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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ
Актуальность и степень разработанности темы исследования.

Сообщества морских организмов, обитающих на литорали, подвержены
воздействию разнообразных абиотических и биотических факторов (Hagberg et
al., 2003). Комплексное воздействие этих факторов определяет гетерогенность
литоральных сообществ в пространстве и времени (Dunson, Travis, 1991; Menge,
1992). Для объяснения и предсказания структуры и разнообразия сообществ с
точки зрения ведущей роли абиотических или биотических факторов в
градиенте среды была разработана т.н. модель экологического стресса (англ.
«environmental stress model»; Zwerschke et al., 2013; Menge et al., 2002).
Предсказания модели базируются на представлении об относительном
уменьшением роли биотических факторов в регуляции сообщества при
увеличении напряженности абиотических условий среды (Menge et al., 2002).

Принято считать, что в макрогеографическом масштабе – по мере продвижения
от экватора к полюсам – роль абиотических факторов в поддержании структуры и
разнообразия сообществ повышается, а роль биотических взаимодействий, в
частности хищников – снижается (Schemske et al., 2009; Freestone et al., 2011). Тем не
менее, появляются новые данные, свидетельствующие о существенном влиянии
хищников на сообщества в условиях высоких широт (Purcell et al., 2010; Yakovis,
Artemieva, 2019). Таким образом, мнение о преобладающей роли абиотических
факторов в регуляции структуры сообществ в приполярных областях может быть
связано с недостатком данных, а не с реальным положением дел, даже в отношении
сообществ высокоширотной литорали. Соответственно, роль хищников в
определении структуры таких сообществ может быть существенно недооценена.

Влияние хищников на сообщество чаще всего выражается в убыли
численности его жертв и последующим каскадным эффектом, оказывающим
влияние на всю пищевую цепь (e.g. Paine, 1980; но см. Ehlers et al., 2018).
Однако оценить дифференциальную смертность вида в природе чрезвычайно
сложно. Эти затруднения практически полностью снимаются при изучении
регистрируемого хищничества, когда причина гибели особи может быть
определена путем изучения ее останков (Ефремов, 1954; Vermeij, 1983; Pruss et
al., 2011; Gorzelak et al., 2013).

Малакофаги являются удобной моделью для изучения регистрируемого
хищничества, так как часто раковины жертв остаются в среде обитания.

Натициды (Naticidae) – всесветно распространенное семейство морских
гастропод, характерных для мягких грунтов (Kabat, 1990). Особенностью их
пищевого поведения является просверливание твердых экзоскелетов жертв.
Таким образом, можно довольно легко оценить дифференциальную смертность
животных с развитым экзоскелетом (моллюски, брахиоподы, ракообразные) в
сообществах, где представлены натициды. Исследуя таким образом питание
натицид, можно практически охватить прибрежные малакоценозы, что
позволяет приблизиться к пониманию функционирования всего сообщества, так
как моллюски являются его ключевой частью (напр., Naumov, Varfolomeeva,
2013). В 2001 и в 2007 году были обнаружены довольно плотные поселения
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одного из представителей натицид – Amauropsis islandica (Gmelin, 1792) на
литорали двух островов в Кандалакшском заливе (Белое море). Это позволило
изучить уникальную ситуацию, при которой моновидовое поселение натицид
обитает совместно со своими жертвами, и смертность представителей
литорального малакоценоза в результате атак A. islandica надежно
документируется находками просверленных раковин. В результате появилась
возможность детально описать питание этого моллюска на литорали и оценить
воздействие фактора присутствия хищника на прибрежные сообщества, имея в
основе данные «природного» эксперимента. Проводимое нами «модельное»
исследование позволит оценить значимость фактора хищничества в
приполярном литоральном сообществе.

Цели и задачи исследования. Целью данной работы стало оценить роль
хищных моллюсков Amauropsis islandica (Naticidae: Caenogastropoda) в системе
биоценотических связей литоральных сообществ Белого моря.

В рамках поставленной цели мы решали следующие задачи:
1. Проанализировать экологические особенности модельных популяций
Amauropsis islandica (плотность поселения, размерный состав, средний и
максимальный возраст) на литорали Белого моря;
2. С использованием анализа спектров питания определить биоценотические
связи Amauropsis islandica с членами литоральных сообществ на основе
отношений хищник – жертва. Выявить виды жертв, наиболее подверженных
хищничеству A. islandica;
3. Оценить особенности взаимодействия Amauropsis islandica с особями
других видов моллюсков в процессе питания хищника;
4. Выявить специфику взаимодействия с жертвами разных
размерно-возрастных группировок Amauropsis islandica;
5. Проанализировать биоценотические связи между популяциями Amauropsis
islandica и Limecola balthica в исследованных модельных поселениях.
6. Сделать заключение о роли Amauropsis islandica в качестве элемента
литорального сообщества.

