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1. ВВЕДЕНИЕ
Актуальность и степень разработанности темы исследования.

Сообщества морских организмов, обитающих на литорали, подвержены воздействию

разнообразных абиотических факторов: перепады значений солености воды, температур,

периодическое обсыхание и т.п. Не менее важно и воздействие биотических факторов, например,

воздействие хищников и антропогенный стресс (Hagberg et al., 2003). Комплексное воздействие

абиотических и биотических 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 экологическиого стресса (англ.

“environmental stress model”; Menge et al., 2002; Zwerschke et al., 2013). 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 их

жертв и в последующем каскадном эффекте, 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).
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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 одного из представителей натицид – Amauropsis islandica (Gmelin, 1792)1 на

литорали заповедных островов Кандалакшского залива (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 хищника 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.

В связи с этим нами была сформулирована цель работы.

Цель: оценить роль хищных моллюсков Amauropsis islandica в системе

биоценотических связей литоральных сообществ Белого моря

1 Таксономия приведена в соответствии с регистром WoRMS на момент написания

рукописи (URL: http://www.marinespecies.org/, дата обращения: 27.10.2020), при использовании

литературных данных указывается оригинальное название, а затем в скобках после знака равно

дано валидное название.
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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.

Получены подробные количественные данные о питании Amauropsis islandica и его

пищевых предпочтениях. Для натицид, обитающих в высокоширотных морях Северного

полушария, это сделано впервые.
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Построена математическая модель взаимосвязи между средним размером Limecola

balthica, с одной стороны, и обилием и средним размером Amauropsis 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 Amauropsis 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

Методология и методы исследования подробно изложены в главе 3 данной

рукописи. 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.
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Публикации

По теме диссертации опубликовано 11 работ. Из них 5 статьи 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. 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 беспозвоночных СПбГУ и Беломорской Биологической станции ЗИН

РАН.
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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.
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2. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ

“These animals are carnivorous and very predaceous, feeding on the smaller bivalves, in which they bore circular

hole to extract the flesh”

H. Adams & A. Adams. The Genera of Recent Mollusca. 1858. Vol. 1. p. 204

2.1. Общие сведения о семействе Naticidae
Семейство Naticidae Guilding, 18342 представлено исключительно морскими хищными

гастроподами, нападающими на защищенных экзоскелетом жертв и просверливающими в

последних круглые отверстия (Ziegelmeier, 1954). В состав семейства входят, по разным оценкам,

от 260 (Kabat, 1990b) до 400 (Zhang, 2008) рецентных видов.

2.1.1 Положение в макросистеме и таксономическая структура семейства
В соответствии с последовательными ревизиями макросистемы гастропод (см.,

например, обзор Bieler, 1992; Bouchet, Rocroi, 2005), натициды рассматривались в составе

подклассов Mesogastropoda (Wenz, 1944), Streptoneura (Taylor, Sohl, 1962), Pectinibranchia (Golikov,

Starobogatov, 1975). В последние годы фактически устоявшейся стала точка зрения о делении

гастропод на несколько сестринских таксонов. Натициды входят в наиболее богатый видами

таксон Caenogastropoda (Ponder, Linberg, 2008) в качестве семейства Naticidae в отряде

Littorinimorpha Golikov, Starobogatov, 1975; н/сем. Naticoidea Guilding, 1834 (Bouchet, Rocroi, 2005).

Таксономическая структура семейства до конца не устоялась (см. например Kilburn, 1976;

Marincovich, 1977; Golikov, Sirenko, 1988; Pastorino, 2005), в основном по причине параллелизмов в

морфологических признаках, вызванных однотипностью мест обитания различных представителей

семейства (Bieler, 1992; Huelsken et al., 2012).

По-видимому, первым, кто систематизировал описанные виды натицид, был

М. Коссман, который в 1925 году разделил натицид на два семейства (Cossmann, 1925, цит. по

Kabat, 1992): Euspiridae и Naticidae. Следующий этап в уточнении структуры группы

ознаменовался работой В. Венза (Wentz, 1941 цит. по Kabat, 1992), в которой натициды

2 Многие авторы признают Э. Форбса (Forbes) в качестве автора семейства (см. напр.,

Татишвили и др., 1968; Fretter, Graham, 1994; Полоскин, 1995; Чесунов и др., 2008; Torigoe, Inaba,

2011) однако А. Кэбэт (Kabat, 2000) сообщает, что Л. Гвилдинг (Guilding) установил это название

на 4 года раньше (1838 и 1834 соответственно)
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представляются монотипическим надсемейством Naticacea c 6 подсемействами: Gyrodinae (+),

Globulariinae, Polinicinae, Globisininae, Sininae и Naticinae. Некоторые из этих групп были

впоследствии возведены в ранг семейств А.Н. Голиковым и Я.И. Старобогатовым (Golikov,

Starobogatov, 1975). Работавший с небольшим по объему материалом А.А. Шилейко (Шилейко,

1977) подразделяет надсемейство Naticoidea на три семейства: Globulariidae, Polinicidae (куда

входит, в частности, роды Lunatia Gray, 1847 и Amauropsis Mörch, 1857) и Naticidae с

подсемействами Naticinae и Sininae. В качестве основы для разделения группы автор предлагает

особенности строения паллиального гонодукта (Шилейко, 1977). Большинство зарубежных

исследователей пользуются схемой, предложенной Л. Маринковичем (Marincovich, 1977), согласно

которой в состав Naticidae входят четыре группы: Ampullospirinae (Cox, 1930), включающей, в

частности, род Amauropsis; Naticinae Swainson, 1840; Polinicinae Gray, 1847 и Sininae Woodring,

1928 в ранге подсемейств (Kabat, 1989; Bouchet, Rocroi, 2005; Huelsken et al., 2008).

По результатам ревизии японскими исследователями (Torigoe, Inaba, 2011), семейство

Naticidae включает подсемейство Globisininae Powell, 1933, Polinicinae (с родом Amauropsis),

Sininae и Naticinae. Эта классификация нашла отображение и в таксономическом регистре морских

видов WoRMS (http://www.marinespecies.org), и в дальнейшем, мы будем ее придерживаться.

2.1.2 Морфо-анатомическая характеристика
Приводить подробную анатомическую характеристику представителей семейства

Naticidae представляется нецелесообразным, тем более, что она детально изложена в классической

сводке В. Фрэттер и А. Грэма (Fretter, Graham, 1994). Ниже рассматриваются лишь наиболее

важные в контексте этой работы аспекты.

Представители семейства Naticidae — гастроподы с овальной или шаровидной

раковиной, характеризующейся довольно низким завитком и практическим отсутствием

перламутрового слоя. Периостракум у некоторых видов развит (например, род Amauropsis Mörch,

1857), у некоторых не выражен (роды Lunatia Gray, 1847, Pseudopolinices Golikov, Sirenko, 1983).

Пупок частично или полностью прикрыт париетальной или коллюмеллярной частью устья.

Раковина представителей подсемейства Sininae резко уплощена и в прижизненном состоянии

прикрыта складками ноги. Крышечка может быть как конхиолиновая (род Lunatia), так и

обызвествленная (род Cryptonatica Dall, 1892), спиральная, с эксцентрическим ядром (Голиков,

1987), что часто используется в качестве таксономического признака уровня подсемейств

(Шилейко, 1977). В отдельных случаях крышечка может редуцироваться (некоторые Sininae).
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Нога натицид представляет собой многофункциональный орган, служащий для локомоции,

закапывания, защиты дыхательных путей во время нахождения натициды в грунте, а также

принимающий непосредственное участие в питании хищников. Нога может увеличиваться в объеме в

несколько раз. Это достигается путем накачки воды в особые лакуны, связанные с внешней средой

тонкими каналами (Алякринская, 1990b). Передняя часть ноги преобразована в проподиум,

прикрывающий голову. Ктенидий гребенчатый, осфрадий двоякоперистый, хорошо развитый, что

связано с необходимостью тонкой рецепции сигналов при хищничестве (Камардин, 1999).

Радула тениоглоссная (Алякринская, 1990a; Fretter, Graham, 1994), формула радулы

0.3.1.3.0. Рахидальный зуб с треугольной зубной пластинкой, латеральные имеют загнутый

режущий край, маргинальные зубы кинжаловидные. Отмечается, что таксономический вес

радулярных признаков невелик вследствие значительной изменчивости характеристик зубов у

одного и того же вида, или даже экземпляра (Шилейко, 1977).

Натициды раздельнополы, паллиальный гонодукт хорошо развит, у самцов имеется

копулятивный аппарат в виде мускулистого выроста, по поверхности которого проходит узкая

семяпроводящая борозда (Шилейко, 1977; Голиков, 1987; Куликова и др., 2007). Нервная система

натицид отличается компактностью и слабым развитием, что связывается с малоподвижностью

жертв этих хищников. У многих представителей натицид глаза либо слабо развиты, либо

отсутствуют, как у представителей рода Amauropsis. Основную роль в обнаружении добычи играет

хеморецепция (Шилейко, 1977).

2.1.3 Распространение
Семейство широко представлено практически во всех морях как тропических, так и

полярных зон (Marincovich, 1977). Отмечается увеличение количества видов натицид при

продвижении от полярных областей к тропическим (Kabat, 1992). А.А. Шилейко (Шилейко, 1977)

высказывает предварительное мнение, что Polinicidae имеют распространение от тропиков до

антарктических вод, а Naticidae – от тропиков до арктических вод. Однако, принимая во внимание

тот факт, что Euspira pallida (Broderip, Sowerby, 1829), Pseudopolinices nanus (Möller, 1842), а также

Amauropsis islandica, относимые автором к Polinicidae, распространены, в том числе, в Белом море

(бореальная-арктическая зона), этот паттерн может нарушаться. Вообще биогеографический

анализ семейства крайне затруднен из-за неоднократных переименований и расформирований

родов. Так, например, есть указание на то, что представители рода Natica Scopoli, 1777

встречаются в Средиземном, Мраморном, прибосфорском участке Черного моря, а также в
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северной части Атлантики и Пацифики, но, кроме того, есть высокобореально-арктические и

циркумполярные виды (Татишвили и др., 1968). Род Polinices Montfort, 1810 также имеет широкое

распространение от тропических до умеренных широт (Татишвили и др., 1968). Вместе с тем,

согласно более современным данным, большое количество видов в составе этих родов было

перенесено в отдельные роды, числом в несколько десятков (Kabat, 1992). Есть свидетельства, что

роды, входившие ранее в род Polinices, такие как Neverita Risso, 1826, Conuber Finlay et Marwick,

1937 и Mammilla Schumacher, 1817, распространены в основном в тропических водах Индо-

Пацифики, Атлантики, Средиземного и Карибского морей, а также восточной Пацифики

(Marincovich, 1977). Для родов Amauropsis и Bulbus T. Brown, 1839 указывается биполярное

распространение (Crame, 1993), хотя, по крайней мере первый из перечисленных родов

расформирован в два рода, Amauropsis и Pseudamauropsis Egorova, 2007, причем последний

распространен в антарктических водах (Егорова, 2007).

В соответствии с современными данными, в территориальных водах России обитает 19

видов натицид, причем большинство распространено исключительно в Тихом океане (11 видов),

ряд видов распространен в Северном Ледовитом океане, некоторые имеют циркумполярное

распространение (Cryptonatica affinis (Gmelin, 1791); Euspira pallida (Broderip et Sowerby, 1829);

Euspira tenuistriata (Dautzenberg et Fischer, 1911)). Euspira fusca (Blainville, 1825) отмечен в Черном

и Азовском морях (Кантор, Сысоев, 2005).

Большинство натицид обитает в шельфовой зоне (Шилейко, 1977; Marincovich, 1977),

хотя есть и глубоководные виды (Brandt et al., 2007). Существует довольно обширная литература о

литоральных поселениях натицид. В территориальных водах России 8 из 19 обнаруженных видов

натицид встречаются в районе нуля глубин (Кантор, Сысоев, 2005). За пределами России,

литоральные поселения образуют, например, Conuber sordidus (=Conuber sordidum (Swainso, 1821))

на побережье Авcтралии (Huelsken, 2011), Euspira lewisii (=Neverita lewisii (Gould, 1847)) в

Британской Колумбии (Cook, 2008) и др. (см. Табл. a1, 3 столбец). На Атлантическом побережье

Европы проводились исследования натицид, обитающих на литорали или выходящих на нее

(Ziegelmeier, 1954; Edwards, Huebner, 1977; Hughes, 1985; Berry, 1990). Ряд отличительных черт, а

именно, склонность к закапыванию и специфические кладки помогают натицидам переносить

осушку и прибойное воздействие, вследствие чего они могут иногда достигать на литорали

значительной плотности (Ziegelmeier, 1954). Например, в поселении Choromytilus meridionalis

(Krauss, 1848) в Bailey’s Соttegе, False Вау (Южная Африка) Natica tecta (=Tectonatica tecta (Anton,

1838)) может достигать плотности 69 экз./м2 (Griffiths, 1981).
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Большинство натицид живет в полносоленых морях и является стеногалинными

формами (Татишвили и др., 1968). Однако виды, выходящие на литораль, очевидно, могут

выдерживать значительное распреснение. Так, приповерхностные воды Белого моря редко имеют

соленость выше 28‰, однако все беломорские натициды, кроме Pseudopolinices nanus (Møller,

1842), могут формировать в этих условиях поселения (Голиков, 1987; Аристов, Гранович, 2011)

2.1.4 Размножение и жизненный цикл
Как уже было сказано выше, натициды раздельнополы, оплодотворение внутреннее

(Kingsley-Smith et al., 2003a; Куликова и др., 2007). После оплодотворения самки откладывают

характерные бентосные кладки, представляющие собой ленты яиц, погруженных в общий, в той

или иной степени инкрустированный песком, мукополисахаридный матрикс. Структура этих

кладок родоспецифична и может служить маркером наличия тех или иных натицид в точке

нахождения кладок (Giglioli, 1955; Ziegelmeier, 1961).

Для некоторых видов характерно прямое развитие, например, для Cryptonatica clausa (=

Cryptonatica affinis (Gmelin, 1791)) и Lunatia pila (= Euspira pila (Pilsbry, 1911)) (Голиков, 1987;

Яковлев, Колотухина, 1996). В развитии большего количества видов имеется личинка – велигер

(Cryptonatica janthostoma (Deshayes, 1839), Lunatia nitida (= Euspira nitida (Donovan, 1803)),

Conuber conicum (Lamarck, 1822), Conuber sordidum (Swainson, 1821), Polinices lewisii (= Neverita

lewisii)) (Ziegelmeier, 1961; Murray, 1962; Яковлев, Колотухина, 1996; Page, Pedersen, 1998). В

случае развития с личинкой, последняя может быть планктотрофной (Con. conicum, Con. sordidum,

N. lewisii) или лецитотрофной (Polinices triseriata (= Euspira triseriata (Say, 1826))) (Giglioli, 1955;

Murray, 1962; Page, Pedersen, 1998). Любопытно отметить, что согласно данным М. Гиглиоли

(Giglioli, 1955), из кладок E. triseriata выходят планктотрофные личинки, однако, существование

их в планктоне ограничено несколькими часами. В то же время, в холодные и дождливые сезоны

из яйцевых капсул E. triseriata может выходить уже ползающая молодь, сразу переходящая к

режиму питания, характерному для взрослых натицид (Stinson, 1946; Wheatley, 1947). Исходя из

этого, М. Гиглиоли постулирует, что для данного вида характерна пециллогония – внутривидовая

изменчивость сценария развития. Однако, в обзоре Ф. Буше (Bouchet, 1989) со ссылкой на

M. Гиглиоли (Giglioli, 1955) указывается, что из яйцевых капсул E. triseriata выходит

лецитотрофная личинка которая может развиваться и внутри яйцевых оболочек. В связи с этим

обстоятельством, Ф. Буше заявляет, что для натицид пециллогония нехарактерна. Скорее всего,

данное противоречие связано с некорректным использованием термина «планктотрофный»:
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очевидно, М. Гиглиоли имел ввиду планктонную личинку, тем более, что питание личинок в

данной работе не рассматривалось.

2.2. Особенности пищедобывательного аппарата и процесса питания

2.2.1 Морфология пищедобывательного апапарата
Ротовое отверстие натицид находится на конце акремболического хобота, способного

растягиваться в длину. У некоторых натицид хобот способен поворачиваться на 90°, что имеет

большое значение для процесса питания. Хобот беломорской натициды Cryptonatica affinis

составляет 2,5% от массы тела моллюска без раковины. Снаружи хобот одет кожистым чехлом. На

кожистом валике во рту располагаются челюсти, представляющие собой снабженные

мускулатурой парные кутикулярные пластинки, служащие как бы ножницами, отрезающими куски

тела жертвы. Ковнутри от челюстей на одонтофоре закреплена тениоглоссная радула с хорошо

выраженным центральным зубом с треугольной зубной пластинкой. При помощи сложно

организованных пучков мышц передний отдел одонтофора выдвигается изо рта, и, таким образом,

радула служит своеобразной “теркой”, а также транспортером для пищевых частиц (Алякринская,

1990a; Иванов и др., 1985).

