на 1—2 порядка. В конце зимы преоблада­
ют мелкие бактерио- и гистотрофные виды, существующие в это 
время в основном за счет детрита и растворенных в воде органи­
ческих веществ. Итак, в ассоциации инфузорий протекает насто­
ящая циклическая сукцессия со сменой нескольких относительно 
устойчивых комплексов видов. Комплексы формируются на одних 
принципах структурной организации, но состоят из видов с разны­
ми типами экологических стратегий. Смена комплексов определя­
ется прежде всего механизмами популяционных и ценотических 
связен, действующих на протяжении многих поколений (см. гл. 
III).

Таким образом, в характере сезонных изменений трех размер­
ных группировок донного сообщества видны серьезные различия. 
Они связаны с разным восприятием реального физического време­
ни (в данном случае — смены времен года) каждой группой ор­
ганизмов, имеющих свое «биологическое время». Масштаб «био­
логического времени» отражает характерную скорость реагирова­
ния популяции на изменение условии и может быть оценен по ве­
личине промежутка между генерациями. Для организмов макро­
бентоса, имеющих 1—2 генерации в год, и продолжительность ин­
дивидуальной жизни до нескольких лет, полный сезонный цикл со­
поставим с жизнью поколений. У нематод (1—4 генерации в год, 
по данным некоторых авторов 3—12 генераций) изменения, свя­
занные с популяционной динамикой, могут протекать в течение не­
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скольких месяцев. У инфузорий, продолжительность жизни кото­
рых составляет часы и десятки часов, календарный год — время, 
достаточное для прохождения сукцессии. Даже микромасштабные 
события в жизни простейших (например, образование временных 
микроскоплений, суточные вертикальные миграции и др.) связаны 
с циклами размножения (Бурковский и др., 1983; Бурковский,
1987). Отсюда и различия в преимущественных механизмах регу­
лирования сезонной динамики численности: организменный — у 
макробентоса, популяционный — у мейобентоса и биоценотиче- 
ский — у микробентоса.

Локальные популяции многих видов макробентоса, разделен­
ные десятками километров, обнаруживают синхронность много­
летней динамики численности. Это позволяет говорить о существо­
вании общих тенденций, или «основного направления» динамики 
для целых географических районов (Benkema, Essink,1986; Essink, 
Benkema, 1986). Отклонения от «основного направления» рассмат­
риваются не как признак автономности частей, а как результат 
«локальных нарушений». Общий характер динамики объединяет 
макробентосное население весьма обширных территорий. В то же 
время колебания численности видов мейофауны часто имеют не­
зависимый характер даже в пределах одного участка, протяжен­
ностью в 2—3 км (Hodda, Nicholas, 1986). У инфузорий независи­
мый ход динамики численности может наблюдаться в локальных 
популяциях, разделенных несколькими метрами или десятками 
метров.

Следует иметь в виду еще одно существенное различие между 
микро- и мейобентосом, с одной стороны, и большинством массо­
вых видов макробентоса — с другой. Это источники пополнения 
популяций. У первых двух групп организмов сезонные смены про­
исходят за счет в основном внутренних ресурсов сообщества, а 
роль иммиграции извне незначительна. У них нет пелагической 
стадии, а перенос с частицами грунта и на плавающих водорослях 
вместе с приливом не слишком эффективен. В каждый момент вре­
мени численность входящих в сообщество видов есть главным об­
разом результат их развития в прошлом в пределах данного б по­
топа. Пополнение макробентосных популяций осуществляется в 
основном за счет притока пелагических личинок извне. Наличие 
внешнего для данного сообщества пула расселительных стадий 
приводит к тому, что пополнение локальных популяций в мень­
шей мере зависит от собственных интенсивности и сроков размно­
жения. Межгодовые колебания численности макробентоса еще бо­
лее могут быть обусловлены репродуктивной динамикой популя­
ций соседних сообществ, а также крупномасштабной гидрологией, 
влияющей на величину выхода, переноса и оседания личинок 
(Gaines, Roughgarden, 1985).

Различия в размерах и, как следствие, в продолжительности 
жизни организмов отражаются на восприятии ими окружающей 
среды. В целом распределение микро-, мейо- и макробентоса на­
ходится под контролем одного набора факторов. Однако шкалы
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пространства и времени, на которых проявляется действие этих 
факторов на соответствующие размерные группировки, неодинако­
вы. Так, для макробентоса существенны интегральные величины 
за продолжительные периоды времени (например, средняя за се­
зон температура), а суточные колебания ее не оказывают влияния 
на имеющуюся структуру. Действие внешних факторов распростра­
няется обычно на большие площади. Нередко влияние изменений 
среды на макробентос проявляется лишь в многолетних трендах 
(Essink, Beukema, 1981).

Мейобентос способен реагировать на более тонкие изменения 
среды, в частности на внутригодичные колебания, хотя и в опре­
деленных пределах. Так, для мейобентоса важен общий режим со­
лености и средняя амплитуда колебаний, но не сами кратковре­
менные изменения фактора (McIntyre, 1969). Локальные вариации 
общего обилия мейофауны, следующие за гетерогенностью среды, 
могут проявляться в масштабе менее 1 м2 (Thistle, 1978), однако 
выраженные различия в видовой структуре локальных ассоциаций 
можно отметить только на существенно большей территории. В на­
шем случае смена квазистабильных состояний нематод происходит 
под влиянием средних за часть сезона температур или при измене­
нии гранулометрии и влажности осадка за несколько недель и на 
нескольких десятках квадратных метров. Изменение концентрации 
органического вещества в грунте способно вызвать локальные ва­
риации в структуре ассоциаций нематод на значительно меньшей 
площади.

Принципиально иная картина наблюдается у микробентоса. 
Эти организмы находятся под влиянием как крупномасштабных, 
так и точечных изменений факторов среды. Формирование локаль­
ных состояний со специфическим соотношением видов может быть 
связано с элементами микрорельефа (волновые «барханчики» вы­
сотой в 1 см, выбросы пескожила и др.), с присутствием в песке 
мертвого моллюска и т. п. (см. гл. Ill, 1). На состоянии ассоциа­
ции могут сказаться дождливый день или холодная летняя ночь. 
Под влиянием суточных перепадов температуры и освещенности! 
организмы микробентоса совершают активные миграции в толще| 
грунта (Бурковский и др., 1983). i

Таким образом, находясь под контролем одних и тех же абио­
тических факторов, микро-, мейо- и макробептосные ассоциации 
реагируют на разномасштабные вариации этих факторов. Необхо­
димо подчеркнуть, что имеется в виду не амплитуда колебаний, а 
интервалы пространства и времени, на которых они происходят. 
Как следствие этого, неодинаково и само понятие гетерогенности 
среды для микро-, мейо- и макробентоса.

Физическое (наблюдаемое) пространство и время различно 
для разных групп организмов. А каковы масштабы биологического 
пространства и времени, реального для самих организмов? Едини­
цей биологического времени для популяции может служить проме­
жуток между генерациями, на котором осуществляется регуляция 
на популяционном уровне. Среднее число генераций в год отража­
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ет его длительность «с точки зрения популяций». Единицами изме­
рения биологического пространства могут служить, например, сред­
ние размеры особи или радиус ее индивидуальной активности (ин­
дивидуальные территории). Последняя величина предпочтительнее 
в силу большей связи с экологией организмов, но ее труднее оце­
пить на практике. Поэтому здесь ограничились пересчетом объема 
доступного пространства на средний размер тела особей для той 
или иной группы. При этом использовали следующую формулу:

V K'h _  K'h
ЛМ/„„Л -  в ’

где V — объем свободного пространства, приходящийся на одну 
особь (в объемах особи, E„„a); N, В — средние численность и био­
масса всех организмов данной группы на единицу поверхности; 
h — глубина проникновения в грунт; К — доля доступного для ор­
ганизмов пространства от общего объема грунта (принимаемая 
равной 0,9—1,0 для макробентоса, 0,5—0,6 — для мейобентоса и 
0,4 — для микробентоса).

При пересчете пространства на один организм оказалось, что 
относительная плотность инфузорий много меньше, чем нематод, а 
нематод — меньше, чем организмов макробентоса (рис. 18). Рас­
стояние между двумя соседними особями макробентоспых организ-

Рис. 18. Насыщенность «биологического» пространства и времени для макробен­
тоса (а), нематод (б) и инфузорий (в). Объяснения в тексте
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мов составляет в среднем менее 10 эквивалентных диаметров т 
ла, у нематод — около 25 диаметров, у инфузорий — более 4 
Значительно более «растянут» календарный год у организм! 
микробентоса. Иными словами, инфузории живут в гораздо: мен 
шей тесноте (свободнее), со «своей точки зрения», чем более кру 
ные организмы. Возможно, в этом одна из причин большего вид 
вого разнообразия микробентоса в сравнении с мейо- и макробе 
тосом.

Таким образом, в разделении бентосных организмов па т[ 
размерные группировки, первоначально проводимом из чисто пра 
тических соображений, заложен более глубокий биологнчесм 
смысл. Между мнкро-, мейо- и макробентосом существуют бол« 
важные различия, чем формальная принадлежность к разным ра 
мерным классам. Различия в масштабах пространственной гетер 
генности приводят к тому, что в пределах внешне однородного би 
топа каждая из размерных группировок имеет свою собственну 
хорологическую структуру. Различия в масштабах временных и 
мепепий соответствуют различиям в механизмах сезонной динам] 
ки численности организмов. При общем наборе основных факторе 
среды, контролирующих локальные ассоциации, для каждой rpyi 
пировки характерен свой пространственно-временной масштаб де! 
ствия этих факторов (свое восприятие неоднородности среды 
пространстве и времени).

Совершенно очевидно, что бактериальная составляющая cool 
щества также представляет собой отдельный размерный и стру| 
турно-функцнональный блок — первую ступень в иерархии ма< 
штабов. К сожалению, наши знания о тонкой организации мш 
робных ассоциаций, формирующихся в грунте морского прибремы 
весьма скудны (Fenchel, 1969; Fenchel, Riedl, 1970; и др.). Однак 
есть все основания полагать, что многое из сказанного выше отни 
сительно различий в пространственно-временных масштаба 
структуры, динамики и восприятия среды обитания может бьп| 
экстраполировано и на этот блок.

Независимые хорологически, размерные группировки бентос 
тем не менее представляют собой функциональное единство. Он 
объединяются в единое целое потоками вещества и энергии чер< 
экосистему, в котором отдельные размерные группировки характ 
рпзуются сильно различающимися скоростями трансформирован! 
вещества и энергии, а также характером реагирования на измен 
нпя ценотпческой среды. Так, для макробентоса существенным hi 
л,:ется интегральный во времени и в пространстве результат жи 
недеятельности всего микро- и мейобентоса; в то же время мели 
организмы способны дискретно воспринимать макробентос, ре; 
гнруя на его присутствие соответствующим размещением во врем; 
ни и в пространстве (см. гл. III—IV).



I I . 8
ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ИНТЕГРАЦИЯ 
ВИДОВ В СООБЩЕСТВЕ

Длительное сосуществование организмов разных таксонов, раз­
меров и трофических уровней в сообществе возможно благодаря 
многообразным функциональным связям между ними. Современ­
ный уровень изученности этого вопроса с достаточной долей уве­
ренности позволяет говорить прежде всего о трофических взаимо­
действиях как наиболее очевидных и доступных для исследовате­
ля. Вместе с тем прямые и косвенные наблюдения над некоторыми, 
совокупностями бентосных организмов свидетельствуют о важной 
роли метаболических и других связей в организации сообществ 
(см. гл. Ill, V). Грунтовая вода представляет собой, по сути, био- 
коспое вещество, включающее не только элементы неорганической 
природы, по и продукты синтеза и распада организмов, вовлекае­
мых в общий круговорот вещества в экосистеме. Часть этих про­
дуктов поэтапно используется организмами сообщества, а часть 
служит своего рода катализатором или, напротив, буфером физи­
ко-химических и биохимических процессов, протекающих в осад­
ках, или является метаболитами, регулирующими отношения с 
партнерами по сообществу. Эта проблема достаточно детально 
разработана для моря в целом (Хайлов, 1971), по практически не 
конкретизирована применительно к морской литорали и, к сожа­
лению, не может быть обсуждена здесь подробно.

Значительно более изучен трофический аспект взаимоотношений 
организмов в литоральном (и вообще в прибрежном) сообществе. 
Самое общее представление о трофических связях в изучаемом 
сообществе дают материалы табл. 2 и рис. 14, где представлены 
все основные группы организмов. В роли продуцентов выступают 
макрофиты и одноклеточные фотосинтезирующие организмы. Ос­
новную долю органического вещества производят макрофиты — 
от 60% в среднем до 97 и 99% в верхнем и нижнем горизонтах 
литорали. Большая часть продукции макрофитов используется по­
сле отмирания бактериями и детритофагами. В живом виде мак­
рофиты могут потребляться гастроподамп п некоторыми другими 
видами макробентоса. Напротив, большая часть продукции мик­
рофитобентоса утилизируется простейшими и мелкими многокле­
точными животными в живом виде. Таким образом, пищевой по­
ток на песчаной литорали слагается из двух неравноценных кана­
лов — доминирующего детритного и второстепенного пастбищного. 
Вместе они образуют довольно сложную пищевую сеть.

Более детальное описание потока энергии через экосистему воз­
можно только на основе данных о рационе и скорости воспроиз­
водства бентосных организмов. Крупное исследование, специаль­
но посвященное изучению энергетического потока через морскую 
прибрежную экосистему, выполнено группой скандинавских уче­
ных в западной части Балтийского моря и опубликовано в серии 
сообщений лаборатории в Аскё (Швеция) (Elmgren, Ganning,
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1974; Ankar, Elmgren, 1976; Elmgren, 1976; 1978; Jansson, Wulfj 
1977). Имеется также еще ряд статей по этой теме (Hopkinsoij 
1985; Asmus, 1984; Flint, 1985; Rizzo, Wetzel, 1985; Widdisbetalj 
1986). Перечисленные работы послужили не только примером, н| 
и важным источником информации о питании, энергетической uei 
пости и продуктивности морских донных организмов, многие и 
которых общие для наших экосистем. Недостающие сведени 
были получены самостоятельно или из других публикаций ^Заша 
1972, 1983; Бубнова, 1973; Бескупская, 1963; Герасимова, 1988 
Fenchel, 1969; Asmus, 1984; и др.). При расчете биотического 
ланса учтены рекомендации и опыт других исследователей. (Бш| 
берг, 1966; 1976; Заика, 1983; Алимов, 1987, 1989; Fenchel, 1971 
Petersen, 1984; Valiela, 1984; Patten, 1985; и др.)- !

В основе расчета биотического баланса экосистемы ле>ю 
преемственность энергии в цепи питания, отражающая фупдаме! 
тальное положение термодинамики, согласно которому энергия, 
отличие от вещества, не исчезает, но переходит из одной формы 
другую. Рассеяние и концентрация энергии в цепи трофически 
превращений — основа существования экосистемы. Каждая koi 
поиеита биотического баланса занимает вполне определенное п( 
ложение по отношению к потоку энергии, отвечающее ее функцш 
налыюй роли в экосистеме. Мощность потока через звено в cei 
питания указывает на его функциональную связь с предшествуй 
щими и последующими звеньями.

В табл. 5 приведены данные биотического баланса средней jii 
торали, характеризующейся высоким видовым разнообразием 
умеренным развитием большинства групп организмов. Они мог] 
рассматриваться как весьма грубое приближение к реальным, т! 
как рассчитывались с использованием многих коэффициент! 
(П/Б; К2 ; усвояемость пищи), заимствованных из литературнь 
источников и полученных авторами в иных условиях. Тем не меш 
они дают в целом верное представление о соотношении поток! 
энергии через микро-, мейо- и макробентос. Основной поток ид 
через микроорганизмы (бактерии и грибы — 1296 кДж/м2) и ма 
робентос (1051 кДж/м2); роль простейших (194 кДж/м2) и мей 
иечтоса (157 кДж/м2) менее существенна. Важно также подчер 
нуть, что чистая продукция макро- и микрофитов (207 кДж/м 
слишком низка, чтобы удовлетворить потребности гетеротрофш 
организмов (2697 кДж/м2 — ассимиляция, 3632 кДж/м2 — рац 
он), только простейших или мейобентоса. Из этого следует выво 
что население среднего горизонта литорали может существова 
лишь за счет притока энергии извне. Энергия, заключенная в opi 
пическом веществе, поступает на среднюю литораль из весы 
продуктивных зон — верхней и нижней литорали. Верхняя лш 
раль, представленная соленым маршем с довольно бедным живо 
пым населением, создает около 5000 кДж/м2 чистой продукции, 
которой на месте может быть использовано не более 2000 кДж/i 
Чистая продукция макрофитов в нижней литорали и возле уре 
воды колеблется от 3000 — в поясе зостеры до 18 000 кДж/м2 
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в поясе фукоидов. Нижняя литораль уступает средней в развитш 
микробентоса, особенно инфузорий, но существенно превосходи1 
ее в биомассе макробентоса, в основном за счет более крупны: 
(старших по возрасту) двустворчатых моллюсков и полихет. Внут 
реннее потребление гетеротрофных организмов составляет око,т 
5000 кДж/м2 и, таким образом, в поясе зостеры также зависит о 
притока энергии извне. Однако в поясе фукоидов наблюдается су 
щественное превышение продукции макрофитов над ее потребле 
нием (11000 кДж/м2). Реально оно еще большее, так как основ 
ную биомассу гетеротрофов здесь создают фильтраторы (ми 
дня п баланус), использующие прибрежный фитопланктон и ор 
ганкческую взвесь в толще воды. Итак, наиболее вероятными; ис 
точниками органического вещества, поступающего в среднюю i 
нижнюю литораль, являются соленый марш (около 3000 кДж/м2 
и заросли фукоидов (около 10 000 кДж/м2). Меньшее значени' 
имеют фитопланктон и заросли зостеры в сублиторалп, органйче 
ское вещество которых преимущественно поступает на большн 
глубины.

Как уже отмечалось, важная особенность сообщества средне! 
литорали — это исключительно большая роль гпдробпп. На е< 
долю приходится 75% ассимиляции макробентоса — свыше 29°/ 
ассимиляции всех гетеротрофных организмов. Основная пищ; 
гкдробнп — детрит, но этот вид может потреблять также диатомо 
вые водоросли на макрофитах и соскабливать ткани растений 
В средней литорали, где макрофиты развиты слабо (продукция руп 
пии 133 кДж/м2), детрит становится для гидробнп, как и д.п! 
большинства других видов, практически единственной пищей. ;

Детрит — сложный комплекс растворенного и оформленной 
органического вещества и ассоциированных с ним мпкрооргапиз 
мов (бактерий, грибов, водорослей и простейших). Пищевые ка 
чества детрита определяются его генезисом, стадией окислении i 
составом микроорганизмов. Особенно велики различия в качеств! 
летнего и зимнего детрита, но и в течение вегетационного сезон: 
состав детрита постоянно изменяется. Весной в нем преобладаю1 
бактерии; зоо- и фитомастигины, летом — бактерии, грибы и ин 
фузории, осенью — бактерии и простейшие. Зимой детрит пред 
ставлен в основном органическим веществом.

Большинство видов макро- и мейобентоса «воспринимают» дет 
рит как целое и потребляют все его компоненты в имеющихся про 
порциях. Применительно к изучаемой экосистеме, с учетом вое 
производства всех компонент в течение вегетационного периода i 
50%-ного содержания неусвояемой фракции в органическом ве 
ществе грунта, эти пропорции таковы: органическое вещество (ус 
вояемое) — 59%; бактерии и грибы — 32,4; фитомастигнпы иди 
атомовые водоросли — 3,7; инфузории — 2,5; зоомастигнны и те 
стациды — 2,4%. Таким образом, доля микроорганизмов в свеже» 
детрите летом составляет 41% (зимой — менее 1%)- К сожале 
нию, далеко не ясно, какие составляющие детрита усваивание! 
тем или иным видом животного, а какие — выводятся вместе!



псевдофекалиями, становясь в дальнейшем пищей для других ор­
ганизмов. Принято считать, что живые организмы представляют 
легче усвояемый корм, чем собственно органическое вещество, ко­
торое нередко рассматривается лишь как субстрат для организ­
мов микробентоса. Вместе с тем существует немало эксперимен­
тальных подтверждений того, что органическое вещество детрита 
самопо себе может удовлетворять основные пищевые потребности 
детритофагов (Бубнова, 1973; Suchanek et а 1., 1985; и др.). Изби­
рательная способность детритофагов опирается на соответствую­
щую'ферментативную систему и не всегда очевидна на уровне за­
хвата пищи. Не исключена специализация детритофагов на по­
требление разных компонент и стадий созревания детрита (см. 
гл. IV, 2).

Иначе «воспринимают» детрит мелкие гетеротрофные организ­
мы бактерии, грибы и простейшие. Они способны довольно тон­
ко на биохимическом и видовом уровнях различать отдельные 
компоненты органического вещества или живого населения п от­
бирать их в процессе питания (см. гл. III). Большинство простей­
ших :— фаготрофы, но могут использовать и длительное время су­
ществовать только за счет растворенного и оформленного органи­
ческого вещества (при наличии всех необходимых для нормально­
го развития биохимических соединений). Таким образом, дне ос­
новные группы потребителей — безвыборочные детритофагп (боль­
шинство видов мейо- и макробентоса) и тонкие сортирующие мик­
рофаги (большинство видов микробептоса и некоторые виды мейо­
бентоса) — образуют довольно сложную систему подключения к 
энергетическим ресурсам экосистемы.

С учетом сказанного биотический баланс средней литорали 
(см. табл. 5) может быть выражен в виде потока энергии (рис. 
19). На входе учтено совокупное органическое вещество (около 
4000 кДж/м2), поступающее из разных источников. Его количест­
во определялось исходя из реальных потребностей гетеротрофных 
организмов в пище и предположения, что в энергетически зависи­
мой олиготрофной системе, каковой является средняя литораль, 
энергия не накапливается в органическом веществе осадков, а ис­
пользуется по мере поступления. Большая часть органического ве­
щества поступает на литораль в конце вегетационного сезона, по­
сле отмирания макрофитов, на спаде пищевой активности гетеро­
трофных организмов. Оно захоранивается в осадке, где подверга­
ется частичному разложению. Для зостеры установлено, что пе­
риод полной деструкции тканей наступает через 4 года, и только 
в середине этого срока детрит из морской травы может быть ути­
лизирован животными макробентоса (Hairrison, Mann, 1975). До­
ля неусвояемых и трудноусвояемых фракций (гуминовые вещест­
ва и др.) в разлагающемся органическом веществе зависит от его 
происхождения и составляет не менее половины общего веса (Гу­
ревич, Яковлева, 1976; и др.). Большое количество органического 
вещества в грунте не обязательно свидетельствует об обеспеченно­
сти пищей гетеротрофных организмов.
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В' энергетически зависимой системе в осадках захороняется 
только: неусвояемая и трудноусвояемая фракция (около
2000 кДж/м- — на рис. 19 представлена в блоке «органическое 
вещество в осадке» с последующим перемещением в блок «разло­
жение в осадке»). Большая часть усвояемого органического ве­
щества потребляется бактериями и грибами (1296 кДж/м2). Про­
дукция этих организмов обогащает органическое вещество, кото­
рое в новом качестве (органическое вещество — около 700 кДж/м2 
плюс‘бактерии и грибы — 648 кДж/м2) поступает на следующие 
трофические уровни по нескольким неравноценным каналам: к 
макробентосу — 1051 кДж/м2, к мейобентосу — 145 кДж./м2, к 
меЛким простейшим — 90 кДж/м2, инфузориям — 35 кДж/м2. 
В этом потоке наиболее независимы от органического вещества й 
бактерий инфузории, в рационе которых весомую долю составля­
ют одноклеточные водоросли.

Основной поток энергии к животным — детритофагам — идет 
по кратчайшему пути: детрит макрофитов и бактерии — мейо- 
или макробентос. Это обусловливает относительно низкие потери 
энергии и высокий выход продукции многоклеточных животных, 
особенно макробентоса. По самой длинной цепи превращений (ор­
ганическое вещество макрофитов и бактерии — зоомастигины — 
инфузории (или мелкие многоклеточные животные — макробен­
тос)] на уровень макробентоса поступает менее 3% всей энергии. 
Это определяет малую энергетическую зависимость макробентоса 
от предшествующих звеньев.

Применительно к бентосу понятие «трофический уровень» в 
значительной мере теряет свой строгий смысл, так как большин­
ство гетеротрофов — детритофаги, потребляющие широкий спектр 
пищевых объектов. Как показано на рис. 19, в организмах микро-, 
мейо- и макробентоса перекрещиваются детритный и пастбищный 
путь восхождения энергии и, таким образом, они могут быть отне­
сены сразу к нескольким трофическим уровням. При этом возни­
кают довольно казусные ситуации. Так, макробентос, потребляю­
щий в основном органическое вещество и фунгобактериальное на­
селение осадков, занимает более низкий трофический уровень, чем 
многие всеядные и хищные инфузории, питающиеся простейшими; 
но тот же макробентос в составе детрита захватывает этих инфу­
зорий. И все-таки, основываясь на доминирующей пище в бентос­
ном сообществе, удается выделить до 6 трофических уровней: 1 — 
продуценты, образующие органическое вещество, 2 — бактерии и 
грибы, первыми использующие его и подготавливающие к воспри­
ятию другими организмами, 3 — мелкие простейшие (зоомастиги­
ны, саркодовые и мелкие инфузории), питающиеся органическим 
веществом, бактериями и грибами, 4 — простейшие и многокле­
точные, использующие протозойную и животную пищу; 5 — де­
тритофаги, потребляющие органическое вещество и всю совокуп­
ность мелких организмов, связанных с ним, 6 — рыбы и птицы, от­
кармливающиеся на литорали. Распределение поступающей энер­
гии между трофическими уровнями определяется конкретной ситу-
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„ацией, складывающейся на литорали. Но во всех случаях основ­
ной поток проходит через детритофагов и заканчивается крупными 
хищниками.

Схема на рис. 19 отражает некоторое среднее состояние экоси­
стемы. На самом деле в течение года происходят заметные изме­
нения в составе организмов бентоса и, следовательно, в соотноше­
нии потоков энергии, устремляющихся по разным каналам. Ран­
ней весной, в период бурного развития фитомастигин и мелких 
диатомовых водорослей, численность которых иногда на порядок 
превышает среднюю за сезон, возрастает роль пастбищного пути 
передачи энергии. В середине лета нередко наблюдается вспышка 
численности грибов (до 50 000 экз/см-'), а ранней осенью — зоо- 
мастнгин. В последнем случае в сообществе возрастает роль хищ­
ных инфузорий и турбеллярий. Зимой численность организмов 
микробентоса низка, и детрит в основном состоит из органического 
вещества. Этот единственный вид корма в условиях отрицательной 
температуры поддерживает существование большинства видов со­
общества.

Подводя итог, следует подчеркнуть, что функциональная связь 
между организмами микро-, мейо- и макробентоса обеспечивается 
главным образом через потребление органического вещества, бак­
терии н грибов (88% рациона сообщества). Эти компоненты могут 
быть фактором, лимитирующим численность организмов выше 
стоящих трофических уровней и влияющих на их соотношение. 
Роль одноклеточных водорослей в поддержании функциональной 
целостности сообщества существенно ниже (около 5 %). Столь же 
незначительна связь между гетеротрофами, осуществляемая через 
потребление простейших (около 7% в рационе животных). Среди 
гетеротрофных организмов наименее уязвимыми в изменяющемся 
пищевом потоке оказываются инфузории, благодаря чрезвычайно 
широкому и лабильному пищевому спектру, наиболее — организ­
мы мейобентоса, испытывающие давление конкуренции со стороны 
микро- н макробентоса. Положение организмов микро-, мейо- и 
макробентоса в потоке энергии в существенной мере определяет 
их уровень качественного и количественного развития.



Г л а в а  111
УРОВЕНЬ
МИКРОБЕНТОСА

Одноклеточные водоросли, бактерии, грибы и простейшие, су­
ществующие в одном пространственно-временном масштабе и про­
шедшие длительный путь совместной эволюции, образуют единый 
структурно-функциональный блок экосистемы. Можно полагать, 
что подобные сообщества возникли в весьма давние времена, когда 
все живое было представлено только одноклеточными организма­
ми. С появлением многоклеточных сообщества усложнялись п все 
более приобретали современный облик.

Микробентос содержит все необходимые компоненты настоя­
щего сообщества и вместе с освоенной им средой может рассмат­
риваться как вполне полноценная модель природной экосистемы. 
Функцию продуцентов в ней выполняют одноклеточные водоросли 
м некоторые бактерии, потребителями первичной продукции вы­
ступают несколько трофических уровней гетеротрофных организ­
мов — бактерии, грибы, мелкие и крупные простейшие. Высшую 
ступень в трофической иерархии занимают хищные инфузории. 
Большое видовое и функциональное разнообразие, высокие плот­
ность организмов и скорость оборота энергии делают микробентос 
исключительной моделью для изучения закономерностей формиро­
вания не только бентосных, но п природных сообществ вообще. Не 
случайно многие принципиальные вопросы организации и устойчи­
вости сообществ впервые разрабатывались на группах одноклеточ­
ных организмов (Гаузе, 1933—1936; Bick, 1964—1968; Hairston et 
al., 1969; Fenchel, 1969; Vandermeer, 1969, 1970; Luckinbill, 1973, 
1979; Cairns et al., 1969—1978; Абросов, Ковров, 1973, 1977; и мно­
гие другие).

111.1
ПРОДУЦЕНТЫ

Основные продуценты в составе микробентоса — диатомовые 
водоросли и фитомастигины; роль других водорослей и цианобак­
терий существенно ниже. Диатомовые водоросли и фитомастиги­
ны — преимущественно автотрофные организмы, некоторые из 
них могут переходить к гетеротрофному питанию. Известны также 
формы с бесцветными хлоропластами или вовсе без них — обли­
гатные гетеротрофы (Fenchel, 1969; Макарова, 1975). Зависимость 
фототрофных организмов от света обусловливает их преобладаю-
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щее приповерхностное расположение в грунте, определяемое мощ 
ностью фотической зоны. Вместе с тем значительная часть попу 
ляций всех видов, как будет показано дальше, встречается в тол 
ще осадка при полном отсутствии света.

Значение фототрофных организмов в сообществе литорали оп 
ределяется их продукцией. В изучаемом нами сообществе валова: 
продукция микрофитобентоса, с учетом средней суточной скорост: 
деления клеток, равной 0,6, за вегетационный сезон составляе 
■около 100 кДж/м2 (чистая — 76 кДж/м2), что несколько ниже про 
дукции макрофитов. Однако в периоды массового развития водо 
рослей на литорали их продукция на порядок выше средней и i 
несколько раз превышает продукцию макрофитов. Исследования I 
Калифорнийском заливе показали, что величина продукции микро- 
фжтобентоса находится в зависимости от гранулометрии осадк; 
(выше — в крупнозернистом песке), начальной концентрации кис 
.порода в грунте, температуры и освещенности — вместе они ответ 
ственны за 38% изменчивости первичной продукции (Shaffer 
Onuf, 1983). Известны случаи, когда продукция бентосных микро 
водорослей в 10—50 раз превышала продукцию макрофитов илг 
фитопланктона (Plante-Cuny, 1987; Souvnia, 1976).

III.1.1
РОЛЬ БИОТИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ 
В ОПРЕДЕЛЕНИИ СТРУКТУРЫ 
АССОЦИАЦИИ (СООБЩЕСТВ)

В структурном отношении ассоциации морских бентосных од­
ноклеточных водорослей изучены весьма слабо. Имеющиеся в ли­
тературе данные касаются преимущественно видового состава и 
в редких случаях содержат сведения о факторах распределения 
этих организмов (Skjoldal, 1982; Plante et al., 1986). Тем не-менее 
можно предположить, что ведущими параметрами, определяющи­
ми состав и структуру микрофитобентоса, являются в общем те, 
же факторы, что и для других одноклеточных организмов, приори­
тет которых, однако, может быть иным, и связан с фнзиологичесн 
«ими п экологическими особенностями продуцентов.

Наиболее очевидный, хотя, может быть, не самый главный фак-i 
гор. влияющий на состав и структуру первичных продуцентов,-; 
потребление их организмами следующих трофических уровней. Bj 
рационе инфузорий одноклеточные водоросли составляют более 
'-/з веса пищевого комка, причем многие виды ресничных развива­
ются исключительно за счет диатомовых и перидиниевых водорос­
лей, проявляя при этом заметную избирательность. Разнообразие 
морфологии диатомовых водорослей создает предпосылки для се­
лективного выедания их разными потребителями, особенно инфу­
зориями. Простейшие вместе потребляют до 50% продукции водо­
рослей. Остальная часть используется животными мейо- и макро- 
бентоса в составе детрита. В отличие от простейших большинство 
многоклеточных животных не способны различать отдельные виды
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одноклеточных водорослей и поглощают их вместе (Чепурнов, 1987; 
Nilsson, 1987; Fenchel et а 1., 1975; Ankar, Elmgren, 1978). Таким 
образом, пресс потребителей может оказывать существенное влия­
ние на структуру уровня продуцентов.

Важной особенностью одноклеточных организмов вообще, и во­
дорослей в частности, является их высокая метаболическая актив­
ность. Многие связи первичных продуцентов между собой и с ор­
ганизмами следующих трофических уровней осуществляются на 
биохимическом уровне. На важную роль экзометаболитов фито­
планктона как фактора, во многом определяющего структуру сооб­
щества. указывают многие авторы (Вннберг, 1986; Хайлов, 1970; 
Федоров, Кафар-заде, 1976; Ильяш, Федоров, 1985). Нередко ме­
таболиты оказывают видоспецифичное воздействие. Возможно, что 
во взаимоотношениях между бентосными одноклеточными водорос­
лями преобладают именно метаболические связи, в то время как 
роль прямой конкуренции за биогены менее существенна. В пользу 
этого свидетельствуют значительно более высокая природная 
плотность клеток бентосных водорослей по сравнению с планктон­
ными, для которых этот эффект доказан, а также обнаружение ви- 
доспецнфичных аллелопатических взаимодействий в смешанных 
культурах бентосных водорослей (D’Jong, Admiraal, 1984). Кроме 
того, буферные свойства осадков способствуют накоплению про­
дуктов метаболизма содержащихся в них организмов.

Высокое содержание биогенных элементов в интерстициальной 
воде (Чернавская, 1955; Fenchel, 1969; MacLachlan, MacGwynne, 
1986; Martens et al., 1978), вероятно, снижает конкуренцию бен­
тосных водорослей за питательные вещества. Накопление биогепов 
в осадках происходит главным образом за счет бактериального 
метаболизма, приводящего к трансформации азота и фосфора, вхо­
дящих п состав органических веществ, в их неорганические формы. 
Значительная часть этих процессов протекает в анаэробных усло­
виях, поэтому' концентрация биогенных элементов в глубоких сло­
ях осадка существенно выше, чем в воде, омывающей грунт. Дон­
ные осадки служат своеобразным депо биогенных веществ в при­
брежных экосистемах. Было показано, что рост диатомовых водо­
рослей на интерстициальной воде интенсивнее, чем на воде, омы­
вающей осадки, или на среде Гольдберга (Поликарпов, Сабурова, 
1988, 1990), что, по-видимому, связано с присутствием в интерсти­
циальной воде биогенных веществ в более восстановленных фор­
мах.

Вместе с тем было бы неверно полностью исключить конкурен­
цию из факторов, регулирующих отношения между организмами 
микрофнтобентоса. Так, показано, что существуют достоверные 
различия в потреблении разных форм азота и неорганического уг­
лерода разными видами бентосных диатомовых водорослей, кото­
рые могут рассматриваться как результат конкурентных взаимоот­
ношений этих видов в прошлом (Admiraal et. al., 1987). Существу­
ют и прямые данные о том, что концентрация неорганического уг­
лерода в среде влияет на исход конкуренции между видами бен­
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тосных водорослей (D’Jong, Admiraal, 1984). Правда, следу 
иметь в виду, что эти доказательства получены в эксперимента* 
лимитированными биогенами, и вряд ли такое имеет место в и 
терстициальной среде.

III.1.2
ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННАЯ
СТРУКТУРА МИКРОФИТОБЕНТОСА

В составе микрофитобентоса губы Грязной преобладают ви; 
родов Peridinium, Gymnodinium, Navicula, Nitzschia, Achnanth 
По численности доминируют мелкие виды перечисленных родов,] 
биомассе — крупные, но реже встречающиеся виды этих и'друг 
родов фитомастигин и диатомовых водорослей. Размах велич] 
среднего веса организмов составляет 4 порядка (от 6,2■10-9 мг 
Achnanthes delicatula до 1,6-10-5 мг у Peridinium sp.). Наибол 
ший вклад в продукцию вносят массовые виды средних размере 
Средние размеры клеток одного вида остаются неизменными 
течение вегетационного сезона и от года к году. Наблюдаемые к 
лебаиия в размерной структуре микрофитобентоса обусловлю 
изменениями в их составе. Доля крупных диатомовых водоросл! 
выше в начале и в конце вегетационного сезона, мелких — в сер 
дине лета, что, наиболее вероятно, связано с неравномерным п 
треблением клеток разного размера простейшими и некоторьч 
видами мейобентоса. Весной и осенью в сообществе преобладгн 
мелкие инфузории, выедающие более мелкие водоросли, и тем с 
мым высвобождающие ресурсы для развития крупных организме 
В середине лета, напротив, в составе простейших домпннруи 
крупные инфузории, способные отлавливать более крупных пре, 
ставителей микрофитобентоса. Относительная доля мелких вод 
рослей в это время возрастает. Конечно, данное объяснение не и 
черпывает всех случаев нарушений размерной структуры водоро 
лей, но примененимо к большинству из них и довольно естествен! 
вписывается в существующую цепь трофических взаимоотношет 
в сообществе на литорали.

Наиболее ценную информацию о структуре сообщества моли 
получить при изучении распределения организмов в пространен 
п во времени. Часто это не только самый доступный, но и единс 
венный источник наших знаний о взаимоотношениях видов в npi 
роде. Тем более это относится к бентосным водорослям, биологи 
и физиология которых изучены крайне слабо.

Проведенный Планте с соавт. (Plante et al., 1986) анализ а 
держания хлорофилла «а» в грунте позволил установить по меш 
шей мере три масштаба пространства, в которых одноклеточна 
водоросли прибрежной зоны образуют выраженные скопленш 
Наиболее крупные скопления, достигающие в размерах несколы 
километров, по мнению авторов, обусловлены гидрохимическим 
и гидрологическими факторами; средние, не превышающие й 
сколько десятков метров, — главным образом гранулометричесм
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составом осадка и рельефом дна («песчаными волнами»), нако­
нец самые мелкие, не более нескольких сантиметров,— часто сов­
падают с микрорельефом морского дна («песчаной рябью»). Так 
как в данной работе речь идет не об отдельных видах микрофито­
бентоса, а обо всей совокупности, то представляется вполне допу­
стимым приоритет гидрологических и литологических факторов, 
оказывающих, как известно, общее влияние на организмы. С на­
шей точки зрения, больший интерес представляет анализ распре­
деления отдельных видов водорослей в разных масштабах прост­
ранства, позволяющий судить о взаимоотношениях организмов 
мнкрофнтобентоса между собой и окружающей средой. Такое ис­
следование было проведено на литорали в губе Грязной (Бурков-, 
ский и др., 1983; Бурковский, 1984).

Максимальный размер обследуемой территории составлял 
3200 м:, расстояние между пробами при этом — от 10 до 20 м (см. 
рис. 1, в рамке Б). На этой площади большинство видов микрофи­
тобентоса имели выраженный агрегированный тип размещения 
(некоторые — случайный). Диатомовые водоросли образовали два 
пятна разных размеров с относительно высокой плотностью в ле­
вой (малое) и в правой частях (большое) площадки, приурочен­
ные к средней литорали и совпадающие с областями повышенного 
содержания алевропелита (рис. 20). Выше и ниже средней линии

Рис. 20. Размещение наиболее массовых видов диатомовых водорослей на пло­
щади 3200 м2. _ _

т — средняя плотность, 1 — менее т, 2 — более т, 3 — более 2т, 4 — бо-
_  лее 3т. _

а — Cocconeis sp., m = 80 экз'см2, б — Navicula salinarium, m =  40 экз./см2, в — 
Achnanthes spp., m = 76 экз/см2, г — Navicula abrupta, ra = 20 экз/см2
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литорали пробы с высокой численностью диатомей не встречалис 
Несмотря на разную форму пятен у разных видов и неравномеры 
размещение особей внутри и за пределами пятна, обнаружена д 
вольно высокая степень совпадения их полных размещений. Пер 
крывание, оцененное индексом Пианки (изменяется от 0 до 1 
составило 0,87. Напротив, фитомастигины не образовали крупнь 
скоплений, которые объединяли бы, как у диатомей, несколько о 
седних проб; их пятна размером не более 20 м2, разбросаны г 
всей территории, но чаще встречались в левой половине площади 
характеризующейся низким содержанием алевропелита и сложны 
рельефом дна (частое чередование подъемов и впадин). Таким oi 
разом, размещение микрофитобентоса на литорали, как и у Пла: 
те с коллегами в сублиторали, в значительной мере связано с гр; 
нулометрической неоднородностью морского дна, определяющей 
свою очередь неравномерность распределения других факторе 
(мощность фотической зоны, проницаемость грунта для органи; 
мов, окислительно-восстановительные условия, концентрацию бис 
генов и др.).

Эти выводы в известной мере могут быть распространены 
на меньшие площади, где все еще прослеживается градиент фал 
торов. Размещение большинства видов диатомовых водорослей 
фитомастигин на трансектах, проведенных вдоль или поперек урс 
за воды, отчетливо агрегированное (рис. 21). Протяженность пре 
дольных трансект составляла около 4,5 м и соответствовала рас 
стоянию между наиболее высокой и низкой точками на «песчаны; 
волнах», формирующих рельеф литорали. Поперечная трансекта 
пересекающая четыре продольных, была равна 25 м. Наблюдаете] 
значительное снижение численности микрофитобентоса в проба* 
взятых в понижениях рельефа. Основные различия между низки 
ми и высокими участками определяются содержанием алевропели 
та и органических веществ в грунте. Наиболее чувствительны 1 
повышению концентрации мельчайшей минеральной фракции и де1 
трнта — фитомастигины, плотность которых во впадинах иногд! 
приближалась к нулевой, наименее — диатомовые водоросли. 0т| 
носительно крупные широкоовальные фитомастигины с труди 
проникают в тонкие поры заиленного песка. Напротив, диатомо 
вые водоросли, представленные в основном мелкими или силы* 
вытянутыми уплощенными клетками, более приспособлены к лш 
ни в капиллярах песка. На изгибе «песчаной волны» скопленм 
фитомастигин и диатомовых водорослей поочередно сменяют дру 
друга. Отрицательно связанное размещение этих групп мнкрофи 
тобсптоса проявляется и в других масштабах пространства, а та» 
же во времени. С одной стороны, оно отражает их разное отпоите 
пне к некоторым абиотическим факторам, с другой, особенно в од 
нородной среде, является результатом ценотичсских взаимодейст­
вий. Последнее предположение основывается на том, что расхожде­
ние диатомовых водорослей и фитомастигин в пространстве наблю 
дается только при достижении определенной плотности организ 
мов. Одно из наиболее вероятных объяснений этому — взаимодей
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Рис. 21. Размещение микрофитобентоса на продольной (а) и поперечной (б)
трансептах.

1 — диатомовые водоросли, 2 — мелкие фитомастигины, 3 — крупные фитома-
стигины
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ствие двух групп организмов на биохимическом уровне. Извести) 
что фптомастигины, и в меньшей мере диатомовые водоросли, мс 
гут выделять вещества, токсичные для других организмов. Нельз 
исключать и конкуренции, в процессе которой, в зависимости о 
незамеченных нами различий в среде, конкурентное преимуществ 
переходит от одной группы организмов к другой. Таким периоди 
ческим изменяющимся фактором может быть микрорельеф мест 
ностн — «песчаная рябь» высотой в несколько миллиметров, соз 
дающая различия в микроусловиях на внешне однородной пло 
щадке.

Для изучения микромасштабного размещения организмов бы 
ли выбраны квадратные площадки размером 16, 100 и 625 см2 i 
пределах внешне однородного участка на средней литорали. Ма 
лый размер площадок должен был гарантировать реальную одно 
родность среды. Измерение pH, Eh, мощности окисленного след 
температуры и других факторов показало, что они достоверно н! 
различаются. Вместе с тем большинство массовых видов диатоме! 
и фитомастигин сохраняли в этих условиях агрегированное размер 
щенне, причем часто более выраженное, чем на площадках круп 
ного размера. При сплошном отборе проб (минимальный размер 
которых равен 1 см2) выявляются агрегации от одного до несколы 
ких сантиметров. Перекрывание скоплений, образованных разны 
ми видами, несколько ниже, чем было получено при мезо- и макро 
масштабных исследованиях на литорали (0,68 против 0,85 —0,86) 
Увеличение размера площадки с 16 до 625 см2 резко увеличнвае 
перекрывание видов в пространстве. Однако и в этом случае май 
симумы плотности диатомовых водорослей и фитомастигин заме! 
но расходятся (рис. 22).

На рис. 23 и 24 приведены размещения некоторых массовы 
видов диатомовых водорослей на площади 100 и 625 см2. Во все 
случаях размещение имеет выраженный агрегированный характе 
при этом большинство видов образуют только по одному ПЛОТИ) 
му скоплению. Степень агрегировапности и тип размещений oct 
бей внутри и за пределами скоплений различны у разных вндо 
однако все виды максимальной плотности достигают в одной и т) 
же части площадки, при этом пики численности заметно расходя 
ся. Среднее перекрывание видов составляет 0,68 на площад! 
100 см2 и 0,85 — па площадке 625 см2.

Данные о пространственном размещении организмов мог 
быть использованы для анализа видовой структуры мпкрофптобе 
тоса, в частности для построения кривых доминирования — раз! 
образин по выборкам с площадок разного размера (рнс. 25). К| 
вые «а» и «б» соответствуют геометрическому типу разделения! 
сурсов (Уиттекер, 1980), при котором ниши видов по болыпинст 
параметров практически не перекрываются. Кривые «в» и «г», I 
лученные для больших площадок, близки к теоретическому логн) 
мальному распределению и кривой, описываемой гипотезой случа 
пых границ между нишами соответственно. Логнормальное расп| 
деление наиболее характерно для природных многовидовых со)
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ществ со сложными дифференциацией 
н перекрыванием экологических ниш 
(Одум, 1975). Гипотеза случайных 
границ между нишами подразумевает 
малую функциональную связанность 
видов га сообществе, их независимое 
распределение в пространстве факто­
ров среды. Таким образом, структура 
микрофитобентоса зависит от масшта­
ба пространства, в котором она ис­
следуется. В масштабе, соизмеримом 
с индивидуальными территориями 
особей, выявляется элементарная 
структура, отвечающая реальным 
взаимодействиям между популяциями 
видов, составляющими сообщество, в 
любом другом масштабе — комбини­
рованная модель, представляющая со­
бой различные варианты сочетания 
элементарных структур. Эти данные 
согласуются с результатами, получен­
ными на других группах микробенто­
са, га частности на инфузориях (Бер­
ковский, 1984, 1987, а также данные 
настоящей работы; см. ниже).

Важным элементом пространствен­
ной структуры бентосного сообщества 
является вертикальное размещение 
организмов. Основными факторами, 
лимитирующими проникновение фото­
синтезирующих организмов в толщу 
грунта, выступают свет, проницае­
мость осадка, и, возможно, содержа­
ние биогенов. Мощность фотичеекой зоны определяется грануло­
метрией осадка и в нашем случае составляла около 3 мм. Рядом 
авторов было показано, что бентосные водоросли достигают фото- 
синтетического насыщения при интенсивности света от 10 до 50% 
от падающей радиации, с максимумом фиксации углерода при 
14% (Taylor, 1964; Kanwisher, 1966; Brinkhus et al., 1976). Однако 
многие из водорослей могут довольствоваться и значительно мень­
шим количеством света (до 1 % от падающего). Таким образом, 
вся трехмиллиметровая фотическая зона представляется для 
большинства видов водорослей пригодной для жизни. Расширение 
зоны присутствия возможно благодаря активным и пассивным 
миграциям организмов в толще грунта, в ходе которых они могут 
попеременно использовать энергетические ресурсы фотического 
слоя.