Научная новизна. Впервые были получены обстоятельные и надежные
многолетние данные о представленности Amauropsis islandica в Кандалакшском
заливе Белого моря. Столь подробное описание динамики плотности и
размерной структуры популяций этого вида, и натицид вообще, в литературе
отсутствует. Для Белого моря впервые получены данные о плотности кладок
A. islandica на литорали, а также о его плодовитости и успешности вылупления.
Произведена предварительная оценка ростовых процессов этих моллюсков на
литорали. Получены надежные данные о спектре питания A. islandica,
фактически представляющие первые сведения о спектрах питания отдельных
видов беломорских натицид. Показано, что главную роль в питании A. islandica
на литорали играет широко распространенный на Белом море двустворчатый
моллюск Limecola balthica. Таким образом, для L. balthica указан ранее не
упоминавшийся в литературе вид хищника.
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Получены подробные количественные данные о питании A. islandica и его
пищевых предпочтениях. Для натицид, обитающих в высокоширотных морях
Северного полушария, это сделано впервые.

Построена математическая модель взаимосвязи между средним размером
L. balthica, с одной стороны, и обилием и средним размером A. islandica - с
другой. Выявлено, что за счет размерной избирательности, хищник выедает
крупных особей L. balthica в поселениях. Оценка значимых межвидовых
взаимодействий между натицидами и их жертвами на побережье
высокоширотных морей Северного полушария до сих пор не проводилась.

В целом, показано, что A. islandica способен формировать
биоценотические связи значительной напряженности на литорали Белого моря,
и влиять на популяционные характеристики жертв в пределах своего
местообитания. Для Белого моря количественное описание влияния
беспозвоночных хищников на популяции жертв проведено впервые.

Теоретическая и практическая значимость. Результаты работы
восполняют пробел наших знаний о влиянии биотических факторов (в
частности, хищничества) на структуру популяции жертв в высокоширотном
море и позволяют оценить справедливость утверждения о существовании
широтного градиента влияния биотических факторов на структуру сообществ.
Методики, апробированные в работе позволяют исследовать влияние других
сверлящих хищников на поселения жертв. Результаты исследования могут быть
использованы в курсах по зоологии, эмбриологии, экологии и морской
биологии направления «Биология» бакалавриата 06.03.01 и магистратуры
06.04.01 университетов, а также направления «Экология. Биоразнообразие и
охрана природы» 05.04.06. Детальное исследование изучаемых малакоценозов
на литорали заповедных островов в Кандалакшском заливе в динамике
позволяют прогнозировать состояние охраняемых экосистем.

Методология и методы исследования. Основой для большинства
полученных результатов стали данные уникального по длительности и
параметрам учета для Белого моря 19-летнего наблюдения над
литоральными малакоценозами в двух островных губах. Производился
мониторинг не только живых компонентов системы, но и оставленных
Amauropsis islandica перфораций на раковинах его жертв. Особенности
биологии хищника были дополнительно выявлены с помощью разовых
наблюдений, а также экспериментов in situ.

Публикации. По теме диссертации опубликовано 11 работ. Из них 5
статей в журналах из списка, рекомендованного ВАК, в том числе 4 на
английском языке в журналах, индексируемых в международных базах Web of
science или Scopus.

Объём и структура диссертации. Диссертация состоит из введения, пяти глав
(“Обзор литературы”, “Материал и методы”, “Экологическая структура популяций
Amauropsis islandica на Белом море”, “Особенности питания Amauropsis islandica”,
“Биоценотические связи”), заключения, выводов, списка литературы и 1 приложения.
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Основное содержание изложено на 129 страницах, содержит 33 рисунка и 8 таблиц.
Еще одна таблица вынесена в приложение. Список литературы содержит 211
источников, из них - 175 на иностранных языках.

Личный вклад автора. Диссертация является результатом 19-летних
исследований автора. Автором были определены цели и задачи исследования,
проводился сбор материала, постановка экспериментов, анализ и интерпретация
результатов; подготовлен текст диссертации, сформулированы основные
положения и выводы.

Степень достоверности и апробация результатов. Результаты работы были
доложены на следующих конференциях: II-IV Беломорские студенческие научные
сессии СПбГУ (СПб, 2018-2020), Всероссийская конференция с международным
участием “Моллюски: биология, экология, эволюция и формирование малакофаун”
(Борок, 2019), Отчетная сессия Зоологического института РАН (СПб, 2019), XVII
научный семинар “Чтения памяти К.М. Дерюгина” (СПб, 2015), XII Международная
конференция с элементами школы для молодых ученых и аспирантов "Проблемы
изучения, рационального использования и охраны природных ресурсов Белого моря"
(Петрозаводск, 2013), 41, 49, 51, 53-54 European Marine Biology Symposium (Cork, St.
Petersburg, Rhodes, Ostend, Dublin, 2006, 2014, 2016, 2018, 2019), World Conference on
Marine Biodiversity (Aberdeen, 2011), а также на научных семинарах кафедры
зоологии беспозвоночныхСПбГУи Беломорской Биологической станции ЗИНРАН.