Важным элементом пищедобывательного аппарата является шайбообразная

сверлильная железа, находящаяся на вентральной стороне хобота под ротовым отверстием. В

литературе также встречается название “суборальная присоска” (Шилейко, 1977). В зарубежной

литературе сверлильная железа именуется добавочным сверлильным органом (“accessory boring

organ”, АВО) (Ziegelmeier, 1954; Fretter, Graham, 1994; Page, Pedersen, 1998). Внешнюю часть

сверлильной железы занимает железистый ресничный эпителий; значительную часть органа

занимает мускулатура, позволяющая ему выворачиваться наружу, а также обширные лакуны,

которые могут заполняться гемальной жидкостью (Fretter, Graham, 1994). Характер работы этого

органа долгое время был предметом оживленных дискуссий (см. напр., Шилейко, 1977; Guerrero,

Reyment, 1988; Алякринская, 1990a). Более подробно этот вопрос будет освещен ниже.

Нога натицид, помимо функций локомоции, участвует также и в процессе питания. В

ней обнаружены тонкие каналы, ведущие в лакуны. Заполнение морской водой этих лакун

приводит к увеличению объема ноги, что имеет большое значение при поимке и обездвиживании

жертвы (Алякринская, 1990b). Многие авторы указывают, что обхват жертв ногой и обволакивание

слизью может служить альтернативным способом хищничества среди натицид, поскольку при
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этом происходит удушение жертвы, и, соответственно, расслабление аддукторов, вследствие чего

моллюск получает доступ к мягким тканям без сверления (Ansell, Morton, 1987; Vermeij et al., 1989;

Алякринская, 1990b; Kabat, 1990a; Visaggi et al., 2013).

2.2.2 Особенности функционирования пищедобывательного аппрата натицид
По способу питания натициды — хищники-макрофаги (Bishop et al. (eds), 1950; Carriker,

1981). В подавляющем большинстве случаев натициды используют механизм сверления для

преодоления твердого материала раковин жертв и получения доступа к мягким тканям.

Работы, посвященные прямому наблюдению за процессом питания, отсутствуют из-за

того, что натициды в естественных условиях просверливают добычу в толще грунта. Ряд работ

посвящен либо наблюдениям за питанием натицид в аквариумах (Ziegelmeier, 1954; Hughes, 1985;

Guerrero, Reyment, 1988; Chiba, Sato, 2012), либо реконструирует пищевое поведение на основании

косвенных признаков (Алякринская, 1990a). В то же время поведение в аквариумных условиях

может быть неадекватно таковому в природе (Kabat, 1990a). Так, например, Naticarius intricatoides

(= Cochlis vittata (Gmelin, 1791)) в лабораторных условиях предпочитают атаковать верхнюю

створку лежащей на грунте двустворки Chamelea gallina (Linnaeus, 1758) (Guerrero, Reyment, 1988).

В то же время очевидно, что в природе натицида редко сталкивается с незакопавшимся

двустворчатым моллюском, так как их закапывание рассматривается как реакция избегания

хищника в природе (Romano et al., 2011).

Пищедобывающее поведение натицид можно логически подразделить на 4 этапа:

обнаружение добычи, манипуляция, сверление и поедание (Guerrero, Reyment, 1988). Наблюдения за

питанием натицид показывают, что в аквариумах натициды охотятся под водой (Ziegelmeier, 1954),

однако есть свидетельства, что в природе некоторые виды могут проявлять пищевую активность и на

литорали во время отлива (Savazzi, Reyment, 1989; Алякринская, 2002; Pahari et al., 2016).

Считается, что в обнаружении добычи главную роль играет хеморецепция и,

соответственно, хорошо развитый у натицид ктенидий (Kohn, 1961; Hughes, 1985; Камардин, 1999).

Не исключен также и способ нахождения добычи по вибрации грунта, вызываемой жертвой

(Ziegelmeier, 1954; Kitching, Pearson, 1981; Hughes, 1985). Обнаружив признаки добычи, натицида

активно перемещается по направлению к ней, двигаясь либо в толще песка, либо по поверхности

грунта (Hughes, 1985; Guerrero, Reyment, 1988). Если хищник находился на поверхности песка – он

начинает закапываться в месте локализации жертвы (Ziegelmeier, 1954; Savazzi, Reyment, 1989).

Контакт с добычей запускает следующую последовательность действий: натицида обхватывает
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добычу разбухшей ногой и вытягивает из толщи грунта. Далее хищник разворачивает жертву,

находя подходящее для сверления место на раковине. Следует отметить, что сверления обычно

четко приурочены к какому-либо участку экзоскелета жертв. После этого добыча втягивается

обратно в грунт, и лишь там происходит сверление (Kabat, 1990a; Fretter, Graham, 1994).

Относительно механизма сверления существует исключительно мало данных, вероятно,

вследствие методических затруднений, связанных с исследованием этого процесса. Складывается

впечатление, что со времен предложенной Е. Цигельмейером (Ziegelmeier, 1954) схемы процесса

питания натицид, никто не занимался изучением механизма сверления. Во всяком случае, все

работы, так или иначе касающиеся вопросов, связанных с пищедобывающим поведением Naticidae

отсылают к данному исследованию (Шилейко, 1977; Guerrero, Reyment, 1988; Fretter, Graham, 1994;

Алякринская, 2002). Е. Цигельмейер предположил, что, пользуясь акремболическим хоботом,

натицида начинает формировать зону сверления, после чего радула совершает рашпильные

движения, постепенно образуя борозду, затем хобот поворачивается на несколько градусов, и

процесс продолжается. Потом хобот несколько смещается по окружности, и весь цикл действий

повторяется. Таким образом, по краю будущего отверстия сверления формируется циклическая

борозда, а в центре соответственно возникает бугорок (в англоязычной литературе - «boss»), что и

видно на раковинах с незавершенными отверстиями сверления (Carriker, 1981; Aitken, Risk, 1988;

Fretter, Graham, 1994). После этого известковый материал в зоне циклической борозды

проламывается, и хищник получает доступ к мягким тканям жертвы. При этом известковый

материал бугорка заглатывается хищником. Долгое время дискутировался вопрос об участии

сверлильной железы в данном процессе. Ряд авторов утверждает, что сверлильная железа выделяет

кислоту, которая разрыхляет известковый материал раковины, облегчая действие радулы

(Shiemenz, 1891; Ankel, 1938; Giglioli, 1949; Guerrero, Reyment, 1988). В то же время ряд авторов

настаивает на чисто механическом характере сверления у натицид (Ziegelmeier, 1954; Шилейко,

1977; Алякринская, 2002). А.А. Шилейко даже полагает, что сам термин «сверлильная железа»

является некорректным, так как в сверлении эта железа участия не принимает, а служит присоской

для фиксированного положения хобота в момент сверления, в связи с чем данный орган следует

называть «суборальной присоской» (Шилейко, 1977). П. Фишер (Fischer, 1922) показал, что этот

орган состоит в основном из мышечных волокон, и вряд ли может выделять какой-либо секрет.

А. Йенсен (Jensen, 1951) обнаружил, что натициды способны питаться яйцами скатов, оболочка

которых необызвествлена. Наконец, Г. Тёрнер (Turner, 1953) поставил эксперимент, в котором

натициды успешно питались двустворчатыми моллюсками, раковина которых была покрыта
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воском или гипсом. Оба материала невосприимчивы к действию слабых кислот. И.О. Алякринская

(Алякринская, 2002) сравнивала количественное содержание гемоглобина в радулярных тканях

Thais haemastoma (= Stramonita haemastoma (L., 1767)) и Cryptonatica affinis и показала связь

имеющихся различий с разным уровнем производимой радулой работы, что может служить

косвенным подтверждением исключительно механического способа сверления натицид.

Так или иначе, сверление раковины может занимать до нескольких суток (Fretter,

Graham, 1994) и напрямую зависит от толщины экзоскелета жертвы (Kabat, 1990a). Эта

особенность позволила американским исследователям (Vermeij et al., 1989) предположить, что

более частые находки раковин с недосверленными натицидами отверстиями в теплых водах по

сравнению с морями умеренного климата связаны с удушением жертвы в процессе сверления,

поскольку натицида обволакивает добычу слизью. После расслабления мускула-ретрактора

жертвы, натицида может выедать мягкие ткани через образовавшуюся щель между двумя

створками. В норме же, после завершения процесса сверления, в образовавшееся отверстие

просовывается хобот и начинается поглощение добычи. Предполагают, что в этом процессе

принимают участие челюсти и радула, при этом челюсти «откусывают» куски тканей жертвы, а

радула служит транспортером пищевых частиц в глотку (Алякринская, 1990a). Внекишечное

пищеварение не обнаружено (Reid, Gustafson, 1989).

2.3. Рацион и пищевые предпочтения

2.3.1 Спектр питания натицид в целом
Сверлящая активность натицид и специфическая форма оставляемых ими отверстий

позволяет достаточно подробно очертить круг их жертв. Вместе с тем, как правило, характер

отверстий не позволяет распознать, представитель какого вида натицид атаковал ту или иную

жертву. В связи с этим обычно в качестве хищников указываются натициды вообще, а не какие-то

конкретные их виды. Итак, отмечается, что жертвами натицид являются моллюски (Bivalvia,

Gastropoda), полихеты, ракообразные, фораминиферы, а также, предположительно, брахиоподы и

рыбы (Саидова, Беклемишев, 1953; Татишвили и др., 1968; Kabat, 1990a; Huelsken, 2011). При этом

большинство исследователей, отмечавших питание натицид отличными от моллюсков жертвами,

полагают это поведение ненормальным, вызванным специфическими условиями, голодом и т.п.

(Huelsken, 2011). Отмечено для натицид и питание мертвыми животными (Ansell, Morton, 1987),

хотя, поскольку эти данные получены в результате наблюдений за питанием моллюсков в

аквариуме, нельзя быть уверенным в том, что в природе натициды могут питаться падалью. Так,
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например, для Polinices alderi (= Euspira nitida) показано питание только плотно закрытыми,

живыми двустворчатыми моллюсками (Ansell, 1982a). Также отмечено питание яйцами морских

животных (Jensen, 1951). В качестве жертв натицид среди моллюсков указываются представители

47 семейств морских гастропод и 35 семейств двустворчатых (Kabat, 1990a). Для некоторых видов

натицид отмечен каннибализм, например, в плейстоценовых отложениях на Фиджи до 30%

раковин натицид несут характерные отверстия сверления. Следует учесть, однако, что эти данные

не могут однозначно свидетельствовать в пользу каннибализма, поскольку одни виды натицид

могли поедаться другими, а видовые отличия следов сверления выражены слабо (Kabat, Kohn, 1986;

Kabat, 1990a). С учетом того, что, по сравнению с Bivalvia, в морях обитает значительно больше

видов раковинных брюхоногих моллюсков, следует отметить, что натициды предпочитают

двустворчатых моллюсков. Это положение надо принимать с оговоркой, поскольку, плотность

инфаунных Bivalvia в местах обитания натицид может существенно превышать плотность

Gastropoda. Однако, в любом случае, брюхоногие играют меньшую роль в питании натицид. Среди

Bivalvia наибольшую долю в питании составляют Lucinidae, Tellinidae и Veneridae (Татишвили и

др., 1968; Kabat, 1990a).

2.3.2 Спектр питания конкретных видов натицид
Как уже было отмечено, оставляемые натицидами на раковинах жертв перфорации не

видоспецифичны. Это обстоятельство накладывает ограничения на составление списков жертв

конкретных видов натицид. Кроме того, ареалы многих видов натицид довольно велики, а

исследователи, как правило, ограничиваются изучением локальных популяций, что не позволяет

дать исчерпывающую характеристику спектров питания вида. Таким образом, нам приходится

довольствоваться описаниями отдельных нападений тех или иных видов натицид. Имеющиеся

данные сведены в таблицу a1. В результате исследования литературного материала, удалось

выявить лишь 19 видов натицид, для которых указаны жертвы их нападений. Наиболее богато (30)

представлен список пищевых объектов Euspira nitida. Скорее всего, это связано с интенсивностью

изучения этого вида, широким распространением и его способностью выходить на литораль

(Ansell, 1960). Среднее число пищевых объектов для видов натицид – 6.4. Из 19 указанных видов

для 6 отмечены нападения только на один тип пищевого объекта. Вышеуказанные факты могут

свидетельствовать об определенной пищевой селективности натицид, однако некоторые данные

противоречат этому (Kabat, 1990a; Аристов, Гранович, 2011). Более вероятной причиной, на наш

взгляд, является недостаточное количество систематических исследований в области питания

натицид. Действительно, более 1/3 данных о питании получены в лабораторных условиях (см. 4
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столбец таблицы), когда хищнику предлагали один-два пищевых объекта. Вместе с тем,

закрепление статуса жертвы возможно либо при прямом наблюдении (меньше четверти всех

описанных случаев) (5 столбец таблицы), либо по косвенным признакам (находка

перфорированного экзоскелета). Однако сделать вывод о видовой принадлежности хищника в этом

случае можно лишь при уверенности в моновидовом поселении натицид или подавляющем

доминировании одного вида хищников над другими в исследуемом местообитании. А последнее

возможно лишь в условиях систематического обследования.

Всего в качестве жертв различных видов натицид было отмечено 91 тип пищевых

объектов (таблица a1). Промысловый моллюск Ruditapes philippinarum (A. Adams et Reeve, 1850)

отмечен в качестве жертвы для максимального количества изученных видов натицид (7). Скорее

всего, этот результат связан с большим числом работ (Ansell, 1960; Rodrigues et al., 1987; Chiba,

Sato, 2012 и др.), посвященным R. philippinarum. Последнее, в свою очередь, связано с

экономическим значением указанного двустворчатого моллюска. Натициды же считаются его

основными врагами в условиях марикультуры (Cook, 2008). Следующими наиболее

«популярными» пищевыми объектами являются Mya arenaria L., 1758 (6 видов натицид). Для пяти

видов хищников отмечен каннибализм. При этом более 80% пищевых объектов (75) отмечены

лишь для 1 вида хищников. Этот результат, по видимому, не отражает природную ситуацию

(строгую монофагию натицид), а характеризует стремление авторов к изучению индивидуальных

отношений хищника и жертвы.

2.3.3 Количественные характеристики питания
Наличие маркерных структур на жертвах натицид делает последних чрезвычайно

удобными объектами для изучения количественных аспектов питания. В литературе имеется

достаточно много свидетельств, позволяющих оценить рацион конкретных видов натицид. Так,

для Polinices duplicatus (= Neverita duplicata (Say, 1822)) указывается, что она может поглощать в

среднем 0,6 особи Mya arenaria в день, потребляя, таким образом, до 1% своего веса (Edwards,

Huebner, 1977). Для европейской Euspira nitida показано, что каждую неделю взрослая натицида

потребляет столько же мягких тканей своей жертвы Tellina tenuis (=Macomangulus tenuis (da Costa,

1778)), сколько весит сама (Ansell, 1982a). В день 1 молодая особь Natica maculosa (=

Paratectonatica tigrina (Röding, 1798)) поедает около 1,5 особи Umbonium vestiarium (L., 1758) на

побережье Малайзии, для взрослых этот показатель ниже – около 1,27 особи (Berry, 1982). За

месяц Cryptonatica janthostoma в условиях садков просверливает несколько особей Ruditapes
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philippinarum с длиной раковины от 8 до 51 мм (Selin, 2008). В Британской Колумбии (Канада)

Polinices lewisii (= Neverita lewisii) просверливает от 0,014 до 0,06 особей Protothaca staminea (=

Leukoma staminea (Conrad, 1837)). Таким образом, эти гастроподы летом потребляют около 0,1% от

своего сухого веса в день (Peitso, 1980). Согласно другим данным, в условиях эксперимента эта

натицида поедает около 0,09 особей L. staminea, R. philippinarum и Nuttallia obscurata (Reeve, 1857)

в день (Cook, Bendell-Young, 2010). Исходя из представленных данных, можно заключить, что,

относительно других пойкилотермных животных, пищевая активность натицид довольно велика

(В.Я. Бергер, устное сообщение). Действительно, по свидетельству многих авторов (Беклемишев,

1952; Turner, 1953; Fretter, Graham, 1994), натициды являются одними из самых прожорливых

хищных брюхоногих. При этом изучение интенсивности питания позволило выяснить, что обилие

поглощаемой добычи у натицид имеет четкую приуроченность к сезонам, что, по-видимому, связано с

изменениями температуры воды (Edwards, Huebner, 1977; Peitso, 1980; Kingsley-Smith et al., 2003b; Quijón

et al., 2007; Селин, 2008), а также к фазе онтогенеза (Ansell, 1982b; Macé, Ansell, 1982).