На рис. 26 видно, что максимальной плотности фотосинтези­
рующие организмы достигают в верхнем четырехмиллиметровом
5*  67

Рис. 22. Размещение диатомо­
вых водорослей (а) и фитома- 
стигин (б) на площади 100 см2
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Рис. 23. Размещение отдельных видов диатомовых водорослей на площад! 
_ 100 см2.
т  — средняя плотность, экз/см2, 1 — менее т, 2 — более т, 3 — более 2щ

4 ■— более 3т.
а — е виды: а — Pleurosygma nubecula, m =ll,9 ; б — Gurosygma recta, m=4,8 
в — Hantzschia virgata, m=12,3; г — Navicula humerosa, m = 6,0; д — Amphy 

prora paludosa, m = 20,8; e — Tropidoneis lepidoptera, m"= 9,8

обилие, %

Рис. 24. Размещение отдельных ви­
дов диатомовых водорослей на пло-
_ щади 625 см2.
т —  с р е д н я я  п л о т н о с т ь ,  э к з / с м 2 , 1 —  

м е н е е  т, 2  —  б о л е е  т, 3 —  б о л е е  

2т , 4 — б о л е е  3т. 
а — г виды: а  —  N a v i c u l a  s a l i n a r i u m ,  

*" — 1,7 Q' п —  G v r n s v c r m a  r e c t a .  m  =

Рис. 25. Кривые доминировани 
для выборок разного размер! 
а — 1 см2, б — 16 см2, в - 

0,25 м2, г — 12,5 м2

т = 73,9; б — Navicula humerosi 
10 5- г  —  N a v i c u l a  a m m o n h v l a  т  = 14,



fjiyfuua, см

Рис. 26. Вертикальное распределение микрофитобентоса, 
а — в — группы организмов: а — крупные фитомастигины, б — мелкие фито- 

мастигины, в — диатомовые водоросли
слое осадка, хотя разные группы различаются по глубине проник­
новения в грунт. Крупные фитомастигины имеют преимущественно 
поверхностное расположение, диатомовые водоросли встречаются 
на глубине до 3 см и более. Анализ распределения отдельных ви­
дов диатомовых водорослей показывает, что многие из них имеют 
два максимума численности: больший — в фотической зоне, и 
меньший — в афотической, а некоторые — только один послед­
ний. Диатомовые водоросли в поверхностном слое представлены 
преимущественно неделящимися клетками, в глубинных — особя­
ми, находящимися на разных стадиях митоза. Факт, не отмечен­
ный другими исследователямп. Пока рано судить о причинах этого 
явления, но, вероятно, физиологическое состояние клеток опреде­
ляется условиями, необходимыми для прохождения организмами 
соответствующих стадий индивидуального цикла, складывающего­
ся из фото- и гетеротрофной фаз. В таком случае должны сущест­
вовать закономерные перемещения особей по вертикали в толще 
грунта. Проведенное исследование позволило установить отчетли­
вые миграции у фнтомастигин, до 30% которых ежедневно пересе­
кают границу ({готической зоны. Однако у диатомовых водорослей 
синхронные миграции, укладывающиеся в суточный ритм, обнару­
жены не были. Возможно, что перемещения диатомовых водорос­
лей, сильно различающихся размерами, темпом размножения, ско­
ростью движения и способностью к гетеротрофному питанию, не 
синхронизированы во времени и потому не столь очевидны для ис­
следователя.

Другой важный аспект структуры микрофитобентоса связан с 
изменением ее во времени. Видовой состав псаммофильных водо­
рослей в течение всего вегетационного сезона постоянен, однако 
при этом происходят некоторые перестановки в порядке домини-
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рования видов, отражающие, вероятно, соответствующие темп! 
размножения и выедания этих организмов. Данные по сезонно 
численности одного вида, полученные в разных локусах биотош 
могут существенно различаться. Вместе с тем в пределах одног 
локального сообщества (до нескольких квадратных метров) ни 
блюдается большое совпадение сезонного хода численности боль 
шинства видов (перекрывание распределений 0,79). Отсюда след) 
ет важность правильного выбора пространственного масштаба ис 
следования. Данные по всей совокупности локальных сообщен! 
микрофитобентоса свидетельствуют о независимом или отрицатель 
но зависимом распределении большинства видов во времени. Ана 
лнз информации с локального участка, напротив, показывает, чл 
в сообществе преобладают положительные связи, объединяют)* 
виды со сходным типом распределения в отдельные группы. 774 
коэффициентов корреляции — положительные по данным прос! 
ранственного размещения (большинство достоверны на 95%-но 
уровне значимости), 63% коэффициентов корреляции — полой) 
тельные по данным сезонного размещения (также большинство д( 
стовериы на 95%-ной значимости).

Преобладание в сообществе пар с достоверно положительно 
корреляцией указывает на достаточно высокую сопряженность pai 
пределений видов микрофитобентоса. Здесь уместно привести cpai 
нительные данные по перекрыванию видов, полученные при изуч 
нии распределения микрофитобентоса в разных пространствен)* 
временных масштабах, дающие возможность оценить общий ypi 
вень сопряженности видов в сообществе продуцентов (табл. 6).

Среднее перекрывание распределений видов-продуцентов изм 
няется от 0,60 — в толще грунта, до 0,86 — во времени и 0,87 • 
в горизонтальной плоскости. В целом оно выше, чем у одноклето 
ных и многоклеточных гетеротрофных организмов, занимают

Т а б л и ц а  6

Перекрывание распределений видов микрофитобентоса 
в пространстве и во времени

Масштаб пространства или времени
Величина nej 
крывания (а 

средняя)

Территориальное размещение
площадь 3200 м2, шаг 10—20 м 0,87
площадь 10 м2, шаг 0,5 м 0,85
площадь 1 м2, шаг 5—20 см 0,79
площадь 625 см2, шаг 5 см 0,85
площадь 100 см2, шаг 2,5 см 0,68
площадь 16 см2, шаг 1,0 см 0,68

Вертикальное распределение, 0—4 см
0,79шаг 0,5 см

шаг 0,2 см 0,60
Сезонное распределение (V—IX мес)

0,86шаг 10 сут
шаг 3 сут 0,79
шаг 1 сут 0,79
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следующий трофический уровень и испытывающих большую кон­
куренцию за пищевые ресурсы. Перекрывание снижается с умень­
шением шага между пробами, отбираемыми на плоскости, по вер­
тикали или во времени. Это означает, что действительное расхож­
дение видов по нишам может быть верно оценено только при со­
ответствующем дробном исследовании распределения организмов 
в среде. С увеличением шага происходит осреднение данных, ко­
торые в этом случае включают информацию о нескольких локаль­
ных сообществах.

III.2
ГЕТЕРОТРОФЫ

Гетеротрофные организмы в микробентосе представлены тремя 
крупными таксонами — бактериями, грибами и простейшими. Са­
мые общие сведения о них даны в гл. II. Здесь подробно рассмот­
рим структурно-функциональную организацию этого уровня сооб­
щества на примере ассоциации инфузорий — самой многочислен­
ной и разнообразной группы псаммофильных простейших. Многие 
принципы формирования сообщества, установленные на инфузори­
ях, могут быть распространены не только на простейших, но и на 
другие одноклеточные и многоклеточные гетеротрофные орга­
низмы.

III.2.1
ВИДОВАЯ И РАЗМЕРНАЯ СТРУКТУРА

Ассоциация инфузорий характеризуется постоянным видовым 
составом. Из ПО видов, обнаруженных на литорали губы Грязной, 
около 70 видов встречаются регулярно в течение года, осталь­
ные— случайные иммигранты из соседних биотопов п потому край­
не редки (всего в бентосе Белого моря отмечено свыше 250 видов, 
Бурковский, 1970). На протяжении 15 лет видовой состав данной 
ассоциации оставался неизмененным; не отмечено ни одного случая 
закрепления иммигрантов в сообществе, что свидетельствует о его 
предельной насыщенности в данных условиях.

Самос общее представление о структуре любого сообщества 
(ила ассоциации) можно получить, исходя из данных по обилию 
видов. В сложившихся сообществах обычно преобладающая часть 
биомассы распределяется между немногими видами. Вслед за до­
минирующим и массовыми выстраивается длинный ряд второсте­
пенных и случайных видов. При этом, как было показано на ди­
атомовых водорослях, необходимо учитывать размеры изучаемой 
территории, соизмерять их с размерами и подвижностью организ­
мов. Индивидуальные взаимодействия между одноклеточными ор­
ганизмами осуществляются в масштабах, определяемых способно­
стью особей к активному перемещению, и измеряются миллиметра­
ми — сантиметрами. Эти взаимодействия и обусловливают микро- 
пространственную структуру. В качестве показателя границ целого
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сообщества обычно выступает однородность видового состава. Т 
кие сообщества занимают огромные пространства. Исследуя ра 
ные по размерам территории, мы, разумеется, получим несовпад 
ющие результаты. В составе микросообществ (локальных соо 
ществ) мы «е досчитаемся многих второстепенных и редких видо 
вероятность попадания которых в наши пробы снижается пропо 
ционально убыванию их численности. Зато в этом случае будет 6i 
лее выразительным участие массовых видов. На рис. 27 привел 
ны кривые доминирования и разнообразия, полученные для дз] 
разных выборок из сообщества инфузорий. Они весьма существе! 
но различаются. Кривая, составленная по данным для плеща; 
1000 м2 (см. рис. 1, в рамке «В»), имеет почти s-образную форм; 
указывающую на сложный характер дифференциации и перекрь 
вания экологических ниш, включающий и некоторый элемент сл| 
чайности. Кривая, отражающая способ упаковки ниш под площ| 
дью 15 см2, имеет большое сходство с прямой (особенно в начал! 
ной части), что свидетельствует о действующем здесь геометрич 
ском законе разделения доступного пространства. Такой споа 
упаковки ниш обычно свойствен видам, существенно расходящш 
ся в требованиях к одному или нескольким факторам среды. Kai 
дый из вариантов отражает совершенно определенную картин 
Первый — упаковку ниш в сильно гетерогенной среде, в котор( 
сообщество представляет совокупность большого количества сл 
чайным образом расположенных локальных сообществ; второй' 
реальное расхождение видов по экологическим нишам, обеспеч 
вающее снижение конкуренции между ними за ресурсы (см. дал 
ше).

Другой важной характеристикой сообщества является разме 
ный состав. Размеры представляют собой интегрирующую харг 
теристику вида, определяющую его экологическую нишу. Сост 
пищи, скорость размножения, да и самая возможность существо! 
ния организмов в том или ином биотопе тесно связаны с их р

экз/см2

ПорядкоВый. номер Вида

Рис. 27. Кривые доминировав 
разнообразия для разных выбо 
из сообщества инфузорий 

Бурковскому, 1984): 
а — для площади 1000 м2 (п 
замы 20 самых массовых влд 
б — для площади 1 м2 (под 

ны 10 самых массовых видо
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мерами. Средние размеры каждого вида есть специфическая вели­
чина, и виды различаются по ней в той же мере, как и по другим 
морфологическим или физиологическим признакам. Размеры ин­
терстициальных инфузорий в нашем случае варьируют от 4,102 до 
1,7 -105 мкм3 (у Cyclidium veliferum и Cardiostomatella vermiforme 
соответственно). Благодаря столь широкому размерному диапазо­
ну инфузорий создаются предпосылки для более полного освоения 
ресурсов экосистемы. Размеры большинства видов находятся в 
пределах 0,1—5,0-104 мкм3; на их долю приходится большая часть 
массовых видов. Главную роль в продукции сообщества играют 
виды средних размеров, так как мелкие инфузории, несмотря на 
высокий темп размножения, из-за малых размеров не могут дать 
большого прироста биомассы, а крупные инфузории обычно слиш­
ком малочисленны и медленно размножаются. Таким образом, ес­
ли по количеству видов, а часто и по численности, самые мелкие 
инфузории превосходят других, то в общем балансе они уступают 
видам средних размеров.

MI.2.2
ТРОФИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА

Основные принципы формирования протозойных сообществ, ко­
торые в известной мере могут быть распространены также и на 
другие группы гетеротрофных организмов, были сформулированы 
Ноландом (Noland, 1925, 1927). Изучая сообщества простейших, 
Ноланд обратил внимание на то, что в пределах достаточно одно­
родного местообитания устойчивые ассоциации образуют только 
такие виды, которые имеют сходные требования к условиям среды 
(по современной экологической терминологии — сходные много­
мерные ниши), но при этом различаются характером предпочита­
емой пищи (трофическими нишами). Между отношением организ­
мов к абиотическим факторам среды и характером пищи сущест­
вует вполне определенная связь. Виды, обитающие преимущест­
венно в слабо-аэрированной среде, питаются главным образом 
бактериями, оксифилы — водорослями. В дальнейшем эти выводы 
нашли подтверждение во многих других работах (Webb, 1956; 
Fenche'. 1969; Бурковский, 1968, 1984).

Исследования показали, что протозойные ассоциации имеют 
сложную трофическую структуру, не сводимую к двум экологичес­
ким группам. В основе сообщества лежит более тонкая пищевая 
специализация, ориентированная на имеющиеся ресурсы. В разных 
сообществах можно выделить от 5 до 11 трофических групп про­
стейших, различающихся по предпочитаемой пище, но большинст­
во видов способны при необходимости переключаться с одного ви­
да корма на другой. При сходных пищевых ресурсах из разного 
набора видов создаются одинаковые по трофической структуре со­
общества (Webb, 1956). Анализ трофической структуры и ее дина­
мики возможен только на основе знаний о пищевой спецнализа- 
зации организмов и наличных ресурсах.

73



Инфузории — гетеротрофные метатрофные организмы. В каче 
стве источника энергии они используют органические соединены] 
разной степени сложности: от низкомолекулярных жирных кисло1 
(например, уксусной кислоты) до сахаров и более сложных угле 
водов. Источником азота служат многие аминокислоты, белки : 
полипептиды. Потребность инфузорий в аминокислотах и кофер 
ментах различна в зависимости от того, могут ли они синтезиро 
вать данные соединения или должны получать их с пищей. Многт 
инфузории получают важнейшие питательные вещества от сим био 
тических организмов: бактерий, водорослей и др. (Soldo et al, 
1974; Weis, 1974). Имеющиеся данные по биохимическому состав; 
пищи инфузорий, полученные на основе рецептов аксеннческш 
сред для культивирования этих организмов, дают основания дл) 
двух важных выводов: 1 — инфузории в большей мере, чем много 
клеточные животные, способны самостоятельно или благодар: 
присутствующим симбионтам использовать в качестве источник: 
энергии и материала для собственного тела довольно простые ор 
ганические вещества, что в известной мере сближает их с некою 
рыми бактериями и водорослями; 2 — они проявляют заметнук 
пищевую специализацию уже на биохимическом уровне.

Многие органические и минеральные вещества, необходимы! 
инфузориям, растворены в воде — в среде их обитания. В cocrai 
РОВ входят белки, пептиды, аминокислоты и продукты их распа 
да, липиды, углеводороды, витамины и другие компоненты, пред 
ставляющие промежуточные или конечные продукты метаболизм: 
водных организмов (Хайлов, 1971). Все они могут быть ислользо 
ваны инфузориями непосредственно через клеточную мембрану 
путем пиноцетоза или фагоцитоза вместе с оформленным органиче 
ским веществом или мельчайшими минеральными частицами, н: 
которых они адсорбируются. Вопрос в том, могут ли инфузорш 
хотя бы частично удовлетворить свои потребности за счет раство 
ренных в воде органических веществ? Достаточна ли их концен­
трация? Имеющиеся в литературе данные о содержании различ­
ных питательных веществ в интерстициальной воде свидетельству­
ют о том, что, за исключением углеводов, их количество недоста­
точно для этого. Растворенные органические вещества могут быть 
только дополнительной пищей. Вместе с тем в определенные пери­
оды (зимой или летом при дефиците живой пищи) растворенное и 
оформленное органическое вещество способно поддерживать попу­
ляции большинства инфузорий на низком уровне плотности. В лю­
бое время года можно встретить до 50% особей, не содержащих 
в цитоплазме каких-либо оформленных пищевых объектов и, веро­
ятно, поддерживающих существование за счет растворенного а 
оформленного органического вещества. Причем, чем меньше раз­
меры инфузорий, тем выше доля особей, не содержащих в цито­
плазме другие пищевые объекты.

И все же основное направление эволюции инфузорий связано 
с приспособлением к твердой пище. Это нашло свое отражение в 
организации всей клетки и, прежде всего, в строении ротового ап­
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парата и некоторых других структур, участвующих в выборе, за­
хвате н переваривании пищи. Фагоцитоз осуществляется путем 
седиментации (с использованием ресничек или слизи) или актив­
ной охоты. Нередко инфузории совмещают оба способа. Ряд инфу­
зорий являются облигатными или факультативными гистофагами. 
Они потребляют живые или мертвые ткани растений и животных 
и занимают промежуточное положение между поглощением РОВ, 
седиментацией, хищничеством и паразитизмом. Виды Coleps вбу- 
равливаются в ткани многоклеточных животных и поедают их, 
виды Uronema отфильтровывают бактерии, развивающиеся в тка­
нях или клетках отмерших растений и животных, виды Prorodon, 
Plagiopogon, Paraspathidium, Ophryoglena поглощают разлагаю­
щиеся ткани и, возможно, РОВ. Все гистрофаги также охотно по­
едают простейших и водоросли.

На питание инфузорий большое влияние оказывает присутст­
вие в их цитоплазме симбионтов. У морских инфузорий это чаще 
всего бактерии. Так, инфузории Kentrophoros лишены рта; питание 
происходит путем эндоцитоза симбиотическн связанных с ними се­
робактерий, богатых полисахаридами. Поедается только часть 
бактерий, покрывающих одну из сторон инфузорий, в то время 
как остальные опять размножаются (Райков, 1971; Fenchel, 1968; 
Heeliп, 1977). У пресноводных инфузорий широко распространен 
симбиоз с зелеными водорослями, которые могут не только пере­
давать клетке хозяина большую часть продуктов фотосинтеза 
(Weis, 1974), но и защищать ее от хищников, выделяя метаболи­
ты, их отпугивающие (Berger, 1980).

В основе пищевой специализации инфузорий лежит способ­
ность, опираясь на различные физические и химические механизмы 
стимуляции, отыскивать и избирательно поглощать пищевые объ­
екты, необходимые для удовлетворения своих специфических по­
требностей в биохимических соединениях (Бурковский, 1984). Так 
как инфузории нуждаются в широком ассортименте биохимических 
веществ, то эти потребности лишь в исключительных случаях мо­
гут быть удовлетворены за счет одного пищевого объекта. Это, по- 
видимому, и есть главная причина того, что строгих монофагов 
среди Инфузорий нет. Тенденция к монофагии наблюдается у не­
которых хищников. Так, Chaenea vorax предпочитает мелкую ин­
фузорию Uronema marina (Fenchel, 1968), Loxophyllum leviga- 
liun — инфузорию Remanella margaritifera, Uronychia transfuga — 
инфузорию Mesodinium pulex (наши данные). Однако пищевой 
спектр этих наиболее специализированных форм не ограничивает­
ся одним сортом пищи; все они в той или иной мере используют 
РОВ, ВОВ, а при недостатке излюбленного корма переходят на 
потребление других видов организмов. Поэтому в отношении их 
правильнее говорить не о монофагии, а об олигофагин.

Проведенный нами анализ пищевых спектров морских псаммо- 
фильных инфузорий (на основе содержимого цитоплазмы) дает 
основание заключить, что подавляющее большинство их использу­
ют в пищу несколько, часто много, природных объектов (Бурков-
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ский, 1978, Бурковский и др., 1980, Бурковский, Эпштейн, 1982) 
В пищевом спектре большинства видов сочетаются объекты, раз 
личающиеся размерами, формой, подвижностью и другими свой 
ствами и принадлежащие к нескольким систематическим группам 
Различия между пищевыми спектрами разных видов часто прояв 
ляются в соотношении, в котором потребляются те или иные видь 
корма. В грубом приближении удается выделить 9 групп (Бурков 
ский, 1978), но при более тонком исследовании содержимого пи 
щеварительных вакуолей и цитоплазмы инфузорий выявляю™ 
дальнейшие расхождения видов по предпочитаемой пище. В отсут 
ствие дефицита каждый вид характеризуется специфическим на 
бором пищевых компонентов, однако при недостатке корма их пи 
щевые спектры существенно сближаются.

Основу пищевого комка у большинства инфузорий состгвляп 
не таксономическая группа (даже самого высокого ранга), а та
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П р и м е ч а н и е .
Индекс пищевого разно­
образия, Н

0,40 0,66 0,68 0,68 0,87 1,00 1,31 1,31 1,46 1,48 1,52 1,5!

Количество исследован­
ных экземпляров

18 60 21 64 31 19 34 57 34 48 35
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кой набор организмов, который может быть пойман ими без изме­
нения свойственного им характера пищевого поведения. Так, до­
бычей охотников могут стать и простейшие, и диатомовые или пе- 
ридиииевые водоросли, и даже грибы и бактерии, попадающие 
вместе с частицами детрита или с другой пищей. Седиментаторы 
наряду с бактериями и грибами отлавливают мелкие водоросли и 
зоомастигины. Важно подчеркнуть, что для анализа- трофической 
структуры сообщества и особенно ее динамики в ходе сезонной, 
сукцессии недостаточно знать принадлежность вида к той или 
иной условной трофической группе, но необходимы данные о пол­
ном пищевом спектре или лучше — о рационе каждого вида в кон­
кретных пищевых условиях.

В табл. 7 приведены данные о питании инфузорий, полученные 
в момент достижения ими наивысшей численности, когда сущест­
вует возможность наиболее полного удовлетворения потребностей
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во всех видах биохимических соединений (не учитывались РОВ и 
ВОВ). Инфузории расположены в порядке возрастания индекса 
Шеннона. В зависимости от ширины пищевых спектров инфузории 
могут быть разделены на три группы: олигофаги (Н<1,5 бит), 
мезофаги (1,5<Н-<2,5) и полифаги (Н>2,5). Большинство видов 
относится ко второй группе. Примером наиболее узкого пищевого 
спектра могут служить хищники и олиготрихида Strombidium sul­
catum, специализирующаяся на крупных фитомастигинах, наибо­
лее широкого пищевого спектра — Histiobalantium marinum, 
Н. majus, Gastrostyla pulchra и особенно Prorodon limanei, потреб­
ляющие самые разные объекты. Приведенные данные ценны тем, 
что получены применительно к одному сообществу и иллюстрируют 
способность инфузорий расходиться в гетерогенной пищевой среде, 
благодаря чему и возможно их совместное существование. Наи­
большие трудности представляет изучение пищевого спектра седе- 
ментнрующнх инфузорий, так как в этом случае анализ содержи­
мого цитоплазмы не может дать представление о видовой принад­
лежности бактерий, грибов и других мельчайших организмов. Од­
нако имеющиеся в литературе данные, полученные эксперимен­
тальным путем, показывают, что у инфузорий есть сильные стиму­
лы для тончайшей специализации в отношении бактериальной пи­
щи. Так, установлено, что разные виды и даже штаммы бактерий 
представляют неодинаковую пищевую ценность для разных видов 
инфузорий (Hairston et а 1., 1969; Taylor, Berger, 1976; и др.). Не­
которые из них губительны для инфузорий и могут потребляться 
только вместе с другими штаммами; в таком случае «несъедоб­
ные» пли токсичные бактерии оказывали даже стимулирующее 
действие на рост инфузорий (Barna, Weis, 1973). Наши данные о 
питании бактериотрофиых инфузорий не отражают их возможной 
специализации и имеют значение только в сопоставлении с пище­
выми спектрами макрофагов.

Изучение питания инфузорий на протяжении сезонной сукцес­
сии в изменяющемся пищевом потоке показало, что разные виды 
способны неодинаково переключаться с одного корма на другой. 
В большей степени эта особенность присуща полифагам, в мень­
шей — мезо- и олигофагам. Так, у Histiobalaniium marinum в те­
чение сезона в некоторые годы пищевой спектр изменяется на 
99%; ранней весной в составе пищи преобладают фитомастигипы, 
летом — диатомовые водоросли, а осенью — зоофлагелляты. 
У Remanella margaritifera и Tracheloraphis incadatus сезонные раз­
личия в пище в некоторых случаях достигают 50%, в то время 
как у олигофага Strombidium sulcatum — не более 10%. Как пра­
вило, существенные изменения в составе пищи наблюдаются при 
отсутствии или низкой плотности привычных объектов. Обычно 
они затрагивают количественную сторону потребления, но в от­
дельных случаях инфузории способны переходить на использова­
ние несвойственных им организмов или органических веществ. 
При этом изменяется не только соотношение потребляемых объ­
ектов, но и их качественный состав, который может даже закре­
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питься в ряду поколений инфузорий. Было обнаружено, что по ме­
ре снижения плотности основного пищевого объекта крупных тра- 
хелорафисов диатомовой водоросли Gyrosigma recta с 1978 г. за­
метно изменился пищевой спектр инфузорий, в котором стали 
преобладать другие крупные диатомовые водоросли (особенно, 
Navicula humerosa), ранее не достигавшие столь высокой числен­
ности и не отмечавшиеся в пищеварительных вакуолях трахелора- 
фисов. Лабильность пищевых спектров инфузорий, находящихся в. 
зависимости от присутствия в среде соответствующих организмов, 
следует учитывать при анализе трофической структуры. Весьма 
важно, чтобы данные о питании были получены на одном локаль­
ном сообществе микробентоса в пределах одной стадии сезонной 
сукцессии. Только в этом случае можно рассчитывать на адекват­
ное отражение природной ситуации.

В табл. 8 приведены данные о перекрывании пищевых спектров 
инфузорий в одном из локальных сообществ на заключительной 
стадии сезонной сукцессии (август). Показаны только 12 самых 
массовых видов, на долю которых приходится около 90% всей био­
массы. Перекрывание пищевых спектров оценено индексом Пи- 
анки.

Из табл, видно, что из 66 парных сочетаний, которые можно 
получить для 12 видов, 39 характеризуются низкими значениями

Т а б л и ц а  8

Перекрывание пищевых спектров инфузорий в локальном 
сообществе на завершающей стадии сезонной сукцессии

1 Л 3 4 5 6 7 8 С| 10 П 12

1 0,05 0,12 0,25 0,01 0,09 0,08 0,94 0,08 0,04 0,19 0,50
2 0,12 0,24 0,03 0,21 0,30 0,09 0,14 0,25 0,21 0.26
3 0,11 0,10 0,25 0,36 0,34 0,99 0,32 0,17 0,75
4 0,33 0,43 0,28 0,18 0,10 0,28 0,85 U,4 4
5 0,41 0,05 0,03 0,08 0,45 0,51 0,25
6 0,66 0,20 0,30 0,49 0,80 0,64
7 0,25 0,48 0,76 0,50 0,64
8 0,11 0,18 0,19 0,66
9 0,40 0.23 0.80:

10 0,45 0,51
11 0,61
12

0,05 0,10 0,15 0,18 0,19 0,22 0,24 0,26 0,28 0,30 0,35

П р и м е ч а н и е :  1 — 12 — виды инфузорий; 1 — Tracheloraphis incandatus, 
2 — Rcmanella margaritifera, 3 — Histiobalantium majus, 4 — Tracheloraphis 
striatus, 5 — Diophrys appendiculata, 6 — Pleuronema marina, 7 — Discocepnalus 
rotatorius, 8 — Trachloraphis phoenieopterus, 9 — Diophrys scutum, 10 — Gastro- 
styla puchra, 11 — Frontonia marisalbi, 12 — Prorodon limamei.

Виды расположены в порядке убывания их доли в биомассе сообщества. 
Перед чертой даны средние перекрывания пищевых спектров по мере увеличения 
количества видов в группе (от 2 до 12).
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коэффициентов (менее 0,33), 20 — средними (0,33—0,66) и только 
7 — высокими (более 0,66). Две пары видов (Tracheloraphis in- 
caudatus и Tracheloraphis phoenicopterus, Histiobalantum marinum 
и Diophrys scutum) имеют предельно высокую степень перекрыва­
ния пищевых спектров (0,94—0,99) и являются фактически тро­
фическими двойниками. Возможность сосуществования видов с 
идентичными пищевыми потребностями зависит от количества со­
ответствующего корма в среде. При остром дефиците пищи сооб­
щество строится по принципу наименьшего перекрывания пищевых 
спектров, потенциальные конкуренты расходятся во времени или в 
пространстве (см. дальше). При достатке соответствующего корма 
возможно, как в данном случае, вполне удовлетворительное сосу­
ществование даже трофических двойников.

Качественный и количественный состав сообщества в значи­
тельной мере определяется составом пищи: бактерии обеспечива­
ют развитие тонких фильтраторов, водоросли — фитофагов. Вме­
сте с тем обнаруживается и более общая связь между количест­
вом пищи и ее потребителями, отражающая ограниченность пи­
щевых ресурсов экосистемы и, как следствие, ограниченность со­
става потребителей. Предел насыщения сообщества определяется 
достижением такого состояния, при котором отсутствуют свобод­
ные пищевые ресурсы. На это может указывать суммарное (сред­
нее) перекрывание трофических ниш потребителей — при дости­
жении соответствующего коэффициента =1 сообщество не способ­
но более расширять состав. Как видно из табл. 8 (под чертой), до­
бавление к группе одного вида приводит к увеличению общего пе­
рекрывания пищевых спектров на 2—5% (в среднем па 3%). Ес­
ли для двух первых видов в таблице оно составляет 5%, для трех 
первых— 10, то для всех 12 массовых видов — 35%. Если тенден­
ция, проявляющаяся при возрастании числа видов от 1 до 12, сох­
раняется и в дальнейшем, то полное насыщение сообщества на­
ступит при 32 видах. В этом случае межвидовая конкуренция бу­
дет равна внутривидовой для всех видов. В данном локальном со­
обществе число видов варьирует от 27 до 46, что вполне соответ­
ствует теоретическому прогнозу, учитывая изменения в видовой 
структуре на разных стадиях сезонной сукцессии. Больше 32 ви­
дов в дампом сообществе содержатся в периоды, благоприятные 
для развития не только макрофагов, но и видов, питающихся пре­
имущественно бактериями или грибами, т. е. за счет дополнитель­
ных пищевых ресурсов. Приведенные выше расчеты были бы точ­
нее, если бы мы могли оперировать не спектрами, а рационами, а 
также учесть скорость пополнения пищевых ресурсов и использо­
вание их другими, помимо инфузорий, организмами.

С увеличением количества видов в сообществе (при неизмен­
ном уровне ресурсов) возрастает напряженность пищевых конку­
рентных отношений. При этом разные виды, в зависимости от ха­
рактера питания, находятся в неодинаковом положении относи­
тельно друг друга. Виды с широкими пищевыми спектрами имеют 
и более высокие коэффициенты перекрывания с остальными чле­
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нами сообщества. Между степенью перекрывания пищевых спек­
тров видов и их обилием в сообществе существует обратная связь 
(Бурковский, 1984, 1987). Самыми массовыми оказываются виды, 
характеризующиеся минимальным в данных условиях перекрыва­
нием со всеми другими видами сообщества. За ними следуют ви­
ды, которые в наименьшей степени перекрывают их пищевые спек­
тры, и т. д. Так, четыре самых массовых вида — Tr. incaudatus, 
R. margaritifera, Н. majus, Tr. striatus, образующие устойчивый 
комплекс, вокруг которого формируется сообщество, имеют низкие 
коэффициенты перекрывания друг с другом (менее 0,25, см. табл. 
8). Как следует из табл. 7, они существенно расходятся по пред­
почитаемой пище. Таким образом, ядро сообщества формируется 
по принципу комплементарности трофических ниш, вокруг него 
группируются второстепенные и редкие (случайные) виды. Наибо­
лее массовые из них (№ 5—8 в табл. 8) также слабо перекрыва­
ются с видами доминирующего комплекса (менее 0,43), по следу­
ющие за ними виды имеют все более возрастающие значения ко­
эффициентов перекрывания с одним или двумя видами доминиру­
ющего комплекса, а также и с некоторыми второстепенными и 
редкими видами. Если в комплексе TRHT (по начальным буквам 
названий соответствующих лидирующих видов, табл. 8) нет ни од­
ной папы сочетаний с а , , > 0,33, то с добавлением следующего ви­
да появляется одна такая связь, а в дальнейшем их количество 
возрастает до 3, 5, 7, 9, 12, 16, 25 соответственно. 12-й вид — Рго- 
rodon 'inianei почти со всеми видами имеет довольно высокое пе­
рекрывание. Таким образом, включение каждого последующего 
вида в группу связано с преодолением конкуренции всех видов со­
общества н возможно только при наличии не полностью занятой 
трофической ниши или путем вытеснения другого вида.

Представленная в табл. 8 матрица сообщества допускает, су­
ществование нескольких устойчивых состояний, основанных на 
комплементарности трофических ниш. Некоторые из них реализу­
ются з ходе сезонной сукцессии. Состав доминирующего комплек­
са, как и сам исход конкуренции между видами, в значительной 
мере зависит от многих факторов. Так, виды комплекса TRHT по­
стоянно присутствуют в сообществе, по доминирующее положение 
занимают только во второй половине лета на знаключнтельных 
стадиях сезонной сукцессии. Первые три вида из года в год в это 
время занимают лидирующее положение, место четвертого и по­
следующих видов занимают, в зависимости от ттищевых и других 
у с л о в и й , Tr. striatus, Oxytricha discifera, Trachelostyla caudata (или 
Tr. pedictiliformis) , Coleps tesselatus, вполне отвечающие принципу 
комплементарности при формировании сообщества. Ранней вес­
ной ядро сообщества образуют мелкие инфузории Strombidium 
sulcatum, Uronema marina, Coleps tesselatus, Pleuronema coronaia, 
перекрывание пищевых спектров у которых не превышает 0,20; в. 
середине лета — Histiobalantium marinum, Remanella rugosa, Tra- 
chelonema oligostriata, Lacrymaria affinis, или Gaslrostyla pulchra 
(a,,<0,35). Подробнее см. в разделе «Сукцессия».
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Т а б л и ц а  9

Соотношение коэффициентов вариации плотности ( CV„) трофических групп 
и составляющих их видов

О с н о в н ы е  т р о ф и ч е с к и е  
г р у п п ы

С V n в и д о в  в с о о т в е т с т в у ю щ е й  
г р у п п е

C V и с о в о ­
к у п н о с т и  в и ­
д о в  в г р у п п е

Кодиче 
е т в о  вн 

д о в  в 
группе

Всеядные (53,9—75,3)+—460,0 17,5 46
Растительноядные пре- (41,1—63,2)—245,0 25,6 21

имущественно
Бактериоядпые преиму- (48,4—67,1)— 186,1 29,3 17

щественно
Хищники преимуществен- (52,8—64,5) — 132,9 36,4 9

НО

Пр и м е ч а н и е :  + — в скобках — значения CV„ видов, плотность кок 
рых выше 20 экз/см2 (постоянные компоненты литорального сообщества)

Важным является вопрос о стабильности трофической структу 
ры сообщества. При относительно постоянном пополнении пище 
вых ресурсов, наблюдаемом в течение вегетационного сезона, тро 
фическая структура сообщества остается почти неизменной, тогд: 
как видовой состав особенно доминирующего комплекса силы» 
варьирует. В табл. 9 приведены данные о колебаниях числен нося 
видов и образуемых ими трофических групп в течение лета ш 
литорали губы Грязной.

Хорошо видно, что флуктуации группы существенно ниже » 
лебаний плотности составляющих ее видов, и эта разница те) 
больше, чем шире представлена трофическая группа и чем выш) 
разнообразие пищевого спектра у инфузорий. Наиболее постояв] 
ный уровень плотности свойствен трофической группе всеядных и# 
фузорий, наименее — хищникам, хотя коэффициенты ва.риаш 
плотности каждого вида в отдельности в группе хищников да» 
несколько ниже, чем в первой. Последний факт, видимо, объясни 
ется неспецифичностью хищников, отсутствием жесткой зависимо 
сти их от вида жертвы и обилием корма. В целом подтверждаете 
относительно высокая стабильность трофической структуры coof 
щества инфузорий, отражающая соответствующее постоянство hi 
щевого потока через экосистему.

На существенное изменение пищевого потока сообщество по 
требителей реагирует соответствующим изменением трофически 
структуры. Это особенно заметно при сравнении летнего и замни 
материала. Летом в сообществе преобладают виды, питающий 
диатомовыми водорослями и фитомастигинами, зимой — бактер! 
ями, детритом и растворенным органическим веществом (подро! 
нее „в разделе «Сукцессия»), Непременными компонентами cool 
щества на всех стадиях сезонной сукцессии являются хищники.

Роль облигатных (9 видов) и факультативных (21 вид) хил 
ников и гистофагов (8 видов) в сообществе достаточно велика. Н
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их долю в среднем приходится до 50% продукции, биомассы и 
численности. Большая часть всеядных (факультативных хищни­
ков) и плотоядных видов потребляют наряду с зоомастигинами 
также и инфузорий. В результате существенная часть продукции 
инфузорий (в некоторые периоды до 60% и более) реализуется на 
этом уровне, обеспечивая на некоторое время энергетическую неза- 
визимость сообщества от внешнего притока и придавая ему до­
полнительную самостоятельность. В такие периоды хищники ста­
новятся ведущим фактором, изменяющим структуру сообщества.

III.2.3
ПРОСТРАНСТВЕННАЯ СТРУКТУРА

Размещение популяции в пространстве — результат ее взаимо­
действия с окружающей средой. Анализ данных о влиянии раз­
личных абиотических факторов на инфузорий показал, что боль­
шинство видов способны переносить широкий диапазон изменения 
параметров и вместе с тем ограничены довольно узким и видо- 
специфическим интервалом оптимальных условий, в котором воз­
можно интенсивное размножение (Бурковский, 1984). Это свойст­
во инфузорий, как, вероятно, и многих других одноклеточных ор­
ганизмов, предопределяет образование ими компактных скоплений 
разных размеров и плотности, соответствующих оптимальным, об­
ластям существования, и довольно изменчивого фона популяции в 
пределах конкретного биотопа. Высокая экологическая пластич­
ность инфузорий увеличивает вероятность встречаемости множест­
ва видов, взаимодействия между которыми влияют на взаимное 
расположение скоплений разных видов и фоновую плотность попу­
ляции, что в конечном итоге еще осложняет структуру протозоп- 
ных ассоциаций.

Малые размеры инфузорий и весьма ограниченная возможность 
перемещения в капиллярных пространствах в грунте способствует 
образованию и длительному сохранению совсем мелких локальных 
скоплений, соизмеримых с пространствами, осваиваемыми отдель­
ными особями в течение жизни и не превышающих нескольких, ку­
бических сантиметров (чаще — мм3; Бурковский, 1984).

Так как значительная часть наших представлений о простран­
ственной и общей структуре сообщества базируется па данных о 
размещении популяций, то важно знать не только размещение 
особей, в масштабе всего биотопа (макропространственная струк­
тура). но и в любом произвольно выбранном объеме среды, несо­
измеримо малом по сравнению с размерами целого биотопа (мик- 
ропространственная структура). Только объединение этих двух ас­
пектов позволяет получить полную картину пространственной 
структуры популяции и сообщества.

На рис. 28 показано размещение 4 видов инфузорий, различа­
ющихся размерами, пищей, скоростью размножения и некоторыми 
другими показателями, на площади около 1000 м2 (на рис. 1 этот 
участок заключен в рамку «В»), Все виды имеют хорошо въфа-
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Рис. 28. Размещение инфузорий на площади 1000 м2 (по Бурковскому, 191 
т — средняя плотность, экз/см2, 1 — менее т, 2 — более т ,  3 — более 
а — Uronema marina, т=  121,2, б — Oxytricha discifera, т  =  75,6, в — Reman 

margaritifera, т  =  61,0, г — Tracheloraphis incaudatus, т  =  52,1

женпый п я т н и с т ы й  характер размещения (коэффициент дтсп 
сии варьирует от 10 до 87, при 25 = 0,23). Однако размеры агре 
цпй и их расположение на площадке не совпадают. Самый мели 
вид Uronema marina (30 мкм), питающийся преимущественно б; 
териями, образует несколько небольших, случайным образом р 
положенных скоплений; самый крупных вид Tracheloraphis /по 
i'atus (600 мкм), специализирующийся на потреблении крут) 
диатомовых водорослей и фитомастигин, но использующий так 
и многие другие организмы (см. табл. 7), образует одно больи 
пятно, только часть которого попала в изучаемое тюле. Два д| 
гих вида, Oxytricha discifera и Remanella margaritifera, имеюи 
средние размеры (80—120 мкм), один из которых питается гл.
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ным образом бактериями, а другой мелкими диатомовыми водо­
рослями, образуют промежуточные по размерам скопления. У всех 
видов в пределах пятна обнаруживаются одна или несколько бо­
лее плотных агрегаций. Таким образом, можно различать скопле­
ния нескольких порядков (на рис. 28 показаны только скопления 
двух порядков). Время существования скоплений первого 
порядка исчисляется десятками поколений, второго порядка — де­
сятками и сотнями поколений. Все скопления характеризуются 
средней степенью агрегированности: значения коэффициента агре­
гированное™ (Смуров, 1976) варьирует от 0,41 у Tr. incaudatus 
до 0,61 у U. marina (при диапазоне изменения коэффициента от 0 
до 1).

Причины образований скоплений различны. Крупные скопле­
ния формируются главным образом под влиянием комплекса абио­
тических факторов (механический состав песка, Eh, кислород и 
др.), мелкие (второго порядка) — вследствие неравномерного рас­
пределения пищевых объектов инфузорий.

С уменьшением обследуемой территории соответственно увели­
чивается однородность среды и снижается роль абиотических фак­
торов. Тем не менее размещение большинства видов инфузорий, 
как и других мелких организмов остается отчетливо агрегирован­
ным. Впервые на это обратил внимание Арльт (Arlt, 1973), изу­
чавший распределение мелких организмов на площадке 40X^0 см.

Нами специально изучалось размещение одноклеточных орга­
низмов под площадью 25X25 см, 10x10 см и 1X1 см. На р;:с. 29 
показано размещение инфузорий Tracheloraphis incaudatus и ее 
основного пищевого объекта — диатомовой водоросли Gyrosygma 
recta на внешне однородном участке литорали (625 м2). Размеще­
ние обоих видов выраженное пятнистое (коэффициент дисперсии 
более 200 при 2S около 0,2 в обоих случаях) с высокой степенью 
агрегации (коэффициент агрегированности 0,18 и 0,20 соотгетст- 
ственно). Однако, как видно из рисунка, распределение пищи и по-

Рис. 29. Размещение инфузории Tracheloraphis incaudatus (а) и ее основного 
пищевого объекта диатомовой водоросли Gyrosygma recta (б) на площади 

625 см2 (по Бурковскому, 1984).
m — средняя плотность, экз/см2: I — менее т, 2 — более ш, 3 — более 2га. 

Инфузории — 115,1, диатомовые водоросли — 1400
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требителя не совпадают (коэффициент перекрывания Пианки ме­
нее 0,4). Остается предположить, что распределение трахелорафи- 
са в данном масштабе пространства лишь отчасти связано с пи­
щей, а больше обусловлено другими биоценотическими факторами, 
возможно действующими в масштабе, сопоставимыми с индивиду­
альными территориями, занимаемыми этими организмами, т. е. 
меньшими, чем расстояние между ближайшими пробами на об­
следованной площадке.

Для выяснения этого вопроса было изучено распределение трех 
-самых массовых в момент исследования видов инфузорий и сум­
марной плотности зоо- и фитомастигин, являющихся в это время 
важными компонентами рациона всех трех видов. В пище Histio- 
balantium majus мастигины составляли до 80% по весу (осталь­
ные — диатомовые и мелкие инфузории), у Uronychia transfuga- 
до 70% -(остальные — мелкие инфузории, грибы), у Tracheloraphis 
incaudatus — до 40% (остальные — крупные диатомовые и мелкие 
инфузории). На рис. 30 показано размещение этих организмов под 
площадью 100 см2 (расстояние между двумя соседними пробами 
0,7 см, площадь под пробой 1 см2). Все виды инфузорий и.масти­
гины имеют отчетливое поясное распределение, осложненное обра­
зованием агрегаций разных размеров и плотности в пределах пло­
щадки:. Причем, максимумы плотности двух крупных инфузорий 
Tracheloraphis incaudatus и Histiobalantium majus совпадают с по­
вышенной концентрацией зоо- и фитомастигин, в то время как раз­
мещение мелкой инфузории Uronychia iransjuga является зеркаль­
ным отражением распределения этих организмов. Размещение 
крупных видов в значительной мере может быть связано с рас­
пределением их пищевых объектов, а мелкой инфузории — пище­
вой конкуренцией со стороны Н. majus (перекрывание пищевых 
спектров 0,78) и прессом двух крупных факультативных хищников, 
вытесняющих ее за пределы высокой плотности основного корма. 
В любом случае ведущими факторами распределения инфузорий 
в этом масштабе пространства являются ценотические (трофичес­
кие и конкурентные) отношения между одноклеточными организ­
мами. При этом важно отметить, что уровень агрегированности 
размещения организмов еще более возрастает (по сравнению с 
размещением на площадке 625 см2 и тем более 1000 м2) за-счет 
мелких, но плотных скоплений. Размеры самых мелких скоплений 
-оказываются меньшими, чем размер пробы (менее 1 см2). В‘этой 
связи было интересно изучить размещение организмов на 1 еще 
меньшей площади, соответствующей их потенциальным индивиду­
альным участкам. |

С этой целью пробы, взятые трубкой с сечением 1 см2, при по­
мощи специальной крестовины делили на 4 равные части, и за­
тем каждый сектор по-сле выделения из грунта инфузорий рассмат­
ривали как самостоятельную пробу. В общей сложности на уча­
стке 50X50 см были отобраны 192 такие пробы.

На рис. 31 представлены крайние варианты размещения,двух 
массовых видов инфузорий Tracheloraphis incaudatus и Remanelk
SC



Рис. 30. Размещение организмов 
микробентоса на площади 100 см2. 
т — средняя плотность, экз./см2,
1 — меньше т, 2 — более т,
3 — более 2т, 4 — более 3т. 
а — Tracheloraphis incaudatus, 
m = 51, б — Histiobalantium majus,
H. marinum, m =10,l, н — фито- и 
зо'омастнгины, ш = 700, г — Uro- 

nychia Iransfuga, m=116

margaritifera под площадью 1 см2. Эти виды питаются разными пи­
щевыми объектами (перекрывание пищевых спектров 0,05), но 
населяют один слой 0—2 см грунта (с максимумом плотности в 
слое 0,5—1,0 см), развиваются в одно время (с максимумом в 
VII—VIII) и вместе иногда составляют до 80% биомассы сообще­
ства инфузорий. Хорошо видно, что оба вида имеют пятнистое раз­
мещение. Причем, агрегированному размещению трахелорафиса в 
первой пробе (при высокой плотности обоих видов) соответствует 
п более агрегированное размещение реманеллы. Но максимумы 
плотности этих видов расходятся по секторам. Анализ размещения 
инфузорий во всей совокупности проб подтверждает его выражен­
ный пятнистый и комплементарный характер. Коэффициент дис­
персии в секторах, половинках и целой пробе остается всегда очень 
высоким (146—745), а дисперсия с увеличением размера пробы (от 
0.25 до 1,0 см2) изменяется скачкообразно, что указывает на об­
разование обоими видами плотных скоплений размером менее 
1 см2 (что отражено также и на рис. 31). Вариабильность плотно­
сти (окэффищиент вариации плотности) у обоих видов в секторах 
значительно выше, чем в ‘/г, 3Л или 1 см2. Уменьшение значений 
коэффициента вариации плотности с увеличением размера проб 
связано с чисто статистическим эффектом осреднения исходных

87

Рис. 31. Размещение Tracheloraphis 
incaudatus (Т) и Remanella marga­
ritifera (R) на площади 1 см2 (по 

Бурковскому, 1987). 
а — плотность обоих видов — 
471 экз/см2, б — плотность обоих ви­

дов — 214 экз/см2



данных по секторам. Анализ размещения обоих видов по данным 
всех проб показывает, что с увеличением обследуемой территории 
увеличивается и перекрывание между ними. Так, индекс Пианки в 
секторах — 0,37, в '/г — 0,61, в 3/4 — 0,80, в 1,0 — 0,87. Таким об­
разом, данные для площадки 1 см2 оказываются сильным осред­
нением фактических данных по секторам и маскируют истинные 
соотношения между плотностями видов в области их непосредст­
венного контакта. При дальнейшем увеличении размера пробы пе­
рекрывание между двумя видами не возрастает (под 4 см2 -  
0,85, под 15 см2 — 0,83) . Это может означать, что размещение ин­
фузорий на территории больше 3Л см2 уже не зависит от конку­
ренции за пространство между этими организмами, а определяет­
ся другими факторами (пищей, хищниками и др.).