Основные положения, выносимые на защиту.
1. Представители натицид способны формировать устойчивые поселения на

литорали Арктических морей даже в условиях сезонного ледостава в
холодное время года. Это заставляет расширить представления о их
адаптационных возможностях и ставит вопрос о необходимости учитывать
их роль в арктических литоральных сообществах.

2. Пищевое поведение натицид в целом и Amauropsis islandica на Белом море
в частности характеризуется отсутствием видовой селективности в
отношении своих жертв, что подтверждает характеристику натицид в
целом как стенофагов на уровне крупных таксонов (Gastropoda, Bivalvia),
но полифагов в отношении конкретных видов этих таксонов.

3. В случае достижения высоких плотностей поселения на литорали
Amauropsis islandica регулирует размерную структуру жертв -
двустворчатых моллюсков (например, Limecola balthica). Это
свидетельствует о непосредственном, либо с помощью “каскадного
эффекта” воздействии A. islandica на структуру арктического литорального
сообщества.

Благодарности. Полевые работы производились на акватории
Кандалакшского государственного заповедника и были бы невозможны без
разрешения администрации. Я выражаю благодарность за деятельную
поддержку исследований А.С. Корякину и Е.Л. Толмачевой. В разное время на
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полевых этапах работы мне помогали сотрудники заповедника: В.В. Бианки,
Н.С. Бойко, Е.В. Шутова, Л.А. Абрамова, В.М. Хайтов, за что я им очень
благодарен. Часть исследований производилась на территории Беломорской
Биологической станции Зоологического института РАН, и я благодарен
администрации за предоставленную возможность работы на ней.

Я выражаю горячую благодарность всем участникам беломорских экспедиций
Лаборатории экологии морского бентоса и гидробиологии 2001-2019 годов за
неоценимую помощь в обработке мониторинговых проб и постановке садковых
наблюдений. Особая благодарность - моим воспитанникам, которые собирали и
обрабатывали часть материалов, вошедших в эту работу: М. Антроповой,
А. Забелиной, Г. Пузаченко, Е. Сергеенко, Е. Паршиной, М. Немчинову и
А. Шевкоплясу. Я благодарен моим соавторам и коллегам, в спорах и
обсуждениях с которыми в значительной степени формировалась данная работа:
А.И. Грановичу, М.А. Варфоломеевой, Е.А. Генельт-Яновскому, С.А.
Назаровой, Л.П. Флячинской, В.Я. Бергеру, А.Д. Наумову, А.А. Сухотину и
В.М. Хайтову.

Спасибо моим учителям: А.В. Полоскину, М.Г. Левитину, Т.П. Левитиной и
Е.А. Нинбургу, благодаря которым я полюбил Белое море, сформировался как
человек и исследователь. Я признателен своему научному руководителю А.И.
Грановичу за долгое терпение, неизменный интерес к моей работе и чуткое
отношение. Спасибо моей семье, которая поддерживала стремление к
написанию этой рукописи. Кроме того, я благодарю Б.И. Сиренко, который
взялся за труд прочитать черновик рукописи и сделать ряд критических
замечаний.

Даная работа была выполнена при финансовой поддержке Российского
фонда фундаментальных исследований (грант 18-34-00405)

ОСНОВНОЕ СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ
Обзор литературы

В главе приведена общая характеристика семейства Naticidae
(Caenogastropoda): его положение в системе гастропод, систематические связи
внутри семейства, распространение натицид в Мировом океане. Особое
внимание уделено приспособлениям к питанию натицид (устройству
пищедобывающего аппарата и пищевому поведению), а также спектру их жертв.
В обзоре предпринимается анализ известных по литературным данным
сведений о питании отдельных видов натицид. Результат питания натицид
документируется перфорированными экзоскелетами жертв, поэтому в обзор
включены вопросы тафономии просверленных раковин. Отдельно рассмотрены
представители натицид, встреченные на Белом море, в том числе изучаемый
вид - Amauropsis islandica.
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Материал и методы
Основной материал для работы собран в 2001-2019 гг в двух бухтах на