2.3.4 Широтный градиент в пищевой активности натицид
Для палеобиологических исследований практически единственным способом оценить

интенсивность хищничества натицид является оценка доли перфорированных ими раковин в

общем пуле найденных среди отложений раковин (напр., Kelley, Hansen, 2006). Указанный

параметр можно использовать и для рецентных малакоценозов, регистрируя таким образом

частоту находок просверленных раковин. Стоит отметить, что при этом интенсивность питания

натицид корректнее оценивать, исходя из доли перфорированных раковин в общем обилии

моллюсков (как мертвых, так и живых), однако по очевидными причинам, эта информация

недоступна для палеонтологов. Таким образом, мы будем пользоваться термином

дифференцированная смертность для обозначения соотношения перфорированных раковин к

общему пулу найденных раковин. Существуют исследования (Alexander, Dietl, 2001; Kelley,

Hansen, 2007), согласно которым дифференцированная смертность двустворчатых моллюсков

меняется от экваториальных областей к полярным. В основном, такие работы проводились в

Южном полушарии, у побережья Ургувая и Аргентины, где есть возможность проследить

широтный градиент на достаточно протяженной береговой линии (Visaggi, Kelley, 2015), но также

затрагивали и побережье Северной Америки (Kelley, Hansen, 2007). Результаты, представленные в

работах, посвященных этому вопросу, противоречивы. Хотя в целом постулируется, что

дифференцированная смертность жертв натицид уменьшается по направлению от экватора к

полюсам (Marincovich, 1977; Dudley, Vermeij, 1978; Alexander, Dietl, 2001; Visaggi, Kelley, 2015), в
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некоторых случаях наблюдается обратная тенденция (Vermeij et al., 1989), а также более сложная

пространственная гетерогенность (Kelley, Hansen, 2007). В качестве причин выявленных

градиентов указывается большая прожорливость натицид в южных широтах, а также переход на

другие методы атаки в северных (например, удушение жертвы с помощью раздувшегося

проподиума и ноги (Visaggi et al., 2013)). С другой стороны, более высокая дифференцированная

смертность жертв, обнаруженная в работе Дж. Вермея с соавторами (Vermeij et al., 1989) может

быть следствием меньшего количества хищников в исследованных местообитаниях натицид.

Действительно, сверление – это довольно длительный процесс, и в это время сами натициды

подвергаются риску нападения со стороны хищных позвоночных и беспозвоночных. Считается,

что число таких хищников уменьшается при продвижении к полюсам (Freestone et al., 2011),

следовательно, натициды меньше подвергаются риску быть ими атакованными в более высоких

широтах. В итоге, следует отметить, что вопрос о существовании широтного градиента в питании

натицид пока не получил ясного ответа.

2.3.5 Пищевые предпочтения
Наличие «маркерных» структур в виде раковин жертв, накапливающихся во внешней

среде, позволяет проводить исследования предпочтений хищников в отношении размеров жертв.

Причем, как уже было сказано, в данном случае ценную информацию можно извлечь даже из

анализа просверленных раковин без исследования самих хищников. Так, например, в большом

количестве работ показана корреляция между размерами раковин жертв и внутренним диаметром

отверстия сверления (Ansell, 1960; Kitchell et al., 1981; Bayliss, 1986; Kabat, Kohn, 1986). С другой

стороны, некоторые исследователи отмечают, что даже мелкие натициды способны нападать на

жертв, значительно превосходящих их по размеру (Татишвили и др., 1968). Отмечается, что размер

жертвы определенным образом связан с размером хищника, так как через отверстие сверления к

тканям жертвы должен проникнуть хобот, диаметр которого не может сильно уменьшаться (Kabat,

1990a; Алякринская, 2002). Роджер Грин (Green, 1968) в своем исследовании показывает, что

смертность от хищничества натицид возрастает с увеличением размеров жертвы (Notospisula

parva). С другой стороны, согласно исследованиям популяции Chamelea gallina, в течение первого

года жизни моллюсков 40% особей уничтожается натицидами, на второй год жизни лишь 5%

популяции становятся жертвами натицид, а на третий – лишь 1-2% (Ansell, 1960). Наконец, по

другим источникам, размеры добычи не влияют на частоту ее появления в рационе (Aitken, Risk,

1988). В онтогенезе представителей Nаticidае происходит закономерная смена одних видов жертв

другими, более крупными (Wiltse, 1980; Broom, 1983; Clements, Rawlings, 2014). Обобщая
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вышесказанное, можно заключить, что данные о размерных предпочтениях натицид весьма

противоречивы. Надо думать, что наблюдаемые противоречия связаны с тем, что о предпочтении

говорят на основании двух не вполне связанных между собой групп данных: в первом случае, это

индивидуальные размерные предпочтения конкретных особей натицид, которые, как правило, не

выражены; во втором – групповая размерная селективность, понимаемая как корреляция между

размерами натицид и размерами их добычи или как несовпадение размерно-частотных

распределений живых жертв и их перфорированных раковин. Эта селективность и отмечена во

многих работах (Edwards, Huebner, 1977; Griffiths, 1981; Berry, 1982; Vignali, Galleni, 1986;

DeAngelis et al., 1987; Kingsley-Smith, 2003b; Quijón et al., 2007). Кроме того, второй причиной

противоречий является то, что о размерных предпочтениях судят по «переключению» питания с

одного вида жертв на другой, особи которого характеризуются более крупными размерами. В этом

случае наблюдаемые размерные предпочтения могут на самом деле обуславливаться различиями в

энергетической ценности тканей разных жертв и защитных приспособлениях, таких, например, как

глубина закапывания в грунт (Cook, 2008; Commito, 1987; Kabat, 1990a).

Кроме вероятной размерной селективности в питании, натициды могут выбирать

определенные регионы раковины для сверления (Griffiths, 1981; Vignali, Galleni, 1986; Полоскин,

1995a; Kingsley-Smith et al., 2003b; Selin, 2008). Такая стереотипность пищевого поведения

связывается с энергоемкостью и длительностью процесса сверления (Kabat, 1990a). Показано,

например, что наиболее часто раковины брюхоногих моллюсков несут отверстия, проделанные

натицидами на последнем обороте завитка, непосредственно над устьем (Berg, Nishenko, 1975).

Вероятно, такой выбор диктуется необходимостью закрыть жертве устье, тем самым, препятствуя

реакции бегства жертвы. С другой стороны, последний оборот завитка занимает большую часть от

самой раковины, и, следовательно, даже при случайном выборе места сверления, большинство

отверстий окажется именно на этом участке (Kabat, 1990a). Что же касается выбора места

сверлений на створках раковины Bivalvia, то разные виды жертв атакуются по-разному.

Существует мнение, что толщина раковины является важным аспектом при выборе места

сверления натицидой (Ansell, Morton, 1987). Однако, для некоторых видов натицид показано, что

искусственно истонченные раковины не атакуются чаще интактных (Rodrigues, 1987), так что

приведенное выше мнение вряд ли можно считать верным для всех видов натицид. Есть данные о

приуроченности сверлений натицид к вершине раковины (Vignali, Galleni, 1986; Arua, Hoque, 1989).

Особняком стоит исследование С. Мондала с соавторами (Mondal et al., 2014), где приведен обзор

указаний случаев, когда отверстия сверления располагались на краях раковин жертв. В этом
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исследовании постулируется, что “сверление в край” (“edge drilling predation”) является

поведенческой синапоморфией, присущей роду Polinices. В значительном числе работ показано

центральное расположение отверстий на створках (Griffiths, 1981; Bayliss, 1986; Aitken, Risk, 1988;

Roopnarine, Beussink, 1999). Некоторые исследователи (Pelseneer, 1925) считают, что выбор места

сверления связан с местонахождением наиболее питательных тканей жертв, однако большинство

авторов убеждены в решающем значении скульптуры раковины (Ansell, 1960; Negus, 1975; Kitchell

et al., 1981; Bayliss, 1986). В преобладающем количестве случаев, предпочтения правых или левых

створок Bivalvia у натицид не отмечено при условии равнобокости раковин жертв (Kabat, 1990a; но

см. Newton et al., 1987).

2.4. Роль натицид в сообществах
Прежде чем перейти к рассмотрению роли представителей Naticidae, кратко обсудим

вопрос о факторах, влияющих на структуру сообществ. Очевидно, что ее определяют как условия

среды, так и взаимодействия между организмами, однако представления о роли этих двух групп

факторов разнятся. В частности, в исследованиях одних сообществ убедительно доказывается роль

хищничества в поддержании их структуры, в том числе и с помощью “каскадного эффекта”

(консументы высоких порядков влияют на консументов более низких порядков и т.д.) (т.н. “top-

down regulation”) (Paine, 1980; Menge et al., 1999), а в других - продуктивность среды,

обеспечивающей существование всех трофических уровней (Oksanen et al., 1981; Menge et al.,

1999). Кажущееся противоречие объясняет модель экологического стресса (англ. “environmental

stress model”; Menge et al., 2002; Zwerschke et al., 2013). Предсказания модели базируются на

представлении об относительном уменьшением роли биотических факторов в регуляции

сообщества при увеличении напряженности абиотических условий среды (Menge et al., 2002).

Натициды характеризуются широким географическим распространением и являются

обычным компонентом сообществ мягких грунтов (Татишвили и др., 1968). Сообщества мягких

грунтов, а особенно грунтов с большой примесью песка (излюбленные местообитания натицид),

состоят из меньшего числа видов и, в целом, организованы проще, нежели чем сообщества,

развивающиеся на твердых субстратах (Mcquaid, Dower, 1990; Fretter, Graham, 1994; Kaiser, 2011).

Вследствие этого, теоретически, вычленить влияние натицид на другие компоненты сообщества

можно более отчетливо (Fretter, Graham, 1994). Нередки упоминания о «регулирующей роли»

натицид в сообществах (Golikov, 1988 по Куликовa и др., 2007). Несмотря на то, что подобные

утверждения попадают в сводки по экологии натицид (Татишвили и др., 1968; Fretter, Graham, 1994;
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Kabat, 1990a), похоже, что существует чрезвычайно мало работ, где бы однозначно показывалось

влияние натицид на сообщество в целом. Наиболее убедительным представляется эксперимент с

исключением из сообщества илисто-песчаной литорали обитающей там Polinices duplicatus (=

Neverita duplicata) (Wiltse, 1980). Это приводит к увеличению числа литоральных видов и

выравненности сообщества. Такой эффект позволяет предположить, что, нападая на редкие виды

моллюсков, N. duplicata снижают количество видов местной малакофауны. Кроме того,

перемещаясь в толще грунта, натициды перемешивают последний, что приводит к деградации

поселений полихет-трубкостроителей и других стабилизирующих грунт животных. Стоит

отметить, что при этом структура «ядра» сообщества не подвержена изменениям (Wiltse, 1980).

Некоторые исследователи пытаются показать эффект воздействия натицид на

популяции отдельных видов моллюсков. Например, 63% случаев регистрируемой смертности

Ruditapes philippinarum (то есть в случаях, когда сохраняются створки раковин отмерших

моллюсков) из Японского моря приходится на нападения Cryptonatica janthostoma. При этом

поедаются те моллюски, которые соответствуют размерным классам самого хищника (Селин и др.,

1986). Показано, что в штате Мэйн (США) на илисто-песчаной литорали Lunatia heros (= Euspira

heros (Say, 1822)) уничтожает 96,5% популяции Mya arenaria, причем жертвами становятся

моллюски лишь нескольких размерных классов (Commito, 1982). Широко известно, что натициды

могут приносить ущерб промысловым моллюскам в условиях марикультуры (Kjerskog-Agersborg,

1920; Bernard, 1967; Beal, 2006). Вместе с тем, было показано, что иногда мнение о натицидах как

главных консументах двустворчатых моллюсков оказывается неоправданным (Cook, Bendell-

Young, 2010). Так, например, Р. Грин (Green, 1968) показал, что смертность от натицид Notospisula

раrvа достигает 9%, в то время как от скатов погибает до 60% моллюсков.

Таким образом, несмотря на кажущуюся очевидность влияния натицид на популяции

моллюсков-жертв и на сообщества, в которых они обитают в целом, доказать такое влияние

чрезвычайно трудно без полного анализа всех связей в сообществе.

2.5. Следы питания натицид, тафономия и эволюция питания

2.5.1 Следы питания и тафономия
Оставляемые натицидами следы пищевой активности позволяют изучать их питание

отдельно от самих хищников. Это обстоятельство имеет большое значение для палеоэкологов,

поскольку в этом случае находки раковин натицид гораздо более редки, нежели чем находки
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перфорированных ими раковин. При этом исследователи пользуются концепцией ихнотаксонов –

фоссилизированных следов жизнедеятельности животных. Так, Р. Брумли (Bromley, 1981) описал

ихнород Oichnus Bromley, 1981, в котором был описан ихновид Oichnus paraboloides Bromley, 1981.

Согласно описанию, O. paraboloides «имеет форму сферического параболоида, усеченного с обоих

концов в случае прободения субстрата. В ином случае параболоид может быть деформирован

слегка возвышающимся бугорком». Многие авторы указывают, что современные и ископаемые

O. paraboloides являются результатом сверления натицид (Bromley, 1981; Carriker, 1981; Harper,

2005), однако не исчерпывается им. Так, например, существуют находки O. paraboloides из раннего

Кембрия (Matthews, Missarzhevsky, 1975) и Девона (Fenton, Fenton, 1931), что исключает их

«натицидную» природу. Кроме того, находки O. paraboloides на экзоскелетах морских лилий из

раннего Карбона (Donovan et al., 2006) – типичных представителей эпифауны, заставляют

усомниться в том, что это следы питания натицид, так как для них не характерно питание

представителями эпифауны. Сами авторы полагают, что данные отпечатки – следы прикрепления

некоего сидячего фильтратора.

Ранее уже упоминалось, что на видовом уровне перфорации натицид отличаются слабо,

однако попытки различить следы питания натицид разных видов тем не менее предпринимаются.

Так, анализируя отверстия сверления, оставленные на раковинах Mya arenaria представителями

двух видов натицид (Neverita duplicata и Lunatia heros (= Euspira heros)), Г. Диэтл и П. Келли (Dietl,

Kelley, 2006) обнаружили, что перфорации, оставляемые этими натицидами, различаются по

соотношению диаметров входного и выходного отверстий, а именно, E. heros оставляет отверстия

с более отвесно сходящимися краями. Однако это является лишь групповой характеристикой, не

позволяющей точно идентифицировать видовую принадлежность «автора» конкретной

перфорации.

Наличие «маркерных» структур на раковинах жертв может позволить экологам и

палеонтологам количественно охарактеризовать дифференциальную смертность. Однако такие

построения возможны лишь в случае уверенности в том, что интенсивность разрушения интактных

и перфорированных раковин примерно одинакова. Многие авторы указывают на то, что в

рецентных тафоценозах обилие просверленных раковин хорошо соотносится с интенсивностью

питания гастропод-перфораторов (Ansell, 1960; Vermeij, 1980; Wiltse, 1980; Kabat, 1990a;

Артемьева и др., 2004; Аристов, Гранович, 2011). В применении же к палеонтологическим данным

возникают некоторые сомнения в одинаковой сохранности просверленных и интактных раковин.

Так, например, подвергшиеся сдавливанию рецентные раковины Mulinia lateralis (Say, 1822),
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несущие перфорации, оказываются слабее на излом, нежели интактные (Roy et al., 1994). Вместе с

тем, другие исследователи ставят под сомнение применимость данных этого эксперимента к

реальной ситуации и возможность экстраполяции на перфорированные раковины других видов.

Так, перфорации на Mul. lateralis чаще всего располагались рядом с вершиной, и, следовательно,

служили своего рода инициаторами излома (Kelley, 2008). Кроме того, в случае, когда компрессии

подвергались раковины, лежащие в грунте, наличие перфораций не оказывало существенного

влияния на процент сломанных раковин, а линия излома проходила через перфорации лишь в 10%

случаев (Zuschin, Stanton, 2001). De facto, сохранность интактных и перфорированных раковин из

миоценовых и плио-плейстоценовых отложений не отличается, а в отдельных случаях

сохранность последних даже выше, что объясняется нахождением их в грунте после акта

сверления (Kelley, 2008).

2.5.2 Эволюция питания натицид
Натициды известны в ископаемом состоянии с ранней Юры (Carriker, Yochelson, 1968;

Sohl, 1969 по Marincovich, 1977), при этом непонятно, были ли они хищниками или падальщиками

(Kabat, 1990a). Немногочисленные находки Oichnus paraboloides, которые можно отнести на счет

сверления натицид, обнаруживаются в позднем Триасе (Newton, 1983; Fürsich, Jablonski, 1984), и

ранней Юре (Tracy et al., 1993), однако затем пропадают до конца раннего Мела (Taylor et al., 1983).

Количество O. paraboloides существенно возрастает в среднем Мелу, что считается результатом

Мезозойской морской революции («Mesosoic marine revolution») (Vermeij, 1977). Причины

отсутствия следов питания натицид в течение примерно 120 млн. лет (с позднего Триаса до конца

раннего Мела) долгое время оставались загадкой (Kowalewski et al., 1998). Возможно, ранние

находки O. paraboloides не являются следами питания натицид. Это предположение T. Kase и

M. Ishikawa (2003) аргументируют следующим образом: 1. Ранние находки натицид относятся

исключительно к группе Ampullospiridae, 2. Изученный рецентный вид представителя

Ampullospiridae Cernina fluctuata (G.B. Sowerby I, 1825) является растительноядным.