До сих пор рассматривалось размещение оргнизмов на плоско­
сти. Другой важный аспект размещения в трехмерном пространст­
ве связан с вертикальной компонентой. Проникновение инфузорий, 
как и других мелких организмов, в толщу грунта определяется 
прежде всего его пористостью. Максимальная глубина проникно­
вения инфузорий в мелкозернистый песок, по нашим данным, не 
превышает 5—7 см, причем до 90% численности организмов кон­
центрируется в верхнем двухсантиметровом слое (Буркове™, 
1968, 1978, 1984 и др.).

На рис. 32 показано вертикальное распределение некоторых 
обычных видов инфузорий и изменение с глубиной окислительно- 
восстановительного потенциала, характеризующего комплекс усло­
вий в толще грунта (газовый, ионный состав и др., см. гл. I). По­
пуляции оксифильных видов, питающиеся в основном водорослями 
и бактериями, максимальной плотности достигают в детрите на 
поверхности грунта, когда он имеется, и в самом поверхностном 
слое грунта. Большинство псаммофильных инфузорий населяют

Рис. 32. Вертикальное распределение инфузорий п толще грунта. 
Виды: I — Strombidium sulcatum, 2 — Pleuroncma coronata, 3 — Diophrp 
scutum, 4 — Remanella margaritifera, 5 — Trachelostyla pediculiformis, 6 -  
Cardiosiomatella vermiforme. 7 — Tracheloraphis incaudatus, 8 — Kentroplioros 

fasciolatus, 9 — Urostrongvlum caudatum
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подверхностный (0,5—1,0 см) и следующий за ним сантиметровый 
слой. Они способны развиваться при низких концентрациях кис­
лорода, основу пищи составляют одноклеточные водоросли, про­
стейшие и бактерии. Наконец, некоторые виды, питающиеся глав­
ным образом свободноживущими или симбиотическими бактерия­
ми и толерантные к сероводороду, встречаются в глубоких слоях 
грунта. Таким образом, пища и кислород будут главными факто­
рами вертикального распределения бентосных инфузорий.

Многие инфузории образуют довольно компактные скопления, 
локализованные в слое толщиной в несколько миллиметров; иног­
да плотность в таких скоплениях в 15—40 раз выше, чем в смеж­
ных слоях. Столь высокая концентрация инфузорий, как правило, 
связана с комплексом благоприятных факторов, наиболее важны­
ми из которых являются пища и ослабление пресса хищников и 
конкурентов. Время существования таких скоплений измеряется 
сутками.

Инфузории потенциально весьма подвижные организмы: макси­
мальная скорость перемещения была отмечена нами в экспери­
менте у Helicostoma notatum и Ophryoglena marina и достигала 
5 мм/с. Если бы инфузории перемещались по прямой, то при та­
кой скорости в течение индивидуальной жизни (2—5 сут) они мог­
ли покрыть расстояние более 400 м. Однако структура песчаного 
грунта, представляющая систему плохо сообщающихся микроско­
пических камер, препятствует реализации потенциальных возмож­
ностей активных инфузорий, ограничивая их передвижение не­
сколькими миллиметрами или сантиметрами, что тоже немало, 
учитывая размеры самих инфузорий (от 16 до 800 мкм).

Передвижение инфузорий, как и других одноклеточных орга­
низмов, в горизонтальной плоскости совершенно не изучено. Мож­
но полагать все же, что оно имеет место и позволяет организму 
осуществлять ряд жизненно важных функций (питание, половой 
процесс, избегание хищников п т. д.). С методической точки, зре­
ния легче изучить вертикальные перемещения, которые могут быть 
установлены по данным послойных проб, собранных через корот­
кие интервалы времени. Известна одна работа, специально посвя­
щенная суточным вертикальным миграциям морских псаммофиль- 
ных инфузорий, выполненная на Каспийском море (Агамалиев, 
Багиров). Авторы отмечают синхронные миграции инфузорий, сов­
падающие с изменением общей освещенности. Нам казалось важ­
ным провести аналогичное исследование па Белом море, где в те­
чение нескольких летних месяцев отсутствует типичная смена дня 
и ночи и, таким образом, частично снижается роль фактора, пред­
положительно ответственного за периодические перемещения ин­
фузорий в толще грунта (Бурковский и др., 1983).

В качестве объектов были выбраны самые массовые виды — 
Tracheloraphis incaudaius, Remanella margaritifera и Histiobalaniium 
majus\ они изучались непосредственно в поле в период светлых 
ночей (июнь), во время смены дня и ночи (конец августа) и в 
полевом эксперименте при искусственном затемнении опытной пло-
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хдадки в дневное время (август). Было обнаружено, что все тр 
вида совершают активные суточные миграции в пределах двухса! 
тиметрового слоя (см. рис. 33). Вместес тем направление тереме 
щекия у этих видов не совпадает и непосредственно не зависит о 
освещенности (суточные ритмы сохраняются и в эксперименте по 
экраном). Это неожиданное обстоятельство побудило нас искал 
другое объяснение.

Как показано на рис. 33, самый массовый вид — Tr. incaudatu 
днем поднимается в самый поверхностный слой, а ночью погружа 
ется в нижние слои песка. Этот вид питается в основном диатомс 
вой водорослью Gyrosygma recta, которая развивается преимущест 
векно на поверхности и верхних 2—3 мм грунта. Таким образок 
перемещение трахелорафиса ближе к поверхности обеспечивав 
ему необходимую встречу с пищей. Вероятно, время миграции тра 
хелорафиса приурочено к периоду наивысшей метаболическо 
активности его пищевого объекта. Известно, что фотосинтез у во 
дорослей характеризуется суточной периодичностью с максимума 
во второй половине дня (Чернов, 1972; Сакевич и др., 1980). Вы 
деляемые при этом вещества, как было показано в эксперимента: 
на других инфузориях, способны стимулировать движение инфузо 
рий в направлении жертвы (Seravin, Orlowskaja, 1977). Последу 
ющее перемещение трахелорафиса вглубь может быть связано 
действием нескольких факторов, в частности со снижением пище 
вой активности насытившихся инфузорий, изменением температур! 
и др. Сопоставление данных по распределению трахелорафиса < 
суточным ходом температуры показывает, что инфузории на про 
тяжении всех суток занимают область наиболее высокой темпера 
туры: днем — в верхнем, ночыо — в нижних слоях. Два други) 
вида инфузорий в это время совершают прямо противоположны! 
по направлению вертикальные перемещения. Они поднимаются ш 
поверхность в ночное время и погружаются в подповерхностны! 
слон днем. Их пищевые объекты (другие виды диатомовых водо 
рослей, мастигины и бактерии, см. табл. 7) распределены в толщ( 
песка более равномерно, что позволяет инфузориям находить корм

■Е?
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Рис. 33. Вертикальное распределение (%) трех самых массовых видов инфузо-: 
рий в разное время суток в слое 0—2 см (по Бурковскому и др., 1983): 
Виды: 1 — Remanella margaritifera, 2 — Histiobalantium majus, 3 — Tracheloi

raphis incaudatu? I
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в любом положении. Вероятно, активные синхронные перемещения 
этих двух разных видов вызваны конкурентным давлением трахе- 
лорафйса. Так как доля последнего вида в сообществе велика 
(40—60% по биомассе), то любое перемещение его приводит к на­
рушению сложившегося пространственно-временного баланса ви­
дов и вызывает ответную реакцию со стороны других массовых ви­
дов — миграцию в противоположном направлении. Благодаря 
суточным миграциям инфузории имеют возможность поочередно 
эксплуатировать наиболее продуктивный поверхностный слон пес­
ка. Пусковым механизмом миграции, вероятно, служат метаболи­
ты-водорослей, функционирование которых связано с суточными 
ритмами освещенности, и эти ритмы могут сохраняться даже в 
краткосрочных экспериментах по затемнению (в памяти). Другой 
важный вывод состоит в том, что перемещение лидирующего (до­
минирующего) вида ведет к соответствующему изменению положе­
ния других массовых форм, в результате чего уменьшается конку­
ренция между ними.

Пространственная структура сообщества отражает структуру 
составляющих его популяций и потому характеризуется столь же 
выраженной неоднородностью. Она проявляется в широком диапа­
зоне — от отдельных проб (микропространственная структура) до 
целого биотопа (макропространственная структура).

Существует некоторый минимальный размер пространства, ко­
торый обладает основными свойствами биотопа и содержит весь 
набор массовых видов данного сообщества. Локальные местооби­
тания, имеющие меньшие размеры, включают только часть видов 
целого сообщества. Чем меньше рассматриваемое пространство, 
тем оно однороднее и содержит меньше видов. Так как в практи­
ке экологических исследований обычно пользуются выборочными 
данными, основанными на сборах проб определенного размера, то- 
важно знать, какая часть сообщества при этом изучается п в ка­
кой мере полученная информация может быть экстраполирована 
на все сообщество.

Видовое богатство сообщества инфузорий на литорали во мно­
гом обязано пространственной неоднородности песчаного биотопа. 
Сообщество инфузорий, как и других мелких организмов, можно 
представить в виде сложной мозаики, слепленной из большого ко­
личества переходящих друг в друга, очень изменчивых локальных 
сообществ (см. также гл. II), структура которых определяется 
комплексом местных факторов.

На сложную пространственную структуру протозойных сооб­
ществ (ассоциаций) указывают многие исследователи (Bamlorth, 
1980; Cairns, 1966; Бурковский, 1978, 1984; и др.). При этом под­
черкивается, что истинные взаимоотношения между элементами, 
составляющими сообщество, проявляются в масштабах несколь­
ких сантиметров, максимум дециметров. Именно эти взаимоотно­
шения и определяют структуру ассоциаций одноклеточных орга­
низмов. Структуры в масштабе большего пространства являются 
всегда некоторой абстракцией, отражающей совокупность в раз-
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Рис. 34. Пространственная структура сообщества инфузорий (по Бурковскомт'
1978):

а — распределение плотности инфузорий на площади 1000 м2, т — средня! 
■ плоти >сть, 630 экз/см2, 1 — менее т, 2 — более т\ б — распределение струк­
турных вариаций; Т — Tracheloraphis incaudatus, Н — Histiobalantium mari- 
num, H. majus, О — Oxytricha discifera, R — Remanella marganlilcra. Стрслко! 
показано направление, в котором происходит увеличение концентрации а л евро- 
гелита. органического вещества, и уменьшение содержания кислорода и значений

редокс-потенциал а

но и мере связанных локальных состояний сообщества. При этом 
весьма важно учитывать фактор времени. Локальные сообщества, 
изолированные друг от друга в течение нескольких суток или даже 
недель, могут объединиться или обмениваться живым материалом 
по истечении этого срока, благодаря неравномерному размноже­
нию и. активному пли пассивному (вместе с частицами грунта на 
приливе или отливе) горизонтальным перемещениям.

На рис. 34 показано распределение общей плотности инфузо­
рий и лидирующих (доминирующих) видов на площади 1000 м! 
(па рис. 1 в рамке В). Здесь обнаружено 90 видов инфузорий из 
110, отмеченных для губы Грязной. С уменьшением обследуемой 
площади количество видов заметно сокращается. Последователь­
ное уменьшение ее размеров в 10 раз (от 1000 м- до 1 см2) дает 
следующий ряд чисел: 90, 74, 60, 56. 46, 37, 32, 23, 18. Таким обра­
зом, сокращение размеров биотопа (местообитания) на 8 поряд­
ков приводит к 5-кратному снижению количества видов. Очо идет! 
за счет малочисленных и некоторых имеющих локальное размеще­
ние второстепенных видов. Различия между пробами it локальны­
ми сообществами разного размера в основном обусловлены соста­
вом редких и случайных видов и пропорциями, в которых сочета­
ются массовые виды.

В состав доминирующего комплекса (более 50% биомассы со­
общества) всюду входят одни и те же виды — Tracheloraphis
9 2



incaudatus, Remanella margarititera, Histiobalantium majus и Oxyt- 
richa discifera, сильно различающиеся пищевыми спектрами (см. 
табл. 7—8). Однако в разных локусах (пробах) они занимают раз­
ное положение в иерархии количественной значимости. Слева на­
право и сверху вниз, как показано на рис. 34,6, наблюдается по­
степенная смена лидеров доминирующего комплекса, в целом сов­
падающая с изменением в этом направлении нескольких факторов 
(повышение заиленности, сапробности, снижение Eh и pH, кисло­
рода и др.). Так как эти условия определяются прежде всего вза­
имодействием течений и рельефа, а это весьма консервативные 
факторы, то и области преобладания того или иного доминирую­
щего вида остаются обычно неизменными на протяжении сотен и 
даже тысяч поколений инфузорий (в течение одного или несколь­
ких летних сезонов). Пробы, взятые на расстоянии 2—3 м друг от 
друга з пределах более или менее однородного участка, могут от­
личаться по соотношению численностей доминирующих и второсте­
пенных видов в такой же мере, как и пробы, находящиеся на рас­
стоянии 20—30 м. В указанном диапазоне размеров пространства 
действует закон случайности, отвечающий случайному распределе­
нию некоторых факторов на литорали. При сопоставлении проб, 
взятых в пределах 1 м2, проявляется и с уменьшением расстояния 
возрастает структурное сходство. Однако и соприкасающиеся про­
бы размером 15 см2 показывают тем не менее достаточно замет­
ные различия. Это говорит о том, что соотношение видов в пробе 
определяется факторами, действующими в объеме нескольких ку­
бических сантиметров (пища, конкуренция, хищники). Как было 
показано выше, эти факторы определяют сложное пятнистое раз­
мещение организмов и в конечном итоге непостоянное соотношение 
видов.

Самые маленькие скопления содержат от 2 до 10 особей, изме­
ряются кубическими миллиметрами, связаны с процессами раз­
множения и камеральной структурой самого биотопа. Простой рас­
чет показывает, что число камер под 1 см2 значительно превышает 
количество скоплений у каждого из видов (от 2 до 9). Это озна­
чает, что большинство камер (или даже все) не содержат всех мас­
совых видов и, следовательно, контакт между особями, принадле­
жащими к разным видам (в отличие от своего вида), в значитель­
ной мере носит случайный характер. Мелкие скопления, как было 
показано, образуют более крупные агрегации размером 0,5— 
1,0 с.м':, которые своим существованием и расположением обязаны 
прежде всего бнопенотическим факторам. Агрегации более высоко­
го порядка (от нескольких сантиметров до одного квадратного 
метра) складываются под влиянием микрорельефа, механического 
состава грунта и активной деятельности крупных роющих живот­
ных. Наконец, на большей площади действуют факторы макрокли­
мата, способные направленно изменять сообщество.

Сходство (или различие) в структуре локальных сообществ 
определяется сходством (или различием) локальных условий, 
включающих большое количество взаимодействующих факторов,
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Характеристика локальных сообществ, различающихся 
последовательностью доминирования видов (видовой структурой)

Порядок доми­
нирования видов

Плотность, 
10б экз/м2

Биомасса,
мг/м2

Продукция, 
мг/м2 сут

Индекс раз­
нообразия, 
бит / особь

RTHO 12,7 206,2 144,4 4,0
OTHR 8,9 159,6 106,4 4,3
RTOH 8,3 153,8 97,4 4,4
TOHR 7,0 149,7 78,3 4,7
JHRO 6,0 121,4 65,4 4,8
HRTO 5,1 158,3 57,8 4,8

П р и м е ч а н и е .  R, Т, Н, О — начальные буквы названий видев (с 
рис. 34).

имеющих на литорали с ее сложным микро- и макрорельефом mi 

заичное распределение. Структурные вариации, как правило, к; 
саются только последовательности, в которой располагаются ш 
ды в иерархии количественной значимости. Однако этого достато' 
но, чтобы локальные сообщества отличались и некоторыми др; 
гими важными показателями, в частности общей плотностью, б» 
массой, продукцией и видовым разнообразием (табл. 10).

Локальные сообщества показывают разную скорость прирост 
биомассы и, таким образом, обладают разными возможностям 
экспансии. Скорость прироста биомассы находится в зависимое! 
от биомассы организмов и их размеров. Даже сравнительно hi 

большое уменьшение видового разнообразия в сообществе (с 4, 
до 4,0 бит/особь) приводит к заметному росту биомассы (с 158, 
до 206,2 мг/м2), а возрастание доли мелких реманелл или скеш 
рихид — к увеличению общей продукции сообщества. Благодар 
только разному соотношению видов (при идентичном качественно 
составе), сообщества различаются темпом накопления вещества! 
следовательно, потенциальными возможностями к расширению з! 
нимаемой территории.

Между локальными сообществами нельзя провести отчетливо 
границы, они плавно переходят одно в другое. Довольно трудн 
определить и территорию, занимаемую ими, так как в каждом км 
кретном случае это зависит от характера биотопа, его неодноро) 
ности. На данном участке размеры локальных сообществ, разл 
чающихся структурой доминирования видов, составляли до ш 
скольких десятков м2. Их можно определить как формы существо 
вапия единого сообщества, развивающегося в гетерогенной среда

Сказанное о распределении сообщества на плоскости с учета 
иного пространственного масштаба относится н к вертикально! 
структуре. Разные слои грунта существенно различаются по сом 
ношению видов (см. рис. 32). В верхних слоях развиваются пре 
имущественно оксифильные фитофаги; в средних — виды, способ 
ные довольствоваться низкими концентрациями кислорода и но 
требляющие широкий спектр организмов (от бактерий и водорое
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лей до простейших и тканей других животных); в самых нижних — 
факультативно-анаэробные инфузории, живущие в основном за 
счет бактерий, простейших и органических веществ осадка. Таким 
образом, в каждом слое формируется специфический вариант со­
общества, соответствующий локальным условиям. Слоистая струк­
тура псаммофильного сообщества консервативна, повторяется из 
года в год, что обусловлено соответствующим постоянством в по­
следовательном расположении окислительной, восстановительной 
и сульфидной зон, формирование которых представляет направлен­
ный геохимический процесс, связанный с накоплением и разложе­
нием органического материала (см. гл. 1).

II 1.2.4
ИЗМЕНЕНИЕ СТРУКТУРЫ СООБЩЕСТВА
ВО ВРЕМЕНИ

Для одноклеточных организмов календарный год — время, до­
статочное для смены многих десятков и даже сотен поколений. 
В течение вегетационного сезона происходят вполне закономерные, 
повторяющиеся из года в год, изменения видовой, размерной, тро­
фической и пространственной структуры, в полной мере отвечаю­
щие понятию циклической сукцессии. Скорость протекающих про­
цессов зависит от темпа размножения одноклеточных организмов 
и их способности поддерживать достигнутый уровень плотности в 
флуктуирующей среде. Виды заметно различаются по этим пока­
зателям.

Большинство видов псаммофильных инфузорий размножаются 
делением надвое (монотомически). Темп деления при постоянных 
условиях зависит от веса (Fenchel, 1968) — чем меньше организ­
мы, тем выше темп деления. В нашем случае наибольшей скоро­
стью размножения, рассчитанной по кривой Фенхела с учетом 
среднелетпей температуры на литорали Белого моря, характери­
зуются мелкие гпменостоматиды (до 4—8 делений в сутки), наи­
меньшей — крупные кардиостомателлы, трахелорафисы и гистио- 
балантпумы (0,5—1,5) (Бурковский, 1978). Чтобы полнее предста­
вить различия в их потенциальной продуктивности, достаточно 
сказать, что по истечении суток из одной особи мелкого вида ра­
зовьются около 800 особей, в то время как из крупной кардпосто- 
мателлы только 0,5. Так как размножение инфузорий в природе 
находится под влиянием множества абиотических и биотических 
факторов (Бурковский, 1984), то репродуктивный потенциал реа­
лизуется крайне редко. В экспериментах, приближенных к естест­
венным условиям, были показаны результаты в 1,5—2 раза более 
низкие, чем рассчитанные нами или полученные в монокультурах 
(Эпштейн, 1984). Эта поправка была учтена при составлении био­
тического баланса сообщества.

Анализ имеющихся в литературе данных по росту популяций 
инфузорий в природе и в эксперименте позволяет считать, что ре-
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гуляция численности этих организмов осуществляется как случа1 
ными климатическими факторами (стохастически), так и фактор! 
ми, зависящими от плотности (внутри- и межвидовая регулящм 
(Бурковскнй, 1984). Их относительная роль зависит от конкретны 
условий среды н некоторых свойств самих организмов. В спонтав 
но изменяющейся среде ведущая роль принадлежит климат™ 
ким факторам. Случайное чередование во времени и в пространс: 
ве таких факторов приводит к взаимной компенсации их действ» 
и в конечном итоге к стабилизации численности популяции в m 
лом. Таким образом, постоянный уровень численности популяци 
есть просто статистический эффект усреднения ее многочисленны 
локальных состояний. В стабильной среде 'приоритет принад,и 
жит биотической регуляции (посредством метаболитов, канниб; 
лизма, симбионтов и паразитов, пищи, конкурентов и хищнико! 
(Бурковский, 1984).

Как показали эксперименты Лукипбилла и Фентона (Luckinbi! 
Fenton, 1978), 'важным фактором, влияющим на регулятивную си 
собность инфузорий, являются их размеры. Было установлено, ч' 
мелкие виды значительно сильнее и быстрее реагируют па измен 
ющиеся условия, чем крупные, и быстрее восстанавливают равн 
весное состояние в новых условиях (обладают высокой локальж 
упругой устойчивостью). Напротив, крупные виды дольше сопр 
тивляются всяким изменениям и, таким образом, характеризуют 
большей стабильностью во флуктуирующей среде.

Инфузории, населяющие природные местообитания, силь: 
различаются размерами (па 3 порядка по весу) и, следователи 
способностью поддерживать определенный уровень плотности п 
пуляции. Существует ли связь между этой способностью и колкч 
ственной представленностью вида в сообществе? На рис. 35 пок 
зана связь между коэффициентом вариации плотности, оиенива: 
щим способность инфузорий поддерживать ее определенный ур 
вень, и самой средней плотностью видов (по данным пространс 
венной и временной съемки, площадь 1000 м2, июнь — август 
Всего учтено 74 вида инфузорий, обнаруженных в ходе исследов 
иия. Видно, что виды с высокими коэффициентами вариации пло 
мости имеют достаточно низкую абсолютную плотность на литор 
ли. Они характеризуются выраженным агрегированным размет 
нием в пространстве и по времени. Напротив, виды с более ни 
кими значениями коэффициента образуют и более плотные поп 
ляции. Все массовые виды (плотность выше 20 экз/см2) имет 
приблизительно равную способность поддерживать этот среди: 
уровень. Самые стабильные компоненты сообщества одновремеш 
будут и самыми массовыми. Среди них есть очень мелкие, быст| 
размножающиеся инфузории (Uronema marina — 120 экз/си 
Strombidium spp.— 100 экз/см2) и весьма крупные трахелоцер-цил 
(Tracheloraphis incaudatus — 128 экз/см3, Tr. phoenicopterus ■ 
80 экз/см2) и гистобалантиумы (Histiobalantium majus — 62 экз/см1 
Мелкие инфузории имеют конкурентное преимущество весно 
крупные — на более поздних стадиях сезонной сукцесии (см. дал
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ше). Таким образом, в ходе продол­
жительного воздействия изменяющей­
ся среды, как и в экспериментах Лу- 
кнпбилла и Фентона, более стабиль­
ными, оказываются крупные виды ин­
фузорий.

На природную популяцию дейст­
вует множество переменных факторов.
Так как виды различаются по отноше­
нию к параметрам среды и по своей 
способности поддерживать средний 
уровень плотности, то в природе труд­
но найти два вида, сезонный ход чис­
ленности у которых совпадал бы пол­
ностью, даже если они занимают 
одну небольшую территорию и в одно 
п то же время.

На рис. 36 показаны изменения плотности локальных популя­
ций двух мелких видов инфузорий в течение 10 сут (эквивалентно 
смене от 10 до 20 поколений) под площадью 1 м2. С этой площад­
ки раз в сутки брали одновременно 10 образцов песка (трубкой 
с сечением 1,5 см2), что позволило с достаточной степенью досто­
верности отличить временные колебания от ошибок, обусловлен-

CVn, %

экз/см2

Рис. 35. Зависимость коэффи­
циента вариации плотности 
(CP.i) инфузорий от абсолют­
ных значений плотности, 
экз/см2 (по Бурковскому, 1984).. 
Каждая точка на графике обо­

значает один вид инфузорий

экз/см 2 экз/см 2

Рис. 36. Изменение плотности локальных популяций инфузорий в течение 10 сут: 
г — Discocephalus rotatorius, б — Aspidisca irinae, 1 — 95%-ный доверительный

интервал
7 - 3 7 0 97



ных неравномерным размещением организмов в пространстве. Об 
наружены достоверные флуктуации возле некоторого специфичес 
кого для каждого вида и изменяющегося уровня плотности. Обща 
направление изменения плотности, обусловленное в данном случа! 
климатическими факторами (падением температуры и опреснени 
ем в период дождей), у обоих видов совпадает (с 16 по 22 июня- 
падение, с 22 июня — подъем), но амплитуда и периодичность ко 
лебаний оказываются неодинаковыми.

Вопрос о причинах колебаний плотности популяций чрезвычай 
но сложен и должен рассматриваться в каждом конкретном слу 
чае с учетом не только климатических факторов, но и скороси 
размножения организмов, количества пищи и наличия конкурен 
тов и хищников. Так, рост популяции Tracheloraphis incaudalm 
находится в прямой зависимости от температуры и концентрацт 
основного пищевого объекта — диатомовой водоросли Gyrosygmt 
recta (рис. 37). Быстрое размножение трахеларафиса наблюдаете) 
в период резкого снижения количества пищи (возможно, вследст 
вис выедания инфузориями) и температуры грунта. При высоко) 
и низкой концентрации пищи между инфузориями и жертвой цбна 
руживается отрицательная связь, отражающая разные аспекта 
взаимоотношений между потребителем и пищей, при средней - 
такой связи нет. В разное время сезона температура и пища вы 
ступают факторами, лимитирующими развитие трахелорафиса 
однако они не могут объяснить всех наблюдаемых колебаний плот 
ности вида, развитие которого протекает в сложной и изменчиво» 
биоценотической среде.

В течение года в локальном сообществе при сохранении каче 
ствепносо состава организмов происходят важные структурные из­
менения (табл. 11).

Ранней весной в сообществе преобладают мелкие инфузории, 
питающиеся бактериями, мастигинами и мелкими водорослям» 
(виды родов Cyclidium, Uronema, Strombidium, Mesodinium,. Didi- 
nium, Aspidisca, Pleuronema Reinanella и др.). Доминирование этих 
эврнбионт'ных видов на ранних стадиях сезонной сукцессии связано 
с нх высокой толерантностью к переменным факторам среды и высо­
ким темпом размножения, обеспечивающими им хороший старт» 
условиях массового развития бактериального и водорослевого кор­
ма н отсутствия сильного пресса хищников и конкурентов. Велез 
за ними развиваются более крупные инфузории, преимущественно 
питающиеся и крупными объектами, включая мелких инфузорий, 
Эти виды родов Lacrymaria, Gastroslyla, Histiobalantium, Rema- 
nella, Cardiostomatella, Diophrys и некоторые другие. Расчеты по­
казывают, что хищные и всеядные инфузории способны в отдель­
ные периоды (при достижении высокой плотности) выедать до 
80% продукции мелких видов инфузорий. Это приводит к резкому 
падению плотности видов весеннего комплекса и вытеснению их в 
дальнейшем инфузориями средних и крупных размеров. С середи­
ны лета в сообществе преобладают виды родов Tracheloraphis, 
Histiobalantium, Remanella, Trachelonema, Coleps, Prorodon.
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Как отмечалось выше, ядро 
сообщества (комплекс доминиру­
ющих видов) в каждом случае 
формируется во 'принципу наи­
меньшего перекрывания трофиче­
ских ниш и соответствует каче­
ственному и количественному 
составу пищи в среде. На всех 
стадиях сезонной сукцессии в со­
ставе сообщества встречаются 
виды как с узким, так и широ­
ким пищевыми спектрами, но в 
конце лета доля мезо- и поли- 
фагов заметно возрастает (см. 
табл. П). Эврифагия дает инфу­
зориям преимущество в условиях 
сильно флуктуирурющей плотно­
сти пищевых объектов, а в соче­
тании с большей стабильностью крупных инфузорий, по сравнению 
с мелкими в изменяющейся абиотической среде, предопределяет 
финальный летний состав сообщества, включающий в основном 
крупные интерстициальные виды с достаточно широким пищевым 
спектром.

Осенью, с ухудшением температурного и газового режима, с 
увеличением колебаний факторов среды (особенно, солености) и

Т а б л и ц а  11

Изменения локального сообщества в ходе 
сезонной сукцессии

t°C

Время

Рис. 37. Сезонные изменения плотно­
сти Tracheloraphis incaudaius.

1 — диатомовая водоросль Gyrosyg-- 
ma recta, 2 — температура, 3 — 

Tracheloraphis incaudatus

Месяцы

Показатели
м a ft И Ю Н Ь И Ю Л Ь август сен­

тябрь
ян­

варь
ап­

рель

Количество видов инфузорий 33 39 35 33 34 33 26
Индекс видового разнообразия 

(бит/ед. веса)
4,1 4,4 4,0 3,2 3,6 3,9 3,9

Плотность инфузорий, млн. 
экз/м2

5,3 5,7 3,0 6,1 3,1 0,4 0,01

Биомасса инфузорий, мг,/м2 83,1 101.1 87,1 251.4 70,0 13,5 0,3
Скорость прироста биомассы 
(средний суточный П/Б коэф­
фициент)

1,2 0,7 0,4 0,5 0,8 ? 7

Доля крупных видов в био­
массе, %

47,3 68,3 82,1 82,4 50,3 50,2 27,0

Доля специфических псаммо- 
фильных видов в биомассе, %

43,4 59,0 70,6 88.3 67,8 45,8 27,1

Доля мезо- и полифагов в био­
массе, %

37,7 52,1 82,0 88,2 69,9 53,1 10,0

Доля облигатных и факульта­
тивных хищников в биомас­
се, %

7,0 27,4 13,6 12,7 13,8 17,7 7
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существенным снижением плотности многих пищевых объекте 
(прежде всего, крупных диатомовых водорослей и фитомастигнн] 
отмечается резкое падение общей численности инфузорий. С устг 
новлением мощного ледового покрова эта тенденция еще боле 
усиливается (см. табл. 11). В сообществе лучше других разъива 
ются эврибионтные виды, питающиеся бактериями, растворенны: 
и оформленным органическим веществом (виды родов Uronemi 
Cyclidium, Remanella, Histiobalantium, Aspidisca, Pleurotiema) ■ мел 
кими зоомастигинами (Mesodinium pulex, Didinitim balbiani,- Uro 
nychia transfuga, Diophrys histrix), а также гистофаги (Coleps tes 
selatus). Численность других инфузорий очень низка (на 2—3 по 
рядка ниже, чем летом); в цитоплазме и пищеварительных вакуо 
лях они содержат в основном детрит. В конце гидрологической зи 
мы (апрель) сообщество представлено чрезвычайно низкой плот 
иостыо всех встречающихся видов (Бурковский, 1979).

Установленные на локальных сообществах закономерности сук- 
цессионного процесса в наиболее существенной части могут быть 
экстраполированы на целое литоральное сообщество. Однако пр( 
этом следует иметь в виду, что в разных локусах биотопа эта 
процесс начинается неодновременно и может протекать с разно 
скоростью. Несинхронность сезонной сукцессии в разных частя: 
сообщества обусловлена гетерогенностью биотопа и особенности 
ми восстановления сообщества инфузорий после зимней депрессия 
Интенсивное размножение инфузорий наблюдается после сход: 
льда при температуре грунта 3—5J. Оно начинается в нижней ля 
торали, затем продолжается в средней и, наконец, в верхней лито 
рали, позднее других горизонтов освобождающейся от вмерзшей 
в грунт льда. Смещение по фазе может составлять несколько не 
дель. Учитывая высокую скорость размножения инфузорий, не 
трудно представить степень возможных различий в структуре ло 
кальных сообществ, отстоящих друг от друга на несколько деся1 

ков метров (ширина литорали). Она еще более усиливается ш 
одинаковым стартовым составом локальных сообществ, которы 
к концу зимы приобретает в значительной мере случайный хора! 
тер.

Сукцессионные процессы не сразу захватывают всю литорал 
В середине мая образуются небольшие (до нескольких квадратна 
метров) пятна с повышенной плотностью инфузорий. Они приур 
чены к подъемам рельефа в нижней и средней литорали (к «пе 
чаным волнам»), где грунт прогревается раньше и меньше по 
зержен опресняющему влиянию талой воды, стекающей сверл 
В этих пятнах рано формируется весенний комплекс видов, пре 
ставленный в основном мелкими эврибионтными инфузориями. 3 
тем этот процесс распространяется на остальные участки ннжн 
и средней литорали. На этом преобладающем фоне возпика! 
скопления более крупных видов, многие из которых используют 
пищу мелкие виды. Впоследствии они также приобретают бол 
равномерное размещение, а,в середине июня становятся главенс 
вующей группой. На верхнёй литорали, недавно освободившей
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от грунтового льда (зимой здесь литораль промерзает на значи­
тельную глубину), формирование этого комплекса видов только 
начинается. В конце лета все части литорального сообщества при­
ходят к одному финальному состоянию, характеризующемуся мощ­
ным развитием комплекса интерстициальных видов с лидером — 
Tracheioraphis incaudatus.

При ежедневном отборе проб в течение вегетационного сезона 
выявляются колебания общей плотности инфузорий с периодом 
14—20 сут возле некоторого среднего уровня (Бурковский, 1984). 
Указанный ритм свойствен большинству видов независимо от их 
репродуктивного потенциала, типа питания, исходной плотности, 
присутствия или отсутствия специфических хищников и конкурен­
тов. Очевидно, что такой стереотип может быть связан с действи­
ем одного или нескольких общих угнетающих факторов. Наиболее 
вероятным представляется периодическое отравление инфузорий 
продуктами метаболизма. По прошествии некоторого времени, не­
обходимого для удаления метаболитов из грунтовой воды, общая 
плотность инфузорий восстанавливается. Вывод о метаболитной 
природе синхронных колебаний численности инфузорий подтверж­
дается другими исследованиями (Fenchel, 1969; Goulder, 1974; 
Patsch, 1974). Контроль за содержанием кислорода, углекислоты, 
амония в грунте показывает, что периоды спада общей численно­
сти инфузорий совпадают с пониженной концентрацией кислорода 
и повышением концентрации некоторых продуктов метаболизма 
(углекислоты, амиака).

III.2.5
РАЗДЕЛЕНИЕ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ РЕСУРСОВ
В СООБЩЕСТВЕ

Изложенный выше материал по трофической, пространственной 
и временной структуре ассоциации инфузорий показывает, что со­
существование большого количества видов на литорали возможно 
благодаря специализации и соответствующему расхождению видов 
в гетерогенной среде. Виды, населяющие один слой грунта, как 
правило, питаются или разными объектами, или расходятся на 
плоскости, или во времени. Так, Tracheioraphis incaudatus и Rema- 
nelta margaritifera — самые массовые виды во второй половине ле­
та, занимают один слой грунта (перекрывание a?J = 0,87), встреча­
ются вместе на всех станциях на литорали (а,; = 0,80), но различа­
ются составом пищи (ai; = 0,05) и микропространственным (в пре­
делах 1 см2) размещением (а,-, = 0.37). Два других массовых ви­
да— Histiobalantium marinum и Н. majus — полностью перекрыва­
ются по пище (a,i = 0,97), населяют один слой грунта (а,-, = 0,90), 
по максимумов плотности достигают в разное время: впервой и вто­
рой половине лета соответственно. Когда оба вида присутствуют 
вместе (часто — в июле), то они расходятся по вертикали (аг,= 
= 0,20). Второй вид вытесняет первый в ниже расположенный слой 
(см. следующий раздел).
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Т а б л и ц а  12

Средние за сезон характеристики ниш некоторых 
видов сообщества инфузорий

Измерения ниши

Виды инфузорий
пищевой

спектр
вертикальное
распределе­

ние

территори­
альное рас­
пределение

время
развития 

(Vi—vim
н °u н I аи и 1 “а 1 н I аи

Tracheloraphis incaudatus 0,51 0,17 0.81 0,79 0,96 0,96 0.88 0.71
Tracfieloraphis phoenicop- 

terus
0,56 0,56 0,49 0,77 0,93 0,91 0,85 0,62

Histiobalantium majus 0,68 0,25 0,68 0,66
0,64
0,80
0,60

0,93 0,88 0.96 0,85
Hisliobalantium marinum 0.71 0,58 0,62 0.91 0,87 0,96 0.84
Rcmanella margaritifera 0,57 0,12 0.58 0,94 0,92 0.95 0,94
Cardiostomatella vermi- 

iorme
0,67 0,43 0,42 0,83 С,82 0,93 0,79

Gastrostyla pulchra 0,73 0 28 0,14 0,46 0,39 0,56 0.60 0,36

П р и м е ч а н и е .  Н — ширина ниши (нормированный индекс Шеннона), 
ajj — перекрывание (симметричный индекс Пианки) с остальными видами со­
общества.

Сосуществование видов предполагает постоянную притирку 
друг к другу, при которой изменение положения одного из них от­
ражается на положении других и завершается новым балансом 
сообщества. В этом непрерывном процессе корректировки роль 
разных видов неодинакова и зависит от их положения в нишевой 
структуре сообщества. Можно сказать, чем специфичнее ниша, тем 
больше вероятность того, что при соответствующих благоприят­
ных условиях данный вид займет доминирующее положение в со­
обществе и в силу этого сможет оказывать большее влияние на 
складывающийся баланс, чем остальные виды. Это замечание от­
носится прежде всего к трофической «ише и в меньшей степени к 
пространственной и временной, определяемым отношением орга­
низмов к комплексу факторов среды. И в пространстве и во вре­
мени можно наблюдать закономерную смену комплексов видов, 
которые весьма слабо перекрываются по пище не только между 
собой, но и с другими членами сообщества (см. табл. 6).

В более общей форме сказанное можно иллюстрировать дан­
ными нишевого анализа, представленными в табл. 12 и 13.

Как и ширина ниш, так и их перекрывание сильно варьируют 
у разных видов и у одного и того же вида по разным измерениям. 
Наибольшая специализация проявляется в отношении пищи и 
факторов, определяющих вертикальное распределение инфузорий 
(пища, кислород), о чем свидетельствуют соответствующие более 
низкие показатели ширины ниши и перекрывания видов. В мень­
шей мере они расходятся в горизонтальной плоскости (крупномас­
штабное распределение) и во времени, где градиент факторов сре­
ды выражен слабее. Причем, для каждой пары видов с увеличени-
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Т а б л и ц а  13

Средние значения параметров ниш и их колебания 
в сообществе инфузорий (учтены все массовые виды)

Параметры (измерения) ниш

Показатель пищевой
вертикаль­

ное распреде-

территориальное распреде­
ление

время
спектр ление (в слое 

0—2 см) макромас­
штабное

микромас­
штабное

развития 
(V—[X)

Ширина ниши, 
Н

средняя 0,51 0,46 0,76 0,56 0,80
размах значе­
ний у разных 
видов

Перекрывание 
ниш, аг,

0,15—0,81 0,09—0,79 0,18—0,94 0,16—0,64 0,58—0,93

среднее 0,34 0,46 0,70 0,54 0,61
размах значе­
ний у разных 
видов

0,02—0,92 0,10—0,88 0,31—0,91 0,18—0,81 0,20—0,90

П р и м е ч а н и е .  Н — ширина ниши (нормированный индекс Шеннона), 
а,, — попарное перекрывание видов (симметричный индекс Пианки).

ем перекрывания по одному параметру перекрывание по другим 
снижается. Эта зависимость в общей форме особенно отчетливо 
прослеживается при противопоставлении перекрывания по пище 
совместному перекрыванию видов в пространстве и во времени 
(рис. 38). Иначе говоря, в результате расхождения видов каждый 
локус биотопа (=  проба) в каждый момент времени представлен 
таким сочетанием видов, которые в наименьшей степени перекры­
вают друг друга по пище. Такое комплементарное размещение ви­
дов в пространстве и во времени, 
являющееся следствием прошлых и 
настоящих взаимодействий организ­
мов между собой и с абиотической 
средой, снижает конкуренцию. Ве­
роятно, в сложном природном сооб­
ществе, в котором каждый вид 
вступает в контакт (нередко слу­
чайный из-за пятнистого размеще­
ния. организмов) с множеством 
других видов, конкуренция имеет 
«диффузный» характер. Слабые и 
неспе ци ф ич еские вз а им о действ и я
между комплементарными 'видами 
приводят к достаточно независимо­
му росту популяций и случайному 
варьированию их соотношения. До-
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Рис. 38. Связь между перекры­
ванием видов по пище (а"ц) и 
совокупным перекрыванием видов 
в пространстве и во времени 

(a*,-a',j)\ по Бурковскому, 1987)



статочно сильная конкуренция за место возможна только при вы­
сокой концентрации комплементарных видов. Их плотность,.'как 
было показано, в решающей мере определяется составом и 'коли­
чеством предпочитаемой пищи. Для остальных видов, как следует 
из анализа трофической 'Матрицы (ем. табл. 8), существенна роль 
пищевой конкуренции со стороны доминирующих видов и трофи­
ческих двойников.

III.2.6
ВЗАИМООТНОШЕНИЯ ВИДОВ В СООБЩЕСТВЕ

Применительно к уровню гетеротрофов важны три аспекта их! 
взаимоотношений — с жертвами, между собой и с хищниками; 
Они исчерпывают существующее разнообразие межвидовых связей 
в псаммофильном сообществе, исключая случаи паразитизма, ком­
менсализма и симбиоза, о которых мало что известно.

Отношения между инфузориями и их пищей (бактериями, во­
дорослями и простейшими) детально обсуждались в предыдущих 
разделах. Суммируя, можно подчеркнуть, что качественный и ко­
личественный состав пищи в существенной мере влияет на струк­
туру и динамику сообщества инфузорий. И сами инфузории явля­
ются важным фактором, регулирующим плотность жертвы и ба­
ланс между отдельными видами. Сила влияния обусловлена на­
пряженностью пищевых связей, т. е. соотношением жертвы и по­
требителя. В разные периоды инфузории выедают от 10 до 78% (в 
среднем 43%) продукции фототрофов, 40—100% (в средне» 
70%) — простейших и 4—37 (в среднем 8%) бактерий и грибоа 
Пропорционально их влияние на эти группы.

Учитывая, что большинство видов мейо- и макробентоса - 
детритофаги, потребляющие наряду с органическим вещество! 
также и мелкие организмы, включая инфузорий, отношения межд) 
ними включают хищничество и конкуренцию. Более подробно эта 
вопрос будет рассмотрен в конце раздела; здесь важно отметитд 
что многоклеточные животные — преимущественно безвыборочньи 
детритофаги, использующие живые организмы детрита пропорцио 
нально их содержанию в грунте. Они снимают в среднем окол 
50% продукции фототрофных организмов, около 50% — простен 
шнх (в том числе до 80% — инфузорий) и около 80% — бактерн 
п грибов, являясь, таким образом, достаточно мощными пищеви 
ми конкурентами и потребителями простейших.

Отношения между инфузориями, принадлежащими к одно» 
или разным трофическим уровням, анализировались выше в свя 
зи с факторами, обусловливающими структуру и изменчивое! 
протозойных ассоциаций. Здесь остановимся на этом вопросе по) 
робнее, так как позиция по нему в существенной мере определи 
точку зрения автора на принципы организации природного соо 
щества, которые изложены в предшествующих разделах главы.

Между видами одного трофического уровня могут складывал 
ся конкурентные, нейтральные и разного рода положительна 
связи.
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Пожалуй, ни одно другое фундаментальное понятие в экологии 
не подвергается столь активному обсуждению и не вызывает столь 
противоречивых мнений, как конкуренция. Общая литература по 
этому вопросу огромная. Только в сводках по позвоночным живот­
ным, на примере которых межвидовые отношения изучаются осо­
бенно интенсивно, содержится до нескольких сотен соответствую­
щих публикаций (Иваницкий, 1986; Роговин, 1986; Шенброт, 1986). 
Еще более внушительны общие обзоры по проблемам конкуренции 
(Connell, 1983; Schoener, 1983; и др.). Достаточно разнообразна, 
хотя и не столь многочисленна, литература по конкуренции у про­
стейших (Гаузе, 1933—1936; Ewans, 1958; Maguire, 1963; Hairston 
et al., 1969; Vandermeer, 1969, 1970; Langlois, 1977; Бурковский, 
Азовский, 1985; и др.). Вместе с тем, приходится констатировать, 
что во многих работах речь часто идет не столько о достоверном 
описании конкуренции, сколько об использовании самого термина 
«конкуренция» при интерпретировании пространственно-времен­
ных отношений между видами. Доказать конкуренцию в лабора­
торном эксперименте и тем более в природе, где на организм дей­
ствует множество не всегда легко контролируемых факторов, чрез­
вычайно непросто.

Но даже признавая наличие конкуренции, разные ученые отво­
дят ей неодинаковую роль в определении структуры сообщества. 
Согласно одной точке зрения, прочно утвердившейся в последние 
20 лет, главным образом благодаря теоретическим исследованиям 
Р. МакАртура и его последователей, межвидовая конкуренция — 
один из основных факторов в этом процессе (Rougharden, 1983; 
Schoener, 1983; и др.). Согласно другой, усиленно развиваемой в 
последнее время Д .  Симберлоффом и его единомышленниками, 
конкуренция не имеет сколько-нибудь существенного значения для 
формирования сообществ (Simberloff, 1982, 1983; Lewin, 1983;
Connell. 1983; Strong, Donald, 1983; и др.). Исследователи, при­
держивающиеся этого мнения, особенно подчеркивают роль инди­
видуальной реакции видов и их независимого сосуществования 
вследствие аутэкологических особенностей. Ведущая роль в опре­
делении; структуры сообщества отводится вариабельной среде. По 
их мнению, всевозможные климатические колебания могут приво­
дить к сопряженным изменениям плотности ряда видов, не обя­
зательно взаимодействующих между собой. Совершенно очевид­
но, что в споре двух точек зрения решающее значение имеет ответ 
на вопрос; влияет ли (и как сильно) конкуренция и другие синэко- 
логические связи на индивидуальные реакции отдельных видов? 
Ответ на него можно найти только в соответствующих лаборатор­
ных и полевых экспериментах.