островах в вершине Кандалакшского залива (Белое море). В губе Южная (о.
Ряжков, далее - полигон «Южная») учет проводился в течение всего периода
исследований, в безымянной губе на о. Большой Ломнишный (далее - полигон
«Ломнишный») - с 2007 по 2019 г. В обеих акваториях ежегодно в июле в
районе нуля глубин и на нижней литорали отбирали по паре проб методом
вложенных рамок на 10-15 станциях. Положение станций было фиксированным.
В рамке большей площади (1/4 кв.м.) учитывали и измеряли всех
представителей Amauropsis islandica, в рамке 1/30 кв.м. - живых моллюсков
других видов и их раковины крупнее 1 мм. Для перфорированных раковин
дополнительно измеряли диаметр перфорации и ее положение на раковине. За
весь период исследований было обработано 389 пар проб, промерено 930
особей A. islandica а также 12880 живых моллюсков - потенциальных жертв
натицид и перфорированных створок их раковин.

Учет кладок Amauropsis islandica проводили в конце мая 2018 года на
литорали губы Южная, оценку плодовитости и успешности вылупления молоди
- в это же время в лаборатории на Беломорской биостанции ЗИН РАН. Оценку
возраста производили путем подсчета линий остановки роста на раковинах 77
экземпляров A. islandica из коллекции (сборы 2001, 2003, 2004 и 2007 гг).

Для оценки пищевых предпочтений Amauropsis islandica, а также для
установления взаимосвязи между размером хищника и оставляемыми им
отверстиями сверления на раковинах жертв мы провели три эксперимента in
situ: в июле-августе 2006, 2014 и в середине июля 2015 годов. В зависимости от
целей эксперимента, в пластиковые садки с отверстиями, затянутыми сеткой с
заранее просеянным грунтом, помещали от одного до 5-ти особей A. islandica, а
также его потенциальных жертв. Во всех экспериментах садки экспонировались
в районе исследовательского полигона «Южная», контролем служили садки без
хищника. По окончании срока экспозиции всех моллюсков, а также их
раковины, учитывали и измеряли.

Все полученные данные обсчитывались с помощью алгоритмов,
разработанных автором вручную на языке программирования R в оболочке
R-Studio (R Core Team, 2019; RStudio Team, 2019). Манипуляции с данными
производились на основе пакета функций tidyverse, визуализация - с помощью
пакета функций spatstat, ggplot2 и cowplot (Baddeley et al., 2015; Wickham et al.,
2019; Wilke, 2019). Данные для построения карт были взяты из географической
системы GSHHG, версия 2.3.3 (Wessel, Smith, 1996). Данные обрабатывали
методами параметрической статистики. Все средние значения даны со
стандартными ошибками. Для проверки унимодальности в размерно-частотных
распределениях использовали тест Хартигана, реализованный в пакете функций
R diptest (Maechler, 2016). Попарные сравнения средних производились с
помощью t-критерия Стьюдента, в случае неравенства объемов сравниваемых
выборок - с поправкой Уэльча. Сравнение пропорций проводили с помощью
критерия χ2 (Agresti, Franklin, 2013). Сравнение распределений проводили с



9

помощью непараметрического критерия Уилкоксона (Hollander, Wolfe, 1999).
Множественные сравнения размерно-частотных распределений проводили,
используя непараметрический критерий Краскела - Уоллиса (Hollander, Wolfe,
1999). Оценку влияния факторов проводили с помощью регрессионного анализа
линейных, генерализованных линейных (GLM) и аддитивных моделей (GAM)
(Zuur et al., 2009). Все различия считались значимыми при вероятности
принятия H0<0.05.

Экологическая структура популяций Amauropsis islandica на Белом море
Кладки Amauropsis islandica, как и других натицид представляют собой

свернутые в конус хрящевидные ленты, инкрустированные песком и свободно
лежащие на грунте (рис. 1). В конце мая 2018 года они были найдены в пределах
сравнительно узкой полосы около нуля глубин. Плотность кладок составила
0.04±0.01 шт/м2. Средний вес кладок оказался равным 2.3±0.3 г, среднее количество
яйцевых капсул составило 538.1±53.8 шт в пересчете на 1 кладку. Каждая яйцевая
капсула на момент сбора (конец мая) содержала в себе 1 эмбрион на стадии позднего
велигера. Вылупление молоди из яйцевых оболочек наблюдали в лаборатории в
течение длительного периода с середины июня по середину июля. При этом разница
в сроках вылупления молоди из одной кладки составляла от 6 до 14 дней. Из яйцевых
оболочек A. islandica выходят ювенили с высотой раковины 910±10 μm. Успешность
вылупления в лаборатории составила 76±3%. В течение периода наблюдений в
лабораторных условиях к 24 августа высота их раковины увеличивается до 1200 μm
(Аристов, Флячинская, 2019; Aristov et al., 2020).