Следовательно, считают авторы, Ampullospiridae – не натициды, и поэтому нет и следов сверлений

из отложений этого периода. Критика этого подхода изложена в двух работах (Aronowsky, Leighton,

2003; Caze et al., 2011). Другой вариант объяснения также ставит под сомнение принадлежность

ранних O. paraboloides к следам атак натицид, однако исходит из того, что изначально хобот

служил для проникновения к мягким тканям уже мертвой добычи (вследствие удушения с

помощью слизи, или по причине сторонних факторов). Кроме того, натициды могли получать

доступ к тканям жертв за счет расклинивания их раковин или обламывая их края (Taylor, 1980).
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Таким образом, в соответствии с этими взглядами, с момента своего происхождения натициды

являлись хищниками, однако способ их атак эволюционировал.

Начиная с Мелового периода, механизм сверления натицид, по-видимому, практически

не меняется, однако меняется видовой состав жертв вследствие вымирания ряда видов и эволюции

защитных механизмов (Kitchell, 1987). Предполагается, что переход на питание в основном

двустворчатыми моллюсками произошел вследствие появления мурицид – новых конкурентов в

отношении пищевых объектов – гастропод (Adegoke, Tevesz, 1974).

Исследования Дж. Китчелл с соавторами (Kitchell et al., 1981) показали, что в ряду

геологических эпох частота прерванных атак натицид (оцененная по количеству незавершенных

отверстий сверления) становится ниже, а сами отверстия располагаются более стереотипно. Связав

эти факты с энергетической составляющей питания натицид, в последующих работах авторы

(DeAngelis et al., 1985; Kitchell et al., 1986) сформулировали модель коэволюции хищников и жертв

(подробнее см. Kabat, 1990a).

Существует предположение, что к Четвертичному периоду натициды достигли

максимального таксономического разнообразия, и в отсутствии резких эволюционных смен

режимов питания вследствие сугубой консервативности механизмов сверления можно ожидать

уменьшения количества видов (Sohl, 1969).

2.6. Беломорские натициды

2.6.1 Распространение натицид в Белом море
Согласно данным А.Н. Голикова (Голиков, 1987), в Белом море встречаются четыре

вида натицид, относимых к разным родам: Amauropsis islandica (Gmelin, 1791), Lunatia pallida (=

Euspira pallida), Pseudopolinices nana (=Pseudopolinices nanus) и Cryptonatica clausa (= Cryptonatica

affinis). При этом три первых вида относятся к подсемейству Polinicinae, а последний – к Naticinae

(Torigoe, Inaba, 2011). A. islandica встречен лишь в Кандалакшском и Двинском заливах, P. nanus

отмечен в Кандалакшском, Онежском заливах, в Горле и Воронке. E. pallida и C. affinis

распространены во всех частях Белого моря (Голиков, 1987).

Из перечисленных видов, Cryptonatica affinis обитает в наиболее широком диапазоне

глубин (0-180 м). Наименее эврибатным является Pseudopolinices nanus, не встречающийся на

литорали. В сводке по Белому морю (Голиков, 1987) для Lunatia pallida (= Euspira pallida)
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указывается диапазон глубин от 2 до 180 м, однако наши данные (Аристов, Полоскин, 2003)

свидетельствуют о том, что этот моллюск встречается и у нуля глубин. Четвертый беломорский

вид (Amauropsis islandica) обитает в диапазонах глубин от 0 до 60 м (Голиков, 1987). Таким

образом, на литорали можно встретить представителей всех беломорских натицид, исключая

P. nanus. Предварительные результаты показывают, что для беломорских натицид характерно

формирование моновидовых поселений (Алякринская, 2002; Аристов, Полоскин, 2003).

2.6.2 Питание беломорских натицид
Сведения о питании натицид, обитающих в Белом море, крайне отрывочны.

Таксономическая принадлежность найденных в Кандалакшском заливе перфорированных раковин

была изучена А.В. Полоскиным (1995a). Он обнаружил, что жертвами натицид становятся, по

крайней мере, 19 видов двустворчатых и 13 видов брюхоногих моллюсков, обитающих в Белом

море. При этом наиболее частой находкой являются раковины Elliptica elliptica (= Astarte elliptica

(Brown, 1827)). Это можно объяснить как высокой встречаемостью данного моллюска в

подходящих для обитания натицид грунтах, так и низкой скоростью посмертного разрушения

раковин A. elliptica в силу их массивности. Более развернутые результаты по питанию натицид

были получены в Онежском заливе (Артемьева и др., 2004). Отмечается, что в районе

исследований были обнаружены два вида натицид – Cryptonatica affinis и Pseudopolinices nanus, а

также перфорированные раковины двустворчатых моллюсков 20 видов. Исходя из количества

найденных живых Bivalvia и их перфорированных створок, наибольшая смертность от натицид

зарегистрирована у вида Leionucula bellottii (= Ennucula tenuis (Montagu, 1808)). Наибольшее же

количество перфорированных раковин приходится на долю Thyasira gouldii (Philippi, 1845), из чего

можно сделать вывод, что этот моллюск играет главную роль в питании натицид в исследованном

районе (Артемьева и др., 2004). Совпадение списков жертв из работ А.В. Артемьевой с соавторами

(2004) и А.В. Полоскина (1995a) невысокое, в основном различия связаны с жертвами –

брюхоногими моллюсками, практически не встреченными в Онежском заливе (Артемьева и др.,

2004). При этом, к списку, составленному А.В. Полоскиным, были добавлены 6 видов

двустворчатых моллюсков. Из них лишь Nuculana minuta (O. F. Muller, 1776) редко встречается в

Кандалакшском заливе (Наумов, 2006), остальные отмечены в обеих исследованных акваториях

(Голиков, 1987). Исходя из этого можно заключить, что, скорее всего, список жертв беломорских

натицид далеко не полон.
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Что касается рационов конкретных видов натицид, известно, что Cryptonatica clausa (=

Cryptonatica affinis) на литорали активно питается мидиями Mytilus edulis L., 1758 (Алякринская,

2002). Кроме указанных источников, данные по питанию других видов натицид в Белом море

отсутствуют за исключением работ автора по питанию Amauropsis islandica (Аристов, 2003;

Аристов, Гранович, 2011; Аристов, Сергеенко, 2016; Aristov, 2011; Aristov et al., 2015 и др.),

результаты которых приведены в соответствующих главах рукописи.

2.6.3 Сведения о роде Amauropsis Mörch, 1857
Согласно принятой в настоящей работе системе натицид, род Amauropsis Mörch, 1857

относится к подсемейству Polinicinae (Torigoe, Inaba, 2011).

В обзоре работ, произведенном Э. Н. Егоровой (Егорова, 2007), отмечается, что для

рода характерна большая вариабельность раковинных признаков, приводящая к разнообразию

морф. Основными признаками рода является канальчатый шов, проходящий между последним и

предпоследним оборотом завитка, щелевидный пупок, спиральная исчерченность периостракума, а

также сравнительно тонкая раковина удлиненной формы (Marincovich, 1977). Л. Маринкович

указывает, что современные представители рода Amauropsis имеют биполярное распространение

(Marinkovich, 1977), однако в соответствии с результатами недавней ревизии (Егорова, 2007), все

антарктические представители, включавшиеся ранее в род Amauropsis, должны быть отнесены к

роду Pseudamauropsis Egorova, 2000. Таким образом, для рода характерно арктическое

циркумполярное распространение (Егорова, 2007).

Представители типового вида Amauropsis islandica (Gmelin, 1791) характеризуются

овальной тонкостенной раковиной с 5 оборотами, разделенными глубоким канальчатым швом.

Волокнистый тонкий периостракум плотно прилегает к известковому слою раковины. Цвет

поверхности раковины – от зеленовато-серого, оливкового до бурого и коричневого цветов. На

раковине имеется структура в виде тонких, слегка волнистых линий. Устье неправильной формы,

скошенное по отношению к оси раковины, с изогнутым тонким уголком вверху (Голиков, Кусакин,

1978). Крышечка конхиолиновая (Marincovich, 1977; Егорова, 2007). Средняя высота раковин –

около 28 мм, максимальная зарегистрированная высота у экземпляра, отловленного у берегов

Аляски – 48,7 мм (Marincovich, 1977). Для литорали Белого моря отмечается, что максимальная

высота раковины (26 мм) была зарегистрирована у экземпляра, отловленного на побережье

Двинского залива (Голиков, Кусакин, 1978). Amauropsis islandica – высокобореально-арктический

вид, распространен в Атлантическом океане к югу вдоль американского побережья до зал.
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Массачусетс, вдоль европейского – до берегов Англии включительно. В Северном Ледовитом

океане достигает берегов северной Гренландии, Шпицбергена и моря Лаптевых. В Тихом океане

распространен в Анадырском заливе Берингова моря (Marincovich, 1977; Голиков, Кусакин, 1978;

Сиренко, 2009). Обитает от литорали до глубины 1267 м, предпочитая илисто-песчаные грунты,

при солености от 22 до 35 промилле. Отмечается также, что на литорали Белого моря этот вид

является преимущественно летним мигрантом (Голиков, Кусакин, 1978). Вымет кладок на Белом

море отмечен в конце июля при температуре воды около +12°С, у берегов Гренландии – в начале

июля (Голиков, Кусакин, 1978). Однако наши наблюдения говорят о том, что эти сроки для

беломорских A. islandica могут сдвигаться на более ранние (вплоть до конца мая). Характерная в

целом для натицид кладка, имеет специфические черты в виде плотного расположения яйцевых

капсул, бугорчатой поверхности и фестончатого края у основания (Giglioli, 1955; Голиков, Кусакин,

1978). Развитие A. islandica прямое, из яйцевых оболочек выходят молодые моллюски с высотой

раковины ок. 2 мм (Аристов, Флячинская, 2019). Питание представителей рода по настоящее время

не было изучено, за исключением работ автора (см. ссылки выше).
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3. МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

3.1. Термины и определения

Мониторинговый исследовательский полигон (исследовательский полигон) - участок

литорали, ограниченный областью, охваченной сеткой станций;

Станции - небольшие участки литорали на исследовательских полигонах с

постоянными географическими координатами, где производится отбор проб;

Съемка - акт сбора проб со станций в конкретный год на конкретном

исследовательском полигоне;

Популяция - в данной работе мы вкладываем в этот термин “экологический” смысл и,

вслед за А.И. Буяновским (2004) воспринимаем популяцию как способную к самовоспроизведению

совокупность особей одного вида, связанных друг с другом через эстафету (например, общий пул

личинок), более или менее изолированную в пространстве и времени от других аналогичных

совокупностей. Этот термин мы применяем к исследованным совокупностям Amauropsis islandica,

личинки которых полностью развиваются в яйцевых оболочках (Голиков, 1987). Таким образом,

мы можем наблюдать все жизненные стадии этого вида на одном и том же участке пространства.

Гемипопуляция - термин используется в смысле, предложенном В.Н. Беклемишевым

(1960), как фазовая внутрипопуляционная группировка, в нашем случае - часть популяции

Limecola balthica, населяющая изучаемый биотоп. В своем исследовании мы не рассматриваем ни

личиночный пул L. balthica, ни уже осевших особей с длиной раковины менее 1 мм. Этот термин

мы используем как синоним термина “поселение”

Поселение - группа особей, населяющих определенный участок пространства

(Буяновский, 2004)

Каскадный эффект - термин используется в смысле, изложенном в работе Нельсона

Хэйрстона с соавторами (Hairston et al., 1960). Регулируя представителей более низкого

трофического уровня, хищники, предположительно, способны опосредованно влиять на других

членов сообщества.
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3.2. Изучение распространения Amauropsis islandica
В коллекции Зоологического института находится чуть более 100 экземпляров

Amauropsis islandica, причем некоторые из них представлены фоссилизированными раковинами

моллюсков, которые из анализа исключались. Находки кладок приравнивались к находкам самих

моллюсков, однако количество эмбрионов не учитывалось. На основании каталога и рейсовых

журналов произвели географическую привязку находок рецентных A. islandica в период с 1840 по

1993 гг. Кроме этого, использовали данные международной базы OBIS

(https://obis.org/taxon/140521, данные 14.11.2019), записи с 1932 по 2009 год. Также для

количественной оценки популяций Amauropsis islandica в пределах Белого моря были использованы

данные “Бентос Белого моря”, разработаннойА.Д. Наумовым (см., напр. Наумов, 2006).

3.3. Методы обработки грунта в пределах местообитаний Amauropsis

islandica

Для проведения этого исследования были использованы образцы грунта, собранные в

Южной губе о. Ряжков и в безымянной губе о. Большой Ломнишный в июле 2018 года (Рис. 3.1). В

каждой из губ брали по 5 образцов в районе нуля глубин и в сублиторали с глубин 2-5 м.

Исследование гранулометрического состава проводилось двумя методами – лазерной дифракцией

(анализ частиц менее 0.1 мм) и с помощью просеивания на стопке сит (анализ частиц крупнее 0.1

мм). Для анализа крупных частиц пробы грунта высушивали при 105º С до полного обезвоживания.

Гранулометрический состав был определён просеиванием сухого грунта через систему сит с

последовательным уменьшением диаметра ячеи: 10; 5; 2; 1; 0.5; 0.25 и 0.1 мм. Грунт, оставшийся

на каждом сите, был взвешен на электронных весах с точностью измерения до 0.001 г. Для

оптических измерений мелких частиц использовался лазерный анализатор частиц «ЛАСКА-Т».

Стандартную навеску грунта смешивали с дистиллированной водой и оценивали дифракцию

лазерного луча, проходящего через взвесь.

https://obis.org/taxon/140521
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Рисунок 3.1. Карта мест сбора грунта для гранулометрического анализа, а также размещения

стандартных мониторинговых полигонов (см. ниже). 1 - Южная губа о. Ряжков (“Южная”), 2 -

безымянная губа о. Большой Ломнишный (“Ломнишный”).

3.4. Изучение особенностей репродуктивной биологии и оценка

возраста Amauropsis islandica на литорали

Кладки натицид представляют собой инкрустированные песком хрящевидные ленты с

капсулами, содержащими от одного до нескольких эмбрионов. Ленты свернуты в усеченный конус,

который широким основанием свободно располагается на грунте. Тем не менее, такая форма

кладки делает ее крайне устойчивой к переносу течениями (Giglioli, 1955).

28 мая 2018 г. кладки Amauropsis islandica были учтены методом трансект по малой

воде вдоль всей изобаты 0 глубин в Южной губы о. Ряжков. Для этого были сделаны 9 трансект

общей длиной 912 м, начало и конец каждой трансекты фиксировалось с помощью GPS-

позиционирования. Ширина трансект была приблизительно равной 1 м. Общее число найденных

таким образом кладок пересчитывалось на 1 м2.



36

Для оценки плодовитости и выживаемости молоди Amauropsis islandica в последней

декаде мая 2018 г. из Южной губы собрали 8 кладок и наблюдали за развитием эмбрионов в

кладках в лабораторных условиях на Беломорской Биологической Станции ЗИН РАН. Перед

культивированием, кладки были взвешены на электронных весах с точностью до 0.1 г, количество

яйцевых капсул подсчитывали с помощью стереоскопического микроскопа Leica тотально в

каждой кладке. Условия культивирования были приближены к природным - кладки содержались в

аэрируемой воде с соленостью 24‰, при температуре 7-12 °C, каждую кладку содержали в

отдельном 2-х литровом контейнере. У вышедших из яйцевых оболочек ювенилей A. islandica

измеряли ширину завитка. Успешность вылупления оценивали, сравнивая общее количество

яйцевых капсул и количество вышедших из них ювенилей. Молодь A. islandica содержали в

чашках Петри по нескольку штук в каждой, периодически измеряя их под бинокуляром (Aristov et

al., 2020).

Оценку размерно-возрастных характеристик Amauropsis islandica проводили на основании

подсчета линий остановки роста на раковинах 77 разноразмерных экземпляров из коллекции

раковин (сборы в губе Южная: 2001, 2003 и 2004 гг, в безымянной губе на о. Большой Ломнишный:

2007 г). У всех экземпляров измеряли высоту завитка, а также подсчитывали количество линий

остановки роста.

3.5. Изучение малакоценозов в вершине Кандалакшского залива
Полигонами для мониторинговых исследований являются два участка нижней

литорали в пределах Северного архипелага (Канадалакшский залив, Белое море) (Рис. 3.1): участок

литорали в Южной губе о. Ряжков (67º00’ N, 32º34’ E) и участок литорали безымянной губки на о.

Большой Ломнишный (66º58’ N, 32º37’ E). Оба участка имеют площадь примерно по 500 м2. Со

стороны моря участки илисто-песчаной литорали с вкраплениями крупных валунов ограничены

изобатой нуля глубин, с берега – изобатой +0,5 м. Осушка участков составляет менее 1 ч. за один

приливно-отливной цикл. Спуск в сублитораль в районе исследований пологий; отчетливо

выраженный пояс фукоидов отсутствует. В куту Южной губы наблюдается распреснение из-за

ручьевого стока. Литораль участков населяют типичные обитатели илисто-песчаного пляжа, такие

как Arenicola marina (Linnaeus, 1758), Limecola balthica (Linnaeus, 1758), Mya arenaria, Peringia

ulvae (Pennant, 1777), Microspio sp. и др.