Многочисленные полевые эксперименты по межвидовой конку­
ренции (см. сводки: Connell, 1983; Schoener, 1983) в подавляющем 
большинстве случаев подтверждают ее наличие, хотя форма, сила 
и направленность конкуренции весьма изменчивы, даже когда речь 
идет об одних и тех же видах. Конкуренция чаще отмечается среди 
морских организмов, чем среди наземных, и среди крупных чаще,
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чем среди мелких. Примерно с равной частотой конкуренция встр' 
чается среди растений, животных — фитофагов и хищников Coi 
nell, 1983). Согласно анализу, проведенному Шёнором (Schoene 
1983), в котором учтены 164 полевых эксперимента, конкуренци 
одинаково широко распространена среди морских, пресноводных 
наземных организмов. Причем, гипотезе, в соответствии с которс 
конкуренция наиболее интенсивна среди продуцентов, хищников 
деструкторов-сапрофагов, а наименее выражена среди травояднь 
и фитофагов (поскольку их численность лимитирована в основно 
прессом хищников), хороню соответствуют результаты опытов 
наземными организмами, несколько хуже — с пресноводными и f 
соответствуют — с морскими. Таким образом, существующий в ,ш 
тературе материал дает основание для противоречивых прогнозе 
о встречаемости конкуренции в природе, допускающих определе! 
ный элемент субъективности. Отсюда следует, что необходимо pi 
шать этот вопрос в каждом конкретном случае самостоятельно.

В сложном и весьма изменчивом природном сообществе у о| 
ганизмов имеется немало возможностей для избегания или, п 
меньшей мере, уменьшения конкуренции. По мнению Левина (Lf 
win, 1983), исследования последних лет не подтверждают зысом 
упорядоченного, равновесного мира Мак-Артура и Левинса (Mai 
Arthur, Lewins, 1964), они не выявили ведущей роли конкуренци 
н наличия равновесия, связанного с ресурсами. Конкуренция пме 
ет прерывистый характер. В поддержании структуры сообществ 
большую роль играют стохастические процессы и хищничеств! 
Возможно, существует ряд механизмов, предотвращающих острут 
конкуренцию между видами и их взаимное исключение. Ганск 
(Hanski, 1983) предложил модель, показывающую возможкост 
сосуществования конкурирующих видов, испытывающих пресс без 
выборочного хищника. На небольшом пространстве пятнистое рас 
пределение хищника в сочетании с большой дисперсией ргспреде 
лепия обеих жертв может благоприятствовать сосуществованш 
конкурентов. На больших пространствах пресс хищника способ 
сТвует локальному вымиранию более сильного конкурента и соот 
ветственно увеличению разнообразия сообщества. Здесь следуе 
обратить внимание, что данная модель хорошо согласуется с рас 
пределением многих видов микробентоса (потенциальные конку 
ренты) и мейо- и макробентоса (потенциальные хищники) и ре 
зультатом их взаимодействия (см. дальше).

Грин (Green, 1986) также считает, что агрегированное раэме 
щение потенциальных конкурентов, обеспечивая разделение ресур 
сов между ними, благоприятствует сосуществованию. На интерес­
ный механизм поддержания разнообразия в сообществе указыва­
ет Баклей (Buckley, 1983). В любом богатом видами сообществ! 
конкуренция возникает среди соседних особей, однако разные осе 
би одного вида часто оказываются окруженными разными набора 
ми конкурентов, что затрудняет в процессе эволюции выработку 
эффективных средств конкурентной борьбы. Таким образом, у лю­
бого вида сокращаются шансы на то, чтобы стать наиболее силь- 
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ным конкурентом. В сложном природном сообществе (в отличие 
от лабораторного эксперимента) все виды так или иначе, но не 
сильно, взаимодействуют друг с другом. И эти отношения совсем 
не обязательно должны быть только конкурентными. Не менее 
обычны и важны в определении облика сообщества отношения ти­
па нейтрализм и мутуализм (Lavelle, 1985).

Из экспериментальных работ, выполненных на простейших, 
наиболее известны исследования Г. Ф. Гаузе (1934—1936), став­
шие классическими и вошедшие в экологию в виде закона о «кон­
курентном исключении». В различных модификациях, с использо­
ванием более корректных методов, они были повторены многими 
другими авторами (Mucibabic, 1957; Evans, 1958; Burbank, Wil­
liams,. 1963; и мн. др.). В целом были подтверждены выводы Г. Ф. 
Гаузе о том, что результатом конкуренции в простом эксперименте 
могут быть как угнетение одного вида другим (до полного исклю­
чения), так и расхождение видов в гетерогенном (при наличии раз­
личий хотя бы по одному измерению ииши) и в однородном про­
странстве (при наличии различий в поведении видов).

Новым элементом в изучении конкуренции у простейших стали 
эксперименты Вандермиира (Vandermeer, 1969, 1970), в которых 
выяснилась роль конкуренции второго и третьего порядков в 
4-членном сообществе. Они показали, что такая конкуренция име­
ет место, но она значительно уступает по силе конкуренции меж­
ду основными партнерами и оказывает относительно небольшое 
влияние на исход взаимодействий между ними. Более сложные си­
туации в эксперименте не создавались. По мнению Ж. Абрамса 
(Abrams, 1983), анализировавшего теоретическую модель много- 
видовой системы, в которой потребители конкурировали за ресур­
сы, взаимодействия высшего порядка не только вполне возможны, 
по могут приводить к противоположному эффекту — снижать 
силу конкуренции между основными соперниками. В природе мы 
имеем дело, как правило, с большим разнообразием видов.

На поставленный выше вопрос о влиянии конкуренции на ин­
дивидуальные реакции видов дают вполне обоснованный ответ экс­
перименты на солоноватоводной инфузории Euplotes vannus,: со­
держащейся вместе с ее потенциальными конкурентами — фора- 
миниферой и нематодой (Muller, Lee, 1977). Изучали влияние кон­
куренции на температурную нишу этого сравнительно эврибионт- 
пого вида. Оба потенциальных конкурента обитают в той же тем­
пературной области и питаются теми же водорослями, что и эупло- 
тес, но способны нормально развиваться при более низких концен­
трациях корма. Наиболее высокий темп роста популяции Е. van­
nus в отсутствие конкурентов наблюдается при температуре 25° 
(зона температурного оптимума). Однако в присутствии одного из 
конкурентов наиболее продолжительный и высокий темп роста от­
мечался при температуре 15°. Таким образом, конкуренты оттес­
няют этот вид в менее благоприятную для него температурную зо­
ну. Авторы считают, что в природе эуплотес полностью реализует 
пишу при наличии конкурентов только в условиях избытка корма
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(во время массового цветения водорослей), в других ситуациях он 
оттесняется конкурентами за пределы области оптимального су­
ществования. Однако конкуренция оказывает не только отрица­
тельное воздействие на популяцию эуплотеса. Пока концентрация 
корма поддерживается на достаточно высоком уровне, присутствие 
конкурента стимулирует (!) рост популяции инфузорий. Только с 
понижением концентрации потребляемых водорослей рост популя­
ций инфузорий прекращается и наступает ее медленное вымира­
ние. Этот эксперимент иллюстрирует довольно распространенную 
ситуацию сосуществования потенциальных конкурентов в природе, 
о чем уже говорилось в предыдущих разделах.

На сосуществование потенциальных конкурентов как на вполне 
обычное явление указывают многочисленные примеры. Одна из 
причин этого может заключаться в том, что виды, имеющие иден­
тичный пищевой спектр, различаются скоростями потребления от­
дельных его компонентов, как это было показано, например, на 
бактериях (Абросов, Ковров, 1977; Абросов и др., 1982). Момен­
том, определяющим исход конкуренции и состав сообщества, яв­
ляется не наличная концентрация лимитирующих рост элементов 
питания, а скорость поступления их в среду (пищевой поток). Ис­
ход конкуренции зависит от того, какой из субстратов поступает 
с большей скоростью; при одинаковых скоростях ни один из ви­
дов не получает явного конкурентного преимущества: оба вида 
существуют совместно.

Конечно, в природе мы чаще сталкиваемся с другими случая­
ми, когда взаимодействующие виды имеют частично несовпадаю­
щие спектры питания, благодаря чему конкуренция не носит столь 
напряженного характера, как во многих экспериментах, где пары 
подбирались специально. В этих ситуациях увеличение разнооб­
разия потока пищи приводит к смещению состава изменяющегося 
сообщества в сторону преобладания видов с широким пгщевым 
спектром или к увеличению его видового разнообразия (см.
III.2.3).

Заканчивая краткий обзор материалов по конкуренции, полу­
ченной в экспериментальных условиях, необходимо подчеркнуть их 
принципиальное значение при анализе подобных ситуации б при­
роде. В большинстве случаев экспериментальная конкуренция не 
только помогает, но часто бывает единственным надежным анало­
гом и критерием истинности наших оценок при подозрении на кон­
куренцию в природе. Вместе с тем необходимо помнить, что модели 
(теоретические или основанные на лабораторном эксперименте) 
представляют сильное упрощение природных ситуаций и потому не 
способны объяснить их полностью. Эффект лабораторного экспе­
римента не тождествен природному, если даже речь идет об одной 
и той же паре взаимодействующих видов. Природа несравнимо 
сложнее любого эксперимента. Природное сообщество развивается 
в весьма неоднородной и изменчивой среде, в которой имеются 
практически неограниченные возможности для частичного расхож­
дения видов по экологическим ресурсам, что приводит к ослабле-
108



пню ̂ конкурентных отношений. Многие природные сообщества 
включают десятки и даже сотни видов, что также оказывает влия­
ние как на характер, так и на исход конкуренции, которые в этом 
случае определяются отношениями каждого вида со многими дру­
гими; Наконец, следует иметь в виду, что длительное совместное 
существование видов в природном сообществе, в отличие от скон­
струированных лабораторных комплексов или только пар видов, 
не могло не привести к выработке других, в том числе и положи­
тельных, связей между ними.

Сказанное определяет важность постановки соответствующих 
полевых экспериментов и анализа пространственно-временных от­
ношений между близкими видами в природе, которые позволили 
бы провоцировать или наблюдать конкурентные ситуации. На про­
стейших к других одноклеточных гетеротрофных организмах та­
кие исследования не проводились. Между тем псаммофильные ор­
ганизмы в силу целого ряда их экологических особенностей, а так­
же эффективности методов их учета, являются весьма удобными 
объектами для такого рода исследования. Мы изучали взаимо­
отношения между видами инфузорий в полевом эксперименте и не­
посредственно в природе.

В полевых экспериментах, сущность которых состояла в нару­
шении естественного баланса видов путем введения дополнитель­
ного количества либо частичного или почти полного исключения 
особей доминирующего вида Tracheloraphis incaudatus (по весу 
более 60% от всего сообщества), наблюдали процесс восстановле­
ния исходной структуры, и на основании полученной динамической 
картины судили об отношениях между видами (Бурковскнй, Азов­
ский, 1985). Создаваемые искусственные пропорции не выходили 
за пределы, существующие в природе на разных стадиях сезонной 
сукцессии. Эксперименты проводили в микрокосмах, представля­
ющих открытые пластиковые трубки с природным грунтом (объем 
15 см:!), которые помещали на литорали после необходимой про­
цедуры по внесению или извлечению части особей. В общей слож­
ности поставлено 54 эксперимента с временем экспозиции 5, 10, 20 
и 30 сут, с близкой к нулевой, двойной и тройной (по сравнению 
с природной в данный момент) концентрациями доминирующего 
вида. Контролем служили аналогичные микрокосмы, прошедшие 
все те же стадии обработки, но с неизменным (природным) соот­
ношением видов.

Здесь остановимся только на самых важных положениях, вы­
текающих из материалов полевых экспериментов.

Эксперименты проводили на заключительных стадиях сезонной 
сукцессии, когда вклад трахелорафиса в сообществе особенно ве­
лик и можно ожидать максимального эффекта. Во всех опытах на­
рушенное равновесие полностью восстанавливалось на 20—30-е 
сут. Этот процесс весьма сложен, обусловлен взаимодействием11 не­
скольких факторов и не может быть механически расчленен на 
элементарные составляющие, каждая из которых представляла бы 
пару видов.
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Наблюдаемые в экспериментах изменения плотности инфузо­
рий протекают на флуктуирующем фоне других одноклеточных ор­
ганизмов, возможно оказывающих не меньшее влияние на баланс 
видов в сообществе инфузорий, чем они сами. Известно, что бак­
терии, одноклеточные водоросли и простейшие могут выделять ве­
щества, избирательно действующие на другие организмы, стиму­
лируя или ингибируя их рост (Хайлов, 1971; Walker, 1975; и др.]. 
Это заставляет нас быть осторожными при интерпретации полу­
ченных в эксперименте данных.

Во всем разнообразии связей между видами можно выделить 
профилирующие, которые определяют самое течение эксперимента. 
Они включают взаимоотношения доминирующего вида с некото­
рыми (далеко не всеми) членами сообщества, и прежде всего с 
экологически близким видом — трофическим двойником — 7г. 
phoenicopterus. Основные события в экспериментальных микрокос­
мах связаны с нарушением и последующим восстановлением ба­
ланса между этими двумя видами. Любое изменение концентрации 
доминирующего вида в микрокосмах в первую очередь отражается 
на положении трофического двойника и уже значительно меньше 
на некоторых других видах. Так, удаление Tr. incaudatus из мик­
рокосмов сразу же приводит к быстрому росту плотности Тг. 
phoenicopterus, который прочно занимает освободившуюся пишу в 
течение первых 5 сут, пока бывший лидер вновь не восстанавлива­
ет свое положение (из оставшихся в грунте особей).

Вместе с ростом плотности Tr. phoenicopterus заметно увеличи­
вается количество Trachelostyla caudata и других видов, но сни­
жается плотность Remanella margaritifera, Discocephalus rotatorius 
и некоторых других, обычно ассоциированных с Tr. incaudatus. 
Таким образом, каждый из трахелорафисов имеет свою свиту, по­
ведение которой в эксперименте синхронизировано с лидером. 
В состав свиты входят только трофически комплементарные виды 
(а;т менее 0,10), возможно связанные друг с другом и с соответ­
ствующим видом трахелорафиса метаболитными отношениями. 
Большинство других видов слабо или слишком неопределенно реа­
гирует на изменение плотности доминирующего вида. Близкие ре­
зультаты получил Магуире (Maguire, 1963) при изучении хода ко­
лонизации инфузориями бутылей со стерильной пресной водой, 
расположенных на разном удалении от пруда. Два конкурирую­
щих вида были связаны только с частью всего сообщества, смена 
конкурентов практически не отражалось на остальном составе ор­
ганизмов.

Эти экспериментальные данные были использованы для рестав­
рации динамической картины взаимодействия между видами (Фе­
доров, Гильманов, 1980). При этом сделаны два допущения: 1 -  
микрокосмы различных сроков экспозиции рассматривались как 
последовательные состояния одного и того же сообщества (учиты­
вая, что они взяты от одного донора и содержались в одной сре­
де); 2 — .соотношение численностей двух видов интерпретирова­
лось как результат их взаимодействия. Конечно, на самом деле
ПО



численность каждого вида определяется взаимоотношениями со 
многими компонентами среды (пища, другие виды, абиотические 
факторы) и представляет их результат, и фазовые портреты в та­
ком случае характеризуют область относительно устойчивого со­
стояния популяций взаимодействующих видов в этих сложных ус­
ловия^. Но именно это обстоятельство и определяет значение экс­
перимента для анализа природного сообщества.

Фазовый портрет поведения системы Tr. incaudatus — Тг. 
phoetiicopterus, включающей два экологически близких вида, об­
разован траекториями, сходящимися в одной области (рис. 39, а) .. 
Из разных состояний (при соотношении плотностей 23 : 56; 257 : 26;, 
240 : 23; 50 : 20 экз/см2) система неизменно приходит в устойчи­
вую область с центром 82 : 11 экз/см2. Такое же соотношение ха­
рактеризует устойчивое состояние системы этих двух видов в при­
роде. Полученные значения a2i = 0,58 (коэффициент взаимодейст­
вия, рассчитанный по уравнениям Лотки — Вольтерра) и « 1 2  = 8,3 
оказались больше соответствующих величин /С2//С1 = 0,33 и A'j/АГ2 = 
= 3,26 (емкость среды, представляющая среднюю численность од­
ной популяции при минимальной численности другой), что проти­
воречит условиям конкурентного равновесия для уравнений Лот­
ки — Вольтерра, хотя траектории движения направлены к обла­
сти равновесия. Это может указывать на нелинейный характер 
взаимодействий между конкурирующими видами.

На рис. 39, б представлен фазовый портрет поведения системы 
Trachelostyla caudata — Remanella margaritifera. При дефиците 
предпочтительного корма раманеллы — диатомовой водоросли 
Navicula salinarum оба вида питаются в основном бактериями и 
некоторыми мелкими водорослями, их пищевые спектры при этом 
могут существенно перекрываться. И в этом случае коэффициенты 
конкуренции a 2 1 = 2,8 и ai2= l,9  больше соответствующих величин 
Аг/Л)| = 1,25 п К\/К2 = 0,8; т. е. точка пересечения изоклин лежит 
ниже прямой, соединяющей точки К\ и Кч. Видно, что траектории 
изменения системы направлены к точкам с координатами К- и 0 
или 0 и Кч, т. е. в зависимости от начального состояния происхо­
дит изменение численности первого или второго вида в соответст­
вии с моделью межвидовой конкуренции Лотки — Вольтерра. 
Конкуренция между этими видами, возможно, и является основ­
ной причиной того, что они входят в разные свиты трахелорафиса. 
Но это не исключает, что каждый из них еще связан положитель­
ными отношениями с соответствующим лидером комплекса. В при­
роде оба' вида встречаются вместе, даже в некоторых случаях мо­
гут входить в состав доминирующего комплекса, но они редко до­
стигают высокой численности совместно, обычно они расходятся 
во времени или в пространстве.

На рис. 39, в представлен фазовый портрет поведения системы 
Trachelorapis incaudatus — Discocephalus rotatorius, иллюстрирую­
щий успешное сосуществование двух видов в широком диапазоне 
изменения плотности каждого из них (связаны -положительной кор­
реляцией н обычно встречаются и достигают высокой плотности
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Рис. 39. Фазовые портреты поведения систем из двух видов (по Бурков
и Азовскому, 1985):

а _  Tracheloraphis incaudatus (2) — Tr. phoenicopterus (1). 
Стрелками показано направление движения системы; в данном случае область



чивого равновесия, т. е. область вблизи 
точки пересечения прямых U и 1г, ограни­
ченная пунктиром, лежит ниже прямой 
К| — Кг, что может быть следствием нели­
нейного характера взаимодействий между 
видами; точки dNt/dt =  0 и dNa/dt =  0 обра­
зуют не прямые линии О и /г, а кривые 

П и }■,
б — Remanella margaritifera (1) — Trache- 

lostyla caudata (2).
Из решения уравнений Лотки-Вольтерры 
теоретически следует невозможность сосу­
ществования обоих видов; траектории дви­
жения системы направлены к точкам (0;
Кг) и (Ki; 0), т. е. происходит вытеснение 
видов в ограниченные пунктиром области, 

в — Discocephalus rotatorius (1) — Traclie- 
loraphis incaudatus (2).

Траектории движения системы направлены 
в область устойчивого равновесия, ограни­
ченную штриховой линией. По осям коор­

динат — плотность, экз/см2

имеете). Однако и в этом случае имеется область наиболее устой­
чивого состояния системы с центром, определяемым координатами 
85 и 9 экз/см2. Решение уравнений динамики для этих двух видов 
указывает на существование в системе положительных отношений 
I! даже возможности стимулирующего действия трахелорафиса на 
днскоцефалуса (a2i = 0,01; а12 = —4).

Разнообразие отношений между видами инфузорий не исчер­
пывается приведенными примерами; есть немало ситуаций, кото­
рые требуют сложного объяснения с учетом взаимодействий вто­
рого ч третьего порядка и колебательных изменений плотности 
популяций, обусловленных внутренними ритмами (ядерными цик­
лами и т. д.) (Бурковский, 1984). Но можно выделить три группы 
видов, у которых по разным причинам и в экспериментах и в при­
роде совпадает ход численности. Первая группа включает виды, 
имеющие сходные преферендумы (например, Tr. incaudatus—■ 
D. roiaiorius, Tr. incaudatus — R. margaritifera). Причины сходст­
ва могут быть самыми различными: полное совпадение требований 
к условиям среды (сходство многомерных ниш), отсутствие конку­
ренции за пищу или пространство при общем совпадении много­
мерных ниш, положительные взаимодействия (включая метаболи­
ческие) между видами. Вторая группа содержит виды, различаю­
щиеся отношением к некоторым факторам среды либо .конкуриру­
ющее за ресурсы или оказывающие друг на друга отрицательное 
действие (взаимное ингибирование посредством метаболитов). 
Примером может служить пара Т. caudata — R. margaritifera. 
Наконец, третья группа включает большое количество нейтраль­
ных видов, которые могут встречаться со всеми другими видами в 
самых различных пропорциях без видимых последствий.

Примечательно, что виды, связанные отрицательными отноше­
ниями, в существенно меньшей мере способны поддерживать, за­
данное в эксперименте соотношение численностей (коэффициент 
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вариации СV (N[/N2) =  196%, чем виды, связанные .положптельш 
ми отношениями СV (N\/N2) =92%- По-видимому, это свидетели 
вует;о наличии у последних сииэргических взаимодействии, пов 
тающих устойчивость этих сочетаний. Виды, характеризующие 
переменными отношениями, имеют промежуточные значения cot 
ветствующих коэффициентов вариации. В литературе описаны сл 
чаи, когда некоторые видовые сочетания простейших оказала 
более устойчивыми к среде, чем каждый вид в отдельное?,) (М 
guire, 1963; Vandermeer, 1969; Hairston et a 1., 1969; и др.). Прис) 
ствие таких комплексов, несомненно, увеличивает устойчивость) 
общества в целом. В нашем случае такими комплексами являют 
некоторые сочетания видов с лидером — Tracheloraphis inccudah 

Положение доминирующего вида в сообществе таково, что 
в силу высокой биомассы (до 80%) уже чисто статистические 
ределяет структуру и направление развития сообщества. Одна1 

учитывая решающий вклад лидера в общий метаболизм сообц 
ства, можно полагать, что он способен выполнять определен))] 
интегрирующую функцию, не сводимую к роли статиста. Анал 
экспериментальных и полевых данных показывает, что колебан 
плотности инфузорий, приводящие к образованию различных вил 
вых сочетаний, существенны пока доля лидера сравнительно не) 
лика. С ростом плотности трахелорафиса структура сообщест 
стабилизируется. Это находит свое выражение в заметном сипа 
ими колебаний плотности других видов, прежде всего массовых 
специфических интерстициальных инфузорий (рис. 40), а такие 
увеличении выравненности сообщества (Бурковский, Азовсю 
1985). При достижении трахелорафисом достаточно высоко:') шн 
ности в сообществе поддерживается совершенно определенное < 
отношение видов, знаменующее собой формирование отноентель 
устойчивого комплекса трофически комплементарных видов

Tr. irwaudatus, R. inargaritifera, f. 
majus и др. (см. III.3.2—5) на з 
вершающей стадии сезонной q 
цессии.

Взаимодействия видов в опиеа 
ных выше полевых эксперимент 
осуществлялись в жестких уел 
виях, которые не могли не отрази) 
ся на результатах. Изоляция д м 
лый объем микрокосмов увелич 
вают напряженность между вида) 
в ходе совместного использован] 
ресурсов. Неизбежные нарушен] 
микроструктуры грунта, связанж 
с многократным промыванием е 
при выделении инфузорий для одр 
деления стартовых концентрат 
разных видов, приводят « гомоген 
зации среды и затрудняют в дал

tv у

Рис. 40. Влияние плотности 
(экз/см2) лидирующего вида 
Tracheloraphis incaudatus на коле­
бания общей плотности (CV , %) 
эпри.топных (а) и интерстициаль­
ных (б) видов (по Бурковскому, 

Азовскому, 1985)
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нейшем расхождение конкурентов в пространстве, особенно по вер­
тикали. Эта же методическая операция 'приводит к перемешиванию 
организмов микробентоса, так что они сочетаются в микрокосмах 
в случайных пропорциях (по меньшей мере — в первое время). 
Все вместе могло приводить к ужесточению конкуренции по срав­
нению с природой, где значительно больше возможностей для со­
существования потенциальных конкурентов.

В сложном природном сообществе вклад отдельного вида в 
суммарную конкуренцию сравнительно невелик и в каждом слу­
чае зависит от соотношения потребностей взаимодействующих ви­
дав в ресурсах и их наличия в среде. При ограниченных ресурсах 
конкуренция между видами тем сильнее, чем ближе их ниши.' 
В морском псаммоне, как было показано, встречается немало ви­
дов с сильно перекрывающимися пищевыми спектрами (см. табл. 
6.7). Обычно ими оказываются таксономически близкие виды 
(виды одного рода). Нами была предпринята попытка определить 
условия сосуществования потенциальных конкурентов в сообществе 
посредством анализа их пространственно-временных взаимоотно­
шений (Бурковский, 1990). В этом случае очень важен правильно 
выбранный масштаб исследования, который должен соответство­
вать реальным взаимодействиям между7 одноклеточными организ­
мами.

Мы ограничились изучением трех пар видов, имеющих предель­
но высокие перекрывания трофических спектров (0,94—0,96) и 
обычно встречающихся вместе (Traclieloraphis incaudatus — Tr. 
phoenicoplerus, Histiobalantium majus — H. marinum, Remanella 
margaritifera — R. rugosa). Учитывая, что организмы микробенто­
са способны к активным суточным и приливно-отливным миграци­
ям, пробы отбирали в одно время суток (10—11 ч) и на одной 
фазе воды (на конце отлива), что можно сделать только раз в 
i4 дней (половина лунного цикла). На площадке 25X25 см раз 
в две недели отбирали серию из 16 проб, которые вместе состав­
ляли куб со стороной 3,2 см, разделенный взаимно пересекающи­
мися плоскостями. Минимальный объем пробы составлял 0,32 см3 
(0,8X0,8x0,5 см, из слоя 0—0,5 и 0,5—1,0 см), максимальный — 
0,64 см3 (0,8x0,8x1,0 с;м, из слоя 1—2 и 2—3 см). Обработка проб 
дала возможность представить взаимное размещение видов в гори­
зонтальной плоскости, по вертикали и в трехмерном пространстве.

Размещение потенциальных конкурентов в горизонтальной 
плоскости (под площадью 3,2X3,2 см), по сути, представляет раз­
мещение в абиотически однородной среде. Как следует из табл. 14, 
виды сильно перекрываются. Самый высокий коэффициент а,-,= 
=0,94 у трахелорафисов, самый низкий — у гистпобалантиумов 
(я(; = 0,76). Величина перекрывания видов в пространстве изменя­
ется у разных пар независимо друг от друга и от стадии сезонной 
сукцессии, что указывает на преобладание стохастического меха­
низма поддержания баланса между ними. У всех пар минимальное 
перекрывание в однородной среде наблюдается весной (29 мая), в 
период, когда только начинается рост популяций п низка вероят-
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Т а б л и ц а  14

Перекрывание размещений потенциальных конкурентов под площадью 
около 10 см2

В и д ы

В рем я С р е д ­
няя ' 
дл я
вес <

Cpei
' ПАЕ

без
59.529.5 12.6 27.6 10.7 24.7 5.8 21.8 4 .9

Трахелорафмсы 0,17 0,99 0,93 0,84 0,96 0,85 0,95 0,83 0,84 0,91
Г истиобалаптиумы 0,15 0.90 0,63 0,95 0,52 0,90 0,77 0,70 0,69 0,76
Ремапеллы 0,37 0,98 0,54 0,82 0,98 0,66 0,69 0,76 0,73 0,71

иость их совмещения. С ростом плотности популяций потенциал 
ных конкурентов перекрывание вначале растет, а затем сиижа 
ется.

Размещение потенциальных конкурентов по вертикали (в ела
О—3 см) осуществляется на выраженном градиенте факторов сре­
ды, наиболее важными из которых являются кислород и пища 
75% численности популяций потенциальных конкурентов сс-средо 
точены в верхнем сантиметровом слое грунта (при Eh выше н)- 
ля). В пределах этого слоя виды заметно расходятся на градиев 
те редо'ке-нотенциала. В табл. 15 приведены коэффициент! 
попарного перекрывания видов в слое 0—3 см. По-прежнему на» 
более высокие значения свойственны трахелорафисам (а,-; = 0,87) 
самые низкие — гистиобалантиумам (а,; = 0,30). Таким образо» 
относительное положение гистиобалантиумов в толще груша б» 
лее изменчиво, чем реманелл и тем более трахелорафисов, ограни 
четных одним пространством. Низкое среднее значение при высо 
ких колебаниях коэффициента перекрывания у гистиобалантиумов 
указывает на сильные взаимодействия видов в процессе поддер 
>шния равновесного состояния и напряженность самих отношёни! 
между ними. Важно отметить, что все изменения во взаимном pat 
положении популяций близких видов, обозначенные в табл. 15, 
протекали при неизменном профиле редокс-потенциала.

Основные закономерности размещения видов в трехмерном прё
Т а б л и ц а  15

Перекрывание размещений потенциальных конкурентов 
в слое 0—3 см

В и д ы

В р е м я Cpei-
НЯ1
для
вся
дат

29.5 12.6 27.6 10.7 24.7 5.8 21.S 4 . : ’

Трахелорафисы 0,62 0,77 0,90 0,99 0,98 0,91 0,73 0.85 0,87
Г нстиобалантиумы 0,93 0,52 0,47 0,10 0 0.29 0 0,30 0,38
Ремапеллы 0,79 0,71 0,80 0,20 0,57 0,53 0,38 0,58 0,59
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странстве наследуются от соответствующих распределений в гори­
зонтальной и вертикальной плоскостях, однако возможности рас­
хождения видов в объеме несравнимо больше, чем по каждой из 
осей пространства в отдельности. Максимальными значениями пе­
рекрывания характеризуются трахелорафисы (а,, = 0,74), мини­
мальными — гистиобалантиумы (а,7  = 0,12) (табл. 16). Сезонные 
вариации значений а,-,, указывающие на способность близких видов 
поддерживать равновесное состояние, одинаковы у всех пар. Это 
означает, что в трехмерном пространстве потенциальные конкурен­
ты сохраняют баланс за счет координированного изменения своего 
положения относительно друг друга. Наиболее вероятно, что ин­
фузории регулируют свои отношения путем активного перемеще­
ния в пространстве, как это было установлено при изучении су­
точных вертикальных миграций этих видов.

Важно отметить, что при практически идентичных пищевых 
спектрах потенциальных конкурентов (а,-, варьирует в пределах 
0,94—0,96) перекрывание в пространстве у разных пар весьма раз­
личное (а,, изменяется от 0,12 до 0,74 в объеме). Объяснение это­
му факту мы видим в разном положении видов относительно та­
ких важных факторов, как пищевой поток и давление «диффуз­
ной» конкуренции. Трахелорафисы по существу не испытывают 
конкуренции со стороны других видов, так как их пищевые спект­
ры достаточно специфичны. Вместе с тем они не ощущают и ост­
рого дефицита пищи, ибо способны переключаться с одного вида 
корма на другой (см. II 1.2.2), ориентируясь преимущественно на 
крупные одноклеточные организмы. Отсюда большие, чем у других 
рассматриваемых видов, возможности для сосуществования. На­
против, реманеллы, и особенно гистиобалантиумы, испытывают не 
только влияние своих двойников, но и других видов, имеющих сов­
падающие с ними пищевые спектры (см. III.2.2; табл. 6—7). Это 
может обострить конкуренцию между основными соперниками и 
способствовать их расхождению в пространстве.

Перекрывание близких видов в пространстве или во времени 
само по себе еще не является свидетельством конкуренции. Силь­
но перекрывающиеся виды могут как соперничать за общие ре­
сурсы, так и совместно использовать их, практически не влияя 
друг на друга. Весьма важен в решении этого вопроса факт про­
странственного или временного смещения одного вида под воздей­
ствием другого, как это было показано выше. Но и сдвиг в прост­
ранственной нише вида, хотя и служит веским аргументом в поль­
зу конкуренции, не является тем не менее ее строгим доказатель­
ством, даже если и происходит в стабильной среде. Важно пока­
зать, что сдвиг сопровождается снижением экологической эффек­
тивности вида, например ведет к падению его плотности.

В нашем случае взаимодействия между близкими видами не­
редко заканчиваются полным расхождением в пределах данного 
объема (табл. 16), но при этом никогда не приводят к физическо­
му устранению одного из конкурентов. Взаимодействующие виды 
вытесняют друг друга в специфические зоны (при наличии гради-
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Перекрывание размещений потенциальных конкурентов 
■в трехмерном пространстве (в объеме около 30 см3)

Т а б л и ц а  16

Виды

В р е  м я Сред­
няя
для
всех
дат

сре
HI
бе
29.29.5 12.6 27.6 10.7 24.7 5.8 21.8 4.9

Трахелорафисы 0,07 0,65 0,72 0,82 0,76 0,72 0,62 0,64 0,66 0,1
Г истиобалантиумы 0,14 0,29 0,27 0,04 0 0,11 0 0,10 0,12 0,1

Рема неллы 0,36 0,37 0,48 0,22 0,47 0,38 0,28 0,35 0,36 0,3

ента фактора), так что на одном полюсе сосредоточена популящ 
одного вида, на другом — другого. С увеличением плотное 
И. rnajus и R. margarvtifera, предпочитающих самые верхние cm 
грунта, их трофические двойники перемещаются в глубже расп 
ложенные слои. Чем выше плотность близких видов, тем мены 
зона соприкосновения. Таким образом, межвидовая конкуренция 
прнроде может быть обнаружена только в наиболее остром c b o i 

проявлении. Чаще мы наблюдаем ситуации, в которых потенциал 
ные конкуренты встречаются вместе и вместе используют все л 
•ступные ресурсы. В этом случае межвидовая конкуренция не п[ 
пытает внутривидовую для обоих видов.

На рис. 41 приведены кривые, отражающие зависимость nf 
странственного перекрывания потенциальных конкурентов от 
суммарной плотности по данным размещений в трехмерном про( 
ранстве. У всех пар при увеличении плотности популяции от бл! 
кой к нулю до некоторых специфических невысоких значений (7

15 экз/см2) перекрывание резко ,в( 
растает, а в дальнейшем закономер, 
снижается, что свидетельствует о в 
личин конкуренции между ними. Н 
чальная часть кривой, как уже ои 
чалось, характеризует ситуацию, с( 
дающуюся весной на первых стали 
роста популяций инфузорий, ког, 
увеличение плотности видов повьр 
ет вероятность их встречи. У гистк 
балантиумов полное расхождение

Рис. 41. Зависимость пространственного пе 
крывания (о,-,) потенциальных конкурентов 
их суммарной плотности (по данным разм?) 
ння видов в трехмерном пространстве, в. .о 

еме 30 см3)
а — трахелорафисы, б — гистиобалантиу: 

в — рем а неллы

atj а
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трехмерном пространстве наблюдается при плотности ’выше 
23 экз/см2, у реманелл — выше 80 экз/см2, у трахелорафисов — 
выше 340 экз/см2 (по прогнозу). Разумеется, приведенные число­
вые пределы сосуществования трофических двойников относятся 
к совершенно конкретным условиям, но в целом они объективно 
отражают меру различий в этой их способности.

В. паре конкурирующих видов, как правило, один оказывает 
большее, другой — меньшее влияние на партнера. О силе конку­
рентов можно судить по их способности поддерживать высокую 
численность популяции, удерживать занимаемую или захватывать 
чужую территорию. По всем трем параметрам наиболее сильными 
конкурентами являются Tr. incaudatus, R. margaritifera и Н. majus, 
которые образуют комплекс доминирующих видов на завершаю­
щих, стадиях сезонной сукцессии. Конкурентное преимущества 
Я. margaritifera и Н. majus обусловлено их выгодным пространст­
венным положением. Занимая самые поверхностные слои грунта,, 
эти виды оказываются ближе к продуктивной фотической зоне н 
при дефиците пищи могут полностью перекрывать пищевой поток 
в глубже расположенные слои грунта. Если по каким-либо при­
чинам плотность этих видов невелика (при низких температурах 
пли концентрациях кислорода, что часто бывает в начале лета), то- 
в пробах доминируют их ближайшие более эврибионтные конку­
ренты. Таким образом, механизм исключения первых видов — фи­
зиологический (переход порога толерантности), вторых — бчоце- 
нотический (подавление более сильным конкурентом). Конкурент­
ное преимущество Tr. incaudatus над своим трофическим двойни­
ком определяется меньшим давлением на пего со стороны других 
видов сообщества (а,-; по пище 0,14 и 0,23 соответственно) и его 
большей стабильностью в флуктуирующей среде, обусловленной 
большей массой тела. Однако в природе редко можно наблюдать 
их взаимное исключение, обычно эти виды сосуществуют в обла­
сти устойчивого равновесия, характеризующегося соотношением их 
плотностей (см. рис. 39,а).

Подводя итог анализу данных о взаимоотношениях организмов 
одного трофического уровня, следует подчеркнуть, что большинст­
во видов связаны весьма слабыми отрицательными, положитель­
ными или нейтральными отношениями, так что баланс между ни­
ми в значительной мере поддерживается стохастическими факто­
рами. Наиболее выраженную конкуренцию можно наблюдать меж­
ду трофически близкими видами при достижении ими высоких 
плотностей популяций. Причем, конкурентное преимущество нахо­
дится на стороне того вида, пищевой спектр которого меньше пе­
рекрывается остальными видами сообщества и который находится 
ближе к основному источнику пищи. Однако конкуренция редко- 
приводит к полному вытеснению одного из видов, чаще потенци­
альные конкуренты расходятся в пространстве или во времени. На 
заключительных стадиях сукцессии заметно проявляется стабили­
зирующая роль доминирующего вида.



Следующий важный аспект взаимоотношений в сообществе i 
теротрофных организмов связан с отношениями между вида» 
принадлежащими к разным трофическим уровням. Они изучали 
нами в полевых экспериментах и непосредственно в природе.

Как отмечалось, многие инфузории являются хищниками, г 
требляющими наряду с зоомастигннами также мелких инфузор! 
Некоторые облигатные хищники способны различать виды жер' 
ориентируясь на форму тела, характер движения и выделяем! 
ими вещества (Бурковский, 1984). При высокой численности о 
лигатные и факультативные хищники становятся важным фат 
ром, определяющим видовую и размерную структуру ассофиащ 
инфузорий (III.2.2 и 4). ’

Не меньший пресс инфузории испытывают со стороны живо 
ных — детритофагов. В полевых экспериментах, принцип которЕ 
изложен выше, изменяли концентрацию остракод, герпактицн 
нематод, гидробии, молоди пескожила, макомы и мни. Ограиич 
телем пространства в экспериментах служили стеклянные труб: 
разного сечения (1 —15 см2), которые вдавливают в грунт на гл 
бипу до 7 см; после помещения в емкости определенных вмд( 
животных их сверху закрывали ситом, обеспечивающим водообм; 
с окружающей средой. Реакция инфузорий на изменение копие! 
трации потребителей оценивалась по разности плотностей в эксп 
рнменте и контроле.

Достоверный эффект, в зависимости от вида потребителей, бы 
получен при 4—10-кратном увеличении его плотности в экспер! 
менте по сравнению с контролем. Эти величины соответствуют npi 
дельно высоким концентрациям соответствующих видов мейо- 
макробентоса в природе. В экспозициях, начиная с 24 ч, повыни 
кие концентрации многоклеточных животных приводило к заме: 
ному снижению плотности одноклеточных организмов в слое 0- 
1,5. см. по почти не влияло на население глубже расположении 
слоев осадка. Таким образом, установлено, что большинство be 

дов животных — детритофагов перерабатывают грунт самого.вер» 
него слоя. Причем, все виды потребляли организмы в тех пропор 
цкях, в которых они содержались в слое 0—1,5 см, не проявлю 
заметной избирательности.

При низких концентрациях животных, соответствующих сре: 
ней плотности на литорали, эффект элиминации отсутствовал ил; 
был весьма слаб (на пределе достоверности). В этом случае сне 

.малась только часть (30—67%) продукции одноклеточных-орга­
низмов, выедание не отражалось на наличной биомассе.

Разное положение видов микробентоса в толще грунта став? 
их 'в неравные условия в отношении элиминации детритофагамЕ 
Вероятность выедания выше у видов, населяющих преимущества 
но поверхностные слои грунта или совершающих периодически; 
миграции к поверхности, ниже — у видов, имеющих более равно 
■мерное распределение или занимающих глубокие слои -осадка 
Е. результате неизбирательная элиминация становится факторо»
. 1 2 0



определяющим не только количественное развитие микробентоса,, 
но и его видовую структуру (соотношение видов).

Рассмотрим этот вопрос на конкретном примере. В табл. 17 
приведены данные по элиминации организмов микробентоса гид- 
робией — самым массовым видам животных на литорали. Шести­
кратное увеличение плотности моллюска по истечении 60 ч приво­
дит в среднем к 3—5-кратному снижению численности гетеро- и 
фототрофных организмов микробентоса. При этих концентрациях 
элиминируется не только вся продукция микробентоса, но и зна­
чительная часть его биомассы (до 75—80%). Продление экспери­
мента на сутки заканчивается почти полным исключением микро- 
бентоса. Особенно резко снижается плотность видов, сосредоточен­
ных в верхнем 1,5 см слое: Tracheloraphis incaudatus — в 14,4; 
Histiobalantium — в 10,8; Remanella margaritifera— в 5,7 раза. 
Напротив, плотность видов, населяющих в основном глубокие слои 
(Cinetochilium margaritutum, Histiobalantium marinum, Kentrop'no- 
ros fasciolatum), не только не уменьшается, а даже заметно (до- 
двух раз) увеличивается. Вероятно, сказывается не только отсут­
ствие элиминации, но и снижение конкуренции со стороны выше 
расположенных видов. И все же мы считаем, что столь значитель­
ные. различия в реакции разных видов инфузорий на присутствие 
гпдробии не могут быть сведены только к неравномерному выеда­
нию.

В экспериментах, как следует из данных табл. 17, резко сни­
жается количество фототрофных организмов (в 4,5—5 раз), что 
подрывает пищевую базу инфузорий, которые питаются в основ­
ном крупными диатомовыми водорослями (Tr. incaudatus) и фи- 
томастигинами (Н. majus). Кроме того, высокие концентрации 
многоклеточных животных в ограниченных объемах среды не мо­
гут не приводить (несмотря на водообмен) к накоплению продук­
тов их метаболизма (углекислоты, аммиака) и, таким образом, 
влияют на конечные результаты эксперимента. Очевидно, что боль­
ше других от продуктов метаболизма должны страдать виды, оби­
тающие в поверхностных слоях грунта, где концентрация этих ве­
ществ обычно очень низка.

Особого внимания заслуживает вопрос о влиянии хищников 
па исход конкуренции между трофически близкими видами. Виды 
доминирующего комплекса (Tr. incaudatus, R. margaritifera и И. 
majus) в силу своего поверхностного расположения испытывают 
значительно больший пресс детритофагов, чем их ближайшие по­
тенциальные конкуренты (7>. phoenicopterus, R. rugosa и И. ma­
rinum). Вследствие этого последние получают некоторое преиму­
щество в эксперименте, их доля в сообществе возрастает, а в не­
которых случаях (Н. marinum) даже превосходит долю их более 
сильных конкурентов. Вопрос состоит в том, реализуется ли эта 
ситуация в природе?

Как показывает анализ размещения видов мейо- и макробенто­
са на литорали, скопления животных с плотностью, превышающей 
в 5—40 раз средние значения для пляжа, встречаются редко, они
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Т а б л и ц а  17

Влияние 6-кратного увеличения плотности гидробии
на структуру сообщества микробентоса (слой 0—4 см, экспозиция 60 ч)

Группы и виды микробентоса Эксперимент,
экз/см2

Контроль,
экз/см-’

Отмоше
нне

K O i l t p l

эксп

Tracheioraphis incaudatus 18,8 220,0 14,4
Histiobalantium majus 6,5 70,1 10,8
Remanella margaritifera 28,0 161,3 5J
Pleuronema coronata 41,1 182,2 4,4
Uronema marina 22,5 96,0 4,2
Trachelostyla pediculiformis 9,4 36,0 3,8
Lacrvmaria affinib 3,8 14,1 3,7
Remanella rugosa 5,6 20,0 3.6
Discocephalus rotatorius 22,4 62,1 2,8

2,7Coleps tesselatus 22,5 60,0
Pleuronema marina 20,6 51,2 2,5
Trachelostyla caudata 13,1 32,0 2,5
Tracheloraphis phoenicopterus 5,6 14,0 2,5
Cardiostomatella vermilorme 26,3 46,2 1,7
Uvonychia transfuga 20,6 18,1 0,9
Cinetochilium margaritatum 20,8 12,1 0,6
Histiobalantium marinum 33,8 20,1 0,6
Kentrophoros lasciolatum 11,3 6,2 0,6

Прочие 87,5 217,8 2,2
Всего 420,6 1398,3 3,3

Опт мастигипы 356,3 1760,1 4,9
Зоочастигины 525,3 1785,6 3,4
Диатомовые (средних и крупных разме­

ров)
266,6 1200,2 4,5

П р и м е ч а н и е .  Эксперимент и контроль в 42 повторностях; разность сред 
них достоверна на 0,95 — доверительном уровне.

невелики и приурочены в основном к сильно заиленным участкам 
неблагоприятным для развития большинства видов микробентоса 
Области оптимального существования большинства видов микро-, 
менэ, и макробентоса не совпадают (11.5) и вероятность ситуаций, 
аналогичных в экспериментах, невелика. Значительно чаще детри 
тофагн снимают только часть продукции мпкробентоса, не допус­
кая условий для их жесткой конкуренции.

По оценкам В. С. Эпштейна (1984), работавшего вместе с на­
ми, наиболее активными потребителями инфузорий являются не­
которые виды нематод (1,2 мг сырого веса экз-1 сут-1) и гарпак- 
ткцид (0,55 мг экз-1 сут-1). Однако из-за относительно низкой 
плотности их роль в элиминации микробептоса ниже, чем массо­
вых видов макробентоса (особенно, гидробии и пескожила), по­
требляющих одноклеточные организмы с меньшей интенсивностью 
(менее 0,25 мг экз-1 сут-1). После гидробии молодь пескожила яв­
ляется вторым по значению постоянным фактором элиминации 
мелких организмов. Это одна из немногих групп многоклеточных 
животных, размещение которой хорошо совпадает с областью вы-
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сокой плотности инфузорий, фито- и зоомастигнн. Пробы, отоб­
ранные на входе и выходе норки пескожила, различаются по ко­
личеству организмов микробентоса в несколько десятков раз. Та­
ким образом, молодь пескожила — один из дополнительных фак­
торов пятнистого размещения одноклеточных организмов на лито­
рали.



Г л а в а  IV
УРОВЕНЬ
МАКРОБЕНТОСА

Макрозообентос на литорали губы Грязной представлен в о 
нов ном детритофагами, использующими остатки разлагающих' 
растений верхнего и нижнего горизонтов (гл. I и II). Вместе oi 
образуют достаточно автономное структурно-функциональное об 
единение, аналогичное микробентосу. Зависимость макробенто' 
от более мелких организмов, исключая бактерии и грибы, относ 
тельно невелика (гл. II и III).

Подробное изложение общих принципов организации ypoei 
гетеротрофов в гл. III освобождает нас от необходимости их п 
вторения здесь. Заметим, что большинство установленных ран 
закономерностей формирования и функционирования сообщесп 
одноклеточных организмов, с учетом пространствепно-временш 
масштабов существования макробентоса, могут быть распростр 
йены также на данную размерную группу. В этой главе целесоо 
разно остановиться на некоторых особенностях макробентоса, bi 
текающих из размеров и подвижности организмов, преоблада» 
щего типа питания и влияния роющих животных и укореняющих 
растений па формирование среды их обитания.