Рисунок 1. Внешний вид кладки Amauropsis islandica (А), ювенилей (Б) и
взрослой особи (В). Шкала: А, В - 10 мм, Б - 1 мм.

Наше исследование особенностей репродуктивной биологии Amauropsis
islandica подтвердило мнение о том, что для этого моллюска характерно прямое
развитие (Голиков, 1987; Giglioli, 1955). Мы наблюдали обилие кладок на
стадиях позднего велигера в конце мая, что противоречит имеющимся данным
о том, что нерест этих моллюсков происходит в июле (Giglioli, 1955). Для

A Б В
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беломорских популяций A. islandica сроки нереста до сих пор были неизвестны.
Мы предполагаем, что, поскольку эмбрионы в найденных нами кладках в конце
мая находились на стадии позднего велигера, нерест этих моллюсков
происходит по крайней мере, на две недели раньше, то есть в первой декаде мая
(Aristov, Flachinskaya, Varfolomeeva, в печати). Важно отметить, что на
литорали Белого моря в это время еще может оставаться морской лед,
подвижки которого в результате приливно-отливных течений негативно влияют
на население приливно-отливной зоны (Varfolomeeva, Naumov, 2013). Вместе с
тем, географические особенности местообитания исследованных нами
популяций, а именно – наличие крупных валунов на литорали может в
значительной степени уменьшать это негативное воздействие (Савоськин, 1967).
Таким образом, потенциально высокая выживаемость A. islandica в кладках,
способствует успешному пополнению популяций молодью при благоприятных
погодных условиях во время схода льда.

В изученных нами поселениях плотность Amauropsis islandica
претерпевала значительные межгодовые колебания, от 0.4 до 24 экз./м2 на
полигоне «Южная», среднелетняя плотность составила 10.2±2.6 экз./м2, на
полигоне «Ломнишный» - от от 3.6 до 13.6 экз./м2, среднелетняя плотность -
7.7±2.2 экз./м2. Варьирование плотности этих двух поселений происходит не
синхронно (r = 0.09, df = 11, p = 0.76, рис. 2).

Рисунок 2. Динамика плотности Amauropsis islandica в исследуемых
популяциях на полигонах «Южная» (2001-2019 гг.) и «Ломнишный»
(2007-2019). Точками показаны средние значения, вертикальными линиями -
ошибки средних.
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Среднемноголетняя плотность Amauropsis islandica в исследованных
популяциях выше известных в других акваториях плотностей других видов
натицид (Аристов, Гранович, 2011): 0.79 экз/м2 и 2.91 экз/м2 для Cryptonatica
clausa и Pseudopolinices nanus соответственно из акватории Соловецкого
архипелага (Артемьева и др., 2004), 0.9 экз/м2 для видов рода Polinices у
побережья Австралии (Green, 1968), 0.62 экз/м2 для Polinices duplicatus (Hunter,
Grant, 1966), 0.06 экз/м2 (600 экз/га) для Polinices pulchellus из акваторий у
берегов Англии (Richardson et al., 2005), 0.03 экз/м2 для Polinices lewisii из
Британской Колумбии (Peitso, 1980), 6.8 экз/м2 для инвазивного вида Laguncula
pulchella Benson, 1842 у побережья Японских островов (Chiba, Sato, 2013), а
также 1.3 эхз/м2 для Polinices duplicatus в заливе Кейп Код (Wiltse, 1980). По
всей видимости, столь высокие плотности исследованных популяций
Amauropsis islandica объясняются благоприятными географическими условиями,
способствующими выживанию кладок и молоди на литорали в период схода
льда и реализации большого репродуктивного потенциала этого вида.

Размеры (высота завитка) обнаруженных за весь период исследований
A. islandica варьировали от 1.3 до 23.5 мм со средним значением 11.9±0.1 мм.
Максимальный размер обнаруженных нами особей Amauropsis islandica
меньший, чем указывается в литературе по Белому морю (до 38 мм), однако,
практически соответствует максимальному размеру этих натицид, указанному
для литоральных популяций в Двинском заливе (26 мм) (Голиков, Кусакин,
1978). На литорали в изученных местообитаниях A. islandica одновременно
присутствуют разноразмерные особи этих моллюсков. Смещение пиков в
размерной структуре исследованных нами популяций A. islandica, которые мы
трактуем как рост моллюсков в когортах, появившихся в результате успешного
пополнения, позволяют оценить продолжительность этого вида на литорали в
5-7 лет. У самых крупных моллюсков наблюдается 7-8 линий зимней остановки
роста на раковине, таким образом, максимальную продолжительность жизни
литоральных A. islandica мы оцениваем в 8 лет. Повышение плотности
популяции «Южная» в 2010-2014 гг (рис. 2) сопровождается увеличением доли
мелких моллюсков в популяции и является отражением нескольких успешных
пополнений в этой популяции. Однако, в популяции, располагающейся рядом
(«Ломнишный») молодь появляется в другие годы, и не вызывает подобного
возрастания плотности (рис. 2). Это можно объяснить тем, что успешное
пополнение и увеличение плотности моллюсков зависит от локальных условий,
например, особенностей схода льда в конкретной бухте в конкретный год, и не
обуславливается широкомасштабными климатическими факторами.