37

В дальнейшем мы будем именовать исследованные участки литорали (а также

группировки особей на этих участках) следующим образом: в г. Южная о. Ряжков - “Южная”, а

безымянную губу о. Большой Ломнишный - “Ломнишный”.

Количественный учет представителей Bivalvia производили ежегодно в июле (с 2001

года на полигоне “Южная”, и с 2007 – на участке “Ломнишный”) одним и тем же оператором

(автором). Ежегодно на участке “Южная” отбиралось 10-15 станций, на участке “Ломнишный” - 10

станций. Расположение проб в пределах полигонов было относительно постоянным благодаря

словесному описанию координат станций относительно заметных валунов на литорали, начиная с

2007 года координаты местонахождения проб фиксировали с помощью навигатора GPS. При этом

номера станций присваивались произвольно. Каждая станция состояла из двух проб, которые

собирали с помощью рамок площадью 0.25 и 0.03 м2. Грунт внутри рамки большей площади

тщательно перебирали вручную, при этом выбирали всех представителей сем. Naticidae. В случае

сомнений в качестве учета натицид грунт промывался на месте через сито с диаметром ячеи 1 мм.

Грунт из рамки меньшей площади промывали через сито с диаметром ячеи 1 мм и подвергали

стандартной гидробиологической разборке. Всех представителей малакофауны (за исключением

мелких брюхоногих сем. Hydrobiidaе и Cylichnidae), а также интактные и перфорированные

раковины учитывали, определяли и измеряли: для двустворчатых моллюсков во всех случаях

измерялась длина раковины, для брюхоногих - ширина последнего завитка. Для Amauropsis

islandica, помимо этого, измерялась также высота завитка. У перфорированных раковин

двустворчатых моллюсков указывалось наличие лигамента, атакуемая створка. Для всех

перфорированных раковин указывался внутренний диаметр перфораций. Все измерения проводили

с помощью штангенциркуля или окуляр-микрометра стереоскопического микроскопа с точностью

до 0.1 мм. Объем выборок представлен в таблице 3.1.

В июле 2014 г. на исследовательском полигоне “Южная” на стандартных станциях

дополнительно были взяты 14 проб рамкой 1/245 м2. Грунт промывали через сито с диаметром

ячеи 1 мм. Остаток с сита разбирали по стандартной гидробиологической методике, причем

учитывали всех брюхоногих моллюсков Peringia ulvae, а также их раковины, несущие перфорации.
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Таблица 3.1. Таблица материала. Указано количество обработанных проб, промеренных
моллюсков и их перфорированных створок.

Год3
Кол-во
проб

Количество промеренных
A. islandica перф.

створок жертв
живых
моллюсков-жертв

Ломнишный
2007 10 9 86 172
2008 5 17 53 312
2009 10 21 106 372
2010 10 25 123 197
2011 10 12 96 126
2012 10 27 104 196
2013 10 17 93 101
2014 10 28 93 330
2015 10 25 72 183
2016 7 15 9 20
2017 10 9 14 213
2018 10 18 72 331
2019 10 11 36 236
Итого 122 234 957 2789
Южная
2001 12 81 393 377
2002 16 55 126 590
2003 15 58 234 884
2004 13 46 132 831
2005 15 43 138 436
2006 12 29 87 342
2007 15 13 65 713
2008 10 1 36 591
2009 15 8 34 593
2010 15 30 69 349
2011 15 46 180 245
2012 13 44 78 75
2013 14 57 33 171
2014 14 74 81 270
2015 14 26 19 116
2016 15 39 10 13
2017 15 31 32 302
2018 15 11 67 277
2019 14 4 8 137
Итого 267 696 1822 7312
Общий
итог

389 930 2779 10101

3 Во все года пробы брали во второй декаде июля
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3.6. Методы садковых наблюдений и экспериментов in situ
Садковые наблюдения и эксперименты in situ проводили в Южной губе о. Ряжков в

пределах исследовательского полигона “Южная”. Особенности конструкции садков, их

содержимого, сроков экспозиции и последующей обработки материалов будут изложены ниже.

3.6.1. Изучение размерной селективности Amauropsis islandica и взаимосвязи между

его размером и оставляемыми им отверстиями сверлений

Для выяснения связи между размером Amauropsis islandica и размером оставляемых им

на раковинах жертв отверстиями сверлений, а также оценки его размерной селективности в

отношении моллюсков - жертв в июле-августе 2006 года были проведены наблюдения за питанием

хищников в садках. Садки представляли собой пластиковые контейнеры объёмом 2.4 л (25 × 8 × 12

см), обтянутые капроновой сеткой с диаметром ячеи 1 мм. В каждый из 18 садков помещали по 1

особи A. islandica с высотой завитка от 8 до 24 мм, а также 50 особей Limecola balthica 1-28 мм.

Размерное распределение жертв по садкам было произвольным. Садки экспонировали в пределах

исследовательского полигона “Южная” в районе нуля глубин, в течение 40 дней. По истечении

срока экспозиции содержимое садков промывали через сито с диаметром ячеи 1 мм, учитывая всех

моллюсков и их раковины, оставшиеся на сите. Для A .islandica измеряли высоту завитка, для L.

balthica - длину раковины и диаметр перфорации - для просверленных створок жертв. На

основании полученных данных была построена регрессионная модель, где в качестве предиктора

выступал квадратный корень из значения диаметра перфорации, откликом была высота завитка

A. islandica в садке. Коэффициенты модели рассчитывались методом наименьших квадратов.

Полученное уравнение 76.731.21  DoH (где H - высота завитка A. islandica, мм, а Do -

диаметр перфорации, мм) использовалось в дальнейшем для оценки размерного спектра питания

A. islandica разного размера по находкам перфорированных раковин на мониторинговых полигонах.

Коэффициент детерминации модели был равен 0.57, n = 183 (Aristov, Varfolomeeva, 2019).

3.6.2. Оценка видовой селективности в питании Amauropsis islandica

Для выяснения пищевых предпочтений Amauropsis islandica в отношении брюхоногих и

двустворчатых моллюсков в июле-августе 2014 года был проведен эксперимент in situ.
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По пять некрупных особей A. islandica помещали в пластиковые контейнеры объёмом 1

л (10×10×10 см), с окнами в боковых стенках, затянутых капроновой сеткой с диаметром ячеи 1 мм.

Садки заполняли просеянным через сито песком на половину высоты садка, и заглубляли в

литоральный грунт в районе нуля глубин. Использовались садки трех типов: в садки первого типа,

помимо хищников и грунта помещали по 50 особей Peringia ulvae (4 садка), в садки второго типа -

50 особей Limecola balthica (4 садка), в садки третьего типа - по 25 особей обоих видов

потенциальных жертв (8 садков). Еще 6 садков были контрольными и не содержали особей

хищника: три садка с 50 особями L. balthica и 3 садка с таким же количеством особей P. ulvae.

Количество жертв приблизительно соответствовало их естественной плотности на литорали, а

размеры были подобраны так, чтобы уравнять приблизительную массу мягких тканей жертв в

садках (Полоскин, 1995b). Экспозиция составила 16 дней, с 19 июля по 3 августа 2014 года. По

окончании срока экспозиции, садки демонтировали, а их содержимое обрабатывали подобно

методике обработки проб грунта в мониторинговых исследованиях (см. раздел 3.4).

3.6.3. Изучение динамики размерной селективности в питании Amauropsis islandica

Для оценки изменения размерных предпочтений по мере увеличения размеров

Amauropsis islandica в середине июля 2015 г был поставлен эксперимент in situ с использованием

садков той же конструкции, как и в эксперименте, изложенном в разделе 3.5.2. В пределах

исследовательского полигона “Южная” собирали особей A. islandica двух размерных групп:

мелкие моллюски (с высотой раковины 7.1 - 8.6 мм, post hoc измерения) и крупные (12.1-14.8 мм).

Из тех же местообитаний были собраны особи Limecola balthica из трех размерных групп: 2-3 мм

(длина раковины), 5-8 мм и 10-15 мм. В 5 садков поместили по 3 мелкие особи A. islandica и по

15±1 особей L. balthica всех трех размерных групп; в 5 других садков поместили маком4 в той же

пропорции, а также по 3 крупные особи A. islandica. Два садка служили контролем - в них

хищников не помещали. Кроме животных в садки также поместили просеянный через сито с

диаметром 1 мм грунт. Садки заполняли просеянным через сито песком на половину высоты садка,

и заглубляли в литоральный грунт в районе нуля глубин. После 9 дней экспозиции садки

демонтировали, а их содержимое обрабатывали так же, как и моллюсков, найденных в грунте на

исследовательских полигонах (см. раздел 3.4).

4 Обиходное русское название моллюсков из родовMacoma и Limecola (ср. “мидия”)
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3.6.4. Изучение влияния Amauropsis islandica на структуру сообществ

Для оценки влияния Amauropsis islandica на структуру литорального сообщества, в

пределах полигона “Южная” в районе нуля глубин 7-21 июля 2018 года был поставлен

эксперимент in situ. Особей A. islandica для эксперимента собирали во время отлива на расстоянии

около 10 м от места постановки эксперимента непосредственно перед его началом. В роли

тестового сообщества, выступало интактное сообщество илисто-песчаного пляжа в районе

исследовательского полигона. В эксперименте использовалось 15 садков. Каждый из них

представлял из себя круглую пластиковую корзинку объемом 0.4 л. с небольшими (примерно 0,5

см) отверстиями в стенках. Экспонировали 3 типа садков: без A. islandica – контрольные, с одной и

с двумя особями A. islandica, по 5 садков каждого типа (всего 15 садков). Садки устанавливали

параллельно урезу воды во время отлива. Их заглубляли в грунт вверх дном, чтобы A. islandica не

могли выйти за пределы садка и фиксировали металлическими колышками. Практически

вплотную к каждому из садков брали пробы грунта рамкой площадью 1/245 м2 (практически

одной площади с сечением садка), чтобы определить количественный и качественный состав

сообщества до подсадки A. islandica. Срок экспозиции составил 14 дней. Во время снятия

эксперимента грунт из-под садков вынимали с помощью рамки 1/245 м2. Эти пробы, как и те,

которые были взяты во время постановки эксперимента, промывали на сите с диаметром ячеи 0,5

мм. Остаток с сита разбирали стандартными гидробиологическими методами. Обнаруженных

организмов определяли, подсчитывали и взвешивали.
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3.7 Методы оценки стереотипности Amauropsis islandica в

расположении отверстий сверлений на раковинах жертв

Для оценки стереотипности пищевого поведения Amauropsis islandica использовали

коллекции перфорированных раковин Limecola balthica и Mya arenaria, собранных в ходе

мониторинговых сборов и полевых экспериментов. В случае с L. balthica работали только с

раковинами, створки которых были соединены лигаментом. Раковины фотографировали, а затем

изображения обрабатывались в программе для обработки цифровых изображений ImageJ

(https://imagej.nih.gov/ij/index.html). При этом учитывалась относительная позиция отверстия

сверления на раковине, его диаметр и округлость (высчитывалась по формуле (4π×S)/P2, где S -

площадь отверстия, а P - его периметр) а также длина раковины макомы. Всего таким образом

обработали 674 перфорированных раковин L. balthica. Проверку гипотезы о неравномерном

распределении перфораций на раковинах маком производили путем подсчета их количества на

секторах одинаковой площади и сравнения частот по методу χ2, а также с помощью

пермутационного многомерного анализа, реализованных в пакетах функций языка R spatstat и rrpp

(Baddeley et al., 2015; Collyer, Adams, 2019). Раковины Mya arenaria собирали на литорали Южной

губы в период с 2002 по 2013 год. У них были измерены размеры раковин, диаметры перфораций,

а также учтена позиция отверстия сверления. Для этого исследуемую створку визуально делили на

три части от переднего до заднего края раковины, и на три части - от верхнего до нижнего края

раковины. В итоге этой операции, на каждой створке выделяли 9 зон. Процент площади,

занимаемой каждой зоной, показан на рисунке 3.2.

Рисунок 3.2. Деление на зоны створок Mya arenaria для выяснения стереотипности питания

Amauropsis islandica. Цифрами указан процент площади створки, занимаемый зоной. Пк - передний,

зк - задний край раковины. Слева и справа показаны соответствующие створки раковины

моллюска.
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3.8. Статистическая обработка материала
В ряде случаев для оценки потребленной Amauropsis islandia биомассы жертв, а также

для оценки не измеренной биомассы применяли формулы пересчета размера особей в их массу.

Для Amauropsis islandica такая формула была получена путем измерения массы 198

разноразмерных особей, собранных в 2014-2016 гг. Коэффициенты для расчета массы были

получены путем регрессионного анализа с помощью линейной модели, оценка степени, в которую

необходимо было возвести предиктор, производилась визуально (Kabacoff, 2015). Расчет

коэффициентов производился методом наименьших квадратов. Полученные коэффициенты

подставляли в формулу W = 0.0185 - 0.0139 × H + 0.0016 × H2.4 (уравнение 1), где W - вес

моллюска, г, а H - высота завитка, мм. Модель описывает 97% дисперсии.

Для исчисления массы особей Limecola balthica применяли эмпирическую формулу

(Максимович и др., 1993): W = 0.00016 × L2.96 (уравнение 2), где L - длина раковины моллюска, мм,

остальные обозначения те же. Для исчисления массы особей Peringia ulvae использовалась

эмпирическая формула W = 2.90 × D1.53 (уравнение 3) (А.В. Полоскин, личное сообщение), где D -

ширина последнего завитка, мм, остальные обозначения те же.

Все материалы были оцифрованы и обрабатывались с помощью алгоритмов,

написанных автором вручную в среде RStudio (RStudio Team, 2019) на языке R (R Core 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 �2 (Agresti, Franklin, 2013). Сравнение распределений

проводили с 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
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(GLM) и аддитивных моделей (GAM) (Zuur et al., 2009). Все различия считались значимыми при

вероятности принятия H0<0.05.

Для оценки видовой селективности в питании Amauropsis islandica были построены две

регрессионные модели: одна из них описывала скорость потребления Limecola balthica в садках,

где был представлен только этот вид жертв, и в садках со смешанным содержимым; другая -

аналогично описывала скорость потребления Peringia ulvae хищниками. В случае с L. balthica

распределение остатков модели не было нормальным, из-за чего исходные данные (потребленную

биомассу жертв) прологарифмировали по основанию 10. Значимость коэффициентов модели

проверяли с помощью методов ковариационного анализа (Aristov et al., 2015).

Для описания динамики плотности Limecola balthica на полигонах “Южная” и

“Ломнишный” были построены две аддитивные модели, где в качестве отклика выступала

плотность L. balthica, а в качестве предиктора - год. Интерполяция производилась с помощью

кубических сплайнов (cubic splines; Wood, 2017).

Для проверки гипотезы о влиянии плотности Amauropsis islandica на плотность

Limecola balthica использовали данные о ежегоднем колебании плотности обоих видов на

иследовательских полигонах (“Южная” - 2001-2012 и “Ломнишный” - 2007-2012 гг; Genelt-

Yanovsky et al., 2018). Влияние оценивалось с помощью смешанной аддитивной модели (GAMM),

влияние предикторов и сглаживающих функций тестировалась с помощью дисперсионного

анализа (ANOVA).

Для проверки гипотезы о влиянии среднего размера и плотности Amauropsis islandica

на средний размер Limecola balthica в поселении была построена математическая модель (Aristov,

Varfolomeeva, 2019). В качестве исходных данных были взяты длины перфорированных и живых L.

balthica, собранных на исследовательском полигоне “Южная” в 2002-2018 гг, а также плотность и

средний размер A. islandica в пробах. Чтобы нивелировать межгодовую вариацию размеров L.

balthica, была построена аддитивная модель (GAM) (Wood, 2003; Wood, 2017), где в качестве

предиктора выступал год, а качестве отклика - размер маком. Затем, остатки от этой модели были

подставлены в смешанную генерализованную линейную модель (General Linear Mixed Model,

GLMM; Pinheiro et al., 2019) следующего вида: L = As + An + T(As + An), где L - длина раковины

L. balthica, As и An - размер и плотность Amauropsis islandica соответственно, T - статус маком

(живые моллюски или перфорированные раковины). В качестве случайного фактора выступала
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проба. Достоверность влияния предикторов проверялась с помощью теста правдоподобия (LR-test;

Zuur et al., 2009).