Разные аспекты структуры и функционирования морских пр 
брежных сообществ макробентоса освещены в большом количес 
ве публикаций. Для нас наиболее важны те из них, в которых ра 
сматрпваются ассоциации аналогичного или близкого состава. Э' 
работы, выполненные на Белом море (Гурвич, 1934; Паленичк 
1947; Свешников, 1963; Бескупская, 1963; Броцкая и др., 1963; С 
колова, 1963; Кузнецов, 1970; Бек, 1985, 1988; и др.), а также» 
Баренцевом, Норвежском, Северном и Балтийском морях (Агар 
ва и др., 1976; Стрельцов, Агарова, 1975, 1976, 1978; Beukei
1976; Fenchel, 1972; Jansson, Wulf, 1977; Pamatmat, 1977; Wild 
1980; Reise, 1981; Asmus, 1984; и др.). Содержащиеся в них мап 
рналь: позволяют полнее раскрыть паши собственные данные.

IV.1
СОСТАВ, ВИДОВАЯ
И РАЗМЕРНАЯ СТРУКТУРЫ

Макробентос губы Грязной представлен 34 видами живо™ 
и 17 видами водорослей и цветковых растений: из них самыи 
массовыми являются четыре вида животных (Hydrobia ulvae, Щ
1 2 4



arenaria, Arenicola marina, Macoma baltica), нитчатая водоросль 
Cladophora fracta, три вида цветковых растений (Zostera marina, 
Aster iripolium, Puccinellia sp.), на долю которых приходится свы­
ше 95% биомассы сообщества.

На рис. 42 приведена кривая доминирования и разнообразия 
макрозообентоса, основанная на данных по биомассе восьми наи­
более характерных для литорали видов. Она весьма близка к ана­
логичной кривой для микробентоса, иллюстрирующей распределе­
ние экологических ресурсов между одноклеточными организмами 
в пределах локального сообщества. Это позволяет заключить,, что 
изучаемый участок литорали представлен фактически одной ло­
кальной ассоциацией макробентоса.

Отличительной чертой данного сообщества, особенно в послед­
ние годы, является выдающаяся роль мелкой гастроподы — 
Н. uLvae, в которой сосредоточено свыше 50% биомассы зообенто­
са. Стол ь же значительное преобладание гидробии в прибрежном 
сообществе Северного моря Асмус (Asmus, 1981) и Рейз (Reise, 
1981) связывают с преобладанием в среде мелкодисперсной пищи 
в виде диатомовых водорослей, продукция которых, по расчетам 
авторов, в полной мере удовлетворяет потребности этого моллюс­
ка и еще некоторых животных. В нашем случае, как отмечалось, 
продукция диатомовых водорослей не столь велика, а, учитывая 
приоритет в ее потреблении за мелкими гетеротрофными организ­
мами (прежде всего, инфузориями), на долю макробентоса оста­
ется явно недостаточное ее количество. Зато велика роль бактерий 
и грибов в составе детрита, а также мелких фракций органическо­
го материала, претерпевающего на литорали существенную меха­
ническую переработку.

Другая особенность макробентоса на изучаемом участке состо­
ит в том, что массового развития в сообществе достигают виды, 
находящиеся па разных концах размерной шкалы: гпдробия (вес 
особи без раковинки — 1,9 мг), с одной стороны, мня (1,07 г, без 
раковинки) и пескожил (1,59 г) — с другой. Доля первого вида в 
биомассе сообщества макробсптоса составляет около 50%, двух 
последних — около 45%. Возможно, что это является следствием 
конкуренции видов за пищевые ре­
сурсы. В грунте присутствуют все раз­
мерные фракции детрита — от самой 
мелкой, включающей органические 
частицы, бактерий и грибы, до самой 
крупной, представленной остатками 
высших растений и животных, находя­
щимися па начальных стадиях де-

Рис. 42. Кривая разнообразия-доминирования 
для сообщества макробентоса.

1 —т8 — виды: 1 — Hydrobia ulvae. 2 — Муа 
глтпапа, 3 — Arenicola marina, 4 — Macoma 

baltica, 5—8 — остальные виды

г/м2
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струкции. Мелкая фракция детрита, помимо макробентоса, испол 
зуется также мелкими многоклеточными и простейшими,. сама 
крупная — может служить пищей только крупным видам беспоз 
воночных, или способным ее измельчать (гидробия, гамар-усы).

IV.2
ПИТАНИЕ И ТРОФИЧЕСКАЯ
СТРУКТУРА

Общие сведения о трофической структуре макробентоса губа 
Грязной даны в гл. И. Здесь подробнее остановимся на особенно 
стях питания детритоядных беспозвоночных — доминирующе 
трофической группировки.

Как известно, детрит — это сложный структурированный кон 
плекс, включающий наряду с частицами разлагающихся ткане! 
растений и животных некоторое количество мельчайшей (пелито 
вой) минеральной фракции, растворенное органическое вещество 
и микроскопические организмы (бактерии, грибы, водоросли, про 
стейшие, мелкие беспозвоночные). Сложность определения пище 
вой ценности детрита в том, что каждый его компонент, исключао 
минеральную фракцию, имеет самостоятельное значение в питанив 
донных животных. Общая ценность детрита как корма беспозво­
ночных определяется происхождением (растительное, ж и вот нее, 
аллохтонное и т. п.) собственно органического вещества (взресп), 
его размерной структурой, соотношением растворенной и взвешен­
ной фракций, степенью минерализации, участием в процессе раз­
ложения микроорганизмов (соотношением химической и бактери­
альной деструкции) и, наконец, составом живых организмов. От­
носительно роли каждого отдельного компонента детрита в пита­
нии донных беспозвоночных нет единого мнения. Вероятно, этот 
вопрос должен решаться в каждом конкретном случае с учетом не 
только качества детрита, но и видового состава сообщества макро­
бентоса.

Полученные нами в полевых экспериментах данные свидетель­
ствуют о том, что большинство видов мейо- и макробентоса (у по­
следних изучали только молодь) потребляют широкий диапазон 
одноклеточных организмов независимо от их размеров. Если рас­
сматривать разные виды одноклеточных как органические частицы 
соответствующего размера (от 0,1 до 105 мкм3), то можно утверж­
дать, что в этом диапазоне размеров большинство изученных нами 
видов мейо- и макробентоса не проявляли избирательности. Одна­
ко у крупных особей (взрослые мня, пескожил) возрастает роль 
крупных частиц детрита и даже мелких беспозвоночных. В пище­
варительном тракте пескожила, например, были найдены не толь­
ко остатки тканей высших растений, но и виды эу- и псевдомейо­
бентоса (Свешников, 1963; Бескупская, 1963; Тепоге 1984; Бек, 
1985, 1988). Таким образом, пища мелких и крупных особей одно­
го и того же вида может существенно отличаться как по разме­
рам потребленных частиц, так и по их качеству.
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Максимальный размер используемых пищевых частиц ограни­
чен диаметром ротового отверстия или вводного сифона животно­
го. Это было показано на большой группе детритоядных беспозво­
ночных (на макоме — Бубнова, 1973; Hylleberg, Gallucci, 1975; на 
пескожиле и других полихетах — Киселева, Витюк, 1970; Swin- 
banks, 1981; Jumars et al., 1982; на мии — Kiorboe, Mohlenberg, 
1981; Goshima, 1982; на мидии — Riisgard et al., 1981; Tsuchiya, 
1982; гидробин — Fenchel, 1975; Kofoed, 1975; Jensen, Siegismund, 
1980; и др.). Мелкие гидробии, благодаря радуле, способны соскре­
бать к измельчать поверхностные ткани крупных растений и водо­
рослей п поэтому наряду с тонкодисперсным детритом и однокле­
точными организмами могут потреблять крупные куски и части 
растений.

Однако захватывать и даже поглощать какие-либо потенциаль­
ные пищевые объекты еще не означает их активно усваивать. Из­
вестно, что многие детритофаги ассимилируют только малую часть 
потребленной и переработанной пищи, а значительно большую — 
выделяют в виде псевдофекалий и фекалий (Бубнова, 1973; Sibuet, 
1984; н др.). Некоторые полихеты захватывают вместе с частица­
ми органического материала нематод; которые, пройдя через ки­
шечник неповрежденными, выходят наружу вместе с экскремента­
ми червей (Тепоге, 1984). Вопрос о том, какая часть заглоченной 
пищи усваивается, а какая — нет, остается во многих случаях не 
выясненным.

Ряд исследователей считает, что значительная часть органичес­
кой взвеси в грунте может быть усвоена детритофагами. Детрит из 
прибрежных макрофитов (зостера, бурые водоросли) часто имеет 
большую пищевую ценность, чем живые ткани; соотношение С : N 
в нем может быть вдвое выше, чем в исходном материале (Harri­
son,Mann, 1975). Количество азота еще более увеличивается, ес­
ли деструкция осуществляется в присутствии микроорганизмов. 
В экспериментах с использованием радиоуглеродной методики по­
казано. что собственно органическое вещество детрита способно 
удовлетворить от 30 до 100% потребностей детритофагов в пище 
iSuchanek et al., 1985; Sibuet 1984; Stuart et al., 1982; Stuart, 1982; 
и др.). Эффективность потребления органического вещества сопо­
ставима с эффективностью потребления детритофагами бактерий 
н выше потребления живых растений (Stuart et al., 1982); она, как 
и усвоение, зависит от возраста детрита и размера частиц (Stuart 
et al., 1982; Stuart, 1982; Тепоге, 1984; и др.). Оптимальный рост у 
двустворчатых моллюсков наблюдался при питании детритом воз­
растом около трех суток (но не более шести). Очень старый детрит 
(до пяти лет) обладает пониженной пищевой ценностью (сотпоше- 
нне С: N = 214, против 12 в живых тканях). Вместе с тем, чем 
старше возраст детрита, тем в более крупной фракции он может 
усваиваться (Тепоге, 1977, 1984).

Лабораторные и полевые наблюдения свидетельствуют, что 
многие беспозвоночные могут извлекать достаточное количество 
пищи даже из весьма бедных органическими веществами осадков,
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так как способны избирательно эксплуатировать наиболее обог 
щенную ими часть грунта (Siebuet, 1984). По данным упомянуто 
автора, голотурии ассимилируют 2% поглощенных органичей 
веществ и выделяют фекалии с более низким содержанием ж-ир' 
и белков, но более высоким — углеводов, чем в исходной проп 
ченной ими части осадка. По всей видимости, разные виды детр 
тофагов специализировались в направлении использования разш 
размеров, состояний и стадий деструкции органического матер 
ала.

О хорошо развитой способности детритофагов выбирать, ко 
центрировать и ассимилировать органическое вещество сеад: 
можно судить по результатам целого ряда экспериментов (Sibui 
1984; Suchnek et. а 1., 1985; Odum, 1968; Wetzel, 1975, 1976; и др 
Один из них проведен на беломорских популяциях двустворчат! 
моллюсков Масота ЬаШса и Portlandia arctica (Бубнова, 197;

Макома — преимущественно литоральный, чрезвычайно эвр 
галинный вид, обитающий на грунтах разного механического ( 
става — от слабо заиленного песка до плотного ила. Порш 
дня — типичный сублиторальный вид, приуроченный к жидш 
тонкодисперсным осадкам (пелитам). Макома добывает пищу 
поверхностного слоя грунта при помощи сильно вытягивающего 
вводного сифона, всасывая частицы с током воды; портландия л 
тается только осажденным материалом, используя для этого с 
кратимые придатки и неподвижные пластины пальп.

Поступающий в мантийную полость моллюсков пищевой мат 
риал подвергается сортировке на ктенидиях и пальпах у макомы 
только на пальпах у портландни. Принцип сортировки пищи у of 
их видов идентичен: частицы скрепляются слизью в шнурки 
проходят через систему гребней и желобков; при этом крупныеч 
стицы, не способные удержаться в шнурках, попадают в желоб: 
и выводятся из мантийной полости в виде псевдофекалий, а тонн 
частицы направляются в ротовое отверстие. Предполагается, ч 
количество и качество выделяемой слизи, а также размеры гре 
ней и желобков (изменяющиеся с возрастом) определяют велич 
ну удерживаемых в шнурках частиц и являются одной из прич! 
существенных различий в размерах отсортированных частиц у ра 
пых видов моллюсков.

У макомы смешанный тип пищеварения — внеклеточное пер 
варивание углеводов и жиров начинается в полости желудка ш 
действием ферментов кристаллического стебелька, внутриклето 
ное — в клетках пищеварительной железы и амебоцитах кров 
Портландия переваривает пищу в клетках пищеварительной жел 
зы. Различия в механизме переваривания пищи определяют э 
фективность этого процесса (Бубнова, 1973).

Было показано, что оба вида используют только часть орган 
ческого материала от всего имеющегося в переработанном ш 
осадке. В рационе макомы в зависимости от гранулометричеош 
состава осадка остается 39—50%, У портландии — 59—70% орг 
нического вещества. Причем, рацион макомы составляет 1/10 час
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переработанного осадка, портландии — 1/2—1/4. Портландия, та­
ким образом, стоит ближе макомы к безвыборочному питанию, так 
как она отвергает меньше материала из всего поступившего в сор­
тировку (иначе — хуже сортирует). В результате многоэтапной 
сортировки частиц происходит качественное изменение захвачен­
ной моллюсками пищи, выражающееся в увеличении концентрации 
органического вещества в усвояемой пище (в 7—15 раз у макомы 
и 2—7 раз у портландии) по сравнению с его содержанием в осад­
ке. В экспериментах Н. П. Бубновой оба моллюска существовали 
только за счет органического материала стерильного грунта.

По оценкам других авторов, работавших с разными видами де- 
тритофагов, усвояемость органического вещества донных отложе­
ний находится в пределах 8—82% и зависит от его происхождения, 
стадии разложения и размерной структуры (Stuart et al., 1982; 
Тепоге, 1977, 1984; и др.). При крайне низких показателях усвоя­
емости или низких концентрациях органического вещества исполь­
зование его становится энергетически не выгодным и лишь отчасти 
может удовлетворить потребности животных в пище.

Пищевая ценность детрита существенно возрастает за счет 
растворенных органических веществ (РОВ), адсорбированных на 
поверхности органических и минеральных частиц. В морских осад­
ках концентрация РОВ достигает 100 мг/л; правда, большая их 
часть представлена трудно- или неусвояемыми гуминовыми веще­
ствами, однако оставшаяся содержит весьма полезные питатель­
ные вещества (углеводы, белки, аминокислоты, витамины и пр., 
Хайлов, 1971; и др.).

Прямые доказательства роли РОВ в питании морских беспоз­
воночных тока немногочисленны (Ерохин, 1980; Stephens, 1982; 
Kofoed, 1975). Так, Ерохиным (1980) экспериментально установ­
лена способность 17 видов беспозвоночных к накоплению и ути­
лизации из морской воды 10 различных по химическому составу и 
молекулярной массе органических веществ автотрофного проис­
хождения, имитирующих внешние органические метаболиты водо­
рослей. Показано, что эти соединения включаются в пластический 
и энергетический обмен, участвуют в синтезе сложных биохимиче­
ских компонентов тела безпозвоиочных и окисляются до конечных 
продуктов метаболизма, выделяясь в форме С 02 и других экскре­
тов. Полученные данные показывают, что при концентрации тро­
фически ценных компонентов РОВ, близких к естественным, неко­
торые беспозвоночные могут компенсировать до 30—50% энерге­
тических затрат на дыхание.

Вместе с тем, по мнению Стефенса (Stephens, 1982), критиче­
ски проанализировавшего имеющуюся по этому вопросу литерату­
ру, существующие методы изучения поглощения РОВ животными 
слишком просты, чтобы дать исчерпывающее представление о ро­
ли в трофике морских сообществ. Несмотря на то, что поглощение 
РОВ отмечено у большинства изученных животных, остается пока 
невыясненным вопрос о соотношении РОВ и оформленной пищи в 
рационе беспозвоночных. Необходимо учитывать, что поглощение
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РОВ происходит в основном через мягкие покровы животных, од­
нако многие представители макробентоса защищены панцирем, ра­
ковиной или живут в трубках или норах; к тому же они в процес­
се ирригации используют воду наддонного слоя, в то время как 
интерстициальная вода с повышенным содержанием РОВ остает­
ся для них малодоступной. При обычных концентрациях РОВ в 
придонной морской воде скорость поглощения их через эпидермис 
так низка, что абсорбция РОВ может покрывать лишь незначи­
тельную часть метаболических потребностей животного (Stephens, 
1982; Siebers, 1982; и др.). Большая часть растворенных органиче­
ских веществ потребляется бактериями, примитивными грибами к 
простейшими, живущими в капиллярных пространствах в грунте.

Меньше сомнений вызывает роль бактерий и других однокле­
точных организмов в питании морских донных беспозвоночных 
(Fenchel, 1969, 1972; Levinton, 1979; Jensen, Siegismund, 1 980; 
Siebers, 1982; Stuart et al., 1982; и др.). Как свидетельствуют мно­
гочисленные данные, плотность бактерий, связанных с органичес­
ким веществом грунта, как правило, достаточно высока, чтобы 
обеспечить значительную часть потребностей макробентоса в пи­
ще (Мишустина, 1976; Dale, 1974; Cammen, 1982; Herbert, 1985; и 
мн. др.). Эффективность потребления (60—70%) природных кон­
центраций бактерий (106—1010 кл/мл) детритофагами несколько 
выше, чем собственно органического вещества детрита (40—65%) 
или одноклеточных водорослей (диатомей — 40—57%) в осадке 
(Stuart et al., 1982).

По нашим расчетам, совокупный рацион детритофагов, населя­
ющих среднюю литораль, включает следующие компоненты: взве­
шенное и растворенное органическое вещество — 47%, бактерии 
и примитивные грибы — 44, одноклеточные водоросли — 4, про­
стейшие — 4, мелкие виды мейобентоса — 1% (гл. II). В верхней 
литорали несколько возрастает роль бактерий (до 50%), в ниж­
ней — органического вещества (до 60%). В целом эти данные со­
гласуются с имеющимися в литературе.

Все компоненты детрита взаимодействуют в процессе транс­
формации органического вещества осадка столь тесно, что могут 
рассматриваться как целостный блок экосистемы. В преобразова­
нии органического материала активное участие принимают также 
и беспозвоночные животные, входящие в состав мейо- и макробен­
тоса (Тепоге, 1984; Alongi, Tenore, 1985; Siebers. 1982; Бек, 1985, 
1988; Свешников, 1963; Бубнова, 1973; и мн. др.). Роль беспозво­
ночных в деструкции талломов бурых водорослей в процессе их 
поэтапного потребления изучали Бек и Потапова (1985, 1986,
1988). Первыми разрушителями макрофитов являются литторины, 
которые благодаря развитой радуле соскабливают поверхностные 
слон клеток талломов водорослей, частично разрушая их и тем са­
мым облегчая доступ другим фитофагам. Крупные куски разру­
шенных талломов с прибоем выбрасываются на литораль и даль­
ше — в супралитораль, где претерпевают дальнейшее химическое 
и бактериальное разложение. На этом этапе активную роль’вИ1
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полняют некоторые гаммариды, измельчающие и потребляющие 
крупные фракции детрита. Мелкие частицы органического матери­
ала снимаются с поверхности грунта более мелкими изоподой и 
гидробией. В разложении органического вещества супралитораль- 
иых выбросов макрофитов принимают участие бактерии, грибы,, 
клещи, олигохеты и личинки некоторых видов насекомых. Разли­
чия в пищевом поведении и в устройстве ротового аппарата бес­
позвоночных обеспечивают более полную утилизацию макрофитов 
на всех стадиях роста, отмирания и разложения.

Результатом активного участия донных беспозвоночных в 
сложном процессе деструкции органического материала является 
не только его измельчение, благодаря чему оно может быть ис­
пользовано другими организмами мейо- и макробентоса, но и об­
разование качественно новой органики, представленной фекалия­
ми животных. Причем, часто фекалии беспозвоночных оказывают­
ся более калорийным и легче усвояемым кормом, чем исходное 
органическое вещество, до того как оно прошло переработку в пи­
щеварительном тракте животного. Высокая пищевая ценность и 
почти 100%-пая усвояемость фекалий обусловлены органикой пе- 
рнтрофической мембраны и прикрепленных к пей микроорганиз­
мов (Hansen, 1978). Большинство детритофагов в той или иной 
мере используют фекалии других животных, а некоторые даже спе­
циализируются на их потреблении (олигохеты, сипункулиды, го­
лотурии) (Бескупская, 1963; Свешников, 1963; Hansen, 1978; и 
др.). Таким образом, на уровне макробентоса осуществляется 
круговорот части органического вещества осадков.

Необычайное разнообразие форм органического материала на 
литорали, обусловленное его полиномным происхождением и мно­
гоступенчатым преобразованием в ходе потребления живыми орга­
низмами, создает предпосылки для пищевой специализации и со­
ответствующего расхождения видов макробентоса по трофическим 
нишам (Бескупская, 1963; Whitlatch, 1980; Rietsma et al., 1982). 
Трофическая ниша детритофагов определяется многими фактора­
ми, в том числе локализацией детрита относительно поверхности 
грунта, гранулометрическим составом осадков, утилизацией от­
дельных компонентов детрита, размерами потребляемых частиц 
(ограничение по максимуму) (Бескупская, 1963; Rietsma et al., 
1982). Изучение питания гидробии в микрокосмах показывает, что 
доступность ресурсов для этого вида зависит от присутствия в 
осадке микроскопических организмов, размера частиц и плотности 
самих потребителей (Levinton, 1978; Levinton, Bianchi, 1981). К со­
жалению, недостаточная изученность количественной стороны пи­
тания детритофагов в наших конкретных условиях не позволяет 
нам представить имеющиеся данные в виде трофической матрицы 
сообщества, как это было сделано в отношении гетеротрофных ор­
ганизмов микробентоса, питание которых изучено значительно 
лучше. Однако ранее Т. И. Бескупской (1963) на качественном 
уровне по существу был продемонстрирован комплементарный ха­
рактер питания массовых видов на беломорской литорали, хотя ав­
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тор и не пользовалась этой терминологией. Впервые принцип трофи­
ческой комплементарности для донных сообществ был сформули­
рован Я. А. Бирштейном (1947) и подтвержден Е. П. Турпаевой 
(1949). В дальнейшем он нашел свое развитие во многих исследо­
ваниях, выполненных как в шельфовой зоне (Кузнецов, 1978, 1980; 
Нейман, 1985; и др.), так и в глубинах Мирового океана (Соколо­
ва, 1986; и др.). Приведенные выше материалы также свидетель­
ствуют о заметной пищевой специализации детритофагов и воз­
можности их расхождения по трофическим нишам (см. дальше).

Качественный и количественный состав непрерывно поступаю­
щего на дно органического вещества в значительной мере опреде­
ляется литологическими и гидродинамическими параметрами (см. 
гл. I), из которых наибольшее значение имеет гранулометрический 
состав осадка. Распределение видов макробентоса на литорали — 
одно из косвенных свидетельств расхождения по трофическим ни­
шам; в процессе эволюции выработалось согласованное отношение 
организмов к пище и факторам, определяющим ее распростране­
ние.

IV.3
ПРОСТРАНСТВЕННАЯ СТРУКТУРА

При анализе пространственной структуры макробентоса необ­
ходимо различать размещение организмов в масштабе простран­
ства, соизмеримого с индивидуальными участками организмов 
(микрораспределение), и на значительно большей территории, сов­
падающей с границами биотопа или даже континпуальной серии 
локальных биотопов (макрораспределение).

В весьма представительной литературе, освещающей размеще­
ние отдельных популяций, комплексов и ассоциаций донных орга­
низмов в прибрежной зоне, преобладают исследования по макро- 
пространственной структуре. Крупномасштабное распределение 
макробентоса чаще связывают с абиотическими факторами (соле­
ность, гранулометрический состав осадка, мареографический уро­
вень, содержание органического материала и др.), реже с расти­
тельностью и некоторыми популяционными факторами (Агарова 
и др., 1976; Свешников, 1963; Dorges, 1977; Daiber, 1982; Kneib, 
1984; и др.). Мелкомасштабное распределение крупных беспозво­
ночных обычно объясняют биогенными (норки, трубки, воронки) 
или абиогенными структурами («песчаные волны», «песчаная 
рябь» и др.), биологическими или небиологическими нарушениями 
локальной среды (Сакр, 1981; Bell et а 1., 1978, 1980; Kneib, 1984; 
и др.). Плотность поселений различных видов макробентоса в 
каждом конкретном случае определяется специфическим комплек­
сом факторов и процессов, наиболее важные из которых — содер­
жание органики, температура, соленость, механический состав 
грунта (Kneib, 1982; Daiber, 1982), взаимодействия между оседа­
ющей молодью и взрослыми особями (Eckmann, 1983), ритмы раз­
множения (Daiber, 1982), конкуренция за ресурсы (Peterson, 1979;
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Wilson, 1984; Whitlatch, 1980) и выедание хищниками (Peterson, 
1979; Benke, 1978; Crowder, Cooper, 1982). Относительная важ­
ность каждого фактора меняется в зависимости от характера сре­
ды и состава макробентоса.

IV.3.1
МАКРОПРОСТРАНСТВЕННАЯ СТРУКТУРА

Основным полигоном для изучения макропространственной 
структуры бентоса послужил участок губы Грязной площадью око­
ло 4 га (рис. 1, ограничен рамкой «А»), Здесь в течение ряда лет 
(1977, 1978, 1985, 1987, 1989) на 120—140 станциях отбирали про­
бы размером 625 см2 (квадрат 25X25 см) для мелких и 1 м2 для 
крупных беспозвоночных.

Кластерный анализ (рис. 43) позволяет выделить три комплек­
са видов макробентоса, различающихся положением на литорали. 
Первый комплекс, представленный видами Myiilus edulis, Littori­
na tittorea, L. obtusata, Hydrobia ulvae, Peloscolex benedeni, ассо­
циированных с макрофитом Zostera marina и нитчатой водорослью 
Cladophora fracla, занимает узкую полосу верхней и нижней лито­
рали вблизи уреза воды. Центральным видом этого комплекса яв­
ляется зостера; она служит субстратом для прикрепляющихся ми­
дий и пищей для брюхоногих моллюсков; в ее зарослях задержи­
вается нитчатка, детрит и фекалии моллюсков, которые могут ис­
пользоваться гидробиями и олигохетами.

Второй комплекс с видами Масота ЬаШса, Arenicola marina, 
Муа arenaria, мелкими полихетами и макрофитами Ruppia mariti- 
та и Salicornia еигораеа занимает оставшуюся часть нижнего, весь 
средний и нижнюю часть верхнего горизонтов литорали, представ-

R

Р и с .  4 3 .  К л а с т е р н ы й  а н а л и з  р а с п р е д е л е н и я  в и д о в  м а к р о б е н т о с а  в  г у б е  Г р я з н о й  
( п о  д а н н ы м  с ъ е м к и  1 9 8 9  г . ) .

1—20 — виды: 1 — Cladophora Tracta, 2 — Zostera marina, 3 — Littorina 
littorea, 4 — Myltilus edulis, 5 — Littorina obtusata, 6 — Peloscolex benedeni, 7 — 
Hydrobia ulvae, 8 — Macoma baltica, 9 — Arenicola marina, 10 — Mya arenaria, 
11 — Phylodocea maculata, 12 — Pygospio elegans, 13 — Spio filicornis, 14 — 
Ruppia maritima, 15 — Tubilex costatus, 16 — Chironomus salinus. 17 — Chrico- 
topus vitripenis, 18 — Muscidae (larvae), 19 — Aster tripolium, 20 — Puccinel- 

, lia sp.
R — с в я з а н н о с т ь  ( к о э ф ф и ц и е н т  к о р р е л я ц и и )
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Таблица 18
Совместная встречаемость (% ) видов макрозообентоса 
и макрофитов на литорали
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Aster tripolium 27,4 23,4 26,6 33,3 9,9 13,3 3,0 34,5 15,6 20.8
Zostera marina 16,3 16,1 14,3 14,2 20,5 23,9 24,1 12,6 7,5 16,6
Ruppia maritima 14,1 39,3 38,2 47,2 20,6 20,2 12,2 41,5 25,5 31,6
Puccinellia sp. 5,3 2,4 2,3 8,3 2,5

15,1
0 0 10,3 20,1 5,6

Salicornia euro-
paea

31,6 34,6 35,7 40,1 20,0 5,1 39,4 25,5 28,0

Cladophora fracta 25,9 24,8 24,8 22,8 19,0 23,3 11,6 23,2 13,4 21,0

Средние значения 25,8 23,3 23,7 27,5 14,6 16,7 9,3 26,8 18,2

ленных слабозаиленным мелкозернистым песком. Для крупных 
глубоко зарывающихся животных невысокие слабоукореняющиеся, 
не образующие дерновины растения не являются серьезным пре­
пятствием при расселении, однако они могут ограничивать рас­
пространение их молоди и мелких видов макробентоса. Было уста­
новлено, что молодь пескожила и мни образует плотные поселения 
в пределах территории, оккупированной взрослыми особями, но на 
участках, свободных от густых зарослей макрофитов. В табл. 18 
приведены данные о совместной встречаемости видов этого комп­
лекса и макрофитов на литорали. Все роющие беспозвоночные из­
бегают участков с макрофитами; особенно тех, где растения обра­
зуют плотную дерновину (зостера, астер и пуццинеллия — в ниж­
нем и верхнем горизонтах литорали).

Третий комплекс видов, состоящий из личинок насекомых 
(Chironomus salinus, Chricotopus vitripenis, Muscidae), олигОхеты 
Tubifex costatus и макрофитов Aster tripolium, Puccinellia sp, 
приурочен к прибрежной части верхней литорали. Это преимуще­
ственно солоноватоводные формы, характерные для опресненных 
участков литорали. В местах, свободных от растительности, обра­
зуются локальные поселения некоторых весьма эвригалинных ви­
дов двух первых комплексов (гидробии, макомы, реже пескожи­
ла). Общие лимитирующие факторы для всех видов, населяющих 
верхний горизонт, — переменная соленость, продолжительное осу­
шение, плотная дерновина из высших растений.

Факторный анализ распределения видов макробентоса на лито­
рали позволяет оценить относительный вклад каждого из пара­
метров среды. Выделенные главные компоненты, соответствующие 
трем описанным выше комплексам, охватывают в разные годы от 
47 до 65% всей видовой изменчивости на литорали. Около 1/2 на­
блюдаемой изменчивости зависит только от горизонта литорали
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(принадлежности к нему), около 1/3 — от горизонта литорали и 
плотности грунта, зависящей от наличия растительности и грану­
лометрического состава осадка, около 1/6 — от комбинации гори­
зонта1 литорали, плотности грунта и глубины залегания сероводо­
рода. Так как все перечисленные факторы связаны с мареографи- 
ческйм уровнем или другими зависящими от него характеристика­
ми.; (с.м. гл. 1), то вполне понятна его доминирующая роль в опре­
делении границ распространения тех или иных видов макробепто- 
са. Оставшиеся 35—53% видовой изменчивости на литорали обус­
ловлены другими факторами.

Рассмотрим этот вопрос на примере наиболее массовых видов 
макробентоса. На рис. 44 показано их распределение по резуль­
татам одной из съемок в 1978 г. Некоторые виды обнаружены поч­
ти на всех 140 станциях (встречаемость 80—95%), большинство — 
только на части из них. Как отмечалось, каждый вид максималь­
ной плотности достигает в пределах одного горизонта литорали, 
здесь же образуются наиболее плотные скопления этих животных. 
Виды существенно различаются по размерам, плотности и разме­
щению скоплений. Наиболее агрегировапно размещена Муа 
arenaria, значительная часть особей которой сосредоточена в од­
ном довольно крупном пятне в среднем горизонте литорали, наи­
менее— Hydronia ulvae, которая в силу поверхностного располо­
жения в грунте подвержена перемещениям вместе с прпливно-от- 
ливными течениями. Благодаря широкому пищевому спектру гид- 
робии всюду могут найти вполне удовлетворительные условия для 
существования. Мелкие агрегации гидробии, которые молено обна­
ружить при мелкомасштабном исследовании (см. дальше), при 
данной разреженной сетке станций не выявляются (каждая стан­
ция описывает распределение на площади 200—400 м2).

Параметры скоплений, характер размещения особей внутри и 
за их пределами у всех изученных видов изменяются в течение 
леткёго сезона и из года в год. Однако область преобладающего 
сосредоточения популяции каждого вида сохраняется и лежит в 
пределах избранного горизонта литорали (см. дальше). Если огра­
ничиться при анализе распределения видов макробентоса только 
одним горизонтом, то можно практически исключить влияние ма- 
реографпческого уровня, что позволит выявить роль других факто­
ров, ответственных за их распределение на литорали. В табл. 19 
приведены данные о связи распределения массовых видов макро- 
бентоса с наиболее важными факторами среды.

Распределение макробентоса на литорали в наибольшей мере 
зависит от содержания органического вещества в осадке (среднее 
для всех видов значение коэффициента корреляции 0,50), концен­
трации алевропелита (0,48), а также от глубины расположения 
слок сероводорода (0,39) и удаленности участка (станции) от бе­
рега (0,38). Для крупных организмов, глубоко зарывающихся в 
грунт, важное значение имеет также мощность осадка (0,42), оце­
ниваемая нами по глубине залегания слоя плотной глины. Срав­
нение полученных данных с имеющимися в литературе (Агарова
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Р и с .  4 4 .  Р а с п р е д е л е н и е  м а с с о в ы х  в и д о в  м а к р о б е н т о с а  н а  л и т о р а л и  в  г у б е  Гряз­
н о й .

т — средняя плотность, экз/м-, 1 — мепее т, 2 — более т, 3 — более 2т. 
а — е — виды: а — Муа arenaria, m =  7,8, б — Tubifex costatus, m = 2700, в -  
Macoma baltica, m=  135, г — Peloscolex benedeni, m =  23100, д — Arenicola ma­

rina, m =19,l, e — Hydrobia ulvae, m=1629

и др., 1976; Kneib, 1982; Daiber, 1982; и др.) показывает их прин­
ципиальное совпадение как в оценке положения факторов в иерар­
хии значимости для морского бентоса, так и абсолютных величин.

Перечисленные факторы в неодинаковой мере объясняют рас­
пределение разных видов макробентоса, о чем свидетельствуют 
соответствующие суммарные значения коэффициентов корреляции
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Т а б л и ц а  19

Связь распределения видов макробентоса с факторами 
среды (коэффициенты корреляции)

Виды

Факторы
Сумма ко­

эффици­
ентов кор­

реляции
алев- 
ропс- 

лит, %  ̂орг %
расстоя­

ние от бе­
рега, м

глубина
M..S-слоя,

см

глубина 
слоя гли­

ны, см

Hydrobia ulvae + 0,46 +0,44 + 0,31 +0,37 + 0,12 (1,70)
Arenieola marina +  0,48 + 0,54 +  0,36 + 0,36 + 0,42 (2,16)
Mya nrenaria +0,47 +  0,53 +0,40 +  0,39 +0,41 (2,20)
Macoma baltica +0,40 +0,54 +  0,41 + 0,41 +0,31 (2,16)
Peloscolcx benedeni +0,49 +0,47 + 0,41 +0,38 +  0,17 (1,92)
Мелкие полихеты 1-0,46 + 0,46 +  0,40 +0,44 + 0,26 (2,02)

(табл. 19). Наибольшую связь с этими факторами проявляют круп­
ные виды, наименьшую — мелкие. Из этого следует, что распреде­
ление мелких видов макробентоса в большей мере, чем крупных, 
находится под контролем других, вероятно, биотических факторов; 
млн зависимость от перечисленных абиотических параметров про­
является в ином масштабе пространства (см. микрораспределе­
ние).

На важность популяционных и ценотических факторов в рас­
пределении организмов макробентоса в прибрежной зоне указыва­
ют многие авторы. При этом выделяют два основных аспекта этого- 
вопроса: непосредственное влияние организмов друг на друга
(конкуренция, хищничество и др.) (Ayal, Safriel, 1982; Edwards 
et a 1., 1982; Kneib, Stiven, 1982; Mann, 1982; Whitlatch, 1980;. 
и др.), или опосредованное через изменяемую ими среду (разного 
рода топические связи: Linke, 1939; Свешников, 1963; Соколова, 
1963; Агарова и др., 1976; Swinbanks, 1981; и др.).

Роль конкуренции и хищничества в определении структуры со­
общества гетеротрофных организмов подробно обсуждалась на 
примере микробентоса, где эти процессы более выражены и до­
ступнее для изучения (гл. III, 3.6). Здесь остановимся на отдель­
ных моментах, специфичных для уровня макробентоса.

Хотя многие авторы отводят конкуренции весьма значительнее 
место в организации сообществ детритофагов (Свешников. 1963; 
Dayton, 1971; Levin, 1981, 1982; Peterson, Andre, 1980; Fenchel, 
1975; Fenchel, Kofoed, 1976; Brenchley, 1982; Kneib, 1984; и др.), 
фактов, в которых конкуренция была строго доказана, очень ма­
ло. В этом отношении выделяются работы Т. Фенхела и Л. Г. Ко- 
фоеда (Fenchel, 1975; Fenchel, Kofoed, 1976), выполненные на гид- 
робиях, в которых анализировались условия сосуществования 
близких видов в эксперименте и в природе. Было показано, что 
встречающиеся вместе Hydrobia ulvae и Н. ventrosa различаются 
размерами особей и характером предпочитаемой пищи. Более 
крупные Я. ulvae потребляют соответственно и более крупные
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фракции детрита. Если виды расходятся в пространстве (з,анш 
ют разные биотопы или разные участки в пределах одного био 
па), то они имеют сходные размеры и пищевые спектры. В экс 
рименте при совместном содержании двух видов, представленн 
особями одного размера (что редко наблюдается в природе), ме 
видовая конкуренция была равна внутривидовой. Конечный 
зультат конкуренции зависит от плотности видов и наличия пин 
вых ресурсов, за которые происходит борьба.

К сожалению, другие описанные случаи межвидовой конкур! 
ции у детритофагов не подкреплены соответствующим анализом 
пищевой активности или не предусматривают возможности р 
хождения видов в пространстве и времени. Можно полагать, 1 
конкуренция за пищу между видами, отличающимися по спосе 
захвата детрита, ее сортировки и последующей утилизации, 
столь очевидна, как у близких видов гидробий, и может быть i 
наружена лишь при очень высокой плотности соревнующихся 
дов и дефиците пищи.

В губе Грязной, ограниченные сверху и снизу плотными зар 
ля^и макрофитов, роющие детритофаги вынужденно сосуществу 
на довольно узкой полосе литорали, что должно увеличивать 
роятность конкуренции между ними в условиях недостатка opi 
нкческой пищи, поступающей в среднюю литораль пз выше- и 
инжерасположенных горизонтов. Искусственное увеличение run 
пости макомы в 2; 4; 6 раз по сравнению с природным фоном 
наших экспериментах не приводило ни к гибели, ни к снижен] 
роста (разность между начальными и конечными размерами) эт 
моллюсков в течение всего периода наблюдения (3—4 мес). Не с 
разилось оно и на видовой структуре (соотношении плотносте 
остальной части сообщества макробентоса. Это указывает па вс 
можность продолжительного сосуществования более плотных п 
пуляций детритофагов на имеющихся ресурсах. Вероятно, пло 
ность большинства видов макробентоса на литорали лимитиров 
па не столько количеством органического вещества в осади 
сколько другими факторами (например, процессами размноженн 
выживанием пелагических личинок и осевшей молоди). Дальне 
шее увеличение плотности макомы (в 8 и 10 раз) сопровождали 
гибелью части особей этого вида (22 и 47% соответственно), мш 
рацией некоторых крупных представителей макробентоса за пр( 
делы экспериментальных площадок. Таким образом, можно уста 
повить предел насыщения сообщества в данных условиях. Вероят 
но, литораль способна поддерживать удовлетворительное сосуще 
ствование более плотных популяций детритофагов, но этому пре 
пятствуют другие факторы, в частности внутрипопуляциоиные (вза 
имоотношения между молодью и взрослыми особями), и хищник

Как отмечалось (см. гл. II), основными хищниками на литора­
ли губы Грязной являются рыбы и птицы. Роль весьма малочис­
л е н н ы х  хищных беспозвоночных не существенна. В других ситуа­
ц и я х .  при высокой плотности некоторых хищных МОЛЛЮСКОВ И  
полихет (Ambrose, 1984; 1986; Kneib. Stiven, 1982; Kneib,;.198i
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Comtriito, Shrader, 1985; Wilson, 1986; и др.), выедание ими мир­
ного макробентоса может заметно влиять на процессы формирова­
ния прибрежного сообщества.

Для нас наибольший интерес представляют исследования, в ко­
торых анализируется питание позвоночных животных на литорали 
п их влияние на структуру макробентоса (Виноградов, 1951; Пер­
цов, 1952, 1963; Перцов, Флинт, 1963; Азаров, 1963; Kneib, Stiven, 
1982; Edwards et al., 1982; Kneib, 1984; и др.).

В основном потребляют продукцию литорального макробенто­
са на Белом море гага (Somateria mollissima), серебристая и си­
зая чайки (Larus argentatus и L. canus), кулик-сорока (Iiaemoto- 
pus ostralegus), речная камбала (Pleuronectes flesus), треска 
(Gadus callarias marisalli), бычок (Myoxocephalus quadricornis) и 
навага (Eleginus navaga). В губе Грязной, кроме того, на литора­
ли откармливаются молодь сига (Coregonus lavaretus lavarelus) 
и камнешарка (Arenaria interpres).

По данным Н. А. Перцова и В. Е. Флинта, основную пищу га­
ги составляют мидии (около 36% веса -всей дищи), литторины 
(25%) и мия (9%), доля других литоральных беспозвоночных 
(гидробий, макома, личинки двукрылых, бокоплавы) не превыша­
ет 1—2%. Питается гага в основном в нижнем горизонте литорали 
и выедает около 3,5% мидий и до 43% литторин в местах массовых 
жировок (острова, луды, корги).

Ближайшим конкурентом гаги является кулик-сорока (Перцов, 
1963) Их пищевые спектры и места жировок существенно совпа­
дают; в рационе последнего вида выше доля мидий и макомы' (82 
и 3% соответственно), но ниже других литоральных беспозвоноч­
ных (8% — литторины). Кулик-сорока менее пугливая птица, и ее 
роль в элиминации макробентоса возрастает на материковой''ли­
торали.

В рационах чаек литоральные беспозвоночные составляют 33— 
50%; преобладают мидии (8—22%), литторины (8—11%), песко­
жил (0—25%) и бокоплавы (0—8%) (Перцов, 1963). Камнешарка 
питается в основном литторинами и балянусами, собирая их возле 
и с камней (Перцов, 1963). В рационе всех морских птиц суцдест- 
пенное место по встречаемости занимают также водоросли (20— 
66%) и цветковые растения (15—25%).

Судя по составу пищи разные виды птиц откармливаются . на 
разных типах и горизонтах литорали: гага и кулик-сорока предпо­
читают нижнюю литораль с массовыми скоплениями мидий (ин­
диевые банки), чайки эксплуатируют всю литораль, камнешарка 
предпочитает каменистую россыпь на литорали. В целом больше 
используются ресурсы нижнего горизонта, меньше — самого верх­
него. Выедание птицами роющих детритофагов составляет менее 
6%, обитающих на поверхности беспозвоночных (мидии, литтори­
ны, п:дробин, гамарусы — до 43%; Перцов, 1963; Перцов, Флинт, 
1963). Важно подчеркнуть, что в пределах одного горизонта вели­
чины элиминации разных видов макробеитоса могут отличаться на
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1—2 порядка (максимум у мидии и литторип, минимум у гидр 
бпи), что не может не сказываться па структуре сообщества.

Питание рыб на беломорской литорали изучал В. В. Азар 
(1963). Основным хищником здесь является речная камбала, к 
торая откармливается, как правило, на песчано-илистых участка 
потребляя мидию (25%), литторин и гидробию (45%), песком 
(9%). макому (18%) и всех остальных беспозвоночных (ЗД 
В рационе молоди преобладают сифоны макомы, которые она) 
пешно откусывает, гарпактициды, личинки двукрылых, хнроном 
ды, бокоплавы и спиониды. Кроме того, в желудках молоди ка 
балы обнаружены и многие другие виды мейо- и макробе-по 
(нематоды, остракоды, олигохеты), а также детрит и мелкие ка 
ни. Таким образом, этот в целом чрезвычайно эвритрофный bi 
снимает более или менее равномерно продукцию всех литоральш 
беспозвоночных, включая гидробию, которая другими рыбами 
птицами потребляется в небольшом количестве (куликом-соро* 
и, возможно, камнешаркой (Азаров, 1963; Перцов, 1963).

В рационе трески, бычка и наваги преобладают рыбы и мягк 
беспозвоночные (полихеты и бокоплавы — до 50%)- Доля, мд 
люсков невелика (до 5%). Наибольшее сходство пищевых cnei 
ров отмечено у трески и бычка, которые, как и навага, откармл 
ваются преимущественно на каменистых участках литорали а с) 
литорали (Азаров, 1963). При этом они элиминируют до 6% 6f 
массы наличного бентоса песчаной литорали, 5,8% из которых пр 
ходятся на долю камбалы. Учитывая, что камбала характери: 
ется широким спектром питания, ее влияние на структуру сооби 
ства макро- и мейобентоса определяется прежде всего возрасти! 
составом. В целом птицы и рыбы дополняют друг друга в сво 
потребительской деятельности, распространяя свое влияние 
всю литораль и верхнюю сублитораль. К сожалению, более т< 
ная количественная оценка этих процессов пока невозможна, о 
требует специального исследования в эксперименте и в приро;

Важный аспект взаимоотношений хищных рыб и макробенто 
анализируется в работе Кнеиба и Стивена (Kneib, Stiven, 1981 
В полевом эксперименте изучали влияние размерной структуры 
плотности Fundulas heteroclitus на сообщество литоральных б( 
позвоночных. Плотность наиболее массовых видов полихет, paw 
мелких двустворчатых моллюсков, гидробии и остракод оказала 
выше в садках с крупными рыбами и ниже — в садках с мелки! 
рыбами или без них. Как показали авторы, крупные рыбы выел 
ют мелких хищников, питающихся беспозвоночными, и таким о 
разом снижают элиминацию мелких видов макробентоса. Не i 
ключено также воздействие крупных рыб на структуру грунта,) 
зулътатом которого является обогащение его биогенами и кш 
роДом, что способствует лучшему выживанию макробентоса. Д( 
церемонный анализ показал, что размерная структура популяи 
рыб оказывает большее влияние на бентос, чем плотность.

В губе Грязной, как отмечалось, беспозвоночные хищники 
оказывают заметного влияния на детритофагов. Ограждение™ 
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1—2 порядка (максимум у мидии и литторин, минимум у гид; 
бпм), что не может не сказываться на структуре сообщества.

Питание рыб на беломорской литорали изучал В. В. Азар 
(1963). Основным хищником здесь является речная камбала,! 
торая откармливается, как правило, на песчано-илистых участи; 
потребляя мидию (25%), литторин и гидробию (45%), пескожн 
(9%), макому (18%) и всех остальных беспозвоночных .(3? 
В рационе молоди преобладают сифоны макомы, которые она] 
пешно откусывает, гарпактициды, личинки двукрылых, хироном 
ды, бокоплавы и спионпды. Кроме того, в желудках молоди ка 
балы обнаружены и многие другие виды мейо- и макробенто 
(нематоды, остракоды, олигохеты), а также детрит и мелкие ка 
ни. Таким образом, этот в целом чрезвычайно эвритрофный в 
снимает более или менее равномерно продукцию всех литоральн! 
беспозвоночных, включая гидробию, которая другими рыбами 
птицами потребляется в небольшом количестве (куликом-сорок 
и, возможно, камнешаркой (Азаров, 1963; Перцов, 1963).