Особенности питания Amauropsis islandica
В результате анализа находок перфорированных раковин в пределах обоих

исследовательских полигонов мы обнаружили, что в спектр питания Amauropsis
islandica на беломорской литорали входят 6 видов моллюсков: 3 вида
брюхоногих (Littorina littorea, Peringia ulvae и A. islandica) и 3 вида
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двустворчатых (Mytilus edulis, Limecola balthica и Mya arenaria) (Аристов,
Гранович, 2011; Aristov et al., 2015). Частота встречаемости в пробах
перфорированных раковин двустворчатых моллюсков существенно различается.
В течение всего периода исследований на обоих полигонах встречаемость
раковин L. balthica, несущих отверстия сверления, была выше частоты встреч
перфорированных створок других видов. Среди живых двустворчатых
моллюсков также доминировали представители этого вида. Вообще для
большинства съемок суммарное количество перфорированных створок Bivalvia
пропорционально количеству живых моллюсков этих же видов, из чего можно
сделать вывод об отсутствии пищевых предпочтений в отношении
двустворчатых моллюсков у A. islandica. Похожими особенностями пищевого
поведения обладают и другие натициды (Артемьева и др., 2004; Kabat, 1990).

Наши исследования пищевых предпочтений молоди Amauropsis islandica в
естествнных условиях показали, что несмотря на превалирование в грунте
мелких гастропод Peringia ulvae, количество их раковин в грунте со следами
атак A. islandica существенно ниже, чем просверленных раковин Limecola
balthica. В садках со смесью этих двух жертв хищники также предпочитают
питаться L. balthica. Эти данные позволяют утверждать, что A. islandica могут
питаться мелкими гастроподами P. ulvae, однако предпочитают особей
L. balthica со сходной с P. ulvae массой (Aristov et al., 2015).

Средняя длина найденных как в грунте, так и в садках живых особей
Limecola balthica и их раковин со следами сверлений Amauropsis islandica
достоверно различается. При этом перфорированными оказываются створки
более крупных маком. Таким образом, можно утверждать, что при атаке
хищник выбирает наиболее крупных из имеющихся в наличии особей
L. balthica (Aristov, Varfolomeeva, 2019). В этом отношении пищевые
предпочтения A. islandica схожи с предпочтениями других видов натицид
(Clements, Rawling, 2014).

Наши наблюдения за питанием Amauropsis islandica в садках позволили
связать размер хищника с диаметром оставляемой им на раковине перфорацией.
Эти данные по двум исследовательским полигонам, которые мы дополнили
наблюдениями за питанием моллюсков в садках, легли в основу реконструкции
пищевых предпочтений A. islandica различного размера. В результате
выяснилось, что по мере увеличения размеров A. islandica, вероятность атаки
ими мелких особей L. balthica уменьшается, а крупных - наоборот,
увеличивается (Aristov, Varfolomeeva, 2019). При этом, варьирование размеров
перфораций у маком одной длины может быть довольно существенным, что мы
связываем с небольшой толщиной раковин L. balthica. Несмотря на это, переход
на питание жертвами с большим размером раковины по мере роста типично для
других видов натицид (Clements, Rawling, 2014).

Биоценотические связи
Многолетняя динамика обилия гемипопуляций Limecola balthica в

значительной мере синхронизирована на двух исследовательских полигонах.
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Оба поселения достигают пика биомассы в 2009-2010х гг, следующее
возрастание биомассы началось с 2017 года и продолжалось до окончания
периода наблюдения. Обилие Amauropsis islandica, в свою очередь, не
синхронизировано на обоих полигонах. Построенные модели не показали
влияния плотности поселения A. islandica на общее обилие L. balthica, что мы
связываем с существенным вкладом в эту величину молоди маком, которая еще
не достигла размерного порога потенциальной жертвы для A. islandica
(Genelt-Yanovskiy et al., 2018).

В общем, для обеих исследованных гемипопуляций Limecola balthica
характерно унимодальное распределение с доминированием мелких моллюсков.
Такое распределение в целом не характерно для других описанных поселений
маком в Кандалакшском заливе (Назарова, 2016). В отдельные годы
унимодальность размерной структуры L. balthica нарушается, и это происходит
в годы, когда численность A. islandica была относительно низкой.