Для того, чтобы оценить влияние Amauropsis islandica на суммарную биомассу и

численность литоральных сообществ в условиях эксперимента были построены две модели,

следующего вида: B(N) = AN + T + AN×T, где B (либо N) - суммарная биомасса (либо численность)

животных в пробах без учета особей A. islandica, AN - количество хищников в садке (0, 1 или 2) и

T - время взятия пробы (в начале и конце срока экспозиции). Поскольку распределение отклика не

отвечало условиям применимости линейных моделей, были построены генерализованные

линейные модели с распределением Пуассона. Условия равенства дисперсий выполнялось путем

домножения последних на вычисленный коэффициент (Zuur et al., 2009). Достоверность влияния

предикторов проверялась с помощью теста правдоподобия (LR-test; Zuur et al., 2009).
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4. ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ AMAUROPSIS

ISLANDICA НА БЕЛОММОРЕ

4.1. Местообитания Amauropsis islandica

В каталогах ЗИН РАН и в океанографической базе данных OBIS суммарно

насчитывается 119 находок Amauropsis islandica без учета находок кладок и субфоссильных

раковин этих гастропод. Минимальная широта, на которой были встречены A. islandica по данным

базы OBIS - 41º СШ, по данным каталога ЗИН - 49º СШ (следует, однако, заметить, что это

единственная находка. Все прочие экземпляры были найдены в более высоких широтах, начиная с

60 параллели северной широты). В восточном полушарии находки этих гастропод ограничены с

запада 21 меридианом, а с востока - 170. В западном полушарии - от 7 до 178º ЗД (рис. 4.1).

Рисунок 4.1. Находки Amauropsis islandica за весь период исследований (1840 - наст. время) по

данным каталога ЗИН (желтые точки) и OBIS (синие точки). N - Количество экземпляров,

представленных в коллекции ЗИН.
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Исходя из данных, приведенных на рисунке 4.1 можно заключить, что для A. islandica

характерно высокобореально-арктическое распространение. Это вполне согласуется с

предыдущими исследованиями (Golikov, Sirenko, 1988; Егорова, 2007; Сиренко, 2009) за

следующим исключением. В сводке по фауне Чукотского моря (Сиренко, 2009), указано, что

A. islandica встречается во всех морях Российской Арктики кроме Восточно-Сибирского моря.

Между тем, согласно каталогу ЗИН РАН, в Чаунской губе он был отмечен трижды: в 1985, 1986 и

1987 годах.

К сожалению, изучение количественного распространения Amauropsis islandica в

пределах его ареала затруднено отсутствием достаточных данных, поэтому мы использовали

количество экземпляров в коллекции Зоологического института как меру оценки относительного

обилия поселений. Наибольшее количество экземпляров (более 10 шт.) в Зоологическом институте

добыто из Белого и Карского морей, а также моря Лаптевых (рис. 4.1). Совершенно очевидно, что

данная оценка является сугубо приблизительной. Тем не менее, можно с осторожностью

предположить, что беломорские популяции A. islandica являются одними из наиболее

многочисленных, наряду с популяциями из Карского моря и моря Лаптевых.

В масштабе Белого моря мы располагаем данными о небольшом числе находок (11)

Amauropsis islandica. При этом данные об обилии этих натицид доступны лишь для 7 станций,

информация о которых находится в базе данных «Морской Бентос» (автор - А.Д. Наумов, ЗИН

РАН). Исходя из полученных данных, A. islandica обнаружен в Воронке, Горле, Двинском и

Кандалакшском заливе (рис. 4.2). Следует отметить, что, исходя из данных базы "Морское Бентос",

встречаемость этого вида натицид значительно ниже, чем Cryptonatica affinis (по данным базы

A. islandica встречен в 7, а C. affinis - в 43 станциях их 1300). Приведенные факты соответствуют

имеющимся в литературе (Голиков, 1987), согласно которым A. islandica обитает, в основном, в

Двинском и Кандалакшском заливах, а также в Воронке.

Имеющиеся в нашем распоряжении данные о количественном распространении

Amauropsis islandica фрагментарны, однако можно предположить, что наибольшей плотностью

обладают популяции этой гастроподы в вершине Кандалакшского залива (рис. 4.2).

Данные относительно глубин распространения Amauropsis islandica в Белом море

крайне скудны (7 станций). Согласно базе «Морской Бентос» в Белом море A. islandica

распространен от литорали до глубин 30 м. По литературным данным глубина

местообитаний A. islandica может значительно варьировать: от литорали до 1267 м (находка в
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районе Ньюфаундленда). На Белом море A. islandica встречается от литорали до глубины 60 м

(Голиков, 1987).

Отдельного рассмотрения требует вопрос относительно постоянного присутствия

Amauropsis islandica в пределах приливно-отливной зоны. Мы находили кладки и взрослых

A. islandica на литорали в пределах мониторинговых полигонов c конца мая и до середины

сентября (см. ниже). В другие периоды, к сожалению, сборов натицид не производили. Однако,

согласно литературным данным, на литораль эти моллюски мигрируют лишь на летний период

(Голиков, Кусакин, 1978). Таким образом, наши находки моллюсков на литорали в конце мая если

не опровергают эту точку зрения, то заставляют существенно расширить сезонный диапазон

нахождения A. islandica в приливно-отливной зоне.

Рисунок 4.2. Зарегистрированные находки Amauropsis islandica в Белом море по данным каталога

ЗИН (синие точки) и базы данных «Морской Бентос» (красные кружки) за весь период наблюдений

(1840 - наст. время). Диаметр красных кружков отражает зарегистрированную плотность

A. islandica.
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Местообитания исследованных нами популяций Amauropsis islandica характеризуются

следующими географическими признаками. Обе губы относительно закрытые и мелководные

(максимальные глубины в Южной губе о. Ряжков и губе на о. Большой Ломнишный не превышают

6 м), осушка плавно спускается в сублитораль, выраженный пояс фукоидов отсутствует. На

литорали встречаются крупные валуны до 1.5 м в высоту. В Южную губу о. Ряжков впадает

крупный ручей, сток которого периодически значительно распресняет поверхностные воды.

Среднелетняя соленость воды в Южной губе составляет 23 ‰ (Аристов, Гранович, 2011). На

о. Большой Ломнишный в районе местообитания натицид выраженный береговой сток отсутствует.

Гранулометрический анализ осадков из двух исследованных местообитаний натицид

(«Южная» и «Ломнишный») показал доминирование в пробах частиц с диаметром от 0.25 мм и

менее в сублиторали под полигоном «Ломнишный», и частиц менее 0.1 мм в сублиторали под

полигоном «Южная». На литорали в указанных точках наибольшая доля приходится на частицы

размером от 0.1 до 0.25 мм, что соответствует мелкому песку (Nichols, 2009) (рис. 4.3). Согласно

базе «Морской Бентос», в целом, для натицид предпочтительными также оказываются илистые,

песчаные и смешанные осадки. Это соответствует данным, приведенным в литературе (Голиков,

1987), в частности для A. islandica в качестве предпочитаемого грунта указывается ил и песок.

Таким образом, и наши, и литературные данные свидетельствуют, что, во-первых,

Amauropsis islandica регулярно встречается в Северном Ледовитом Океане и в северной Атлантике,

а во-вторых, несмотря на то, что, в целом, находки Amauropsis islandica в Белом море редки, в

пределах вершины Кандалакшского залива популяции A. islandica достигают значительных

плотностей. Именно такие ситуации подробно описываются в работе.
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Рисунок 4.3. Гранулометрический состав осадков в изученных местообитаниях Amauropsis

islandica («Ломнишный» и «Южная») по данным 2018 г. Отложены средние значения (5 проб) и

ошибки среднего.

4.1. Демографические особенности популяций Amauropsis islandica

В пределах изученных местообитаний Amauropsis islandica в точке «Южная» 28 мая

2018 г. мы оценивали плотность кладок указанного моллюска на литорали. Кладки натицид

представляют собой свернутые в конус хрящевидные ленты, инкрустированные песком и свободно

лежащие на грунте. Конструкция таких конусов затрудняет их перемещение с помощью волн

(Giglioli, 1955). Все обнаруженые кладки принадлежали A. islandica. 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.
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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 (рис. 4.4, Аристов,

Флячинская, 2019; Aristov et al., 2020).

Рисунок 4.4. Внешний вид кладки Amauropsis islandica (слева), ювенилей (в центре) и взрослой

особи (справа). Шкала: D, F - 10 мм, E - 1 мм.

Демографические особенности популяций A. islandica были изучены на примере

многолетнего анализа обилия и размерной структуры двух поселений на полигонах «Южная» и

«Ломнишный».

В точке «Южная» в 2001-2019 гг. плотность A. islandica колебалась от 0.4 до 24 экз./м2

(в 2008 и 2001 году, соответственно), среднелетняя плотность составила 10.2±2.6 экз./м2. В точке

«Ломнишный» колебания менее значительны – от 3.6 до 13.6 экз./м2 (в 2007 и 2008 году,

соответственно), среднелетняя плотность составляет 7.7±2.2 экз./м2. Достоверных отличий в

плотности A. islandica между двумя точками не обнаружено (t27.88 = 1.42, p = 0.17). Ежегодные

колебания плотности обеих изученных популяций представлены на рисунке 4.5.
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Рисунок 4.5. Динамика плотности Amauropsis islandica в исследуемых популяциях в точке

«Южная» (2001-2019 гг.) и «Ломнишный» (2007-2019). Точками показаны средние значения,

вертикальными линиями - ошибки средних.

На о. Ряжков наблюдается последовательное уменьшение плотности популяции

Amauropsis islandica в течение 2002-2008 годов, в дальнейший период плотность популяции

увеличивается, достигая в 2014 году плотности, сравнимой с плотностью популяции в 2002 году.

После этого следует резкий спад плотности хищника в 2015 году, частично компенсирующийся

возрастанием численности в 2016 году. На о. Большой Ломнишный плотность популяции хищника

претерпевает значительные межгодовые колебания, однако, начиная с 2010 года, осциллирует в

районе 9-10 экз./м2, с 2014 года наблюдается снижение плотности этой натициды (рис. 4.5).

Поскольку в нашем распоряжении имеются два временных ряда динамики обилия

популяций, есть возможность оценить синхронность изменений обилия в точках, расположенных

на расстоянии около 4 км друг относительно друга (рис. 3.1). Согласно проведенному кросс-

корреляционному анализу, максимальная корреляция не превышает 0.42 (рис. 4.6). Корреляция

двух рядов без сдвига отсутствовала (r = 0.09, df = 11, p = 0.76). Таким образом, можно утверждать,

что в период наблюдений изменение плотности Amauropsis islandica в двух популяциях не было

синхронизировано.
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Рисунок 4.6. Кросс-корреляция динамики плотности в двух популяциях A. islandica за

исследованный период («Южная», «Ломнишный», 2007-2019 гг). По оси OX отложен сдвиг

временных рядов относительно друг друга.

Динамика расчетной биомассы A. islandica сходна с динамикой его плотности, а

именно, 2007-2010-ые годы характеризуются низкими значениями биомассы хищника, однако,

если плотность популяций моллюсков в 2014 году достигает уровня 2001 года, то биомасса за

период наблюдения во все остальные годы ниже, чем в 2001 году (рис. 4.7).
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Рисунок 4.7. Динамика биомассы Amauropsis islandica в исследуемых популяциях в точке

«Южная» (2001-2019 гг.) и «Ломнишный» (2007-2019). Точками показаны средние значения,

вертикальными линиями - ошибки средних.

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 (n = 927). В популяции «Южная»

высота завитка A. islandica достоверно больше, чем в популяции «Ломнишный» (критерий

Вилкоксона, W = 65933, p<0.001, рис. 4.8).
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Рисунок 4.8. Обобщенная размерная структура Amauropsis islandica в исследуемых популяциях на

полигонах «Южная» (2001-2019 гг.) и «Ломнишный» (2007-2019).

Размерная структура Amauropsis islandica достоверно меняется от года к году в обеих

исследованных популяциях. Кроме того, в разных изученных популяциях характер этих изменений

разный, об этом свидетельствует достоверное влияние взаимодействия факторов

«Год»×«Популяция» (Табл. 4.1).
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Таблица 4.1. Результаты многофакторного дисперсионного анализа модели, описывающей
влияние указанных предикторов на высоту завитка Amauropsis islandica в исследованных
популяциях «Южная» и «Ломнишный»

Предиктор Сумма квадратов Cтепень свободы F-критерий p
Популяция 68.6 1 4.52 0.03
Год 2425.7 18 8.88 <0.01
Популяция×Год 321.9 12 1.77 0.04

Проведенный анализ количества линий остановки нарастаний на завитках Amauropsis

islandica показывает, что число линий колеблется от одной до восьми, причем минимальное и

максимальное число присуще, соответственно, самым маленьким и самым крупным экземплярам.

Исходя из характера изменений размеров моллюсков с возрастом (рис. 4.9) мы предполагаем, что

регистрируемый нами рост A. islandica подчинен линейной зависимости, а максимальный

регистрируемый возраст этих моллюсков на литорали равен 8 годам.

Изменения размерной структуры A. islandica в обеих исследованных популяциях

продемонстрированы на рисунках 4.10 и 4.11. В период с 2001 по 2006 год в популяции «Южная»

происходит небольшой сдвиг модального класса в область больших значений, что можно

трактовать как рост моллюсков. В 2007 году впервые фиксируется приток молоди в популяцию. В

период с 2007 по 2009 года идет сдвиг модальных классов в область больших значений. Период с

2010 по 2013 год характеризуется полимодальной структурой популяции с доминированием в

2011-2013 гг. особей с высотой завитка около 7 и 14 мм. В 2014-2018 годах размерная структура

вновь становится унимодальной, причем мода смещается вправо. При этом в 2018 году в

популяции вновь регистрируется молодь. Таким образом, приток молоди в популяцию происходил

за исследованный период четырежды: в 2007, 2010, 2016 и 2018 гг (рис. 4.10). В популяции

«Ломнишный» унимодальная размерная структура популяции в 2007 году сменяется

полимодальной в период 2008-2014 гг. В этот период можно наблюдать до трех пиков в размерно-

частотном распределении. Далее размерная структура вновь становится унимодальной, причем

модальный класс смещается постепенно в область больших значений, что мы трактуем как рост

моллюсков. Впервые особи с высотой завитка менее 5 мм были зарегистрированы в этой

популяции в 2008 г. Кроме того, молодь здесь регистрировалась в 2008, 2011-2014, 2016 и 2017 гг.

Таим образом, приток молоди происходил за исследованный период трижды (рис. 4.11). Несмотря

на то, что ряд наблюдений за популяцией «Ломнишный» короче на 6 лет (см. разд. 3.5), следует

отметить общие закономерности притока молоди в популяции. Так, пополнение популяций
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молодью по всей видимости происходит не ежегодно. Кроме того, в течение длительных (5-7

лет) периодов в обеих популяциях наблюдается смещение модального класса, по всей

видимости отражающего рост когорты моллюсков после удачного пополнения популяции.

Таким образом, мы предполагаем, что средняя продолжительность жизни Amauropsis

islandica в исследованных популяциях составляет 5-7 лет. Важно подчеркнуть, что на

литорали представлены все размерные классы A. islandica. Периоды пополнения молоди в

двух популяциях сдвинуты относительно друг друга.

Рисунок 4.9. Взаимосвязь возраста и размера Amauropsis islandica (анализ коллекции раковин из

Северного архипелага). По оси OX - количество обнаруженных линий нарастания, по оси OY -

высота завитка. Линиями внутри “коробок” отмечены медианы групп, верхние и нижние границы

соответствуют первым и третим квартилям, “усами” отложены полтора интерквартильных

расстояния.
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Рисунок 4.10. Динамика размерной структуры Amauropsis islandica в точке «Южная» (2001-2019).

На каждом графике слева от вертикальной красной линии - когорты моллюсков с высотой завитка

менее 5 мм.
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Рисунок 4.11. Динамика размерной структуры Amauropsis islandica в точке «Ломнишный» (2007-

2019). На каждом графике слева от вертикальной красной линии - когорты моллюсков с высотой

завитка менее 5 мм.
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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, между тем

нерест этих моллюсков в иных акваториях происходит в июле (Giglioli, 1955). Для 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 et al., 2020). Важно отметить, что на литорали Белого моря в это время

еще может оставаться морской лед, негативно влияющий 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.

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 (= C. affinis) 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 (= Neverita duplicata)

(Hunter, Grant, 1966), 0.06 экз/м2 (600 экз/га) для Pol. pulchellus (= Euspira nitida) из акваторий у

берегов Англии (Richardson et al., 2005), 0.03 экз/м2 для Pol. lewisii (= N. 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 экз/м2 для Pol. duplicatus в заливе

Кейп Код (Wiltse, 1980). По всей видимости, столь высокие плотности исследованных популяций

A. islandica объясняются благоприятными географическими условиями, способствующими

выживанию кладок и молоди в период схода льда и реализации большого репродуктивного

потенциала этого вида.

С одной стороны, долговременные изменения обилия Amauropsis islandica (на полигоне

“Южная”) можно охарактеризовать как квазициклические, обусловленные плотностно-

зависимыми процессами, как это характерно для других видов (Khaitov, Lentsman, 2016). С другой

стороны, в поселении на полигоне “Ломнишный” такие квазициклические колебания не выражены.