В рационе трески, бычка и наваги преобладают рыбы и мяги 
беспозвоночные (полихеты и бокоплавы — до 50%). Доля, ж 
люсков невелика (до 5%). Наибольшее сходство пищевых cnei 
ров отмечено у трески и бычка, которые, как и навага, откарм! 
ваются преимущественно на каменистых участках литорали и с] 
литорали (Азаров, 1963). При этом они элиминируют до 6% б> 
массы наличного бентоса песчаной литорали, 5,8% из которых щ 
ходятся на долю камбалы. Учитывая, что камбала характери: 
ется широким спектром питания, ее влияние на структуру сооби 
ства макро- м мейобентоса определяется прежде всего возрасти! 
составом. В целом птицы и рыбы дополняют друг друга в сво 
потребительской деятельности, распространяя свое влияние 
всю литораль и верхнюю сублитораль. К сожалению, более т( 
пая количественная оценка этих процессов пока невозможна, о 
требует специального исследования в эксперименте и в прнро;

Важный аспект взаимоотношений хищных рыб и макробенто 
анализируется в работе Кнеиба и Стивена (Rneib, Stiven, 198! 
В полевом эксперименте изучали влияние размерной структуры 
плотности Fundulas heteroclitus на сообщество литоральных б( 
позвоночных. Плотность наиболее массовых видов полихет, рах( 
мелких двустворчатых моллюсков, гидробии и остракод оказала 
выше в садках с крупными рыбами и ниже — в садках с мели 
рыбами или без них. Как показали авторы, крупные рыбы выед 
ют мелких хищников, питающихся беспозвоночными, и таким о 
разом снижают элиминацию мелких видов макробентоса. Не и 
ключено также воздействие крупных рыб на структуру грунта, р 
зулътатом которого является обогащение его биогенами и киса 
роДом, что способствует лучшему выживанию макробентоса. Д( 
персионный анализ показал, что размерная структура популящ 
рыб оказывает большее влияние на бентос, чем плотность.

В губе Грязной, как отмечалось, беспозвоночные хищники 
оказывают заметного влияния на детритофагов. Ограждение'пл 
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щадок крупной сеткой, предотвращающей выедание макробентоса 
рыбами и птицами, показало, что в течение четырех летних меся­
цев они могут элиминировать 18—34 (в среднем 23%) биомассы 
беспозвоночных нижнего горизонта литорали (в основном мидий, 
литторин, гидробий, пескожила и мии) и 11—26 (в среднем 
140% ) — среднего горизонта литорали (в основном макомы, гидро- 
бик, мин, пескожила). Эти данные вдвое ниже полученных Доро- 
шем (1963) в аналогичных экспериментах на островах Белого мо­
ря (21 —100, при среднем 31%), где существенно выше плотность 
бентосоядных птиц и рыб. Вместе с тем они показывают, что на 
материковой литорали крупные хищники остаются важнейшим 
фактором структуры макробентоса. В мористых частях губ и за­
ливов Белого моря возрастает также роль хищных беспозвоночных 
(прежде всего, звезд, брюхоногих моллюсков, крабов).

Теперь вернемся к вопросу об опосредованном влиянии орга­
низмов макробентоса друг на друга. Применительно к беломор­
ской фауне он весьма подробно изучался В. А. Свешниковым 
(1963), М. Н. Соколовой (1963) и В. А. Броцкой с коллегами 
(1963).

Благодаря активной роющей деятельности организмы макро­
бентоса существенно изменяют структуру осадков и рельефа дна. 
Особенно заметна в этом процессе роль крупных и массовых ви­
дов — пескожила, мии, макомы. Линке (Linke, 1939) показал, что 
при плотности пескожила 40 экз/м2 через кишечник этих грунто- 
едов ежедневно проходит 1,5 кг грунта, что составляет за один год 
около 0,5 т. Практически в течение года они пропускают через ки­
шечник весь слой грунта, в котором обитают. Близкие результаты 
получены Свинбанксом (Swinbanks, 1981). Пескожилы, помещен­
ные в гомогенную смесь песка и глины, быстро сортировали грунт 
на фракции, образуя в течение суток довольно толстый слой гли­
ны позерх песка. В природе глина постоянно вымывается течения­
ми, и песок таким образом очищается от тончайшей минеральной 
фракции. Этим объясняется хорошая сортнрованность грунта в 
местах массовых скоплений пескожила.

В нашем случае плотность пескожила на отдельных участках 
литорали достигает 120 экз/м2 (включая молодь). Благодаря дея­
тельности пескожила средний горизонт литорали представлен мел­
козернистым песком с весьма низким содержанием алевропелита 
и практически свободен от укореняющейся растительности (см. 
гл. I). Этот участок наиболее благоприятен для интерстициальных 
организмов, а также некоторых видов мейобентоса (гарпактици- 
ды) и макробентоса (мелкие полихеты). Здесь же сосредоточена 
основная численность других роющих детритофагов.

Весьма ощутима роль других видов в преобразовании осадка. 
Поданным Н. П. Бубновой (1973), одна особь макомы в течение 
суток перерабатывает около 30 г поверхностного осадка, что за 
один год может составить около 5 кг. При средней плотности этого 
моллюска на литорали губы Грязной около 50 экз/м2 (взрослые
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особи) масса переработанного грунта в течение одного года опр 
деляется величиной около 0,2 т.

Активная роющая деятельность беспозвоночных имеет как п 
ложительные, так и отрицательные последствия для обитающих 
грунте организмов. С одной стороны, благодаря им осуществляет 
необходимая аэрация осадка, возвращение многих биогенных эл 
ментов на поверхность, интенсифицируются аэробные деструкц 
онные процессы (Свешников, 1963; Karsten, 1983; и др.); с др 
гой — постоянно нарушается структура биотопа, сглаживает! 
вертикальный градиент факторов, создаются препятствия на nyi 
распространения и осуществления некоторых важных функций б' 
лее мелкими видами макробентоса (Свешников, 1963; Kudeno 
1982; и др.). Соотношение этих двух типов процессов в значител! 
ной мере определяет видовую, размерную и пространственну 
структуру макробентоса.

По данным В. А. Свешникова (1963), полученным на крупно 
(по масштабам Белого моря) литоральном пляже, между роющ] 
ми видами макробентоса преобладают слабые (0,3—0,5) отриш 
тельные корреляционные связи, обусловленные главным образо 
активной деятельностью пескожилов, достигающих на лнторал 
острова Ряжкова крупных размеров. Пескожил, по мнению В. I 
Свешникова, вызывает засорение песком сифонов мни и макомь 
препятствуя тем самым нормальной фильтрации, а также ра;?; 
шает поселения мелких полихет, имеющих тонкие песчаные тру( 
ки (Pygospio elegans).

На материковой литорали, где все роющие детритофаги вь 
нуждены занимать довольно узкую полосу, представленную песча 
но-илистыми осадками, наблюдаются довольно сильное перекрыва 
ние популяций разных видов и, как следствие, положительные кор 
реляционные связи между ними (в губе Грязной — 0,4—0,7). Од 
нако заметное расхождение некоторых видов может проявлятьс: 
в ином масштабе пространства, в частности при анализе микрорас 
пределения.

IV.3.2
МИКРОПРОСТРАНСТВЕННАЯ СТРУКТУРА

Микрораспределение беспозвоночных животных изучал;) ш 
примере трех наиболее многочисленных видов — Масота baliica. 
Hydrobia ulvae и Peloscolex benecleni на двух типах площадок. Ма­
лые площадки со стороной квадрата 2,5 м были разделены на 
100 меньших, соответствующих размеру пробы (25X25 см). На 
этих площадках грунт выбирали полностью. Большие площадки со 
стороной квадрата 10 м также делили на 100 квадратов площадью 
1 м2 каждый. В этом случае из каждого квадрата брали по одной 
пробе размером 25X25 см. Все площадки расположены в нижней 
части средней литорали и ориентированы одной из сторон парал­
лельно урезу воды (подробнее — Сакр, 1981).

Для оценки характера распределения организмов использовали 
отношение дисперсии к среднему арифметическому, которое, как
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Отношение дисперсии к среднему арифметическому для трех 
массовых видов макробентоса на всех исследованных площадках

Размер площадки, м

Вид Показатель 2.5X3,5 10Х 10

1 О 3 4

Hvdrobia ulvae средняя плотность m, 
экз/м2

432,36 224,11 322,82 437,40

дисперсия, S 2n 24076,91 7476,84 20379,48 107735,64
отношение дисперсии к 
среднему, S 2njm

55,69 33,36 64,00 248,88

Macoma baltica средняя плотность m , 
экз/м2

43,22 31,20 65,29 26,76

дисперсия, S 2n 639,53 126,96 1280,73 109,30
отношение дисперсии к 
среднему, S 2nim

14,80 4,08 19,62 4,09

Peloscolex be- 
ncdeni

средняя плотность т, 
экз/м2

387,50 212,72

дисперсия, S 2n 41705,67 28809,32
отношение дисперсии к 
среднему, S 2n/m

107,63 135,43

известно, определяет соответствие распределения закону Пуассона. 
Во всех случаях отношение дисперсии к среднему значительно 
превышало единицу (4—248), что свидетельствует о существенно 
агрегированном распределении организмов на дайной площади 
(табл. 20).

Методом, предложенным Грейг-Смитом (1967), определяли раз­
мер скоплений. Согласно этому методу, если размер площадки пре­
вышает размер скоплений, при увеличении размера пробы диспер­
сия либо уменьшается, либо остается примерно постоянной; в пер­
вом случае распределение должно быть близким к регулярному, 
во втором — образуются скопления второго порядка (распределе­
ние скоплений может быть случайным или агрегированным). Уве­
личение размера проб достигалось объединением исходных еди­
ничных проб размером 25X25 см по 4, 9, 16, 25 и 36 так, что лю­
бая объединенная проба образовала квадрат.

Для гидробии на площадке 2,5X2,5 м увеличение площади от 
0.0625 до 0,5625 м2 сопровождается увеличением дисперсии, а за­
тем при переходе к пробам следующего размера (1 м2) дисперсия 
резко уменьшается. Это свидетельствует о том, что средний размер 
скоплений гидробии на исследованной площадке примерно равен 
0,5625 м2.

Для макомы на той же площадке при возрастании размера 
пробы до 0,25 м2 дисперсия возрастает, при переходе к пробам 
0,5625 м2 — уменьшается, но при дальнейшем увеличении разме­
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ра пробы дисперсия опять увеличивается. Это означает, что раз 
мер скоплений этого вида на данной площади приблизительно ра 
вен 0,25 м2 и что скопления располагаются на площадке неравно 
мерно, образуя агрегации второго порядка. Для олигохеты полу 
чены данные, сходные с гидробией.

На площадке 10ХЮ м для гидробии было установлено, что дне 
Персия возрастает с увеличением числа проб до 9, а затем остаета 
практически постоянной при увеличении числа объединенных npol 
от 16 до 25, но потом снова возрастает при объединении 36 еди 
ничньгх проб. Из этого можно заключить, что при объединен!!! 
9 проб каждая из образованных таким образом их совокупноста 
попадает на участки, наиболее сильно различающиеся по средне! 
плотности особей. Исходя из этого можно предположить, что № 
исследованной площадке существуют агрегации гидробии разме 
ром порядка 4 м2. На другой площадке того же размера макси 
мальная дисперсия соответствует объединению 16 проб. Размер аг 
регацнй в этом случае, согласно сказанному выше, должен соста 
вить примерно 9 м2. Естественно, что агрегации такого размера ш 
могут быть обнаружены на малых площадках, точно так же, ка! 
не могли быть обнаружены и при анализе макропространствениого

Т а б л и ц а  21

Дисперсия численностей в прямоугольных пробах 
■для гидробии на всех исследованных площ адках

Ч и с л о  е д и н и ч н ы х  п р о б  
о у к р у п н е н н ы х  п р о б а х

Д и с п е р с и я

Р а з м е р ,  п л о щ а д к и ,  м

2 . 5 Х  2.5 Ю Х ! 0

I о 5 4

24076.9 7476,8 . 2037') .5 107773.6

9 По 
z По
о По 
 ̂ По

л По
4 По
г По 
° По
а По 
'6 По

По
7 По

8 П°
По

о По
9 По

По 
По10

горизонтали
вертикали
горизонтали
вертикали
горизонтали
вертикали
горизонтали
вертикали
горизонтали
вертикали
горизонтали
вертикали
горизонтали
вертикали
горизонтали
вертикали
горизонтали
вертикали

56157.0
56157.6

116093,0
47144.0

169044.0
118986.6
206599.8
120852.0
271966.2 
82268,2

399976.3
133015.0
457143.4
129129.4
593095.4 

59773,0
760875.8
115349.0

18817.9
14615.3
29107.0
54550.3
29760.2
44401.0
78668.9
78595.8
93730.3 
68224.5

116888.9
84124.8

41637.7
43024.2
56347.7
69702.5
80534.5
72183.8

1 16676,9 
112660,0
120572.4
139796.4
199198.3 
161958,9
202490.3
192703.8
337999,6
229420.5
291259.4
137236.2

186878.6
129928.6
330640.6
127935.0
499719.1
221817.6

81477240.0
215561.9
64 0779,3 
2 3 2647,9
658266.3
326144.9
755717.6
372926.6
835724.0
502279.3
907796.4
677716.0
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распределения, где каждая станция представляет площадь 200— 
400 м.

У макомы были обнаружены на тех же площадках скопления 
размером 9 м2, а у олигохеты — размером 4 и 16 м2. Однако у 
олигохеты агрегации выражены слабее, чем у двух первых видов.

При изучении характера распределения особей внутри скопле­
ний, образуемых мелкими беспозвоночными, использовали другие 
методы (Смуров, Романовский, 1975, 1976; Смуров, 1975), которые 
позволили установить, что у всех трех видов оно носит чаще слу­
чайный характер.

Определение конфигурации скоплений проводили по методу 
аналогичному Грейг-Смиту (1967), но предусматривали последо­
вательное увеличение размера проб путем объединения единичных 
проб в каком-либо определенном направлении: вдоль уреза воды 
(горизонтальное направление) и перпендикулярно урезу воды (вер­
тикальное направление). Последнее в нашем случае совпадает с 
направлением движения воды при отливе и приливе.

Для гидробии на малых площадках было установлено, что дис­
персия между пробами, имеющими форму прямоугольника, вытя­
нутых по горизонтали, неуклонно растет по мере увеличения раз­
мера пробы (табл. 21). В то же время такое же увеличение раз-

Т а б л и ц а  22

Дисперсия численностей в прямоугольных пробах 
для макомы на всех исследованных площ адках

Ч и с л о  е д и н и ч н ы х  п р о б  
в  у к р у п н е н н ы х  п р о б а х

Р а з м е р  п л о щ а д к и ,  м

2.5 X 2 . 5 1 0 X 1 0

1 О 3 4

1 Д и с п е р с и я 639,5 128,0 1280,7 109,3

2 По горизонтали 1604,0 353,0 2830,3 198,7
По вертикали 1604,0 228,0 3099,6 187,0

о По горизонтали 2489,5 572,0 5126,2 272,0
•По вертикали 2856,0 470,0 4871,3 184,0

. По горизонтали 3274,0 899,2 7637,9 391,5
По вертикали 3935,4 638,6 6362,8 431,0

- По горизонтали 3875,0 1224,0 9570,0 755,4
0 По вертикали 4203,0 573,0 7799,7 249,6
g По горизонтали 6262,2 1304,4 13750,9 795,6

По вертикали 4953,4 993,0 8507,8 468,4
 ̂ По горизонтали 5715,2 1414,7 18621,5 686,4

По вертикали 5537,2 1036,0 8182,9 489,6
о . По горизонтали 5638,0 24951,0 675,0

По вертикали 6559,3 6885,5 441,4
о . -По горизонтали 5983,0 30997,7 940,3

По вертикали 4504,2 8281,(К 511,0
,0 По горизонтали 6434,2 26493,3 807,0

. По вертикали 6916,0 2602,7 413,4
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мера проб, вытянутых по вертикали, не Сопровождается увеличе­
нием дисперсии. Определить размер скоплений в данном случае 
представляется затруднительным, поскольку на кривой зависимо­
сти дисперсий от размера горизонтальной пробы не наблюдается 
видимого максимума. Можно считать, что длина этих скоплений 
превышает 2,5 м, в то же время относительное постоянство диспер­
сии для вертикальных проб позволяет предположить, что ширина 
^скоплений не превышает размера единичных проб, т. е. 25 см. Та- 
:кйм образом, обнаруженные скопления шириной в несколько сан­
тиметров вытянуты вдоль уреза воды и повторяют волновой мик­
рорельеф дна литорали.

Скопления макомы на тех же площадках вытянуты вдоль уре­
за воды в виде полос длиной не менее 1,2 м и шириной около 

:25 см. Их площадь составляет не менее 0,3 м2 (табл. 22). Скопле­
ния олигохет расположены также, но ориентация выражена сла- 
ifiee, чем у двух первых видов (более размыта) (табл. 23).

Применение этого же метода для горизонтально и вертикально 
ориентированных прямоугольных проб, собранных на площадках 
10ХЮ м, позволяет судить о характере пространственного распре­
деления скоплений следующего более высокого порядка. Диспер-

Та б л ица  23
Д исперсия численностей в прямоугольных пробах 
для олигохеты на всех исследованных площ адках

Р а з м е р  п л о щ а д к и ,  м

Ч и с л о  е д и н и ч н ы х  п р о б 2.5X2.5 юхю
1 3

1 Д и с п е р с и я 28809.3 4 1705,7

2 По горизонтали 47814,3 118128,2
По вертикали 47824,0 92256,6
По горизонтали 75317,5 177004,6

о По вертикали 106203,0 218113,6

■4 По горизонтали 119830,5 314637,3
По вертикали 83232,0 168436,7
По горизонтали 105410,4 385212,5
По вертикали 164945,0 369879,6
По горизонтали 165392,0 530739,7
По вертикали 172449,0 340809,8
По горизонтали 217252,0 884725,5
По вертикали 199717,5 371249,1

8
По горизонтали 182249,0 116323 Г,3
По вертикали 93382,0 300572,2
По горизонтали 228965,4 1.190184,2 ,
По вертикали 137328,4 323379,4

10
По горизонтали 222847,0 1283476,4
По вертикали 105324,2 247571,8
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спи, рассчитанные для горизонтальных проб, во всех случаях не­
изменно выше, чем для вертикальных (табл. 21—23). Можно сде­
лать заключение, что скопления более высокого порядка у всех 
трех видов на большой площадке также ориентированы вдоль уре­
за воды и обусловлены периодическим перемещением воды з ре­
зультате приливов и отливов.

Для изучения взаимного размещения особей трех видов были 
построены корреляционные диаграммы численностей видов в про­
бах для всех площадок. Анализ их показывает, что в большинстве 
случаев корреляция между различными видами незначительна. 
Более или менее отчетливая корреляция обнаружена для гидробнм 
и макомы на малых площадках. Полученные корреляционные диа­
граммы, однако, можно использовать для оценки пространственно­
го перекрывания скоплений, поскольку проведенный анализ позво­
ляет выделить из общего массива проб те из них, которые попали 
иа скопления каждого из видов.

На площадке 2,5X2,5 м участки с повышенной плотностью гид- 
робии по крайней мере частично совпадают со скоплениями мако­
мы. Такой же вывод молено сделать для пары гидробия — олнго- 
хета.

Иная картина наблюдается на площадке 10ХЮ м. Здесь скоп­
ления всех трех видов обособлены весьма отчетливо. Анализ со­
ответствующих корреляционных диаграмм показал, что скопления 
гидробин и полихеты перекрываются лишь отчасти (ац = 0,'2), а 
скопления макомы полностью находятся вне скоплений двух дру­
гих видов. Таким образом, сильно перекрывающиеся распределе­
ния видов в масштабе пляжа оказываются разделенными в мас­
штабе нескольких квадратных метров.

Общим для всех площадок является отсутствие корреляции 
численностей видов в пробах, находящихся вне скоплений. Созда­
ется впечатление, что пространственное размещение каждого из 
впдов! макробентоса слабо связано между собой, их пространствен­
ное перекрывание не носит какого-либо закономерного характера. 
Можно предположить поэтому, что само образование скоплений 
есть результат случайных перемещений особей по литорали (ак­
тивных и пассивных), не связанных с наличием или отсутствием на 
том же участке особей другого вида. И только в скоплениях один 
вид Препятствует распространению другого: при повышенных плот­
ностях поселений скопления изученных видов пространственно ра­
зобщены, в то время как вне скоплений или при малых средних 
плотностях численности этих видов распределения не обнаружива­
ют какой-либо корреляции. Таким образом, по достижении доста­
точна высокой плотности популяций проявляется важная роль це- 
нотических факторов в определении микроструктуры сообщества 
макрЬбентоса. Уместно напомнить, что ранее была показана столь 
же фщественная роль межвидовых отношений в формировании 
микроструктуры сообщества микробентоса (гл. III).
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IV.3.3.
РАСПРЕДЕЛЕНИЕ МАКРОБЕНТОСА 
В ТОЛЩЕ ГРУНТА

В табл. 24 приведены данные о распределении массовых видов 
макробентоса в толще грунта на средней литорали, свободной от 
сплошного покрова растительности.

Самое верхнее положение занимает гидробия, у которой свыше 
'90% особей сосредоточены в слое 0—1 см, а 73% — на поверхно­
сти грунта. Олигохеты, мелкие полихеты и молодь двустворок 
предпочитают подповерхностный слой. Глубже других проникают 
полихета Scoloplos armiger, мия и пескожил. Максимальная глу­
бина проникновения в грунт мии определяется длиной сифона осо­
бей (Свешников, 1963), кроме того, как и у пескожила, зависит от 
расположения плотной глины, которая на данном участке залегает 
сравнительно неглубоко (см. гл. I).

Большинство видов макробентоса на литорали представлены 
'весьма эврибионтными организмами, способными переносить зна­
чительные изменения факторов среды, в частности температуры, 
солености, концентрации кислорода. Их расположение в толще 
грунта определяется не столько абиотическими факторами, сколь­
ко физической возможностью преодолевать его сопротивление. 
Многие виды роют ходы, норки, образуют разного рода убежища 
и домики, в которых поддерживается специфическая среда, отлич­
ная от окружающей. В них животные проводят значительную часть 
жизни. При отсутствии нарушений (биотических, абиотических, ан­
тропогенных) мелкие и крупные организмы, независимо от степени 
подвижности, сохраняют первоначальное положение. Таким обра­
зом, биология взрослых особей способствует длительному поддер­
жанию сложившейся вертикальной структуры макробентоса в по­
стоянном градиенте факторов среды.

Независимо от глубины проникновения в грунт все виды по­
требляют свежее органическое вещество верхнего сантиметрового

Т а б л и ц а  24

Распределение видов макробентоса в толще грунта (% )

Вид
Слой грунта. CM

0-0,5 0,5—1,0 1—2 2—5 5-10 10-20 20-30 30-fl

Hydrobia ulvae 73 21 5 l _ _
Peloscolex benedeni 3 90 6 l — — — —
Spionidae gn. spp. 5 84 10 l — — — -
Macoma baltica (мол.) 3 67 30 — — — — —
Mya arenaria (мол.) 1 58 33 5 — — — —
Macoma baltica 3 20 60 10 l — — —
Scoloplos armiger — — 6 51 38 5 — . -
Mya arenaria — — — 5 42 42 10 1
Arenicola marina (мол.) — — — 23 56 21 — . —1
Arenicola marina — — 2 37 55 6
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слоя (Бескупская, 1963; Соколова, 1963; и др.). Гидробия и мако- 
ма собирают детрит с поверхности грунта; макома может также 
улавливать частицы органического вещества из слоя придонной 
воды. Мия — типичный сестонофаг; пескожил — типичный грун- 
тоед, захватывающий вместе с большим количеством минеральной 
взвеси органическое вещество грунта. Мелкие полихеты и олигохе- 
ты питаются тонкодисперсной органикой из слоя, в котором они 
обитают. Итак, виды различаются не только по своему положению 
в толще грунта, но и по локализации источника потребляемого де­
трита, а следовательно, по его химическому и биологическому со­
ставу. Все вместе обеспечивают расхождение сосуществующих ви­
дов по одному или нескольким параметрам ниш (см. дальше).

1V.4
МНОГОЛЕТНИЕ И СЕЗОННЫЕ 
ИЗМЕНЕНИЯ СТРУКТУРЫ 
МАКРОБЕНТОСА

На протяжении 1977—1989 гг. состав макробентоса губы Гряз­
ной оставался постоянным, вместе с тем наблюдали изменения в 
плотности и размещении большинства видов на этой территории. 
В табл. 25 приведены данные о средней плотности наиболее мас­
совых видов в годы, когда проводилась полная съемка на литора­
ли (120—140 станций).

В течение 12 лет произошло заметное изменение видовой струк­
туры макробентоса, выразившееся, прежде всего, в многократном 
увеличении доли гидробии, снижении доли макомы, а в последние 
годы и олигохет. В то же время плотность крупных видов остава­
лась на одном уровне. В целом в ряде лет наблюдается процесс 
дивергенции структуры, выражающийся в смещении основной мас­
сы организмов к полюсам размерной шкалы. Резкое увеличение 
плотности гидробии в последние годы (1987—1989 гг.), вероятно, 
объясняется прогрессирующим зарастанием пляжа макрофитами, 
из-за чего уменьшается площадь, пригодная для роющих форм, и,

Т а б л и ц а  25

Изменение средней плотности (экз'м 2) видов 
шкробентоса на литорали губы Грязной в течение 
1977-1989 гг.

В и д ы
1977

V I I I

В р е м я  ( г о д . м е с я ц )
С р е д н е е  
з а  1977— 
1989 гг .

1978
V I

1978
V I I I

1985,
V I I I

1987
V I I I

1989
V I I I

Пескожил 7,1 20,2 13,1 20,1 15,7 16,0 15.3
Мия 10,0 5,3 3,9 8,0 8,3 16,4 8,7
Макома 162,3 173,0 135,1 18,9 40,7 66,8 99,5
Гидробия 2970 1029 620 2770 11230 18310 6154,8
Олигохеты 1852 4546 I486 2827 1871 700 2281,0
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кроме того, преобладанием в грунте мелкодисперсного органа 
ского вещества, в частности в результате уменьшения средних рг 
меров одноклеточных организмов ( = увеличения доли мелких в 
дов). Площадь литорали, свободная от сплошного растительно 
покрова, уменьшилась за 12 лет с 57 до 38%, главным образом ; 
счет увеличения территории, занятой соленым маршем. Насту 
ленне суши — отражение нарастающих сукцессионных процессо

Межгодовым колебаниям численности видов макробентоса о 
ответствуют определенные изменения в размещении их на литор; 
ли. Существенное снижение средней плотности каждого вида а 
провождается пропорциональным уменьшением занимаемой и 
территории. На рис. 45 показано размещение популяции мин н 
литорали губы Грязной в августе 1977, 1978, 1985 и 1989 гг. Уч« 
тывались только особи более 10 мм. Минимальная плотность ш 
мечена в 1978 г. (3,9 экз/м2); территория, оккупированная попу 
ляцией, составляла 1500 м2, площадь под плотными скоплениями- 
около 240 м2. Максимальная плотность мни отмечена в 1989г. 
(16,4 экз/м2), площадь, занимаемая популяцией, — 1900 м2, пло 
щадь под скоплениями — 560 м2.

Снижение средней плотности мии в 1978 г. более чем в два pi 
за по сравнению с предшествующим годом, как видно из рис. И 
не отразилось на территории, занимаемой популяцией (в обо» 
случаях она равна 1500 м2), но произошло за счет уменьшен! 
плотности моллюска по всей территории и уменьшения на 301 
площади под скоплениями. Наиболее вероятная причина столь зм 
чительного падения численности мии — активное выедание а 
осенью 1977 г. и плохая зимовка. Восстановление и резкое нар) 
стание численности в 1989 г. связано с соответствующим уменыш 
пнем элиминации хищниками. Начиная с 1987 г. в районе исслец 
вания заметно снизилась соленость морской воды (на 5—7%) 
увеличилась хозяйственная деятельность человека в прилегают 
районах, что сказалось на численности рыб и морских птиц.

Колебания плотности других видов макробентоса также не» 
ражаются на положении популяции относительно горизонтов я 
торали; наблюдается лишь перераспределение особей внутри л 
купированной видом территории. На значительную стабильное! 
пространственной структуры популяций указывают довольно в! 
сокне, сохраняющиеся из года в год, показатели перекрывания с 
ответствующих распределений. Так, по данным съемок 1977 
1989 гг., максимально разведенных во времени, коэффициенты в 
рекрывания Пианки для разных видов следующие: мия — 0,1
олигохеты — 0,78; макома — 0,79; гидробия — 0,84; пескожил' 
0,80. Таким образом, за длительный период времени не произош 
принципиальных изменений в размещении указанных видов, а cj 
довательно, и в макропространственной структуре сообщества* 
робентоса в целом. Действительно, среднее перекрывание меж 
видами на протяжении этих лет сохраняется на уровне 0,76. ,

К сожалению, имеющиеся у нас материалы не позволяютст| 
го оценить сезонные изменения численности макробентоса, так в
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Рис. 45. Размещение по­
пуляции Муа arenaria па 
литорали в губе Грязной. 
т — средняя плотность, 
экз/м2, 1 — менее т, 
2 — более т, 3 — более 

2т
а — г — годы: а —
J977, т  =  10, б — J 9 7 8 ,  
т  = 3,9, в — 1985, т = 8 , 

г — 1989, "ш= 16,4



большинство съемок проводилось только один раз в году. Сезон­
ные данные по отдельным станциям не могут дать верного пред­
ставления о динамике всей популяции. Проведенные в июне и ав­
густе 1978 г. съемки показывают, что в конце лета средняя плот­
ность взрослых особей (!) снизилась у разных видов на 20— 5511 
(в среднем на 30%), что несколько выше значений элиминации, 
полученных в полевом эксперименте (около 23%), и, вероятно, 
связано также с естественной смертностью части популяции и воз­
можными ошибками количественного учета. Полная картина се­
зонной динамики макробентоса невозможна без анализа размер­
ной структуры популяций, естественной смертности и элиминации 
хищниками, а также скорости пополнения популяции за счет осе­
дающих личинок, развитие которых у большинства видов прохо­
дит в пелагиали, за пределами изучаемой экосистемы. Имеющая­
ся богатая литература по этим вопросам убеждает в том, что экс­
траполяция данных, полученных в других районах Мирового оке­
ана, на локальные экосистемы малопродуктивна; требуется спе­
циальное изучение всего комплекса вопросов для конкретных ус­
ловий.

IV.5
РАЗДЕЛЕНИЕ РЕСУРСОВ 
В СООБЩЕСТВЕ МАКРОБЕНТОСА

В табл. 26 приведены результаты нишевого анализа сообщества 
макробентоса в губе Грязной.

Сопоставление полученных данных с соответствующими резуль­
татами для гетеротрофного уровня микробентоса (см. табл. 13) по­
казывает их хорошее совпадение по всем изученным параметрам. 
Оно не кажется нам случайным, так как отражает единство орга­
низации сообщества на всех уровнях, основанного на одних прин­
ципах, сходным образом реализуемых в общей для всех среде. На­
блюдаемые различия невелики. Наиболее заметное отличие состо­
ит в том, что виды макробентоса характеризуются несколько более 
узкими пространственными нишами и меньшим их перекрыванием 
по сравнению с инфузориями. Вероятно, оно является следствием 
более высокой экологической плотности организмов макробентоса 
(биологической насыщенности их пространства), чем у однокле­
точных организмов (см. гл. II, 6). Вместе с тем время развития, 
как и перекрывание видов по этому параметру, в обеих размерных 
группах бентоса совпадают. Возможно, совпадение было бы мень­
шим, если бы мы учитывали также и ювенильные стадии беспоз­
воночных, появление которых несколько разведено во времени у 
разных видов.

Отсутствие собственной информации о пищевых спектрах дет- 
ритофагов не позволяет измерить непосредственно ширину и пере­
крывание трофических ниш в сообществе макробентоса, как это 
было сделано в отношении гетеротрофного уровня одноклеточных 
организмов. Однако, учитывая значительное совпадение остальных
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Т а б л и ц а  26

Средние значения параметров ниш и их колебания  
в сообществе макробентоса средней литорали 
(учтены массовые виды)

П а р а м е т р ы и з м е р е н и я )  н и ш и

П о к а з а т е л ь
в е р т и к а л ь н о е  
р а с п р е д е л е ­
н и е  в с л о е  

0 — 40 с м

т е р р и т о р и а л ь н о е
р а с п р е д е л е н и е

в р е м я  р а з в и т и я ,  
1977— 1989 гг.

м а к р о м а с ­
ш т а б н о е

м и к р о м а с ­
ш т а б н о е

Ширина ниши, Н
средняя 0,39 0,72 0,51 0,79
размах значений у раз­
ных видов

Перекрывание ниш, a it-

0,11—0,83 0,26—0,93 0.20—0,71 0,78—0,84

среднее 0,31 0,51 0,49 0,63
размах значений у раз­
ных видов

0,32—0,89 0,41—0,96 0,21—0,69 0.46—0,98

П р и м е ч а н и е .  Н — ширина ниши (нормированный индекс Шеннона), 
Ли — попарное перекрывание видов (симметричный индекс Ппанки).

параметров ниши и существующую связь между перекрыванием 
видов по пище, с одной стороны, и в пространстве и времени, с 
другой (см. рис. 38), можно предположить, что неизвестные вели­
чины находятся вблизи уровня, определенного для инфузорий. 
В противном случае следует предположить, что пищевые ресурсы 
детритофагов, населяющих среднюю литораль, существенно превы­
шают их потребности и исключают какую-либо конкуренцию, уста­
навливающую вышеупомянутую зависимость между параметрами. 
Ранее было показано, что организмы средней литорали потребля­
ют полностью органическое вещество, поступающее из верхнего н 
нижнего горизонтов, не допуская его переотложения в осадке (см. 
гл. I и II). Расчеты, основанные на интрополяции кривой на рис. 
38, полученной для гетеротрофного уровня одноклеточных, показы­
вают, что средняя ширина трофической ниши у детритофагов мак­
робентоса может быть оценена величиной 0,67 (против 0,51 — у 
инфузорий), а среднее перекрывание по пище — 0,62 (против 
0,34 — у инфузорий), что хорошо согласуется с данными о более 
низкой избирательной способности детритофагов по сравнению с 
простейшими.

Примечательно, что Витлач (Whitlatch, 1980), изучая трофиче­
скую структуру 20 видов литоральных полихет, получил весьма 
близкие результаты. Перекрывание пищевых спектров в группе 
видов, питающихся детритом осадка, варьировало в пределах 
0,04 —0,89 (среднее — 0,62), в группе видов, потребляющих орга­
ническое вещество поверхности грунта, — в пределах 0,13—0,83 
(среднее — 0,48).

Проведенные нами расчеты, в основе которых лежат данные 
Т. И. Бескупской (1963) по питанию беломорских островных по-
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пуляций Муа arenaria, Arenicola marina, Hyclrobia ulvae n Macorn 
baltica, также совпадают в целом с нашими, полученными иньи 
путем. Наименьшее перекрывание пищевых спектров наблюдаете! 
у пары гидробия — пескожил (0,35), среднее — у пар: мия - 
пескожил (0,60), макома — пескожил (0,63), наибольшее — у пар 
гидробия — мия (0,82), гидробия — макома (0,88) и мия — ма 
кома (0,93). Среднее перекрывание в группе из четырех видов со 
ставляет 0,70.

Сказанное выше позволяет заключать, что в основе организа 
ции сообщества макробентоса, как и у одноклеточных организмов 
лежит комплементарность ниш, выражающаяся в расхождении со 
существующих видов по экологическим ресурсам, благодаря чем; 
снижается вероятность жесткой конкуренции между близкими ви 
да ми.

1V.6
РАСПРЕДЕЛЕНИЕ МАКРОБЕНТОСА
ПО ГРАДИЕНТУ ФАКТОРОВ

До сих пор мы ограничивались анализом распределения видо! 
в пределах литорали губы Грязной. Изучаемый участок достаточж 
хорошо обособлен от других валунной грядой и сильно заилении 
ми или глинистыми грунтами (см. гл. I). Колебания большинства 
факторов среды невелики из-за относительно небольших размере! 
самого участка. Для беломорской литорали весьма характерно мо 
заичное чередование фракций грунта и соответствующая смена од 
них вариантов (локальных состояний) бентосного сообщества дру­
гим и. Отличия между ними в основном связаны с неравномерны! 
распределением солености, фракций грунта и некоторых гидроди­
намических и литологических факторов.

В этой связи определенный интерес представляет распредели 
нне организмов по градиенту одного или нескольких факторов сре 
ды. К сожалению, на литорали такое исследование провести до 
вольно сложно из-за прерывистости распределения организмов 
обусловленной мозаичностью условий. Однако оно может бьш 
осуществлено в сублиторали на небольших глубинах.

В качестве модели был выбран участок губы Черной протяжен­
ностью около 5 км — от устья реки до мощной гряды порогов 
(Кривые пороги), за которыми заканчивается эстуарная зона. Со­
леность в пределах эстуария варьировала от 0 (в устье реки) до 
22%о (возле Кривых порогов), глубина по фарватеру — от 0,3 до
7,5 м (рис. 46). На этом отрезке были разбиты 100 станций на ко­
торых в течение 1985 и 1986 гг. брали пробы грунта для фауни- 
стического анализа (размером 20X20 см дночерпателем Экмана 
пли специальным совком такого же захвата при погружении в 
воду).

На рис. 46 показаны изменения общего количества вндрв, ин­
дексов выравненное™ и доминирования в зависимости от солено­
сти воды и глубины эстуария. Можно выделить четыре основные
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Рис.. 46. Изменение видового богатства (N), выравненное™ (е) и доминирова­
ния (С) в зависимости от солености воды (S°/oo) и глубины эстуария р. Черной. 

I—IV — зоны. Объяснение в тексте

зоны, различающиеся по гидрохимическому и гидрологическому 
режимам и составу макробентоса. Первая зона характеризуется 
предельно низкими значениями солености (0—5%о), видового оби­
лия (до 6 видов в пробе), показателя выравненное™ (0,1—0,4) и 
максимальными значениями индекса доминирования (7—8). Здесь 
преобладают пресноводные олигохеты (около 80% от всей числен­
ности организмов в пробах), а также встречаются личинки дву­
крылых, ручейников и веснянок — виды типичного пресноводного 
комплекса. Вторая зона отличается более высокой, но изменчивой
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соленостью (1 — 13%о), менее бедной фауной (до 9 видов в пробах) 
с выраженным доминированием солоповатоводных хиронамил 
(около 60%) и эвригалинных морских гастропод (гидробня, лит 
торина). Наблюдается заметное увеличение выравненност:-; (дс 
0,7) и соответствующее снижение индекса доминирования (до 4) 
Третья зона характеризуется существенно более высокой средне! 
соленостью (13%о) и меньшей амплитудой ее приливно-отливных 
колебаний (2—7%о). Здесь развивается довольно богатая фауна 
беспозвоночных (до 13 видов в пробах), среди которых количест­
венно преобладают солоноватоводные и морские эвригалинные ви­
ды (Peloscolex benedeni, Enoplus demani, Scoloplos armiger, Gam- 
marus dubieni, Mytilus edulis, Balanus balanoides, Liitorina iiliorea, 
Arenicola marina, Mya arenaria, Macoma baltica), обычные для ли­
торали этой зоны, в частности для литорали губы Грязной. Наконец, 
четвертая зона объединяет группу станций с соленостью 15—22% 
и минимальными приливно-отливными колебаниями (2—3%о). Для 
нее характерно возрастающее видовое богатство фауны (до 18 ви­
дов в пробах), высокие показатели выровненности (0,8—0,9) и низ­
кие коэффициенты доминирования (1—2). Наиболее массовыми 
являются следующие виды: Pygospio elegans, Macoma ballien, 
Scoloplos armiger, Terebelides stroeni, Euno'e nodosa, Priapulns 
caudatus, Cylichna alba, некоторые из которых общие с предыду­
щей зоной.

Таким образом, в эстуарии в диапазоне от 0 до 22%0 на протя­
жении 5 км происходит постепенная смена видового состава с пре­
обладанием в разных зонах пресноводных, солоноватоводных, мор­
ских эвригалинных и морских стеногалннных видов. По мере уве­
личения солености наблюдается плавное изменение показателен 
выровненности и доминирования и волнообразное, с резким воз­
растанием в переходных зонах, изменение видового богатств) 
донной фауны (явление «краевого эффекта»). Ранее было показа­
но, что такие же процессы наблюдаются в микробентосе, причем 
границы выделенных зон в обоих случаях совпадают (Бурков- 
ский, 1976).

Для выявления степени сопряженности распределений видоа 
проведен кластерный анализ. На рис. 47 представлена дендро­
грамма связей между видами по данным съемок 19 85—1986 гг. 
Результаты кластерного анализа подтверждают существование 
четырех основных групп видов, выделенных на качественном уров­
не. Каждой зоне соответствует определенный тип сообщества с 
характерным набором и соотношением видов. Зоны, как правило, 
отделены друг от друга узостями и подъемами дна (или порогами) 
так, что каждая из них представляет собой достаточно обособлен­
ную котловину с более плавным, чем на границах, изменение! 
средней солености. Наблюдаемые различия в составе проб в пре­
делах одной акватории связаны с различиями в гранулометрии 
осадка (ил, песок, камни), содержании органических веществ! 
кислорода, а также в скорости придонных течений. Различия меж- 
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Рис. 47. Кластерный анализ распределения видов макробентоса в эстуарии р. Черной.
1—49 — виды: 1 — Diplera (larvae), 2 — Oligochaeta gn., sp., 3 — Oligochaeta gn., sp., 4 — Trichoplcra (larvae), 5 — Ephe- 
meroplera (larvae), 6 — Chironomus salinus, 7 — Hydrobia ulvae, 8 — Chricotopus vitripenis, 9 — Littorina saxatilis, 10 — 
Mytilus edulis, II — Littorina littorea, 12 — Balanus balanoides, 13 — Eulalia viridis, 14 — Gammarus dubieni, 15 — Jacra 
albdrons, 16 — Efeone longa, 17 — Spio filicornis, 18 — Polydora quadrilobata, 19 — Pygospio elegans, 20 — Diastylis glabra,
21 — Enoplus demand, 22 — Peloscolex benedeni, 23 — Pectinaria hyperborea, 24 — Scoloplos armiger, 25 — Cylichna alba,
26 — Priapulus caudatus, 27 — Ciliatocardium ciliatum, 28 — Terebellides stroenii, 29 — Macoma ballica, 30 — Nereis 
zonata, 31 — Flabiligera atfinis, 32 — Euchone analis, 33 — Artacama proloscidca, 34 — Nemertini gn., sp., 35 — Phyllodocc 
sp., 36 — Chaetozone setosa, 37 — Arctica islandica, 38 — Travisia lorbcssi, 39 —Crenella decussata, 40 — Tridonta borealis, 
41 — Niconia montagui, 42 — Asterias rubens, 43 — Praxillella praelermissa, 44 — Orchomenella minuta, 45 — Lunalia pallida, 
46 — Caprella linearis, 47 — Ophiopholis aculeala, 48 — Pleusles panoplus, 49 — Eunoe nodosa.
I руины вндон: 1—5 — пресноводные (зона I), 6—9 — солоноватоводные н морские энригалшшыс (зона II), 10—30 —
морские эврпгалшшыс (зона 111), 31—49 — морские эпршалпппые п стеногалинпые (зона IV)



ду соседними станциями носят не качественный, а преимуществен­
но количественный характер.

Как отмечалось, видовой состав макробентоса от станции к 
■станции в пределах изучаемой акватории изменяется довольно 
плавно, однако численности видов распределены весьма неравно­
мерно, в результате формируется несколько комплексов, объеди­
няющих виды с совпадающими распределениями в пространстве 
(рис. 47). В первой и второй зонах можно выделить только по од­
ному комплексу видов (1—5 и 6—9 соответственно), в третьей — 
три комплекса видов (10—14, 15—23 и 24—30), приуроченных к 
разным типам осадка (валунно-каменистая россыпь, ил и илистый 
песок соответственно). В четвертой зоне обособляются два комп­
лекса видов (33—41 и 42—49), различающихся отношением к соле­
ности, макрофитам (заросли ламинарий) и содержанию органиче­
ского вещества в грунте (мягкие илы).

С ростом солености и глубины в эстуарии наблюдается увели­
чение связанности распределений видов в указанных комплексах. 
Если в первых двух сообществах имеется только одна высокая 
корреляционная связь (выше 0,8), то в третьем — 4, а в четвер­
том— 13. Интеграция сообществ, образуемых морскими видами, 
возрастает с увеличением солености и уменьшением амплитуды 
ее колебаний. Только в стабильной среде возможно формирование 
высоконнтегрпроваиного сообщества.



Глава  V
УСТОЙЧИВОСТЬ СООБЩЕСТВА

V.1
ОПРЕДЕЛЕНИЯ,
ОБЩИЕ ПОНЯТИЯ И ПОЛОЖЕНИЯ

В современной экологической литературе термин «устойчи­
вость» применительно к сообществу используется в нескольких 
значениях. Наиболее употребительны два (Leps et a l 1982): 1 — 
эластичная или упругая устойчивость (resilience) определяется 
как способность системы возвращаться к норме после стрессового 
воздействия; в теоретических исследованиях соответствует асимп­
тотической устойчивости Ляпунова (May, 1971, 1972), в практике 
может быть оценена как «время восстановления» видовой струк­
туры, ' биомассы, продукции сообщества и т. д.; 2 — резистентная 
устойчивость (иначе — сопротивляемость, реже — инерция, ста­
бильность; resistance) определяется как способность системы из­
бежать замещения другой системой после стрессового воздейст­
вия; в практических исследованиях может быть оценена по сох­
ранности видовой структуры, биомассы, продукции сообщества 
и т. д.

До недавнего времени среди экологов безраздельно господст­
вовало мнение, что устойчивость естественных систем определяет­
ся их сложностью, т. е. большим числом входящих в их состав 
видов и взаимодействий между ними (MacArthur, 1955; и мн. др.). 
В основе логического обоснования непременной однозначной свя­
зи между видовым разнообразием (показателем сложности) п ус­
тойчивостью системы лежало много искусственных допущений и 
упрощений, главным из которых был приоритет чисто статистиче­
ских (количественных) свойств сообщества над биологическими 
(качественными). Одним из доказательств того, что возрастающая 
сложность ведет к увеличению устойчивости сообщества, служили 
простые лабораторные модели хищник-жертва. Они обычно состо­
ят из немногих видов и всегда менее устойчивы, чем более слож­
ные природные сообщества. Однако малая устойчивость лабора­
торных систем нередко была связана с условиями эксперимента 
или неправильным подбором видов для модели.

Мэй (May, 1971, 1972, 1981), изучая устойчивость математиче­
ских моделей, составленных «случайным образом», впервые заме­
тил, что возрастание сложности системы, будь то за счет увеличе­
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ния числа видов или числа взаимодействий между ними, обычно 
ведет не к увеличению, а к снижению устойчивости системы в де­
дом. Это позволяет сделать вывод, что единственная причина на­
блюдаемой в природе устойчивости сложных сообществ — высшая 
степень неслучайности происходящих в них взаимодействий.

Действительно, рандомизированно составленные пищевые сети 
в математических моделях часто содержат биологически бессмыс­
ленные элементы. Анализ «осмысленно» построенных сетей (Law- 
1 or, 1978; Pimm, 1979) показывает, что они более устойчивы, хотя 
общая тенденция снижения устойчивости со сложностью сохраня­
ется. Результаты становятся совершенно иными (устойчивость воз­
растает со сложностью), если в модели учитывается ситуация, при 
которой консументы испытывают зависимость со стороны пищевых 
ресурсов, а последние от них практически не зависят (De Angelis, 
1975). Такая ситуация наблюдается в сообществах детритофагов.

В других исследованиях было установлено, что увеличение 
конкуренции за необходимые ресурсы, происходящей на низших 
трофических уровнях какой-либо системы (математической моде­
ли), связанное с увеличением видового разнообразия на нем, ве­
дет к дестабилизации, тогда как конкуренция между хищниками 
в конечных звеньях пищевой цепи, напротив, оказывает стабилизи­
рующее воздействие (Смит, 1976).