На исследованных участках литорали найденные раковины Limecola
balthica несут перфорации A. islandica минимум в трети, а в среднем - более,
чем в половине случаев. Это отражает сравнительно более высокую частоту
атак A. islandica по сравнению с другими видами натицид (Kelley, Hansen, 2007).
Мы склонны объяснять последнее особенностями L. balthica как объекта
питания: небольшим размером, а также тонкостенностью ее раковины, что
делает особь L. balthica лекгодоступным объектом, но удолетворяющим лишь
часть энергетических потребностей хищника.

Варьирование среднего размера Limecola balthica без учета межгодовой
изменчивости может быть объяснено количеством и средним размером
Amauropsis islandica на исследовательском полигоне. Средний размер
перфорированных раковин L. balthica увеличивается с увеличением количества
и средней высоты раковины A. islandica, в то же время средний размер живых
маком уменьшается. Мы трактуем этот результат как элиминацию крупных
особей маком из поселения: естественно, что при этом средний размер L.
balthica уменьшается. Количество и размер элиминированных из поселения
маком напрямую связан с обилием и размерами A. islandica в этот год. Таким
образом, несмотря на то, что A. islandica не влияет на общую динамику обилия
L. balthica на исследованных полигонах (Genelt-Yanovskiy et al., 2018), он, тем
не менее, обуславливает характерную динамику размерной структуры маком
(Aristov, Varfolomeeva, 2019).

Заключение
Хищный брюхоногий моллюск Amauropsis islandica (Naticidae), имеющий

аркто-бореальное распространение, формирует устойчивые поселения на
отдельных участках литорали Белого моря. По сравнению с популяциями
других натицид в иных местообитаниях, бόльшие плотности и биомасса в
беломорских поселениях, по всей видимости, обеспечивается высокой
плодовитостью A. islandica и выживаемостью его молоди. Ключевым фактором,
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обеспечивающим возможность существования литоральных поселений этих
моллюсков в ледовитом Белом море, по всей видимости, является наличие в
пределах осушной зоны крупных валунов, препятствующих негативному
механическому воздействию припайного льда на литоральные сообщества.
Высокие плотности поселений потенциальных жертв, двустворчатых
моллюсков, в частности, Limecola balthica, при совместном обитании
способствуют успешному существованию популяций A. islandica. Анализ
динамики размерной структуры изученных популяций A. islandica позволяет
предположить, что в условиях литорали Белого моря успешное пополнение
поселений происходит не ежегодно, а при благоприятном сочетании
климатических факторов в период ледостава и/или схода льда. Средние сроки
жизни A. islandica в изученных популяциях мы оцениваем в 5-7 лет,
максимальный зарегистрированный возраст составляет 8 лет.

В спектр питания Amauropsis islandica на беломорской литорали входят все
двустворчатые и практически все брюхоногие моллюски. При этом наиболее
часто атакуются представители Bivalvia. Судя по нашим данным, A. islandica не
выказывают предпочтений при питании конкретными видами двустворчатых
моллюсков, однако наиболее часто они питаются Limecola balthica в силу
преобладания последних среди Bivalvia в изученных нами местообитаниях.
Экспериментальные данные показывают, что хищники активно выбирают
маком в качестве пищевого объекта при наличии альтернативы в виде
брюхоногих моллюсков Peringia ulvae. Таким образом, взаимодействие A.
islandica и L. balthica может служить моделью, предоставляющий обширный
материал для изучения отношений между натицидами и их жертвами на
беломорской литорали.

Amauropsis islandica, как и другие натициды, является
размерно-селективным хищником, который предпочитает питаться наиболее
крупными из имеющихся в среде особями Limecola balthica. Представители A.
islandica по мере своего роста расширяют спектр размеров L. balthica,
которыми они питаются. При этом нападения на мелких маком становятся
более редкими. По сравнению с известными особенностями питания других
натицид иными видами двустворчатых моллюсков, в случае с A. islandica и L.
balthica взаимосвязь размеров хищников и жертв менее четкая; это связано, по
всей видимости, с тонкостенностью раковин маком; выбор A. islandica не так
жестко регламентирован с точки зрения оптимизации энергетических затрат,
как в случаях питания натицид жертвами, обладающими более толстыми
раковинами. Этим же можно объяснить низкую стереотипность A. islandica при
выборе мест сверлений на раковине L. balthica. Небольшая толщина раковин
маком на Белом море позволяет хищнику уменьшать энергетические затраты на
просверливание раковин и расширяет возможности пополнения его рациона.