Возможно, что здесь цикличность нарушается вследствие локального влияния факторов среды.
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Важно подчеркнуть, что изменения обилия расположенных поблизости друг от друга популяций

A. islandica не синхронизированы, что не позволяет предположить общее влияние на них

климатических факторов.

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). Поскольку размер A. islandica, выходящего из

яйцевых оболочек, не превышает 1 мм, скорее всего, срок его жизни существенно превышает

1 год. На литорали в изученных местообитаниях A. islandica одновременно присутствуют

разноразмерные особи этих моллюсков. Данное обстоятельство не позволяет нам согласиться

с утверждением о том, что A. islandica является на литорали Кандалакшского залива «летним

иммигрантом» (Голиков, Кусакин, 1978, с. 151). Смещение пиков в размерной структуре

исследованных нами популяций A. islandica, которые мы трактуем как рост моллюсков в

когортах, появившихся в результате успешного пополнения, позволяет оценить среднюю

продолжительность этого вида на литорали в 5-7 лет.

Оценку возраста Amauropsis islandica на литорали путем подсчета линий остановки

нарастания можно считать предварительной, так как точная причина возникновения таких линий

неизвестна (это могут быть как зимние остановки роста или остановки роста в результате

весеннего распреснения, так и остановки роста в результате нереста). Для более надежных оценок

требуется провести валидизацию путем изучения других маркерных структур (например,

оперкулюмов или статолитов) (Hollyman et al., 2018). Тем не менее, результат оценки

(максимальный возраст - 8 лет) в целом совпадает с результатом, полученным на основании

динамики размерной структуры популяций A. islandica.

Повышение плотности популяции «Южная» в 2010-2014 гг (рис. 4.5) сопровождается

увеличением доли мелких моллюсков в популяции (рис. 4.10) и является отражением нескольких

успешных пополнений в этой популяции. Однако в популяции, располагающейся рядом

(«Ломнишный»), молодь появляется в другие годы (рис. 4.11) и не вызывает подобного

возрастания плотности (рис. 4.5). 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.
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Таким образом, обнаруженные и исследованные нами популяции Amauropsis

islandica на беломорской литорали являются уникальными по своей плотности в пределах

всего ареала этого вида, а также превышают по этому параметру популяции других видов

натицид в иных местообитаниях. Само существование литоральных поселений A. islandica в

ледовитом Белом море обусловлено конкретными географическими и батиметрическими

условиями, а также составом осадков на литорали. Ключевым фактором здесь является

наличие крупных валунов, препятствующих губительному воздействию торошения льда в

зимний период, а также в период схода льда на население литорали. Плодовитость A.

islandica, а также выживаемость его молоди довольно велика. В итоге, постоянно

присутствующие на литорали популяции этих моллюсков зависят от успешности пополнения,

обуславливающейся, в свою очередь, локальными условиями обитания.
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5. ОСОБЕННОСТИ ПИТАНИЯ AMAUROPSIS ISLANDICA

Изучение особенностей питания хищника является важным звеном для понимания его

взаимосвязи с другими видами, а также в целом для выявления его роли в сообществе. Поскольку

Amauropsis islandica относится к моллюскам-сверлильщикам, его питание может служить моделью,

удобной для предметного изучения. В результате атак A. islandica на раковинах жертв остаются

круглые отверстия сверления. Находки перфорированных раковин в грунте при условии

нахождения в нем же самих хищников свидетельствуют о спектре питания последних, видовом

разнообразии жертв, а также наличие или отсутствие видовой специфичности у хищников. Кроме

того, модель позволяет анализировать и более детальные особенности питания, такие как

размерные предпочтения и даже особенности самого процесса питания – по положению отверстий

сверления на раковинах жертв. Ниже мы рассмотрим все эти аспекты питания A. islandica на

материале многолетнего изучения малакоценозов беломорской литорали в пределах

исследовательских полигонов «Южная» и «Ломнишный», а также на материале нескольких

наблюдений за питанием A. islandica в садках in situ.

5.1 Спектр питания и видовые предпочтения

Под спектром питания мы подразумеваем видовой список потенциальных жертв

Amauropsis islandica. Спектр питания этого вида натицид не был изучен в пределах его ареала, за

исключением работ автора. Таким образом, в нашем распоряжении есть данные только по

беломорским литоральным популяциям A. islandica. Особенности пищевого поведения натицид, и,

в частности, A. islandica, позволяют судить о спектре питания лишь по косвенным признакам –

находкам перфорированных раковин в грунте. В пределах исследовательских полигонов за все

время наблюдений (2001-2019) нами были встречены 2 других вида натицид, а именно:

Cryptonatica affinis в 2011, 2012, и 2013 гг - по одной особи, а также 2 особи Euspira pallida в 2014

году. Поскольку это количество составляет менее 0.5% от общего количества обнаруженных в

пределах исследовательских полигонов натицид, можно с уверенностью утверждать, что

полученный нами массовый материал по перфорированным раковинам моллюсков, отражает

именно деятельность A. islandica.
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Анализ спектра питания Amauropsis islandica мы провели, обобщая данные о находках

перфорированных раковин за 2001-2019 гг в пределах 2-х исследовательских полигонов (см. выше).

В результате этого анализа мы обнаружили, что в спектр питания A. islandica на беломорской

литорали входят 6 видов моллюсков: 3 вида брюхоногих (Littorina littorea (Linnaeus, 1758),

Hydrobia uvae (= Peringia ulvae) и A. islandica) и 3 вида двустворчатых (Mytilus edulis, Macoma

balthica (= Limecola balthica) иMya arenaria) (Аристов, Гранович, 2011; Aristov et al., 2015).

Находки перфорированных раковин Littorina littorea и Amauropsis islandica не

регистрировались при рутинном мониторинге по причине исключительной редкости их встреч: за

весь период исследований мы обнаружили лишь 5 раковин Lit. littorea и одну раковину A. islandica

из точки «Южная». Оценка встречаемости перфорированных раковин Peringia ulvae производилась

однократно в 2014 году (см. разд. 3.5).

Частота встречаемости в пробах перфорированных раковин двустворчатых моллюсков

существенно различается. В течение всего периода исследований на обоих полигонах

встречаемость раковин Limecola balthica, несущих отверстия сверления, была выше частоты встреч

перфорированных створок других видов (Табл. 5.1). Анализ распределения χ2 частот

встречаемости показал, что в 26 из 32 случаев эти отличия достоверны (последняя колонка

таблицы 5.1).

Для 3-х видов двустворчатых моллюсков (Limecola balthica, Mya arenaria и Mytilus

edulis) доступны количественные данные за весь период наблюдений. Относительная плотность

поселения живых моллюсков а также просверленных и интактных раковин на исследованных

участках литорали приведена в нашей работе (Аристов, Гранович, 2011) и на рисунке 5.1.

Среднемноголетняя плотность поселения L. balthica достоверно превышает плотности поселений

других видов Bivalvia на обоих исследовательских полигонах (однофакторный дисперсионный

анализ, F = 195.1, p < 0.01). Среднемноголетняя оценка количества перфорированных раковин на

единицу площади в грунте подчиняется той же закономерности (F = 217.38, p < 0.01). Количество

раковин L. balthica, не несущих отверстия, также превалирует над количеством раковин других

видов двустворчатых моллюсков (F = 27.28, p < 0.01). Таким образом, на исследовательских

мониторинговых полигонах L. balthica является наиболее массовым видом Bivalvia. Раковины

L. balthica доминируют в общем пуле раковин двустворчатых моллюсков на литорали в обеих

исследованных точках.
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Таблица 5.1. Встречаемость перфорированных раковин двустворчатых моллюсков в пробах на

двух исследовательских полигонах. Указана доля встреч и ошибка встречаемости. Показана

вероятность принятия нулевой гипотезы об отсутствии различий во встречаемости видов. Значения

p меньше 0.01 не приводятся. Значения p<0.05 выделены.

Исследовательский
полигон Год Limecola balthica Mya arenaria Mytilus edulis p5

Южная

2001 1 ± 0 0.58 ± 0.15 0.25 ± 0.13 0.06
2002 0.81 ± 0.1 0.19 ± 0.1 0.06 ± 0.06 <0.01
2003 0.93 ± 0.07 0.13 ± 0.09 0.07 ± 0.07 <0.01
2004 0.85 ± 0.1 0.15 ± 0.1 0.23 ± 0.12 0.01
2005 0.87 ± 0.09 0.13 ± 0.09 0 ± 0 <0.01
2006 0.92 ± 0.08 0.08 ± 0.08 0.08 ± 0.08 <0.01
2007 0.87 ± 0.09 0 ± 0 0 ± 0 <0.01
2008 0.7 ± 0.15 0 ± 0 0 ± 0 <0.01
2009 0.53 ± 0.13 0.07 ± 0.07 0 ± 0 <0.01
2010 0.73 ± 0.12 0 ± 0 0 ± 0 <0.01
2011 1 ± 0 0.07 ± 0.07 0.13 ± 0.09 <0.01
2012 0.85 ± 0.1 0.08 ± 0.08 0.15 ± 0.1 <0.01
2013 0.71 ± 0.13 0.07 ± 0.07 0.07 ± 0.07 <0.01
2014 0.71 ± 0.13 0.14 ± 0.1 0.07 ± 0.07 <0.01
2015 0.29 ± 0.13 0.21 ± 0.11 0.21 ± 0.11 0.9
2016 0.2 ± 0.11 0.07 ± 0.07 0.07 ± 0.07 0.45
2017 0.53 ± 0.13 0.13 ± 0.09 0.2 ± 0.11 0.09
2018 0.73 ± 0.12 0.07 ± 0.07 0.27 ± 0.12 0.01
2019 0.14 ± 0.1 0 ± 0 0 ± 0 0.14

Южная 0.7 ± 0.03 0.11 ± 0.02 0.1 ± 0.02 <0.01

Ломнишный

2007 1 ± 0 0 ± 0 0.4 ± 0.16 <0.01
2008 1 ± 0 0 ± 0 0 ± 0 0.01
2009 1 ± 0 0.2 ± 0.13 0.3 ± 0.15 0.02
2010 1 ± 0 0 ± 0 0.2 ± 0.13 <0.01
2011 1 ± 0 0 ± 0 0.1 ± 0.1 <0.01
2012 1 ± 0 0.1 ± 0.1 0 ± 0 <0.01
2013 1 ± 0 0.2 ± 0.13 0 ± 0 <0.01
2014 1 ± 0 0.2 ± 0.13 0 ± 0 <0.01
2015 0.8 ± 0.13 0.1 ± 0.1 0.1 ± 0.1 0.01
2016 0.57 ± 0.2 0 ± 0 0.14 ± 0.14 0.07
2017 0.6 ± 0.16 0 ± 0 0.3 ± 0.15 0.04
2018 0.8 ± 0.13 0 ± 0 0 ± 0 <0.01
2019 0.8 ± 0.13 0.1 ± 0.1 0 ± 0 <0.01

Ломнишный 0.89 ± 0.03 0.07 ± 0.02 0.12 ± 0.03 <0.01

5 Вероятность принятия нулевой гипотезы, согласно значению критерия χ2
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Рисунок 5.1. Сравнение средней плотности поселения живых двустворчатых моллюсков по видам

(верхний ряд), встречаемость их перфорированных раковин (средний ряд) и раковин, не несущих

отверстия (интактных; нижний ряд). Обобщенные данные по результатам обработки

количественных проб (полигон «Южная» - 2001-2019 гг., полигон «Ломнишный» - 2007-2019 гг).

Высота столбиков отражает среднемноголетние значения, линии с перпендикулярами - ошибки

среднего.
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Используя данные об обилии живых двустворчатых моллюсков - потенциальных

жертвах Amauropsis islandica, и раковинах, несущих отверстия сверления, можно оценить видовые

предпочтения в питании хищника. Для этого мы сравнивали численности живых Bivalvia и их

перфорированных раковин соответствующих видов в грунте по данным многолетних

мониторинговых наблюдений за 2001-2007 гг (Аристов, Гранович, 2011). Оказалось, что

суммарные численности перфорированных раковин в грунте (за исключением данных 2002 года),

пропорциональны численностям живых двустворчатых моллюсков того же вида (значения

критерия χ2 < 5, df = 2, p<0.05). Обладая к настоящему времени более обширным массивом данных

для подобного анализа, мы получили сходные результаты (рис. 5.2). Заметно, что для большинства

съемок суммарное количество перфорированных створок Bivalvia пропорционально количеству

живых моллюсков этих же видов. Исключение составляют лишь несколько съемок, где ожидаемая

суммарная численность перфорированных Mytilus edulis явно выше их реального количества, что,

скорее всего, является результатом находок в отдельные съемки большого числа мелких живых

мидий в пробах на точке «Ломнишный». Более высокие по сравнению с ожидаемыми численности

Limecola balthica в некоторых съемках могут свидетельствовать о высокой плотности Amauropsis

islandica в этот год на конкретном полигоне, либо о возможном накоплении створок маком (рис.

5.2).

Количественный учет плотности живых особей и перфорированных раковин Peringia ulvae

(Gastropoda) и Limecola balthica (Bivalvia) в пробах одной площади производился однократно в 2014 году

(см. разд. 3.5; Aristov et al., 2015) на точке «Южная». На основании анализа 14 взятых проб мы показали,

что, несмотря на превалирующую плотность и биомассу P. ulvae (почти 6 тыс. экз. P. ulvae и около

трёхсот экз. L. balthica), доля перфорированных раковин маком существенно выше (5% для P. ulvae

против 37% для L. balthica; Aristov et al., 2015). Результаты, полученные в ходе обработки данных

полевого эксперимента, показали, что в садках, где представлены оба вида потенциальных жертв,

скорость потребления хищником P. ulvae достоверно ниже, чем в садках, где был экспонирован только

этот вид в качестве жертвы (F1, 9 = 16.13, p< 0.01). Скорость потребления L. balthica, наоборот, была выше

в садках со смешанным содержимым (F1, 9= 16.25, p< 0.01) (рис. 5.3), достигая в отдельных садках 100%

от численности предложенных двустворчатых жертв.
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Рисунок 5.2. Степень соответствия наблюдаемых значений суммарной численности

перфорированных раковин Bivalvia в конкретные съемки ожидаемым6 (по материалам 2001-2019 гг

на двух исследовательских полигонах). Линией показана теоретическая ситуация, когда

количество перфорированных створок разных видов соответствует количеству живых моллюсков.

Все значения по осям приведены к единой шкале.

6 Ожидаемые значения были рассчитаны следующим образом: для каждой съемки

вычислялся коэффициент, равный отношению суммарной численности всех перфорированных

Bivalvia к суммарной численности всех живых двустворчатых моллюсков. Ожидаемые значения

для каждого вида получались путем домножения суммарной численности перфорированных

раковин и живых моллюсков конкретного вида на этот коэффициент.
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Рисунок 5.3. Интенсивность питания (ИП) Amauropsis islandica, мг/день в пересчете на одну особь

хищника в экспериментальном исследовании предпочтений при питании на Limecola balthica и

Peringia ulvae (2014 год). PL - садки со смешенным содержимым, P - садки с P. ulvae в качестве

жертвы, L - садки с L. balthica в качестве жертвы. Отложены средние и ошибки среднего.

Сравнение обилия перфорированных раковин жертв Amauropsis islandica в грунте, а

также плотности живых моллюсков в местах обитания хищника позволяет сформулировать

утверждения относительно видовых предпочтений в питании A. islandica. Выяснилось, что

подобно другим натицидам (Татишвили и др., 1968; Kabat, 1990a; Артемьева и др., 2004),

A. islandica не выказывает пищевых предпочтений при питании Bivalvia, возможно, избегая

атаковать моллюсковMytilus edulis в друзах (Рис. 5.2).

Результаты анализа натурных наблюдений, а также экспериментальных данных по

изучению питания Amauropsis islandica на Limecola balthica и Peringia ulvae показали, что хищник

предпочитает питаться двустворчатым моллюском L. balthica (Рис. 5.3). Это согласуется с

литературными данными, указывающими на Bivalvia, как на предпочитаемые объекты по
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сравнению с Gastropoda (Kabat, 1990a). Исключительно редкие находки при проведении

мониторинговых исследований перфорированных раковин других видов гастропод (Littorina

littorea) косвенно подтверждает этот тезис.

Limecola balthica среди Bivalvia достигает наибольших плотностей поселений на наших

исследовательских полигонах (Рис. 5.1). Это обстоятельство, а также отсутствие пищевых

предпочтений у Amauropsis islandica в отношении двустворчатых моллюсков, делает L. balthica

основным видом в питании A. islandica на беломорской литорали. Следует отметить, что согласно

литературным данным, сем. Telllinidae, к которому относится макома, указывается в числе

основных жертв натицид вообще (Татишвили и др., 1968; Kabat, 1990a).