Наконец, зависимость между сложностью и устойчивостью мо­
дельных сообществ становится еще менее определенной, если ана­
лизировать эластичную устойчивость систем. Пимм (Pimm, 1979) 
обнаружил, что с возрастанием сложности (в его случае — свя­
занности) доля устойчивых сообществ сокращается. Зато внутри 
этого небольшого круга устойчивых сообществ упругость возраста­
ет со сложностью.

Разноречивость результатов моделирования заставляет пред­
полагать, что единой закономерности, приложимой ко всем сооб­
ществам, не существует. Кроме того, важно, какой вид устойчиво­
сти рассматривается в каждом конкретном случае, как она изме­
ряется и какими методами анализируется.

К сожалению, лабораторных и полевых исследований, в кото­
рых анализировались бы перечисленные выше вопросы, не так 
много (Hairston et al., 1968; McNaughton, 1977, 1978; Reimanek, 
Starv, 1979; Briand, 1983; и др.).

В лабораторном эксперименте проверяли гипотезу о связи ви­
дового разнообразия и устойчивости сообщества (Hairnston et al., 
1968). С этой целью из 3 видов бактерий, 3 видов потребляющих 
их инфузорий — парамеций и 2 видов хищных простейших, специ­
ализирующихся на парамециях, конструировали искусственные 
сообщества во всех возможных комбинациях. Устойчивость оцени­
вали по сохранности видов в конструкциях и по тенденции поддер­
жания заданной пропорции между ними. Было показано, что уве­
личение разнообразия на нижнем трофическом уровне (бактерии) 
увеличивает устойчивость трофического уровня питающихся ими 
парамеций, что может быть связано со снижением конкуренции
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среди парамеций вследствие расхождения их по обогащенным тро­
фическим нишам. Однако эта зависимость не линейная: устойчи­
вость резко возрастает с добавлением к единственному виду корма 
еще одного, но затем изменяется медленно. Другими словами, 
связь между разнообразием и устойчивостью проявляется в опре­
деленном диапазоне изменения обоих параметров. Показано так­
же, что в каждой ситуации важно, за счет какого вида повышается 
разнообразие уровня бактерий. В некоторых случаях добавление 
третьего вида приводило к снижению устойчивости сообщества. 
Устойчивость некоторых комбинаций была ниже, чем других, при 
любом разнообразии пищи.

В этих же экспериментах увеличение разнообразия на трофи­
ческом уровне парамеций не обязательно приводило к увеличению 
устойчивости на этом уровне. Комбинации из трех видов параме­
ций занимали промежуточное положение между комбинациями из 
двух видов. Авторы усматривают в этом наличие конкуренции 
второго порядка, влияющей на исход соперничества главных парт­
неров. Увеличение разнообразия на уровне парамеций приводит к 
разным результатам (от увеличения до снижения устойчивости) в 
зависимости от того, какие именно виды составляют этот уровень 
и за счет каких видов увеличивается разнообразие.

Наконец, в комбинациях с участием третьего трофического 
уровня, увеличивающего общее разнообразие системы, наблюдали 
ее дестабилизацию и разрушение. Последнее, по мнению авторов, 
связано с неправильным подбором компонентов или неудовлетво­
рительными условиями их существования в эксперименте.

Приведенные эксперименты остаются до сих пор уникальными, 
учитывая объем использованного материала и глубокий анализ 
биологической разнокачествепности элементов, составляющих .си­
стему. Они убеждают, что в постоянной среде устойчивость систе­
мы может быть достигнута при разном уровне сложности п в. не­
малой мере определяется прочностью функциональных связей 
между ее элементами.

Понятно, что любой лабораторный эксперимент является силь­
ным упрощением природной ситуации и не может в чистом виде 
переноситься на природу, тем более он не снимает проблемы изу­
чения устойчивости естественных сообществ, развивающихся в не­
прерывно изменяющейся среде.

Е ряде исследований, выполненных на природных сообществах, 
анализировали зависимость между числом видов (5),. связанно­
стью (С) и средней силой взаимодействий между элементами ((3) 
(McNaughton, 1978; Rejmanek, Stary, 1979; Briand, 1983). При 
этом исходили из посылки Мэя (May, 1971, 1972), что для устой­
чивости необходимо условие P(SC)1/2<1, т. е. увеличение количест­
ва видов приводит к ее снижению, если не сопровождается парал­
лельным уменьшением связанности и/илн средней силы взаимодей­
ствий. Невозможность получения данных по силе взаимодействий 
для всего сообщества вынуждает авторов считать ее константой, 
которая не зависит от числа видов (S). В этом случае с увеличе­
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нием количества видов сообщества сохранят устойчивость при ус 
ловии снижения средней связанности, т. е. при постоянном произ 
ведении SC. В упомянутых работах, действительно, связанное?! 
снижалась с ростом числа видов, а их произведение оставзлоо 
примерно постоянным. Вероятно, есть основания говорить о посте- 
янстве произведения SC в сообществах, но не совсем ясно, в к а ко! 
мере оно отражает роль устойчивости как фактора, контролирую­
щего структуру сообществ. Пимм (Pimm, 1980) указывает, что по­
стоянным SC остается и в том случае, если не меняется число ви­
дов, с которыми взаимодействует каждый отдельный вид, незави­
симо от общего видового богатства. Таким образом, исследовали 
параметров S и С просто согласуется с гипотезой устойчивости 
Мэя, но не подтверждает ее.

При анализе природных сообществ было показано, что связан­
ность в изменчивой среде ниже (а устойчивость, следовательно, 
выше), чем в постоянной (Briand, 1983). К аналогичным вывода! 
можно прийти, рассматривая с этой точки зрения данные, получен­
ные нами при изучении сообществ эстуария (см. гл. IV, 6; рис. 47). 
Прогноз о меньшей устойчивости сложных сообществ к экспери­
ментальным нарушениям был подтвержден на примере фптоцено 
зов (McNaughton, 1977). Нарушения снижали разнообразие тол 
ко в сообществах с большим числом видов; это согласуется с го 
потезой о том, что у сложных систем вероятность возвращения( 
первоначальному состоянию ниже, чем у простых.

При всех неоспоримых достоинствах современных работ п1 
устойчивости, на наш взгляд, все они (за небольшим исключен! 
ем) страдают одним недостатком, потому что, как и в модели! 
Мак-Артура, опираются преимущественно на анализ количествен­
ных показателей (S, С, |3, Н и др.), не учитывающих биолог» 
ской разнокачественности компонентов сообщества, определяюща 
реакцию отдельных видов, а через их совокупность (в разной мере 
интегрированную) — реакцию всего сообщества. Трудно предполо­
жить, что связанность элементов в системе сама по себе, безотно­
сительно к ее происхождению, может определять устойчивость сооб­
щества. Так же трудно представить, что все виды одинаковым об­
разом реагируют на какой-либо фактор. Здесь можно согласим 
с Бйгоном (Бигон и др., 1989), что сложность природных сооб­
ществ относится к особому типу и может по-разному влиять на ус­
тойчивость. Это находит частичное подтверждение и в некоторш 
других работах, в которых анализируются математические модели 
В частности, было показано, что системы с повышенной связанно­
стью оказываются менее устойчивыми в отношении видового со­
става, но отличаются более устойчивой биомассой (King, Pimm 
1983). Еще более ценным подтверждением особого характер! 
сложности естественных систем могут служить приведенные выше 
эксперименты с конструкциями из одноклеточных организмов.

Увлечение поиском закономерных связей между отдельный 
структурными показателями сообщества и его устойчивостью ото­
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двинули на задний план изучение ее механизмов, знание которых 
помогает взглянуть на эти вопросы с иной стороны.

Г. Ф. Гаузе (1935, 1936) сформулировал представление о двух 
основных механизмах поддержания устойчивости видов в сообще­
стве: физиологическом и биоценотическом. Первый связан со свой­
ством организмов выдерживать широкий диапазон факторов, при­
чем виды различаются по своей толерантности; второй — обус­
ловлен связями между организмами, принадлежащими к одному 
или разным трофическим уровням. И в эксперименте, и в природе 
обычно имеет место взаимодействие этих механизмов, так как био- 
пенотические связи обычно оказывают влияние на реакцию каж­
дого отдельного вида на изменяющийся фактор.

Последнее было подтверждено в экспериментах, в которых изу­
чалось влияние кислотности среды (pH) на молодые (на 4-е сут­
ки) и зрелые, сформировавшиеся (на 16-е сутки) ассоциации про­
стейших (Гаузе, 1936). В молодых сообществах при изменении pH 
среды от 6,3 до 7,9 наблюдали видоспецифическую реакцию,, соот­
ветствующую толерантности простейших к этому фактору, и по­
степенное изменение видовой структуры, выразившееся в нару­
шении соотношения видов. В сформировавшихся (более связан­
ных) сообществах того же состава, при переходе значения pH 6,9, 
отмечали синхронную реакцию части видов и распад сообщества 
на два обособленных типа (две комбинации видов), различающих­
ся отношением к pH среды (фосфатный и бесфосфатный). Было 
показано, что в молодых сообществах структура поддерживалась 
исключительно благодаря физиологической резистентности особей 
(структура — простое наложение многомерных ниш), а в зрелых 
сообществах — благодаря сочетанию физиологического и биоце- 
нотического механизмов (под давлением оформившейся конкурен­
тен, разведшей виды по шкале кислотности и ограничившей^ об­
ласть их распространения). В используемых ранее терминах экс­
перименты Г. Ф. Гаузе можно трактовать как способность сообще­
ства поддерживать постоянство SC в изменяющейся среде; в: мо­
лодых сообществах за счет большого количества слабо связанных 
видов, в зрелых — за счет меньшего количества сильно связанных 
видов. Во втором случае устойчивость ниже, чем в первом.

Все наблюдаемые в природе сообщества устойчивы в конкрет­
ных условиях, в противном случае они не существовали бы. В ста­
бильной и прогнозируемой средах преимущественно развиваются 
сложные и динамически хрупкие сообщества, в относительно из­
менчивых и непредсказуемых условиях — простые и динамически 
прочные. Сообщества наследуют свойства входящих в них популя­
ций. В стабильной среде на популяции действует /(-отбор, в измен­
чивой — r-отбор. /(-стратеги (конкурентоспособные, стабильные и 
иалопродуктивные) обладают повышенной сопротивляемостью к 
«арушению, но пониженной упругостью (восстанавливаемостью по­
ме нарушения) по сравнению с r-стратегами. Наблюдаемая в при- 
гаде резистентная устойчивость примерно равна во всех сообщест- 
вах, так как определяется соотнесением физиологической , рези­
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стентности особей популяций с их естественной средой. Вместе 
тем, очевидно, что упругая устойчивость (время на восстановлен) 
исходной структуры) у них будет неодинаковой, зависящей от д 
минирующего типа стратегии популяций.

Следует подчеркнуть, что в большинстве модельных, экспер: 
ментальных и природных систем наблюдается отрицательная з; 
висимость между сложностью (Я, S, С, (5) и устойчивостью ь 
уровне целого, но эта связь не столь очевидна или даже наруш; 
ется при рассмотрении отдельных частей сообщества (трофичесх! 
уровней, комплексов видов и т. д.). Вероятно, здесь многое зав) 
сит от особенностей изучаемых систем, способов выведения .их ■ 
равновесного состояния и методов, используемых при оценке у 
тойчивости. На современном этапе изучения проблемы, характер: 
зующемся опережающим развитием теоретических исследоваш 
(в частности, математического моделирования), особенно ва.дн 
фактические данные, полученные при анализе устойчивости лр) 
родных сообществ.

V.2
НАБЛЮДАЕМАЯ УСТОЙЧИВОСТЬ 
СООБЩЕСТВА

Первый шаг в изучении устойчивости природного сообществ 
связан с получением информации о пределах его естественной ш 
менчивости. Об этом можно судить по сохранности видового соста 
ва и поддержанию уровня плотности (биомассы, продукции) вхо 
дящих в него популяций (баланс сообщества). Этому вопросу 
значительной мере были посвящены предыдущие главы (II—IV) 
Основной вывод, который следует сделать из представленного ра 
нее материала, заключается в том, что литоральное сообщество - 
сложная 'система, находящаяся в динамическом равновесии, mpi 
котором ее каждое локальное состояние представляет резулиа 
многообразных взаимодействий видов между собой и со средой 
причем, равновесие на уровне целой системы часто связано с не 
равновесностью локальных состояний. Гибкость взаимодействий; 
сообществе — основа его резистентной и эластичной устойчивости 

Структура сбалансированного сообщества определяется тем. 
что: несколько наилучшим образом приспособленных видов зани­
мают основные экологические ниши. Эта группа доминантов и суб- 
доминаптов тем многочисленнее, чем больше различных ниш и чем 
больше специализированы виды сообщества. В экспериментах по 
нарушению сложившегося (естественного) баланса видов путем из­
менения концентрации лидирующего вида в микрокосмах было по­
казано, что любое изменение концентрации лидера в первую оче­
редь отражается на его ближайшем конкуренте и только затем иг 
других ассоциированных с ним видах. Равновесное состояние вос­
станавливается через 20—30 сут, что соответствует смене несколь­
ких десятков поколений инфузорий (гл. П.2.6).
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На примере инфузорий было показано, что виды существенна 
различаются по способности поддерживать уровень плотности в 
флуктуирующей природной среде, и эта способность в значитель­
ной мере определяет их положение в иерархии количественной 
значимости. Наиболее устойчивые виды оказываются и наиболее 
массовыми (см. рис. 35). Причем, среди них есть и очень мелкие,, 
быстро размножающиеся виды, которых можно квалифицировать, 
как /"-стратегов, так и сравнительно крупные виды, характеризу­
ющиеся значительно более низким продуктивным потенциалом 
(/(-стратеги). Мелкие инфузории имеют конкурентное преимуще­
ство на начальных стадиях сезонной сукцессии, крупные — на бо­
лее поздних.

Сезонная сукцессия в микробентосе, имея в виду ежегодную? 
повторяемость всех ее этапов и фаз, может рассматриваться как 
пример циклической устойчивости. В макробентосе за это Бремя 
происходят более скромные изменения, связанные с колебаниями 
факторов среды, влияющих на время наступления размножения и 
выживаемость организмов, с элиминацией хищниками и с проду­
цированием и перемещением органического материала на литора­
ли; они не затрагивают основ его структуры. Мейобентос б  этом 
отношении занимает промежуточное положение.

Блоковая организация сообщества, обусловленная разным от­
ношением видов к источникам энергии (фототрофы, хемотрофы. 
гетеротрофы: фитотрофы, бактериотрофы, детритофаги, гистофаги,, 
хищники и др.) и к пространственно-временным масштабам (мик­
ро-, мейо- и макробентос), предопределяют его сложную и неод­
нозначную реакцию на один и тот же возмущающий фактор.

V.3
СПОСОБНОСТЬ СООБЩЕСТВА 
К ЭКСПОРТУ И ИМПОРТУ в и д о в

Наиболее доступным и распространенным методом изучения 
этих процессов является колонизация безжизненного пространства 
природным сообществом. Сам по себе экспорт видов, в отличие от 
импорта, не является столь очевидной мерой устойчивости, но кос­
венно он указывает на зрелость сообщества и его способность в 
данной ситуации поддерживать сложившееся ранее равновесие.

Анализу первичной колонизации посвящена обстоятельная ли­
тература. Значительная часть исследований, выполненных на са­
мых различных объектах, связана с экспериментальным подтверж­
дением следствий, вытекающих из модели динамического равнове­
сия видов в экосистемах, разработанной Мак-Артуром и Уилсоном 
(McArthur, Wilson, 1967). Модель связывает скорости иммиграции 
и элиминации колонистов с количеством уже имеющихся видов,, 
размерами заселяемого пространства и его удаленностью от источ­
ника инвазии.

Ряд исследований проведен на простейших, одноклеточных во­
дорослях и мелких многоклеточных животных, служащих благода­
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ря своим размерам, высокой скорости размножения п простым 
жизненным циклам наиболее удобными моделями для изучения 
колонизации. Значительная часть работ связана с изучением про­
цессов заселения островов и архипелагов птицами и другими круп­
ными позвоночными животными. Большинство авторов отмечают 
значительное соответствие полученных результатов 'прогнозу моде­
ли Мак-Артура — Уилсона. На пресноводных планктонных орга­
низмах было показано, что структура вновь образующегося сооб­
щества зависит.от продолжительности колонизации (Cairns et al., 
1976, 1983; Pratt, Cairns, 1985), от стадии сукцессии и состава со­
общества донора (Yongue, Cairns, 1971), от размера заселяемого 
пространства (Cairns, Ruthven, 1970), от глубины (Cairns, Yongue, 
1974) и трофности водоема (Henebry, Cairns, 1980), удаленности 
от источника инвазии (Cairns et al., 1983). Сообщества, развиваю­
щиеся из одного источника инвазии (донора) и находящиеся в 
идентичных условиях, в конечном итоге имеют сходную структуру 
(Cairns et al., 1976). В других исследованиях наряду с перечис­
ленными факторами важная роль в формировании колониального 

■сообщества отводится межвидовым (трофическим и конкурент­
ным) отношениям (Maguire, 1963; Kniipling, 1979; Бурковскпй, 
1979, 1984, 1990; Robinson, Dickonson, 1984; Piekarczyk, MacArdle, 
1985; и ми. др.). Несомненно, что в разных сообществах в зависи­
мости от их качественного состава, насыщенности и стадии зрело­
сти колонизация имеет свои специфические особенности. В..этой 
связи значительный интерес представляет колонизация естествен­
ного субстрата морскими бентоносными организмами, при которой 
источником инвазии служит весьма разнообразное и сложно орга­
низованное сообщество. Не считая работ автора, в литературе 
можно найти еще несколько исследований, касающихся колониза­
ции грунта организмами мейо- и макробентоса (Chandler, Fleeger, 
1983; Yirnstein, Curran, 1986; и др.).

В проводимых нами экспериментах предварительно высушен­
ный песчаный грунт помещали на литораль, формируя его в ;пло­
щадки размером от 100 см2 до 1 м2. Заселение происходило благо­
даря контакту безжизненного осадка с окружающим пространст­
вом.

На рис. 48 показан процесс заселения субстрата организмами 
микро-, мейо- и макробентоса. Все организмы, без исключения, мо­
гут быть обнаружены на экспериментальной площадке уже в, пер­
вые сутки опыта. Однако они закрепляются в новом месте не сра­
зу. Первыми осваивают свободное пространство виды макробенто­
са, прежде всего Hydrobia ulvae и Aretiicola marina. Оба вида пи­
таются органическим веществом осадка, содержание которого в 
эксперименте даже несколько выше, чем в окружающем простран­
стве, за счет гибели организмов при высушивании грунта. Эти ви­
ды появляются в эксперименте в конце первой недели, и через 7- 
15 сут их плотность достигает соответствующих значений в при­
роде. Успех колонизации видами макробентоса определяет пшца 
и их активная подвижность.
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Рис. 48. Ход колонизации в морском песке. За 100% принята плотность орга­
низмов в природе.

а — и — группы организмов: а — тестациды, б — фитомастигины, в — зоома- 
стпгипы, г — диатомовые, д — инфузории, е — нематоды, ж — гарпактицнды. 

з — гидробия, и — пескожил

Нематоды и гарпактициды полностью осваивают эксперимен­
тальное поле только в конце четвертой недели. В это время их 
плотность даже несколько выше, чем в природе. Задержка по 
сравнению с макробентосом в освоении биотопа связана с меньшей 
подвижностью этих видов, а также, возможно, с их большей зави­
симостью от присутствия в среде организмов микробентоса. Ин­
тенсивное освоение ими свободного пространства совпадает по вре­
мени с ростом плотности инфузорий — их вероятного пищевого 
объекта. Вместе с тем рост плотности мейобентоса на первых эта­
пах колонизации существенно опережает рост микробентоса (ис­
ключая некоторых инфузорий), что согласуется с ведущей полью 
органического вещества в питании нематод и гарпактицид.

Организмы микробентоса характеризуются еще более низкими 
абсолютными скоростями движения и на экспериментальное поле- 
проникают пассивно вместе с частицами грунта, переносимыми 
приливно-отливными течениями. Пионеры появляются уже в пер­
вые часы эксперимента. Раньше других проникают инфузории, за­
тем фито- н зоомастигины, диатомовые и, наконец, тестациды. Про­
никшие организмы не сразу закрепляются на новом месте. В пер­
вое время большая часть их погибает; закрепление видов в новом
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биотопе начинается, когда физико-химические условия в нем су­
щественно приблизятся к таковым в окружающем пространстве 
(Бурковский, 1979). Для консументов (инфузории, зоомастигины, 
тестациды), кроме того, важна обеспеченность пищей. Сопоставле­
ние данных по плотности инфузорий и их основных пищевых объ­
ектов (диатомовые водоросли и фито- и зоомастигины) показыва­
ет, что на первых этапах колонизации инфузории не обеспечены 
достаточным количеством пищи и потому не в состоянии достиг­
нуть уровня природного сообщества. Поддержание популяцир. ин­
фузорий в это время возможно только за счет растворенных в: воде 
■органических веществ, детрита и бактерий. Именно поэтому'наи­
более постоянными компонентами микробентоса на данном этапе 
колонизации являются мелкие бактериотрофные виды (Uronetm 
marina и др.) и гистофаги (потребители мертвых клеток и : тка­
ней — Coleps tesselatus и др.). Заметный рост плотности популя­
ций других видов инфузорий начинается только в конце четвертой 
недели опыта с увеличением плотности их пищевых объектов. 
К концу десятой недели плотность инфузорий в колонии достигает 
уровня в сообществе-доноре.

Анализ данных по инфузориям показал, что колонизация’ сте­
рильного субстрата этими организмами включает несколько эта­
пов, каждый из которых можно рассматривать как стадию посте­
пенного приближения формирующегося сообщества к природному 
(Бурковский, 1979, 1984). Новое сообщество с некоторой задерж­
кой в целом повторяет все те же стадии развития, которые в'тече- 
пне сезонной сукцессии проходит сообщество-донор (см. гл. 
II 1.2,4). Отставание в развитии определяет его структурные осо­
бенности, наиболее выраженные в первые недели колонизации 
(иное соотношение видов, размерных и трофических групп, рис. 
49). Различия касаются также скорости прироста биомассы — на­
чальные стадии колонизации характеризуются в 1,5 раза более вы­
сокими скоростями, главным образом благодаря преобладанию в 
сообществе мелких быстроразмножающихся видов.

На рис. 50 показано изменение количества видов водорослей, 
простейших и многоклеточных животных в ходе колонизации. Во 
всех трех группах организмов наблюдается быстрое увеличение 
видового богатства в первые недели и выход на плато в последние 
недели эксперимента. В целом процесс внедрения новых видов со­
ответствует теоретической модели колонизации Мак-Артура — 
Уилсона (McArthur, Wilson, 1967). Разные группы организмов ха­
рактеризуются разной скоростью инвазии; она выше у простейших, 
но ниже у многоклеточных животных, что связано с/ различиями в 
механизмах проникновения этих организмов в новый биотоп, а так­
же способностью закрепляться в нем. Успех колонизации опреде­
ляется соотношением скоростей инвазии и элиминации. Для мик- 
робектоса, как отмечалось, на первый этапах колонизации харак­
терно равенство этих процессов, для мейо- и макробентоса преоб­
ладание первого над вторым, что приводит к быстрому росту 
плотности проникших организмов. ! -
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Рис. 49. Изменение ви­
дового разнообразия (Н) 
в ходе колонизации (а) 
и сезонной сукцессии (б). 
Н — индекс Шеннона 

(бит/ед. веса)

Количество

сут

Рис. 50. Изменение количества 
видов в ходе колонизации, 
а — в — группы организмов: 
а — простейшие, б — диато­
мовые водоросли и фитомасти- 
гины, в — многоклеточные 

(мейо- и макробентос)

Разные локусы экспериментального поля заселяются организ­
мами с разной интенсивностью. Чем ближе локус расположен к ис­
точнику инвазии, тем выше скорость колонизации (Бурковскищ 
1990). В центре площадки плотность и видовое богатство организ­
мов всегда ниже, чем на периферии, через которую идет заселение. 
Видовое насыщение (выход на плато) достигается в разных час­
тях площадки одновременно, но при разном уровне общей плот­
ности и количества видов, что в целом отражает зависимость орга­
низмов от факторов колонизации (физико-химические, пища), име­
ющих в это время неравномерное распределение на эксперимен­
тальном поле. Особенно это заметно на мнкробеитосе. На очень 
маленьких площадках (30 см2) колонизация начинается раньше,, 
идет интенсивнее и равномернее (Azovskyy 1988).

В начале эксперимента процесс колонизации организмами мик­
робентоса определяется главным образом характером изменяю­
щейся среды и количеством доступной пищи, на заключительных 
стадиях, с ростом видового богатства и общей плотности организ­
мов, возрастает роль взаимодействий между видами. С увеличени­
ем средней плотности и разнообразия одноклеточных организмов 
в колонии усложняется пространственная структура формирующе­
гося сообщества (Бурковский, 1990). Скопления, принадлежащие 
разным видам, сменяют друг друга, сочетаясь в самых различных 
комбинациях. Однако устойчивые комплексы формируются только 
при условии существенного расхождения видов по трофическим 
нишам. На заключительных стадиях колонизации высокой плотно­
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сти достигают только виды, пищевые потребности которых сильж 
различаются (перекрывание трофических спектров не превышай 
0,15). В это время трофическая структура колониального сообще 
ства тождественна таковой в природе.

Особый интерес представляет сопоставление видовой структура 
(сложности, связанности и др.) двух трофических уровней микро- 
бентоса в колониальном и природном сообществах. Кластерный 
анализ показывает, что уровень интеграции их неодинаков (Бур- 
коеский, 1990). В целом элементы в колониальном сообществе 
связаны сильнее, чем в сообществе-доноре. В природном сообщест­
ве более интегрирован уровень консументов, в колонии — уровень 
продуцентов. Вероятно, это стоит в связи с разным давлением кон­
куренции на соответствующих трофических уровнях. Как было по­
казано выше, инфузории внедряются в новый биотоп прежде во 
дорослей, закрепление и рост плотности популяций идет при ост­
ром дефиците пищи, что увеличивает вероятность конкуренции и 
не способствует объединению видов в комплексы. Напротив, дли 
развития продуцентов в колонии возникают дополнительные бла­
гоприятные условия: за счет более рыхлой упаковки внесенного 
грунта увеличивается мощность фоти-ческой -зоны (с 2,5 до 3 мм), 
что приводит к снижению пространственной конкуренции между 
водорослями и создает возможность для одновременного развитии 
большего количества видов. В результате продуценты представле­
ны в колонии фактически единым комплексом видов на всем -про­
тяжении эксперимента (минимальный коэффициент корреляцш 
между видами комплекса равен 0,62). Консументы (при том т 
уровне подобия) образуют 4 группы видов, из которых самая круп­
ная, включающая 5 видов, формируется на заключительных стади­
ях колонизации.

Другой аспект изучения колонизации связан с ее возможной 
зависимостью от состояния природного сообщества; применитель­
но к мнкробентосу, прежде всего от стадии сезонной сукцессии. Hi 
рис. 51 показано изменение количества видов и общей плотности 
инфузорий в экспериментах по колонизации, поставленных па раз­
ных стадиях сезонной сукцессии природного сообщества (22.Y; 
4.VII и 18.VII 1986 г.). Хорошо видно, что скорость колонизации 
оцениваемая этими параметрами, заметно возрастает со зрелостью 
■сообщества донора. В раннем эксперименте видовая насыщенность 
(выход на плато) достигается к концу 10-й недели, в следующем- 
к концу 4-й, а в последнем — к концу 2-й недели. Максимум плот­
ности инфузорий в первом эксперименте приходится на последние 
сутки наблюдений (14-я неделя), во втором — на 4-ю, в третьем- 
на 2-ю неделю. Вместе с тем в первом эксперименте в ходе коло­
низации формируется более разнообразное (51 вид) и количест­
венно богатое (до 570 экз/см2) сообщество, чем во втором (46 ви­
дов, до 530 экз/см2) и тем более в третьем.эксперименте (41 вид, 
470 экз/см2), что отчасти связано с продолжительностью сами 
опытов. Видовой состав в колониях в каждый момент времени был 
близок таковому в сообществе-доноре. Соотношение видов (струп-
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тура) на первых стадиях колониза­
ции в экспериментах существенно 
отличался от природы. Оно было 
тем значительнее и продолжитель­
нее, чем больше площадь колонизи­
руемого участка и, следовательно, 
его автономность. Однако на заклю­
чительных стадиях колонизации во 
всех экспериментах структура вновь 
сформированного сообщества весь­
ма близка (практически идентична) 
таковой в сообществе-доноре. Оце­
нивая сходство колоний с иннокуля- 
том в конце опыта симметричным 
индексом перекрывания распределе­
ний Пианки, получим следующие 
значения: 0,97; 0,92 и 0,85 для * 1 2

Рис. 51. Скорость колонизации у инфузо­
рии на разных стадиях сезонной сукцессии, 
а — изменение видового богатства, б —■ 

изменение плотности.
1 — эксперимент, поставленный 22 мая;

2 — 4 июля, 3 — 18 июля

количество
ВидоВ

экз/см2

сут
экспериментов, поставленных в мае, в начале и середине июля со­
ответственно. На заключительных стадиях колонизации основу 
сообщества во всех экспериментах составляют одни и те же виды— 
Tracheloraphis incaudatus, Remanella margaritifera, Histiobalaniium 
majus, Mesodinium pulex, Coleps iesselatus, характерные для этой 
фазы сезонной сукцессии природного сообщества. Таким образом^ 
в идентичных условиях из одного и того же источника инвазии 
формируется единственный вариант, соответствующий структуре 
самого сообщества-донора.

Сравнение наших данных с результатами аналогичных экспе­
риментов, выполненных другими авторами, показывает, что наря­
ду с общими закономерностями колонизации в каждом случае не­
мало специфического. Общими чертами являются рост количества 
видов в колонии со временем (Cairns et al., 1976; Pratt, Cairns, 
1985; Maguire, 1963; и др.), прямая связь скорости внедрения и 
включения новых видов с их подвижностью и эврибионтностью* 
(Maguire, 1963; и др.), финальная моновариантность структуры 
колониального сообщества, образующегося из одного источника 
инвазии п в идентичных условиях (Cairns et al., 1976а; Dickenson,. 
Robinson, 1985; и др.).

Многие другие процессы в морском бентосе имеют свои особен­
ности, обусловленные характером среды, составом и организацией 
литорального сообщества. В нашем случае не подтвердился тезис
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о  более высокой скорости колонизации на ранних стадиях сезонной 
сукцессии природного сообщества, оправдавший себя применитель­
но к пресноводному планктонному сообществу (Cairns et а 1., 1983). 
Напротив, во всех экспериментах скорость колонизации в море бы­
ла выше именно на заключительных стадиях сукцессии (см. рис. 
51). Дж. Кейрнс с коллегами объясняет свои результаты тем, что 
в молодых сообществах содержится больше «пионерных» видов, 
наиболее способных к инвазии. В морском псаммофильном сообще­
стве на ранних стадиях сезонной сукцессии также доминируют эв- 
рибионтные виды. Однако нами был получен прямо противополож­
ный результат, который мы связываем с действием других факто­
ров, не имевших место в экспериментах вышеназванных авторов. 
Это — низкая плотность инфузорий и значительная вариабиль- 
ность среды (колебания pH, Eh, солености, химического состава 
грунтовой воды) ранней весной, при постановке первого экспери­
мента, не способствовавшие быстрому проникновению и закрепле­
нию видов в колонии.

Несколько дольше, чем в экспериментах других авторов (Ma­
guire, 1963; Cairns et al., 1983; Piekarczyk, MacArdle, 1985), в на­
ших опытах формировалось композиционное равновесие сообщест­
ва. Отчасти это объясняется большими различиями в условия); 
средь: в природе и в эксперименте, но главная причина, на наш 
взгляд, заключается в существенно более сложной организации 
морского псаммофилы-юго сообщества по сравнению с пресновод­
ным планктоном, требующего больше времени на воспроизводство 
в эксперименте. Первые стадии колонизации морского песка на­
ходятся под контролем изменчивой среды, последующие — в боль­
шей мере контролируются биотическими факторами: пищей и кон­
куренцией. С ростом плотности и количества видов возрастает упо­
рядоченность их пространственно-временных связей (Бурковский, 
1990). Развитие колониального сообщества заканчивается форми­
рованием комплементарной структуры, исключающей сильную кон­
куренцию между сосуществующими видами, подобно тому как это 
происходит на завершающих стадиях сезонной сукцессии.

Сформировавшееся сообщество с относительно устойчивым ба­
лансом видов способно противостоять внедрению вселенцев. В ря­
де работ, выполненных на пресноводном планктоне, показано, что 
инвазия может увеличивать количество видов в сообществе до из­
вестного предела, зависящего от степени его насыщения (Yongue, 
Cairns, 1971; Cairns, Yongue, 1973). Включение дополнительного 
количества видов в насыщенное сообщество возможно только за 
счет вытеснения уже имеющихся. Причем, сопротивляемость хоро­
шо сбалансированного сообщества определяется не столько коли­
чеством видов, сколько их взаимной притертостью (Maguire, 1963). 
Устойчивое состояние может быть достигнуто при разном уровне 
«го сложности (Robinson, Dickenson, 1984).

Мы изучали возможность внедрения черноморского вида 
Euplotes sp. в изоляты беломорского сообщества, находящегося на 
разных стадиях сезонной сукцессии или восстановления после дей-
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твия какого-либо угнетающего фактора. В лабораторных услови- 
IX культуру черноморского вида поддерживали на дрожжевой 
:меси. Наблюдения показали, что данный вид весьма эврибионтен, 
1меет высокую скорость роста (два деления в сутки) и хорошо от­
читается по внешнему облику от близких ему беломорских ви­
дов.

Принудительное вселение эуплотеса в сообщество летом, на 
разных стадиях сукцессии, приводило к довольно быстрому исклю­
чению этих инфузорий. Только в опытах, поставленных осенью, на­
блюдали сохранение некоторого количества эуплотесов (1—2%) в 
течение двух-трех недель. Таким образом, на протяжении большей 
части вегетационного сезона псаммофильное сообщество весьма 
устойчиво к внедрению новых видов, что свидетельствует о его 
предельной насыщенности в конкретных условиях.

Нарушение естественного баланса видов в сообществе может 
привести к снижению его сопротивляемости. Это можно наблю­
дать осенью, при резком изменении ряда параметров среды, но в 
еде большей мере зимой, в условиях отрицательной температуры, 
предельно низкой освещенности и дефицита кислорода и пищи. На 
рис. 52 приведены результаты опытов по внедрению эуплотеса в 
нзоляты псаммофильного сообщества, предварительно извлечен­
ные нз-подо льда и доставленные в лабораторию (температура 
около 13°). В это время в поверхностном слое грунта на литорали

Рис. 52. Внедрение черноморского вида Euplotes sp. в нзоляты беломорского со­
общества.

I — зимой, при искусственном освещении, 2 — летом, в темноте, 3 — летом, 
после удаления светозащитного экрана
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быЛи' обнаружены 58 видов инфузорий, несколько видов зоо 
гелЛЯт и диатомовых водорослей. Общая плотность инфузорий 
ло 100 экз/см2. Изучение содержимого пищевых вакуолей и ж) 
рйй показало, что большая часть видов питается бактериями, 
ритом или мелкими простейшими.

Добавление в изоляты некоторого количества особей черно 
ского вида (10% от общей плотности инфузорий) приводило п 
короткого периода адаптации к включению эуплотеса в бело 
ское сообщество. Оно шло быстрее в эксперименте, в котором 
держивали условия сумеречной освещенности (около 50% от 
ней), и медленнее — в полной темноте (соответствующей осве] 
ности дод слоем льда и снега). Внедрение эуплотеса в изоляты 
ломорского сообщества не приводило к достоверному снпже 
плотности других, в том числе близких видов. Было отмечено, 
черноморский вид, как и большинство других, потребляет ба 
рий и детрит, но при этом постоянно занимает самый поверки 
ный 2-миллиметровый слой грунта, не погружаясь глубже, где 
ходилась основная масса инфузорий. Таким образом, Черноморе 
вид осваивал практически никем не занятую в это время лр 
ранственную нишу.

Близкие результаты были получены при внедрении эупло' 
летом в искусственно дестабилизированное сообщество. Hapj 
ние естественного баланса видов достигалось полным исключе 
ем света, благодаря установке специального экрана. По истече 
нескольких недель экран снимали и вносили культуру эупло! 
(плотность иннокулята около 450 экз/см2, что втрое превыш 
общую плотность инфузорий в изоляте). Значительная часть 
фузорий погибала, однако оставшиеся особи после короткого 
риода адаптации приступали к делению (см. рис. 52). В далы 
шем, по мере восстановления структуры экспериментального сс 
щества, плотность черноморского вида постепенно снижалась 
нуля.

Полученные данные свидетельствуют о достаточно высокой 
противляемости сложившегося сообщества внедрению нового ви 
Ему удается закрепиться только при пониженной общей плотно' 
других видов, независимо от причин, вызвавших такое понижен 
Наши данные согласуются с утверждением некоторых исследо 
телей (Herbold, Moyle, 1986; н др.) о том, что большинство успе 
ных интродукций новых видов относятся к нарушенным местоо! 
таниям.

V.4
РЕАКЦИЯ СООБЩЕСТВА 
НА НАРУШЕНИЕ СТРУКТУРЫ 
УРОВНЯ ПРОДУЦЕНТОВ

•Необходимое условие функционирования прибрежных сое 
ществ — световой поток. Свет нужен прежде всего для нормальн 
го развития фотосинтезирующих организмов; на гетеротрофш 
уровень он оказывает опосредованное действие через трофичесш
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топические и метаболические связи. Как отмечалось (гл. III, 2.1), 
особенность псаммофильных водорослей состоит в том, что актив­
ный фотосинтез может протекать у них при весьма низкой осве­
щенности — до 1 % интенсивности прямого солнечного света 
(Taylor, 1964). Даже в абсолютной темноте они способны длитель­
ное время сохранять жизнеспособность (Toasen, Hoister, 1981; 
Gargas, Gargas, 1982). Полная темнота в течение суток не оказы­
вает заметного влияния на поведение и распределение псаммо- 
бионтоа (Бурковский и др., 1983). Выраженную реакцию можно 
ожидать только при длительном исключении света.

Такой эксперимент ставит сама природа зимой на литорали 
арктических морей. Под мощным слоем льда и снега псаммофиль- 
ное сообщество заметно преобразуется за счет снижения доли фо- 
тотрофных организмов и питающихся ими простейших (Бурков­
ский. 1979, 1984). Однако в этом случае наступление темноты со­
провождается другими негативными факторами — отрицательной 
температурой и низкой концентрацией кислорода, которые, по 
мнению ряда авторов (Gargas, Gargas, 1982; и др.), сами по себе 
лимитируют микрофитобентос. В чистом виде влияние темноты на 
псаммобионтов можно изучать только в специальном эксперимен­
те. Подобный опыт был поставлен Т. Фенхелом (Fenchel, 1969) в 
морском аквариуме на сообществе, представленном в основном 
бактериями, питающимися ими простейшими и несколькими вида­
ми водорослей. Длительное исключение света привело к почти 
полному исчезновению немногочисленных здесь диатомовых водо­
рослей и фитомастигин, но не отразилось на плотности бактерио- 
трофных простейших и на физико-химических параметрах среды.

Нами был проведен аналогичный эксперимент на природном 
псаммофилыюм сообществе, в котором одноклеточные водоросли 
играют заведомо большую роль в питании простейших и в форми­
ровании среды (Зубков, Бурковский, 1987; Бурковский и др.,
1989). Для затемнения площадки использовали шестигранную 
пластмассовую раму со стороной 15 см, высотой 10 см и общей 
площадью около 600 см2, па которую натягивали соответствующий 
экран. Раму вдавливали в грунт на глубину 7—8 см, превышаю­
щую глубину проникновения псаммобионтов. В верхней части ра­
мы (над грунтом) имелись отверстия для облегчения водо- и га­
зообмена и исключения парникового эффекта (температура под 
экраном соответствовала контролю). Экраном в экспериментах с 
полным исключением света служил черный плотный полиэтилен, 
с частичным затемнением — калька определенной толщины, за­
паянная в прозрачной полиэтилен. Пространство между рамами 
служило контролем. Продолжительность экспериментов с полным 
затемнением — около 70 сут, с частичным (до 35 и 70%) — 
100 суток.

В экспериментах с частичным затемнением площадки были об­
наружены принципиальные различия в ответах фото- и гетротроф- 
ных организмов. Ослабление света стимулирует рост популяций 
псаммофильных водорослей, но тормозит размножение простей­
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ших. Максимального развития водоросли достигали при освещен­
ности 70% от нормы, минимальной — при нормальной освещенно­
сти., Напротив, простейшие наивысшей плотности достигали при 
нормальной освещенности, наименьшей — при 35% от нормы. По­
лученный для водорослей эффект хорошо согласуется с данными 
других авторов (Taylor, 1964; Одум, 1975; и др.) о способности 
псаммофильных водорослей достигать максимального фотосинтеза 
при очень низкой освещенности. В нашем случае эффект стимуля­
ции связан не только со снижением общей освещенности, но и с 
исключением ультрафиолетовой ча.сти спектра. Устранение этого 
негативного фактора и снижение общего уровня освещенности при­
вело к быстрому росту популяций всех видов диатомовых водорос­
лей и фитомастигин и достижению ими такого количественного 
уровня, при котором обострилась конкурентная борьба за общие 
экологические ресурсы. Вследствие этого биомасса водорослей в 
эксперименте растет более неравномерно; причем пики диатомо­
вых и перидиниевых еще отчетливее расходятся во времени (в 
среднем — на неделю), чем в природе'(Бурковский и др., 1989),

В этой ситуации сложнее объяснить падение биомассы инфузо­
рий. Казалось бы, с ростом количества водорослей должна была 
расти и биомасса потребителей. Однако последовательное сниже­
ние освещенности приводит к закономерному падению биомасса 
простейших. Сравнительный анализ видовой структуры уровня 
продуцентов в эксперименте и в контроле показал, что она остгет- 
ся практически неизменной. Таким образом, падение биомассы ин­
фузорий нельзя отнести за счет недостатка в эксперимента.', ка­
ких-либо пищевых объектов, присутствующих в природе. Остается 
предположить, что наблюдаемый эффект обусловлен ростом кон­
центрации метаболитов, выделяемых водорослями и угнетающш 
простейших. Действительно, максимумы биомассы диатомовых л 
фитомастигин приходятся как раз на минимумы биомассы инфузо­
рий. Расчеты показывают, что вклад взаимодействий пища — по­
требитель в наблюдаемую отрицательную связь невелик (выеда­
ние составляет до 20% продукции водорослей). Определенно мож­
но сказать, что частичное снижение светового потока и исключение 
ультрафиолета приводят к нарушению естественного баланса меж­
ду трофическими уровнями в псаммофильном сообществе. Види­
мый свет выступает, таким образом, регулятором этого баланса в 
природе.

Наиболее глубокие структурные изменения в сообществе псам- 
мобиоптов происходят при полном исключении света (рнс. 53). 
Первыми реагируют фнтомастнгины, плотность которых в течение 
первых двух недель эксперимента падает с 3—5 тыс. экз/см2 до 
нескольких сотен, а через 50—60 сут — до отдельных экземпляров 
в пробе, обычно лишенных хроматофоров. Обесцвечивание водорос­
лей служило нам сигналом к прекращению теневой части экспери­
мента, которая продолжалась таким образом 60 сут. Сняв экран, 
наблюдали за восстановлением сообщества (световая часть экспе­
римента), которое включало два независимых процесса — размно-
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экспериментРис. г53. Реакция псаммофильного со­
общества на полное затемнение и на 
последующее восстановление осве­
щенности. Плотность профилирую­
щих групп организмов и отдельных 
видов выражена в процентах к кон­

тролю (100%)
1 — Перидиниевые водоросли
2 ■— Диатомовые водоросли
3 ■— Зоомастигины
4 — Раковинные амебы
5 — Инфузории
6 — Виды инфузорий:
7 — Strombidium spp.
8 — Diophrys scutum
9 — Pleuronema marina

10 — Histiobalanthium marinum
11 — Pleuronema coronata
12 — Cardiostomatella vermiformis
13 — Coleps tesselatus
14 — Uronema marina
15 — Remanella margaritilera
16 — Tracheloraphis incaudatus
17 — Tracheloraphis striatus
18 — Trachelonema oligostriata
19 — Tracheloraphis phoenicopterus
20 — Histiobalantum majus
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жение сохранившихся под экраном особей и проникновение орга­
низмов из окружающего пространства (колонизацию).

По сравнению с фитомастигинами диатомовые водоросли про­
явили большую устойчивость к продолжительному затемнению. 
Здесь обозначились две группы видов. В первую вошли преимуще­
ственно крупные водоросли (50—100 мкм: Gyrosygma recta, Navi- 
cula humerosa, N. abrupta, N. ammophyla и др.), плотность которых 
плавно снижалась в эксперименте и через 50—60 сут была близка 
к нулю. Вторая группа включала мелкие организмы (3—20 мкм: 
\mphora marina, A. coffeaformis, Achnanthes delicotyla, Navicula 
mlinarum и др.), плотность которых в эксперименте была даже 
выше, чем в природе. В конце теневой части эксперимента встреча­
лись только самые мелкие (менее 7 мкм) диатомовые водоросли 
со слабо окрашенными или бесцветными хроматофорами.

Плотность бактерий в эксперименте была на уровне контроля.
Плотность зоомастигин падала в первой половине теневой ча­

сти эксперимента и возрастала (превышая контроль) во второй, 
причем падение плотности происходило за счет сравнительно круп- 
пых видов (более 10 мкм), рост — за счет мелких форм. Анализ 
содержимого цитоплазмы инфузорий показал, что чаще становят­
ся их жертвами крупные зоомастигины, особенно в первой полови­
те эксперимента.

Плотность раковинных амеб в эксперименте изменялась так же, 
сак и зоомастигин: падала в первой половине теневой фазы и роз-
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Рис. i53. Реакция псаммофильного со­
общества на полное затемнение и на 
последующее восстановление осве­
щенности. Плотность профилирую­
щих групп организмов и отдельных 
видов выражена в процентах к кон­

тролю (100%)
1 — Перидиниевые водоросли
2 — Диатомовые водоросли
3 — Зоомастигины
4 ■— Раковинные амебы
5 — Инфузории
6 — Виды инфузорий:
7 — Strombidium spp.
8 — Diophrys scutum
9 — Pleuronema marina

10 — Histiobalanthium marinum
11 — Pleuronema coronata
12 — Cardiostomatella vermilormis
13 — Coleps tesselatus
14 — Uronema marina
15 — Remanella margaritifera
16 — Tracheloraphis incaudatus
17 — Tracheloraphis striatus
18 — Trachelonema oligostriata
19 — Tracheloraphis phoenicopterus
20 — Histiobalantum majus
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кение сохранившихся под экраном особей и проникновение орга­
низмов из окружающего пространства (колонизацию).

По сравнению с фитомастигинами диатомовые водоросли про­
явили большую устойчивость к продолжительному затемнению. 
Здесь обозначились две группы видов. В первую вошли преимуще­
ственно крупные водоросли (50—100 мкм: Gyrosygma recta, Navi- 
cula humerosa, N. abrupta, N. ammophyla и др.), плотность которых 
плавно снижалась в эксперименте и через 50—60 сут была близка 
к нулю. Вторая группа включала мелкие организмы (3—20 мкм: 
\mphora marina, A. coffeaformis, Achnanthes delicotyla, Navicula 
mlinarum и др.), плотность которых в эксперименте была даже 
выше, чем в природе. В конце теневой части эксперимента встреча- 
шсь только самые мелкие (менее 7 мкм) диатомовые водоросли. 
:о слабо окрашенными или бесцветными хроматофорами.

Плотность бактерий в эксперименте была на уровне контроля.
Плотность зоомастигин падала в первой половине теневой ча­

ди эксперимента и возрастала (превышая контроль) во второй, 
фпчем падение плотности происходило за счет сравнительно круп- 
пи видов (более 10 мкм), рост — за счет мелких форм. Анализ 
одержимого цитоплазмы инфузорий показал, что чаще становят- 
:я их жертвами крупные зоомастигины, особенно в первой полови- 
ie эксперимента.