Особенности питания Amauropsis islandica на беломорской литорали
определяют характер взаимодействия здесь этого вида и его жертвы - Limecola
balthica. Динамика плотности популяций хищников и жертв, по всей видимости,
не взаимообусловлена, поскольку наибольший вклад в варьирование динамики
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маком вносят размерные классы L. balthica, которыми A. islandica практически
не питается. Наряду с этим, хищник значимо влияет на представленность
различных размерных классов в поселениях маком путем эффективного
выедания крупных особей L. balthica. Этот процесс, с одной стороны может
иметь влияние на обмен генетическим материалом между популяциями маком,
расположенными в регионе исследования, а с другой стороны - обеспечивать
эффект на уровне всего литорального сообщества.

Несмотря на то, что Amauropsis islandica не входит в «ядро» типичных
сообществ илисто-песчаной литорали в Кандалакшском заливе Белого моря, в
изучаемых нами случаях он не просто составляет существенную часть этих
сообществ, но и играет определенную регулирующую роль, по крайней мере, в
отношении массового обитателя илисто-песчаных беломорских отмелей -
двустворчатого моллюска Limecola balthica. Таким образом, на примере изученных
биоценотических связей между A. islandica и другими представителями сообщества
илисто-песчаной литорали можно представить себе возможность управления
сообщества «сверху-вниз» (top-down regulation) в смысле каскадного эффекта,
оказываемогоживотными верхних трофических уровней.

Изучение особенностей поведения модельной системы из
взаимодействующих популяций Amauropsis islandica и его жертв представляет
собой один из крайне немногочисленных примеров оценки роли хищников в
функционирование морских сообществ в высоких широтах. Это исследование,
таким образом, становится в один ряд с постепенно накапливающимися
данными, свидетельствующими против распространенного мнения о том, что
роль биотических факторов в регуляции сообществ снижается с географической
широтой. Особенности питания натицид делают возможным количественную
оценку их влияния, что в перспективе позволит использовать данную модель
для изучения роли других сверлящих хищников в Арктических морях.

Выводы
1. Бореально-арктический моллюск Amauropsis islandica (Naticidae:

Caenogastropoda) может формировать на илисто-песчаной литорали в
Кандалакшском заливе Белого моря устойчивые и относительно изолированные
поселения. Плотность A. islandica в этих поселениях может достигать
нескольких десятков экз./м2, а средняя плотность (ок. 10 экз/м2) превосходит
известные параметры обилия для других натицид в иных акваториях. Весь
жизненный цикл A. islandica может реализовываться на литорали, а успешное
пополнение молодью происходит не ежегодно.

2. В спектр питания Amauropsis islandica на беломорской литорали входят
все массовые виды двустворчатых моллюсков илисто-песчаной литорали, а
также большинство видов гастропод. Хищник не выказывает предпочтений при
питании различными видами двустворчатых моллюсков. В силу наибольшей
доступности, основным видом жертв здесь для A. islandica является
двустворчатый моллюск Limecola balthica. Хищники активно предпочитают
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атаковать этот вид, если в качестве альтернативы предложены брюхоногие
моллюски Peringia ulvae.

3. Amauropsis islandica практически не использует в качестве жертв особей
Limecola balthica менее 3 мм длиной. Подобно описанным в литературе случаям
взаимодействия других видов натицид с иными видами жертв, в отношении L.
balthica амауропсис проявляет размерную селективность, активно выбирая
подходящих ему по размеру моллюсков. На популяционном уровне это
выражается в смещении размерно-частотного распределения перфорированных
раковин L. balthica относительно живых моллюсков в область бόльших
значений.

4. С возрастом, по мере увеличения размеров, A. islandica расширяет свой
рацион, включая в него более крупных особей L. balthica. При этом вероятность
поедания более мелких маком снижается. Поведение A. islandica в этом
отношении соответствует описанному в литературе поведению особей других
видов натицид.

5. Несмотря на то, что смертность Limecola balthica в результате атак этого
хищника составляет более 60% от всех случаев смертности, регистрируемой по
находкам раковин,, существенного влияния плотности поселения Amauropsis
islandica на динамику плотности поселения L. balthica не выявляется. При этом
средний размер L. balthica в изученных поселениях обратно коррелирует с
плотностью популяции и средним размером A. islandica, обитающих здесь же.
Обнаруженная взаимосвязь объясняется эффективным выеданием A. islandica
крупных особей маком.

6. Достигая высоких плотностей на литорали, Amauropsis islandica может
играть важную роль в сообществе, поскольку формирует биоценотические
связи значительной интенсивности. Обуславливая в пределах своих
местообитаний размерную структуру жертв (например, Limecola balthica), он
может регулировать состав сообщества, влияя либо непосредственно, либо с
помощью «каскадного эффекта».
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