Плотность раковинных амеб в эксперименте изменялась так же, 
ак и зоомастигин: падала в первой половине теневой фазы и воз-
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растала во второй. Тестациды', как и зоомастигнны, потребляют 
растворенное органическое вещество, бактерий и мелких водорос­
лей.

Инфузории, больше чем другие простейшие, связаны с фотосин­
тезирующими организмами. Общая плотность их в ходе экспери­
мента снижается в пять раз. Можно выделить несколько групп ин­
фузорий по характеру питания, которые различаются также пове­
дением в эксперименте. Первыми реагируют на темноту виды, пи­
тающиеся преимущественно перидиниевыми и крупными диатомо­
выми водорослями — их численность резко падает в начале экс­
перимента (Strombidium sulcatum, S. viride, Diophrys scutum, Tra- 
cheloraphis incaudatus, Tr. phoenicopterus — рис. 52). Вслед за ни­
ми снижается численность видов, питающихся широким ассорти­
ментом диатомовых водорослей (Tracheloraphis striatus, Traclielo- 
пета oligostriata. Remanella margaritifera, R, rugosa). Затем идут 
виды, имеющие наиболее широкий пищевой спектр, включающий 
наряду с водорослями бактерий и простейших в основном зоома- 
■стигнн (Cardiostomaiella vermiforme, Histiobalantium marinum). 
В течение первых 40 сут эксперимента численность популяций этих 
видов держалась на довольно высоком уровне; заметное снижение 
плотности наблюдалось на заключительных этапах. Наконец, са­
мыми устойчивыми в изменяющемся пищевом потоке были бакте- 
риотрофный вид Uronema marina и гистофаг Coleps tesselatusj 
рационе которых водоросли играют ничтожно малую роль (менее 
5%). Плотность последнего вида была близка к контролю на про­
тяжении всего эксперимента.

Таким образом, по отношению к полному и продолжительному 
затемнению в псаммофильном сообществе могут быть выделены 
две основные группы организмов. Первую составляют водоросли 
и питающиеся ими инфузории, вторую — бактерии, зоомастигнны, 
тестациды и некоторые инфузории, питающиеся бактериями, дет­
ритом и растворенным органическим веществом. В ходе экспери­
мента постепенно снижается доля первой и возрастает доля второй 
группы. Общая устойчивость системы к полному исключению све­
та определяется соотношением этих групп в сообществе, которое 
изменяется в ходе сезонной сукцессии (см. гл. III, 2,4), и продол­
жительностью действия фактора.

Отмеченные изменения, по-видимому, обратимы, но этот про­
цесс требует длительного времени. Полученное на 30—40-с сутки 
восстановление структуры сообщества (рис. 53) обязано прежде 
всего колонизации. В экспериментах, где при переходе к световой 
стадии темный экран был заменен прозрачным, предотвращающим 
проникновение видов из окружающего пространства, восстановле­
ние протекало медленно, затягиваясь на месяцы. Это указывает 
на весьма серьезные нарушения в сообществе, более существен­
ные, чем те, которые происходят в природе зимой, под слоем льда 
и снега, в условиях минимальной освещенности (около 1% пада­
ющего света), отрицательной температуры и при низком обще! 
метаболизме организмов, после которых сообщество весной в те-
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чение нескольких недель восстанавливает активно функционирую­
щую структуру. Вероятно, именно снижение метаболизма зимой 
оказывается необходимым условием последующего возвращения 
системы к этому состоянию. Так или иначе, свет — фактор, с по­
мощью которого можно направленно изменять структуру псаммо- 
фильного сообщества.

Реакция инфузорий на полное затемнение, в отличие от частич­
ного, отражает преимущественно трофические связи этих организ­
мов с фитомастигинами и диатомовыми водорослями. Виды «вы­
ходят» из сообщества вслед за своими жертвами. Исключение со­
ставляют немногие инфузории, способные менять жертву, и, таким 
образом, дольше других удерживаться в эксперименте. В табл. 27 
приведены данные, показывающие основную тенденцию изменения 
потреблений пищи в эксперименте по сравнению с природой.

Сопоставление данных эксперимента и контроля на 30-е сут 
свидетельствует об их принципиальном сходстве. Падение плотно­
сти водорослей на этом этапе (см. рис. 53) влечет за собой сниже­
ние количества питающихся ими инфузорий, но не приводит к из­
менению пищевого спектра последних. Достоверное изменение пи­
щевого спектра, выразившееся в использовании более широкого 
ассортимента организмов, обнаружено только у Histobalantium 
marinum, Tracheloraphis incaudatus и Cardiostomatella vermiforme.

Совокупный пищевой спектр инфузорий в эксперименте на 60— 
65-е сут также существенно не изменился. По сравнению с более 
ранним этапом наблюдается некоторое увеличение доли бактерий 
п инфузорий. Однако по сравнению с контролем, в котором к это­
му времени значительно уменьшилась роль гетеротрофных орга­
низмов (с 41 до 12%) и существенно возросла роль фототрофов 
(с 59 до 88%), это увеличение еще более заметно. Таким образом,

Т а б л и ц а  27

Питание инфузорий в эксперименте при полном
исключении света и в контроле

Время от начала эксперимента, сутки

Показатели В эксперименте Е контроле

30 60 90 30 60 90

К ол и ч еств о  и з у ч е н н ы х  о с о б е й 2 8 9 2 0 8 1 0 7 2 7 1 3 7 6 1 1 3
П роцент п и т а ю щ и х с я  о с о б е й 6 2 2 8 7 9 5 7 5 7 5 6
Среднее к о л и ч е с т в о  п и щ е в а р и ­

т ел ь н ы х  в а к у о л е й  н а  п и т а ю ­
щ у ю с я  о с о б ь

Пищевой с п е к т р  с о о б щ е с т в а  
и н ф у з о р и й  ( % ) :

3 ,4 3 ,3 3 ,2 3 ,2 2 ,0 1 ,6

ф и т о м а с т и г и н ы 4 1 ,5 3 9 ,0 6 7 ,1 4 6 ,4 6 8 ,4 4 8 ,2
д и а т о м о в ы е  в о д о р о с л и 1 1 ,9 1 1 ,5 2 5 ,3 1 2 ,7 1 9 ,7 3 9 ,6
з о о м а с т и г и н ы 4 4 ,5 3 8 ,4 7 ,1 3 8 ,1 1 0 ,6 9 ,6
б а к т е р и и 1,4 7 ,4 0 ,5 1,8 1 ,0 1 ,2
и н ф у з о р и и 0 ,7 3 ,7 0 1,0 0 ,3 2 ,6

Количество п р и с у т с т в у ю щ и х  в 
п р обе  в и д о в

12*

15 15 2 5 15 2 3 2 5
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в конце теневой части Эксперимента совокупные пищевые спектры 
инфузорий, развивающихся в опыте и контроле, очень различают­
ся. Причем, эти различия связаны не с изменением характера пи­
тания отдельных видов (пищевые спектры большинства видов не 
изменились), а в основном с разнонаправленными изменениями 
видовой структуры сообщества в эксперименте и в природе. В пер­
вом случае постоянно росла доля видов, потребляющих зоомасти- 
тин, бактерий, инфузорий и мертвые ткани и клетки, во втором -  
доля фитофагов.

В эксперименте с уменьшением биомассы водорослей снижает­
ся количество питающихся инфузорий (с 62 до 28%). Оно никогда 
не равно 100% и, по-видимому, отражает существование физиоло­
гических (связанных с длительным перевариванием и усвоением 
пищи), световых и приливно-отливных ритмов питания у инфузо­
рий. Однако двухкратное снижение количества инфузорий с пи­
щевыми вакуолями может быть только результатом ухудшения ус­
ловий питания. Наибольший процент голодных особей имеют узко­
специализированные фитофаги (85%), наименьший — гистофагн 
.(8%), что стоит в связи с количеством их пищи в среде. В сред­
нем пищевых вакуолей на питающуюся особь было больше в экс­
перименте, чем в природе, причем в эксперименте это количество 
сохранялось на одном уровне, а в природе — уменьшалось.

Объяснить этот факт можно наличием у инфузорий световых 
ритмов питания. Известно, что деление многих простейших проте­
кает интенсивнее в темное время суток. Этому предшествует ак­
тивное питание. Возможно, что темнота в эксперименте служит по­
стоянным сигналом, стимулирующим потребление пищи. Питание 
впрок позволяет инфузориям некоторое время поддерживать по­
пуляцию при остром дефиците пищи. В конце темновой части экс­
перимента крупные виды (Tracheloraphis incaudatus, Tr. phoehicop- 
terus, Cardiostomatella vermiforme), питающиеся в основном круп­
ными диатомовыми водорослями и фитомастигинами, встречаются 
в двух размерных вариантах: нормальные и мелкие особи. Круп­
ные особи, как правило, лишены пищевых вакуюлей и малоподвиж­
ны. Возможно, они живут за счет РОВ н запасенных ранее пита­
тельных веществ (цитоплазма сильно гранулирована). Цист не об­
наружено. Мелкие формы более активны, с мелкими диатомовыми 
водорослями, зоомастигинами и бактериями в пищевых вакуолях. 
На 60—65-е сутки эксперимента сохраняются только мелкие фор­
мы крупных видов.

Размножение, после того как пищевые ресурсы полностью ис­
черпаны, известно у инфузорий, культивируемых в лабораторных 
условиях (Cameron, 1973; Taylor, Berger, 1976; Salt, 1975). При 
этом, как и в нашем случае, наблюдается резкое уменьшение сред­
них размеров особей. По мнению Тейлора и Бергера, размножение 
за счет уменьшения размеров особей является стратегией популя­
ции, которая дает возможность дожить до обнаружения нового ис­
точника пищи. Такая стратегия выгоднее, чем если бы в популя­
ции осталось меньшее количество более крупных особей. Кроме
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того, мелким особям проще удовлетворить пищевые потребности 
за счет растворенных в воде органических веществ (в отсутствие 
оформленной пищи).

Первыми на свет (удаление экрана) реагируют фитомастиги- 
ны, количество которых в течение нескольких суток резко возрас­
тает, вдвое превышая контроль (см. рис. 53). Затем увеличивается 
плотность диатомовых водорослей. Через 25—30 сут (т. е. на 85— 
90-е сут эксперимента) восстанавливается видовой состав и струк­
тура уровня гетеротрофов. В это время пищевой рацион сообщест­
ва инфузорий в эксперименте и природе близок (см. табл. 27). 
Таким образом, псаммофильное сообщество, благодаря указан­
ным выше процессам, восстанавливает естественный баланс в те­
чение одного месяца после удаления экрана.

Результаты экспериментов по исключению света, поставленных 
на разных стадиях сезонной сукцессии, принципиально совпадают. 
Всюду с уменьшением численности фотосинтезирующих организ­
мов снижается доля питающихся ими простейших и возрастает от­
носительная роль мелких бактериотрофных, хищных и гистотроф- 
ных видов. Псаммофильное сообщество наиболее устойчиво к пол­
ному затемнению на ранних стадиях сезонной сукцессии (в начале 
[лета), когда преобладают мелкие эврибионтные виды, потребляю­
щие бактерий и мелких водорослей. Во второй половине лета при 
(массовом развитии относительно крупных и менее эврибионтных 
(интерстициальных) видов исключение света вызывает более рез­
кие изменения общей плотности и структуры псаммофилы-юго со­
общества. Наконец, в осенних экспериментах на завершающих ста­
циях сезонной сукцессии устойчивость сообщества минимальна. 
(Восстановления структуры в двух последних экспериментах не на­
блюдали.

Описанные эксперименты были поставлены также в другой мо- 
пфикацни. В качестве ингибитора фотосинтеза использовали ат- 

[шинпроизводное симм-триазпна, применяющегося в сельском хо- 
1яйстве как гербицид при обработке посевов хлопчатника, планта­
ций винограда и цитрусовых, а также в исследованиях фотосинте­
за в биохимии и биофизике. Как и широко распространенный нн- 
ибитор фотосинтеза — диурон, атразнн блокирует реакцию Хилла 
!утем ингибирования нециклического транспорта электронов по 
|Щ хлоропластов и синтез АТФ, непосредственно связанный с 
itiim процессом. Преимущество атразина перед диуроном в его 
1астворимости в воде и меньшей токсичности для животных (Бра- 
инский и др., 1987). Предварительные исследования на популя- 
иях разных видов одноклеточных организмов (бактерии, фитома- 
игины, диатомовые, инфузории) показали отсутствие неспецифи- 
еского ингибирования при концентрациях атразина от 1 до 
100 мг/мл (в экспериментах, продолжительностью до 7 сут).

Использование концентраций 1 и 10 мг/мл в полевых экспери- 
ентах не дали заметного эффекта в течение 14 сут. Были при- 
жкены более высокие концентрации атразина (100 мг/мл), в ре- 
|ультате чего получили выраженную реакцию сообщества. Как и в
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экспериментах с исключением света, наибольшую чувствительность 
к изучаемому веществу проявили крупные фитомастигины, кото­
рые полностью исчезли на экспериментальных площадках на 18-е 
сут. Несколько меньшей чувствительностью характеризовались 
мелкие фитомастигины, затем — крупные диатомовые водоросли. 
Под влиянием атразина проходили все уже описанные выше про­
цессы исключения гетеротрофных организмов вслед за своими 
жертвами, однако скорость «выхода» всех компонентов сообщества 
была ниже, чем в экспериментах с исключением света. Наиболее 
устойчивыми, как и прежде, были виды, менее зависимые от фо­
тосинтезирующих организмов.

Итак, устойчивость трофического уровня консументов в изме­
няющемся пищевом потоке определяется, прежде всего, сложив­
шимся разнообразием и возобновляемостью пищевых ресурсов. 
При ингибировании продуцентов она выше на начальных стадиях 
сезонной сукцессии псаммофильного сообщества и ниже на за­
ключительных этапах, когда формируется комплекс специализиро­
ванных видов, многие из которых являются преимущественными 
потребителями фототрофных организмов. На любое изменение пи­
щевого потока виды реагируют избирательно (индивидуально), в 
соответствие со своими пищевыми потребностями.

V.5
УСТОЙЧИВОСТЬ СООБЩЕСТВА 
К НЕКОТОРЫМ АБИОТИЧЕСКИМ 
ФАКТОРАМ

В полевых и лабораторных экспериментах изучали устойчи­
вость видовой структуры псаммофильного сообщества (микробен­
тоса) к некоторым факторам среды. Для этого изоляты (бруски 
грунта вместе с организмами) помещали в иную среду с другими 
значениями абиотических факторов.

Предварительное изучение цилиатофауны эстуария показало, 
что она формируются за счет морских эвригалинных, солоновато­
водных и некоторых пресноводных видов (Бурковский, 1976). Спо- 
нижепием солености от 22 до 0%0 происходит постепенная смена 
одних видов другими. Наиболее чувствительные к опреснению 
морские интерстициальные инфузории, большинство которых 
выдерживает понижения солености до 16%о. Соленость 3—101» 
служит препятствием на пути распространения как морских эврн- 
галпиных, так и пресноводных инфузорий. Эта специфическая зо­
на (Хлебович, 1974) населена преимущественно солоноватоводнн- 
ми видами. Опресненные губы и эстуарии представляют собой по 
существу природный эксперимент по влиянию солености и некото-Мкс 
рых других факторов (pH, Eh, сапробность) на организмы. ОвМд е  

дает наглядное представление о реализации естественной (физио«гД 
логической) резистентности организмов к этим факторам в коЛпс 
кретных биоценотических условиях. ярг
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Нами была поставлена серия экспериментов по транспланта­
ции морского грунта вместе с его населением (бруски 25X25X 
Х5 см) из губы Грязной в более опресняемые участки эстуария 
(Бурковский, 1986).

На рис. 54 приведены данные эксперимента по трансплантации 
морских инфузорий в эстуарий с весьма низкой и переменной со­
леностью (4—12%о), повышенным содержанием органического ве­
щества (5—6% от веса осадка), низким окислительно-восстанови­
тельным потенциалом (Eh ниже 160 мВ на поверхности грунта) и 
практически не заселенный инфузориями (встречаются единичные 
экземпляры солоноватоводных видов). Анализ динамики видового 
состава инфузорий в эксперименте показал, что все массовые ви­
ды сохраняются до конца опыта. При этом выделяются две груп­
пы организмов, различающиеся реакцией на новые условия. Виды 
первой группы (Coleps tesselatus, Pleuronema coronata, Prorodon 
limanei, Histiobalantium marinum, H. majus) — неспецифические 
псаммофильные инфузории, в течение эксперимента снижают 
плотность популяций. Реакция этих видов слагается из отношения 
к двум факторам: низкой солености и восстановительной среде. На 
морской литорали эти виды развиваются при значительно более 
высокой солености (20—25%о) и преимущественно в самом поверх­
ностном слое песка, характеризующимся окислительными или сла­
бо восстановительными условиями (Eh более 180 мВ). При благо­
приятном кислородном режиме эти виды встречаются в супрали- 
торальных ваннах (Бурковский, 1971) и опресненных губах (Бур­
ковский, 1976) при солености не ниже 10%о-

Вторая группа представлена в целом менее эвригалинными, но 
п менее оксифильными видами, населяющими в морском песке 
подповерхностный восстановительный слой (Eh = 100—160 мВ). 
Все они из морских родов и даже семейств: Tracheloraphis incauda- 
ius, Tr. phoenicopterus, Tr. striatus, Trachelonema oligostriata, Pe- 
rnnella margaritifera (специфические псаммофильные инфузории). 
После продолжительного периода адаптации (около 40 сут) они 
восстанавливают исходную плотность. Реакция этих видов обус- 
говлена отношением к одному негативному фактору — низкой со­
лености. Очевидно, что устойчивость инфузорий в этом случае обя- 
•ана прежде всего физиологическому механизму адаптации, дей- 
твующему на уровне отдельных особей и целой популяции. Вме- 
:те с тем реакция морских инфузорий на изменение солености ока- 
шлась не видоспецифичной, как можно было ожидать из данных 
ю толерантности этих видов в изолированных лабораторных по- 
яуляциях (Ах, Ах, 1960; Bick, 1964, 1967; наши данные), а груп- 
говой. Виды, относящиеся к одной и второй группам, характери- 
]уются синхронной реакцией на изменяющийся фактор (см. Бур­
ятский, 1986), что позволило представить их на рис. 54 и 55 всего 
шумя соответствующими кривыми. В лабораторном эксперименте, 
де устойчивость морских инфузорий к опреснению оценивалась 
ю LD—50, нами были получены данные, в целом сходные с лите- 
штурными. Они свидетельствуют о неполном совпадении потенци-
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экэ/см2 
SCO - экз/см 2

S.VU 16. 27. 8VIII 18. 29. 8.IX 5.VII 12. 20. 27. 3.VIII 9. 17 27. 5.IX 12.
ВремяВремя

Рис. 54. Реакция морских инфу­
зорий на понижение солености (до 
4°/оо) и окисленности среды в от­
сутствие инородного биоценоти-

Рис. 55. Реакция морских инфузо­
рий на понижение солености (до 
8%о) и окисленности среды н ус­
ловиях инородного биоценотичес- 

кого окружения.
а — первая группа, б — вторая 
группа, в — третья группа (по­

яснения в тексте)

ческого окружения.
а — первая группа, б — вторая

группа (пояснения в тексте)

альных солевых ниш у видов, образующих одно сообщество. Боль­
шинство морских инфузорий не выдерживали понижения солено­
сти до 8%о. Вместе они дают непрерывный (!) ряд солевой устой­
чивости от 16 до 4%о (LD-—50: 16 — Tr. phoenicopterus, 14 — Ь. 
incaudatus, Tr. striatus, 12 — Tr. oligostriata, Я. margaritifera, Jo-  
С. tesselatus, H. majus, 8 — H. marinum, 6 — P. coronaia, 4%0 -  
U. marina). Тот факт, что в полевом эксперименте разные виды ве­
дут себя одинаково, может быть объяснен взаимодействием между 
элементами системы, синхронизирующими их реакцию.

В ряде работ было показано, что между видами в сообществах 
простейших существуют разного рода (в основном метаболитной 
природы) синэргические связи, которые могут синхронизировать 
реакцию экологически близких видов и приводить к образованию 
внутри ассоциаций относительно устойчивых комплексов (Гаузе, 
1936; Walker, 1975; Vandermeer, 1969; Hairston et al., 1968; Lang- 
lois, 1977).

Важно отметить, что сообщество трансплантанта (изолят), изо­
лированное и помещенное в иные условия, тем не менее, продол­
жает развиваться аналогично донору. На заключительных стади­
ях эксперимента видовая структура обоих сообществ была прак­
тически одинаковой (аг-, = 0,96).

На рис. 55 приведены результаты другого эксперимента, услож­
ненного введением биоценотического фактора. Трансплантант по­
местили на участок, имеющий в целом более благоприятный гидро­
химический режим (соленость — 8—16%о, С0рг=2,3%, Eh на по­
верхности — 180 мВ), но занятый хорошо развитым солоновато­
водным псаммофильным сообществом. Основу его составляли мор­
ские эвригалинные (общие с трансплантантом) и солоноватовод­
ные (специфические эстуарные) виды.
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Присутствие солоноватоводных инфузорий (третья группа) за­
метно повлияло на реакцию некоторых видов на новые условия и 
на видовую структуру сообщества трансплантанта. Как и прежде, 
сообщество разделилось на две группы, но несколько иного соста­
ва. В первую группу вошли виды, отсутствующие в песке эстуария 
из-за неудовлетворительного кислородного режима (С. tesselatus, 
Р. coronata) или низкой солености (Тг. incaudatus, Tr. phoenicopte- 
rus). Примечательно, что в отсутствие инородного биоценотическо- 
го окружения (в первом эксперименте) трахелорафисы выдержи­
вали значительно большее опреснение, а колепс и плеуронема — 
более низкое содержание кислорода. Это указывает на важную 
роль биоценотического фактора в реализации физиологической ус­
тойчивости инфузорий и хорошо согласуется с данными, получен­
ными ранее Г. Ф. Гаузе (1936) при изучении влияния pH среды 
на устойчивость пресноводного сообщества.

Во вторую группу вошли виды, общие для трансплантанта н 
эстуария (R. margaritifera, Tr. striatus, Тп. oligostriata, Н. niari- 
num, Н. majus, Р. limanei). Собственно эстуарные виды не оказы­
вают отрицательного влияния на них. Период адаптации к новым 
условиям у них втрое короче, чем в первом эксперименте.

Эстуарное сообщество оказывает влияние на трансплантант, из­
меняя его в своем направлении. Особенно велико оно в первой 
половине эксперимента, в период адаптации трансплантанта к но­
вым условиям, когда в него проникают эстуарные виды. Однако во 
второй половине опыта сообщество трансплантанта возвращается 
в исходное состояние. При постановке опыта сходство видовой 
структуры экспериментального и эстуарного сообществ оценива­
лось с, ; = 0,37, через месяц а , ; = 0,92, в конце — а,; = 0,45. В то же 
время сходство трансплантанта с сообществом донора на заключи­
тельных стадиях восстановления его структуры соответствовало 
а,■/ = 0,66. Трансформация морского псаммофильного сообщества в 
солоноватоводное (и обратно) осуществляется в результате заме­
ны специфических морских инфузорий специфическими солонова­
товодными инфузориями (и наоборот) при сохранении качествен­
ного и количественного состава видов, общих для обоих сооб­
ществ.

Важно знать, является ли в этом процессе сообщество изолята 
активной стороной (по меньшей мере — после адаптации к новым 
условиям) или его изменение обусловлено активным внедрением 
в него солоноватоводных видов, которые чисто механически моди­
фицируют его. Сопоставление роста плотности специфических эс­
туарных видов в трансплантанте и в самом эстуарии показывает, 
что он протекает в обоих случаях одинаково (время достижения 
и величина пиков плотности солоноватоводных видов в обоих со­
обществах полностью совпадают (Бурковский, 1986), т. е. сообще­
ство трансплантанта в этих условиях не оказывает сопротивления 
внедрению эстуарных видов.

Суммируя результаты экспериментов по трансплантации изо­
лята морского псаммофильного сообщества в эстуарий, следует
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подчеркнуть, что устойчивость организмов к солености и окислен- 
ности среды находится под контролем биоценотических факто­
ров— синэргическнх или конкурентных взаимодействий, соответст­
венно синхронизирующих или обостряющих индивидуальные реак­
ции видов. В отличие от реакции организмов на изменение пище­
вого потока или концентрации лидирующего вида, имеющей выра­
женную видоспецифичность, отклик на резкое изменение абиоти­
ческих факторов носит отчетливый групповой характер, отражаю­
щий наличие в сообществе соответствующих комплексов видов со 
сходными преферендумами. В конкретном случае — это эвриокси- 
бионтные стеногалинные и стенооксибионтные эвригалинные виды.

В другой серии экспериментов изучали устойчивость псаммо- 
фильного сообщества, находящегося на заключительной стадии се­
зонной сукцессии, к действию комплекса плавно изменяющихся 
факторов среды (Бурковский, Азовский, 1985). Для этого иэолят 
объемом 60 см3 переносили в лабораторию, где содержали в спе­
циальных кюветах соответствующего размера при относительно 
постоянной температуре. Водообмен в сосудах осуществляли до­
бавлением морской фильтрованной воды; их устройство обеспечи­
вало дренирование всей толщи песка и поддержание постоянного 
уровня влажности. Регулярный долив свежей морской воды в кю­
веты приводил к плавному изменению физико-химических свойств 
интерстициальной воды, приближая их к таковым в свободной во­
де (pH (с 6,5 до 7,5), Eh (с 160—180 до 220—260 мв — на.поверх­
ности), общая соленость снижалась в среднем на 3—4%о). Осве­
щенность в эксперименте была в 2—3 раза ниже, чем на литорали.

Плавное изменение указанных параметров не отразилось на 
видовом составе сообщества — все виды сохранились до конца 
эксперимента. Однако существенно изменилась его структура. На 
протяжении 52 сут наблюдали значительное снижение биомассы 
и трофического разнообразия сообщества, но вместе с тем — уве­
личение скорости сукцессии и видового разнообразия (рис. 56). 
Снижение общей биомассы, как выяснилось, связано не с падени­
ем численности организмов, а с изменениями размерной структуры 
сообщества. В ходе эксперимента происходила смена массовых 
видов. Вначале доминировали крупные интерстициальные (стено­
галинные и эвриоксибионтные) инфузории, характерные для среды 
с относительно низкими значениями pH и Eh и морской солено­
стью, питающиеся преимущественно диатомовыми водорослями и 
фитомастигинами (Trcicheloraphis iticaudatus, Tr. phoenicopterus, 
Tr. striatus и др.). Затем их сменили более эвригалинные интер­
стициальные виды средних размеров, в рационе которых преобла­
дали мелкие диатомовые водоросли и бактерии (<Remanella таг- 
garitifera, Oxytricha discifera, Trachelostyla caudaia). На заверша­
ющем этапе в сообществе преобладали мелкие стенооксибионтные 
(оксифильные) эвригалинные виды, характерные для среды с от­
носительно высокими значениями pH и Eh и переменной солено­
стью; они потребляют в основном мелких диатомовых, зоомастн- 
гин и бактерий (Pleuronema coronata, Uronema marina и др.).
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Рис. 56. Изменение некоторых структурных характеристик сообщества инфузо­
рий в лабораторном эксперименте.

а — общая биомасса инфузорий, мг~4/см2, б — отношение численности к био­
массе (N/B), в — трофическое разнообразие (Н, в долях от максимально воз­
можного), г — видовое разнообразие (то же), д — скорость сукцессии (S, без­

размерная величина).
I—III комплексы видов (пояснение в тексте)

Смена комплексов доминирующих видов, как показано на рис. 
56, совпадает с достаточно резкими (в некоторых случаях — скач­
кообразными) изменениями структурных параметров сообщества. 
Таким образом, как и в экспериментах Г. Ф. Гаузе (1936), плав­
ное изменение факторов среды вызывает скачкообразную реакцию 
в зрелом псаммофильном сообществе. В данном случае наблюда­
ется своеобразный «обратный» сезонному ход развития изолята — 
от впцлне зрелого состояния с выраженным доминированием круп­
ных интерстициальных видов к более раннему «весеннему», с пре­
обладанием мелких эврибионтных видов. Так как количество пе­
ременных параметров в этом опыте было несколько больше, а са­
ми изменения меньше, чем в экспериментах по трансплантации 
изолятов в эстуарий, то реакция сообщества оказалась более сгла­
женной. Общими для всех экспериментов являются высокая пла­
стичность псаммофильного сообщества, его способность сохранять 
в изменяющейся среде первоначальный набор видов, обусловлен­
ные соответствующей высокой физиологической резистентностью 
организмов. Вместе с тем при сохранении видового состава в со­
обществе происходят существенные изменения видовой структуры. 
Конечная устойчивость сообщества в каждом случае достигается 
не за счет изменения его сложности, а благодаря соответствию его 
состава конкретным условиям, т. е. естественному отбору видов в 
регламентирующих условиях среды.

V.6
УСТОЙЧИВОСТЬ СООБЩЕСТВА 
К НЕКОТОРЫМ АНТРОПОГЕННЫМ 
ФАКТОРАМ

До сих пор рассматривалось влияние естественных факторов 
среды на устойчивость прибрежного сообщества. Особый интерес
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представляют данные об устойчивости сообщества к антропоген­
ным факторам. Нами изучалось действие различных нефтепродук­
тов, минеральных удобрений, некоторых тяжелых металлов и гер­
бицида — атразина — самых распространенных загрязнителей в 
морской прибрежной зоне — на сообщество литорали.

Влияние нефтяных углеводородов (бензина, соляра, машинно­
го масла АС-10) на сообщество изучали в сериях экспериментов. 
В одной из них использовали смесь машинного масла с дизельным 
топливом в соотношении 1 : 5 (Молибога и др., 1982; Ткаченко, 
Бурковский, 1986). Машинное масло предварительно окисляли не­
большим количеством азотной кислоты с последующей ее нейтра­
лизацией углекислым натрием. Такая смесь, в отличие от раздель­
ного применения нефтепродуктов, дает устойчивую эмульсию в 
морской воде, качественно имитирующую антропогенное загрязне­
ние среды и исключающую неравномерность распределения веще­
ства в грунте. Результаты химических анализов показали, что 
большая часть нефтепродуктов удаляется из верхнего 5-сантимет­
рового слоя грунта в первые три дня эксперимента. При началь­
ной 'концентрации нефтепродуктов 0,5+0,3 г!*кг грунта через трое 
суток она составляла 0,02±0,02 г/кг и оставалась неизменной в те­
чение трех первых месяцев эксперимента. Эта величина соответст­
вует фоновой концентрации для некоторых районов Северной Ат­
лантики (0,01—0,10 г/кг; Edward, 1981), но не типична для все еще 
сохраняющего чистоту Белого моря.

Эксперименты по влиянию смеси нефтепродуктов проводили на 
пзолятах литорального сообщества. Для этого пластмассовыми 
рамами высотой 25 см и сечением 625 см2 отсекали соответствую­
щий объем грунта, в который вносили токсикант (концентрации: 
0,3; 0,6; 1,2; 2,5; 5; 10; 50 г/кг). Сверху рамы закрывали нейлоно­
вым ситом, предотвращающим иммиграцию и эмиграцию организ­
мов макробептоса. Продолжительность опытов от 3 мес до 2 лет.

Эксперименты показали, что даже самые низкие используемые 
концентрации нефтепродуктов (от 0,5 — в первые дни — до 
0,02 г/кг грунта — в последующие дни), близкие к фоновым для 
некоторых загрязненных районов Мирового океана, на беломор­
ское сообщество оказывают разрушающее действие. Можно выде­
лить две группы организмов, по-разному реагирующих на внесение 
токсиканта. Первая группа включает виды, резко снижающие 
плотность популяции уже в первые сутки эксперимента и не вос­
станавливающие ее до полного удаления токсиканта из грунта (на 
что требуется не менее года). Это — гетеротрофные организмы всех 
размерных групп: от микро- до макробентоса. Среди них наименее 
устойчивы — полихеты и раки, которые погибают в первые сутки 
эксперимента, затем брюхоногие и двустворчатые моллюски (по­
гибают в течение первой недели), наиболее устойчивы — простей­
шие, некоторые из которых сохраняются до конца эксперимента, 
Вторая группа включает виды, не только не снижающие, но во 
многих случаях повышающие плотность в эксперименте. Это -  
диатомовые водоросли и фитомастигины.
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Т а б л и ц а  28

Реакция псаммофильных инфузорий на нефтяное загрязнение (0,5 г/кг)

Показатели
Время

(продолжительность эксперимента, сутки)

1 2 7 17 47 63 80 90 420 780

Общее количество видов 
Эксперимент 28 22 17 14 10 8 5 5 30 29
Контроль 28 29 27 28 27 30 28 23 32 30
Общая плотность инфузорий,
экз/см2
Эксперимент 361 86 63 58 54 57 34 27 578 606
Контроль 327 379 393 364 657 518 523 361 720 630
Плотность видов, сохранив­

шихся до конца эксперимен­
та, экз/см2

Uronema mari- эксперимент 76 15 6 8 15 13 17 15 89 71
па контроль 70 93 118 121 88 76 124 63 96 79

Coleps tesse 1 л - эксперимент 41 7 1 6 6 15 6 3 27 39
tus. контроль 37 38 44 21 87 58 51 54 32 61

Pleuronema со- эксперимент 27 9 15 14 12 6 7 3 26 43
ronata контроль 19 30 70 68 109 63 57 43 21 38

Aspidisca steini эксперимент 40 10 1 1 1 3 2 3 20 26
контроль 48 51 57 40 37 30 47 40 17 27

Remanella mar- эксперимент 28 2 1 1 3 3 2 3 111 128
garitifera контроль 32 30 38 44 108 217 123 67 176 140

Рассмотрим более подробно влияние смеси нефтепродуктов на 
микробентос, который в целом проявляет большую устойчивость к 
действию токсиканта, чем мейо- и макробентос. В табл. 28 приве­
дены соответствующие данные по гетеротрофному компоненту 
псаммофильного сообщества. Реакция всех видов инфузорий на 
нефтяное загрязнение отрицательная. Из присутствующих в нача­
ле эксперимента 28 видов— 14 погибли 'через две недели, только 
5 сохранились до конца летнего сезона. Первыми погибли специ­
фические интерстициальные инфузории, характеризующиеся в це­
лом более высокой чувствительностью к любым изменениям физи­
ко-химических свойств среды. Из них только .Remanella margari- 
tifera сохранился до конца лета. Неспецифические интерстициаль­
ные инфузории, более стойкие к колебаниям факторов среды, про­
держались в эксперименте более двух месяцев, а четыре из них — 
до конца лета.

На 40—50-е сут отмечался незначительный рост плотности ус­
тойчивых к нефтепродуктам видов; он может быть связан как с 
привыканием части инфузорий к ослаблевающему фактору (вслед­
ствие вымывания нефти из грунта), так и проникновением особей 
из окружающего пространства. Заметное восстановление псаммо­
фильного сообщества начинается только на следующий год, в ос­
новном за счет колонизации грунта, после полного его освобожде­
ния от загрязнителя. Однако и через 2 года плотность некоторых 
специфических интерстициальных видов остается ниже контроля
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(табл. 28). Макробентос восстанавливается только спустя 3— 
4 года.

Совершенно иная реакция на загрязнение наблюдалась у диа­
томовых водорослей (Ткаченко, Бурковский, 1986). Общая плот­
ность организмов резко возрастала в первые дни эксперимента в 
среднем в 20 раз по сравнению с контролем (рис. 57). Таких вспы­
шек численности мы не отмечали в природе ни разу. Особенно 
сильно возросла плотность тех видов, которые служили пищей са­
мым массовым видам инфузорий. Так, плотность Navicula salina- 
rium — основного пищевого объекта Remanella margaritijera и не­
которых других инфузорий — в некоторые моменты превышала 
контроль в 50 раз. Плотность реманеллы в это время была ниже 
контроля в 30—90 раз. Приведенные данные свидетельствуют о 
том, что даже довольно низкие концентрации смеси нефтяных уг­
леводородов приводят к скорой гибели консументов и, как следст­
вие, к быстрому росту популяции их жертв, для которых эти же ве­
щества оказываются, вероятно, менее токсичными. Следует обра­
тить внимание на то, что большинство сохранившихся до конца 
эксперимента видов (табл. 28) не являются облигатными фитофа­
гами, но способны длительное время существовать за счет других 
источников пищи (мертвых тканей и клеток, бактерий, РОВ). Это 
позволяет предполагать, что гибель консументов связана не толь­
ко с непосредственным действием токсиканта, но и с потреблени­
ем загрязненной пищи. Можно предположить также, что нефтепро­
дукты нарушают поисковую способность или хеморецепторную 
чувствительность инфузорий (и других консументов), лишая их 
возможности нормально питаться.

Чувствительность отдельных видов диатомовых водорослей к 
данному виду загрязнения различна. Максимальный стимулирую­
щий эффект проявился у 5 видов: Navicula salinarium, Nilzschia 
closlerium, Achnanta delicatila и Navicula sp. У 10 видов плотность 
оставалась на уровне контроля, а у 5 других видов она была в 
1,5—2 раза ниже, чем в контроле (Amphora coffeaformis, Amphora 
■commutata, Colonels sp., Navicula humerosa, Navicula abrupta).
К концу эксперимента у всех видов наблюдали заметную тенден­

цию к снижению плотности популя­
ций. Однако в эксперименте она 
еще долгое время (до конца веге­
тационного сезона) существенно 
превышала контрольную.

Полученные нами данные об 
устойчивости организмов микробен­
тоса к нефтяному загрязнению сви­
детельствуют о том, что низкие кон­
центрации углеводородов могут 
оказывать на него самое разнооб­
разное действие — от ингибирующе­
го (на консументов и некоторых 
продуцентов) до стимулирующего
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Рис. 57. Влияние нефтяных угле­
водородов на общую плотность 

диатомовых водорослей. 
Концентрация 0,5 г/кг грунта:

1 — контроль, 2 — эксперимент



(на продуцентов). Характер отклика зависит от вида организма и, 
вероятно, от предшествующих условий, в которых он развивался.

Факт привыкания некоторых организмов к достаточно высоким 
концентрациям сырой нефти хорошо известен в литературе. Так, 
изучение биоты, формирующейся в местах естественного просачи­
вания нефти, показало, что существуют целые группы видов, адап­
тирующихся к подобным условиям (Montagna, Spies, 1985). Эти 
своеобразные нефтезависимые биоценозы включают мощные посе­
ления цианобактерий, образующих сплошные маты, удерживаю­
щие нефть, микроводоросли, хемосинтезирующие бактерии, живу­
щие за счет нефти и сероводорода, и питающиеся ими организмы 
микро- и мейобентоса, дающие довольно высокую биомассу. Во­
прос об адаптации бентосных организмов к различным продуктам 
нефтепереработки остается нерешенным.

В другой серии экспериментов мы изучали устойчивость сооб­
щества литорали к действию различных концентраций бензина и 
соляра. В отличие от предыдущих опытов использовали нефтепро­
дукты без специальной химической обработки, связывающей ток­
сикант с грунтом и препятствующей его быстрому вымыванию. Од­
норазовое внесение нефтепродуктов в количестве 0,1; 0,25; 0,5 и 
1 г/кг грунта не приводило к достоверному снижению плотности 
организмов. Заметное отрицательное действие соляра наблюдали 
при концентрации выше 1 г/кг, бензина — при 2 г/кг грунта. Ука­
занные концентрации веществ приводили к снижению плотности 
всех изученных организмов микро-, мейо- и макробентоса (на 20% 
от контроля). Восстановление численности микро- и мейобентоса 
происходило по истечении 10 сут и более в результате пассивной 
миграции организмов из окружающего пространства.

Периодическое (ежесуточное) внесение нефтепродуктов в коли­
честве 0,5 г/кг грунта приводило к гибели большей части (до 80% 
от контроля) организмов микро-, мейо- и макробентоса. Восстанов­
ление ■плотности популяций (также за счет миграции из окружа­
ющего пространства) наблюдали по истечении многих недель с мо­
мента последнего внесения нефтепродуктов. И в этом случае со- 
ляр, как вязкое и связывающееся с грунтом вещество, оказывал 
более сильное и длительное действие на организмы, чем бензин. 
Адаптация организмов к нефтепродуктам не наблюдалась.

В других экспериментах изучали устойчивость микробентоса к: 
применяемым в сельском хозяйстве концентрациям минеральных 
удобрений. Была использована имеющаяся в розничной продаже 
смесь фосфатов, нитратов, калия (в соотношении 14:14:17) и раз­
личных микроэлементов (фоскамид). Минеральные удобрения ра­
створяли в морской воде и затем во время отлива ровным слоем 
наносили на поверхность грунта, ограниченную пластмассовой рам­
кой (25X25 см). Раствор успевал впитаться в песок до прихода 
приливной волны. Удобрения вносили регулярно (раз в 3—5 дней) 
на протяжении всего эксперимента (80 сут).

Приведенные в табл. 29 данные показывают, что внесение в на­
сыщенную биогенами интерстициальную воду дополнительного их
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Т а б л и ц а  29

Реакция микробентоса на внесение удобрений (10 г/лР)

Группы организмов

Время,
продолжительность эксперимента, 

сутки
Средняя 

плотность 
организмов 
за время 

опыта. 
экз/см20 15 45 65 80

Фитомастигины, экз/см2
Эксперимент 312 280 487 289 71 281,75
Контроль

Зоомастигины, экз/см2
343 626 673 285 203 532,25

Эксперимент 76 48 175 176 244 160,75
Контроль 92 84 181 203 270 184,50

* Диатомовые водоросли, 
экз/см2

Эксперимент 17 49 193 64 19 81,25
Контроль 23 88 64 54 1 51,75

Инфузории, экз/см2
Эксперимент 183 200 125 1083 357 441,25
Контроль 167 202 303 1523 645 675,75

* Учитывали только крупные пилы (более 70 мкм).

количества приводит к снижению плотности большинства организ­
мов микробентоса в среднем на 25%. Только крупные диатомовые 
водоросли показывают прирост численности в этих условиях. В це­
лом стоки с сельскохозяйственных полей могут оказывать замет­
ное угнетающее действие на микробентос эстуарных районов мор­
ского прибрежья.

Одним из распространенных видов загрязнения морской среды 
являются тяжелые металлы (Бойкова, 1989; и др.). В полевом экс­
перименте мы изучали влияние сульфата меди (10, 25 и 50 мг/л) 
на сообщество псаммофильных инфузорий. Опыты проводили в 
микрокосмах, для этого пластиковые цилиндры сечением 4 см2 
вдавливали в грунт на глубину до 3 см, вносили токсикант, после 
чего пх закрывали крышкой. Учитывали 20 наиболее массовых ви­
дов. Продолжительность экспериментов — 5 сут.

Как показано на рис. 58, в первые сутки эксперимента наблю­
дается падение общей плотности инфузорий при всех изучаемых 
концентрациях меди. На вторые сутки численность инфузорий ос­
тается на прежнем уровне, а затем, в течение двух последующих 
дней, происходит заметный рост общей плотности, тем больший, 
чем ниже концентрация меди. При концентрации меди 10 мг/л 
численность инфузорий приближается к контролю, а при двух дру­
гих — составляет от 35 до 50% от контроля. В последующие сутки 
численность инфузорий вновь падает, особенно резко при высоких 
концентрациях меди. Таков ход плотности в экспериментах.

В целом реакция инфузорий на медь соответствует описанной 
О! Ф. Филенко (1988) реакции живых организмов на любой ток-
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%  от контроле

Рис. 58. Влияние меди па общую 
численность инфузорий. 

Концентрации: 1 —■ 10 мг/л, 2 —■ 
25 мг/л, 3 — 50 мг'л. К — конт­

роль

%  от  контроля

Рис. 59. Реакция Trache- 
.loraphis incaudahis (1) 
и Тг. phoenicoptcrus (2) 
па «несение мели 
(10 мг/л). К — контроль

сикапт, включающий три фазы. Первая фаза, характеризующаяся 
резким падением численности, указывает на физиологическую ус­
тойчивость организмов к данному фактору. Вторая фаза, отмечен­
ная подъемом численности, соответствует периоду накопления ток­
сического вещества в организме и стимуляции его метаболических 
процессов, имеющих, вероятно, мобилизующую защитную функ­
цию. Наконец, третья фаза наступает при отравлении организма 
токсическими веществами, которое заканчивается его гибелью. 
Продолжительность и выраженность фаз у разных видов организ­
мов может быть весьма различной.

Особый интерес представляет эффект низких концентраций ток­
сических веществ, при которых виды могут сохраняться в среде 
длительное время. Мы изучали влияние 10 мкг/л — концентрации 
меди на устойчивость структуры сообщества простейших. Реакция 
разных видов на введение токсиканта была неодинаковой — уро­
вень падения численности разных видов на первой фазе и после-
13— 3 7 0  193



дующего увеличения численности на второй варьировал в очень 
широких пределах (от 10 до 60% и от 40 до 400% от контроля со­
ответственно). Как показал анализ данных, различия в реакции 
видов в основном связаны не с их разной физиологической рези­
стентностью к действующему фактору, а с их разным пространст­
венным положением относительно вносимого вещества. Виды, за­
нимающие поверхностное положение в грунте, в нашем экспери­
менте испытывали более сильное и продолжительное действие ме­
ди, нежели виды глубоких слоев, где концентрация проникающего 
с поверхности токсиканта была ниже.

Вместе с тем некоторые виды, населяющие один и тот же слои 
песка, проявили существенные различия в реакции на внесенный 
токсикант. Так, близкие виды Tracheloraphis incaudatus и Тг. 
phoenicopterus показали принципиально разное поведение при низ­
ких концентрациях меди (рис. 59). Плотность первого вида сни­
жалась медленно в течение первых трех суток; на фазе стимуля­
ций достигла около 60% от контроля. Напротив, второй вид реа­
гировал острее, его плотность резко падала в первые сутки и до­
вольно быстро возвращалась к контрольной, а затем значительно 
превысила последнюю. Различия в токсикорезистентностп трахело- 
рафисов таким образом могут отражаться на их конкурентоспособ­
ности в природных условиях, где соли меди в отдельных случаях 
достигают экспериментальных или близких к ним величин (см. гл. 
I, 2). В целом эксперименты показывают, что при низких концен­
трациях меди в среде возможно не только угнетение, но и стиму­
ляция роста некоторых видов инфузорий; в результате эти процес­
сы могут привести к существенным изменениям в структуре (соот­
ношении видов) сообщества.



И н дексы  и ф о р м у л ы , и сп о л ьзо ван н ы е  в р а б о те

Индекс Левинса а; =  [( 2  P 2i h ) ~ l —  1] / ( п —  1)
6= 1

. 71
Индекс Шеннона — Винера H i  =  —  2  P i k - \ o g 2Pik

* = i

Индекс выравненности Пиалу е = ----!—
log»S

Индекс доминирования Симпсона С  =  2 P 2ik 

Индекс перекрывания Пианки

2 Pik-PjK 
6 = 1

где Рц, — доля k -й категории ресурса (пищи, пространства, времени) или вида 
из п таких категорий, используемых i ( / ) -m видом.
Коэффициент дисперсии

К <т-

т

Индекс агрегированное™ Смурова J\ А =  ) ---- !IL-
т

Среднее количество скоплений а =  КЛп-^~ 
т

Среднее количество особей в скоплении д — ''
d

где а2 — дисперсия, т — средняя плотность, т  — плотность в скоплении, К 
(переходный коэффициент);

о2—т

Скорость сукцессии вычисляли как интенсивность структурных перестроек в 
период между сборами проб по формуле

Si , i+  1 =  1 —  2пип(Яо-. р сж),
где Pin Pij+1 — доля i-го вида (по биомассе) в j и /+1-п пробах, a min(P,j, 
Pii+t) — меньшая из них.
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