5.2. Предпочтения Amauropsis islandica в отношении размеров жертв

Для многих натицид показано отсутствие видовых предпочтений, в то же время есть

селективность в отношении размеров потребляемой добычи. Размерная селективность Amauropsis

islandica изучена нами на примере Limecola balthica, поскольку она играет главную роль в его

питании на литорали (см. выше). В основе лежат данные сравнения размеров перфорированной

ракуши и живых моллюсков, найденных в ходе многолетних наблюдений, а также данные,

полученные в ходе экспериментов in situ. Наличие отверстий сверлений на раковинах маком мы

полагаем результатом успешной атаки A. islandica, при этом незавершенные отверстия сверления

на раковинах не встречаются. Экспериментальные данные привлекались, чтобы исключить

возможность смещенной оценки размерной селективности A. islandica из-за не одинаковой

скорости посмертного разрушения перфорированных раковин разного размера. Наиболее

репрезентативный материал при этом дает эксперимент in situ, проведенный в 2006 г., в котором

хищники имели возможность в течение 40 дней питаться разноразмерными особями L. balthica в

садках (подробнее см. раздел 3.6).

В 30 из 32 съемок в течение периода исследований на обоих полигонах нами были

обнаружены достоверные отличия в средних размерах живых особей Limecola balthica и

перфорированных раковин того же вида (Табл. 5.2). Различия по материалам экспериментальных

данных были также статистически значимы (W = 23820, p < 0.01). Обобщенная размерная
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структура L. balthica и ее перфорированных раковин по результатам мониторинговых наблюдений,

а также эксперимента, показана на рисунке 5.4.

Таблица 5.2. Средний размер (и ошибка среднего) живых Limecola balthica (Lжив) и ее

перфорированных раковин (Lперф) в съемке, в мм. Указан результат сравнения средних (тест

Крускала-Уоллиса, W) и вероятность принятия нулевой гипотезы (p). Значения p меньше 0.01 не

приводятся, значения менее 0.05 выделены.

Исследовательский

полигон
Год Lжив Lперф. W p

Южная

2001 4.6 ± 0.1 9.1 ± 0.2 1632.5 <0.01

2002 4 ± 0.1 7 ± 0.2 3824.5 <0.01

2003 3.1 ± 0.1 7.7 ± 0.2 11116.5 <0.01

2004 2.5 ± 0 4.8 ± 0.1 9824.5 0.15

2005 3.2 ± 0.1 5.5 ± 0.1 1566 <0.01

2006 3.1 ± 0.1 5.5 ± 0.2 2343 <0.01

2007 2.6 ± 0.1 5.3 ± 0.2 1905.5 <0.01

2008 3.4 ± 0.1 7 ± 0.4 8315 <0.01

2009 4.5 ± 0.1 9 ± 0.4 537 <0.01

2010 4.9 ± 0.2 7.5 ± 0.4 8 0.03

2011 4.8 ± 0.3 8.2 ± 0.3 185 <0.01

2012 2.3 ± 0.2 7.8 ± 0.4 4347 <0.01

2013 2.3 ± 0.1 5.9 ± 0.8 1414 <0.01

2014 2.4 ± 0 5.2 ± 0.3 18100.5 <0.01

2015 2 ± 0.1 3.2 ± 0.3 13750.5 <0.01

2016 2.2 ± 0.2 9.6 ± 1.6 15693 <0.01

2017 2.6 ± 0.1 4.5 ± 0.7 12940.5 <0.01

2018 4 ± 0.1 5 ± 0.2 6746 <0.01

2019 5.7 ± 0.3 7.1 ± 0.9 3444 <0.01
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Исследовательский

полигон
Год Lжив Lперф. W p

Ломнишный

2007 3.3 ± 0.2 7.1 ± 0.4 6911.5 <0.01

2008 3 ± 0.2 5.1 ± 0.4 1994 <0.01

2009 5.5 ± 0.2 6.6 ± 0.3 2589.5 <0.01

2010 6.6 ± 0.2 7 ± 0.2 6804.5 <0.01

2011 4.3 ± 0.3 8.6 ± 0.3 7266.5 <0.01

2012 3.3 ± 0.2 7.2 ± 0.3 243 <0.01

2013 4.6 ± 0.2 7.4 ± 0.3 1666.5 <0.01

2014 2.9 ± 0.1 5.1 ± 0.3 1624 <0.01

2015 2.5 ± 0.1 5.8 ± 0.3 198 <0.01

2016 3.4 ± 0.4 5.6 ± 0.8 5 <0.01

2017 2.2 ± 0 3.8 ± 0.5 1867.5 <0.01

2018 3.6 ± 0.1 4.3 ± 0.1 5053.5 <0.01

2019 4.3 ± 0.2 6.8 ± 0.3 380 0.2
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Рисунок 5.4. Обобщенная размерная структура живых Limecola balthica и пула ее

перфорированных раковин по данным мониторинговых наблюдений («Южная» - 2001-2019) (А) и

наблюдениями за питанием Amauropsis islandica в садках в 2006 г (Б).

Мода распределения пула перфорированных раковин Limecola balthica сдвинута вправо

относительно обобщенной размерной структуры живых моллюсков (рис. 5.4А). Можно с

уверенностью утверждать, что данный результат является следствием размерных предпочтений

Amauropsis islandica, а не дифференцированной сохранности раковин L. balthica разного размера,

так как такое же смещение мод наблюдается и для экспериментальных данных (рис. 5.4Б). При

этом срок экспозиции садков (40 дней) явно недостаточен для посмертного разрушения раковин

(Zuschin et al., 2003). Таким образом, A. islandica предпочитает питаться наиболее крупными из

доступных особей L. balthica, как в экспериментальных условиях, так и в природе.

Наши данные о размерной селективности подтверждаются и литературными

сведениями о размерных предпочтениях натицид (Edwards, Huebner 1977; Broom, 1982; Bayliss,
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1986; Kingsley-Smith et al. 2003b; Артемьева и др., 2004; Selin, 2008; Gordillo, Archuby, 2012; Chiba,

Sato, 2012). По всей видимости, обнаруженные нами размерные предпочтения Amauropsis islandica

позволяют ему максимизировать скорость получения энергии путем уменьшения траты времени на

сверление менее выгодной добычи. Согласно литературным данным, это справедливо для Polinices

duplicatus (= Neverita duplicata), пищевые предпочтения которого исследовала Дж. Китчелл с

соавторами (Kitchell et al., 1981). Скорее всего, в случае A. islandica, максимальный размер

атакуемых Limecola balthica практически не лимитирован, так как толщина раковины L. baltica у

особей разных размеров варьирует значительно меньше, чем у Mya arenaria и Mercenaria

mercenaria (L., 1758), служивших в качестве жертв в указанной работе (Kitchell et al., 1981).

Следовательно, затраты энергии на сверление раковин маком разных размеров отличаются не так

разительно (подробнее об этом см. ниже). Кроме того, A. islandica часто проламывают раковины

жертв (Aristov, Varfolomeeva, 2019).

В связи с тем, что на литорали обычно присутствует несколько размерных групп

Amauropsis islandica, важно понять, меняется ли размерные предпочтения в отношении Limecola

bathica с изменением величины самих хищников. Выяснение этого вопроса потребовало

дополнительных наблюдений за питанием A. islandica в садках. Высота завитка A. islandica и

диаметр оставляемых им отверстий сверления на раковиных L. balthica оказались связанными

между собой (R2 = 0.57, n = 183; Aristov, Varfolomeeva, 2019, см. разд. 3.6.1). Применив полученное

соотношение, мы реконструировали размер атаковавших маком A. islandica, по разным диаметрам

перфораций для данных мониторинговых исследований. Данные по обобщенному пулу

перфорированных раковин L. balthica на полигоне «Южная» (2001-2018 гг) разбили по этому

параметру на 5 групп. Средняя длина просверленных маком достоверно различается между

группами (тест Краскела-Уоллиса, H = 157.46, p < 0.01). Их размер положительно связан с

реконструированной высотой завитка A. islandica (r = 0.36, p < 0.01; Рис. 5.5).

Следует отметить, что размерно-частотное распределение перфорированных раковин в

указанных группах перекрывается. Кроме того, при этом подходе никак не анализируется

доступность жертв для хищников. Для того, чтобы оценить смену размерных предпочтений с

изменением величины A. islandica, в 2015 году мы провели эксперимент in situ, в котором двум

группам хищников (с высотой завитка 5-7 мм и 12-14 мм) предлагались особи Limecola balthica

трех размерных групп в равном количестве (Aristov, Varfolomeeva, 2019; также см. Методы).
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Рисунок 5.5. Размерно-частотное распределение перфорированных раковин Limecola balthica из

обобщенного пула для точки «Южная» (2001-2018 гг). Цифры на палетках справа -

реконструированная высота Amauropsis islandica (когорты с шагом в 5 мм), атаковавших данных

маком (подробнее см. в тексте).

После обработки данных эксперимента мы построили модель, связывающую

вероятность успешной атаки Limecola balthica (которая оценивалась по наличию перфорированных

раковин маком в садках) от размера Amauropsis islandica и L. balthica в этом садке. Выяснилось,

что взаимодействие этих предикторов оказывает значимое влияние (тест отношения

правдоподобия, LR = 7.212, p < 0.01). Для особей L. balthica мельче 8 мм вероятность быть

атакованными мелкими A. islandica достоверно выше, чем крупными; для крупных особей

L. balthica ситуация зеркально противоположна. Таким образом, более мелкие хищники чаще

атакуют мелких маком, а более крупные - крупных (Aristov, Varfolomeeva, 2019; Рис. 5.6).
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Рисунок 5.6. Вероятность успешной атаки Amauropsis islandica (оценка по наличию

перфорированных раковин Limecola balthica в садке), экспериментальные данные (2015 г, полигон

«Южная»). Линиями показаны предсказания модели, точками - реальные данные. Небольшие

случайные отклонения точек по вертикали показаны во избежание их наложения друг на друга.

Полученные нами данные обнаруживают сходство в поведении натицид разных видов:

так, тенденция к переходу на питание более крупными жертвами наблюдалась и для натицид

Lunatia heros (= Euspira heros) на севере Новой Шотландии (Clements, Rawlings, 2014), а также

косвенно об этом свидетельствует корреляция между размером раковин и перфораций на них,

упомянутая во многих работах по натицидам (Edwards, Huebner, 1977; Bayliss, 1986; Kingsley-Smith

et al., 2003b; Selin, 2008; Gordillo, Archuby, 2012 и др.). Использование хищником жертв

определенного размера соответствует предсказаниям теории оптимального фуражирования,

характеризуя натицид как “максимизаторов энергии” (Kitchell et al., 1981). Важно отметить, тем не

менее, что в нашем случае связь между размером Amauropsis islandica и размером его жертв менее
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тесная, чем в случае других натицид (об этом, в частности, свидетельствует большой диапазон

размеров перфорированных Limecola balthica на отдельных палетках рис. 5.5). Мы полагаем, что

причиной этому является то, что раковины жертв A. islandica на Белом море тонкостенные. Их

толщина не сильно меняется с увеличением размера моллюсков, что позволяет хищнику даже

проламывать раковины жертв, не перфорируя их до конца (Aristov, 2011). Более подробно этот

аспект будет рассмотрен ниже.

В результате обработки данных долговременных мониторинговых исследований, а

также полевых экспериментов, мы показали, что для Amauropsis islandica, в целом, характерно

наличие размерных предпочтений при питании его основной добычей на беломорской литорали -

Limecola balthica. Эти данные соответствуют литературным свидетельствам о пищевом поведении

других видов натицид. Обнаруженные размерные предпочтения меняются в сторону увеличения

по мере роста A. islandica.

5.3. Предпочтения Amauropsis islandica в отношении выбора места

сверления на раковинах жертв

Перфорации на раковинах жертв позволяют не только анализировать спектр питания и

пищевые предпочтения Amauropsis islandica, но также рассмотреть более детально особенности

самого процесса питания. Перфорации на створках Bivalvia или раковине Gastropoda могут

располагаться на любом доступном снаружи участке, что свидетельствовало бы об отсутствии

специальной ориентации жертвы в последовательных фазах питания. Наоборот, преимущественная

локализация перфораций на определенных участках поверхности раковин может дать информацию

о специальной манипуляции хищника объектом питания. Такие потенциальные манипуляции

свидетельствовали бы в пользу выбора хищником предпочитаемого места сверления. Степень

приуроченности перфораций к определенным областям раковин жертв далее мы будем обозначать

как степень стереотипности пищевого поведения хищника. Чем больше разброс в локализации

отверстий сверления на раковинах, тем менее стереотипным будем называть поведение хищника.

Стереотипность пищевого поведения Amauropsis islandica была изучена на наиболее

массовом материале: перфорированных раковинах Limecola balthica; помимо этого, было

проведено предварительное исследование перфорированных створок Mya arenaria.
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Менее 0.1% раковин Limecola balthica (из 12 тысяч проанализированных за весь период

исследования) несут более одного отверстия сверления, и в этом случае отверстия располагаются

на обеих створках раковин. Нами не были обнаружены недосверленные раковины маком в грунте,

однако несколько живых особей L. bathica с незавершенными перфорациями были найдены в

садках различных экспериментов по окончании срока экспозиции. Мы полагаем, что причиной

появления таких маком является прерывание процесса питания Amauropsis islandica во время

снятия эксперимента.

Анализ локализации перфораций был проведен на выборке из 674 раковин Limecola

balthica. Он показал отсутствие предпочтений Amauropsis islandica в отношении выбора створки

раковин маком (χ2 = 0.72, p = 0.40). Локализация перфораций на створках L. balthica варьирует в

широких пределах, однако крайне редко встречается у краев раковины (рис. 5.7). Количество

перфораций, приходящиеся на секторы створки раковины с одинаковой площадью (см. разд. 3.7)

достоверно различается, как для левых (χ2 = 212.76, p<0.01), так и для правых (χ2 = 239.98, p<0.01)

створок раковин L. balthica (рис. 5.8). Таким образом, распределение перфораций по створкам

раковин маком отличается от случайного, что указывает на стереотипность при выборе места

сверления у A. islandica при атаке на L. balthica. Воспринимая распределение перфораций как

облака точек на створках можно заметить определенные сгущения, которые визуализированы на

рисунке 5.9. Заметно, что на левой створке L. balthica сгущение располагается ближе в

центральной области раковины с незначительным смещением к сифональному краю. На правой

створке смещение в сифонально-вентральном направлении более заметно. Положения центроидов

облаков перфораций для правых и левых створок достоверно отличаются (PERMANOVA, F1 =

33.81, p = 0.01). Очевидно, что для более корректного сравнения центроидов необходимо зеркально

отразить координаты отверстий для одной из створок, оценив таким образом расстояние, к

примеру, от сифонального края раковины, который у левых створок находится справа, а у правых -

слева. Однако, в отраженном виде положения центроидов также достоверно отличаются

(PERMANOVA, F1 = 65.19, p = 0.01). При этом, смещение облаков точек выражено лишь по

вертикали (рис. 5.10). Вероятно, данный результат отражает процессы манипуляции A. islandica с

раковиной L. balthica перед процессом сверления.

Известно, что перфорации на раковинах, оставленные натицидами, имеют форму

правильного округлого отверстия (напр., Carriker, 1981). Вместе с тем, тонкостенные раковины

Limecola balthica часто несут перфорации неправильной формы. Это может быть следствием как

посмертного обламывания краев раковины, так и проламывания ее Amauropsis islandica на поздних
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этапах сверления. Находки раковин с перфорациями неправильной формы и в садках

свидетельствуют о большей вероятности второго предположения.

Формальный анализ округлости перфораций на раковинах Limecola balthica из

описанной выше выборки показал, что 75% отверстий имеют параметр округлости менее 0.89 (1 -

идеально округлое отверстие, 0 - отверстие вытянутое или неправильной формы). Результаты дают

основание полагать, что процесс сверления раковин жертв заканчивается их проламыванием на

последних этапах. Это позволяет Amauropsis islandica редуцировать временные и энергетические

затраты на процесс сверления добычи. С другой стороны, такое поведение может объяснить

отсутствие в грунте раковин L. balthica со следами незавершенных сверлений.

В отношении Mya arenaria было проведено предварительное исследование 99

перфорированных раковин, найденных на литорали Южной губы о. Ряжков. Нами не было

обнаружено различий в частоте атак в правые или левые створки (χ2= 0.16, p = 0.68). Частота атак в

различные зоны раковины не связана с их площадью ни для левых (r = 0.61, p = 0.08), ни для

правых (r = 0.39, p = 0.30) створок мий. При этом заметно избегание атак A. islandica в передний

край раковины Mya arenaria, достоверные значения получены лишь для левых створок мий (левые

створки: χ2 = 6.02, df = 2, p = 0.04; правые створки: χ2 = 2.59, df = 2, p = 0.27) (рис. 5.11). Мы

полагаем отсутствие значимых отличий в частоте сверлений зон правых створок мий следствием

недостаточной выборки.

Наши данные относительно выбора атакуемой створки Limecola balthica и Mya arenaria

соответствует литературным данным, свидетельствующим об отсутствии предпочтения левой или

правой створки Bivalvia хищником при питании (Kabat, 1990a; Kingsley-Smith et al., 2003b). То, что

на обнаруженных перфорированных раковинах обоих видов практически нет множественных

перфораций (для M. arenaria - вовсе нет), мы склонны объяснять высокой эффективностью атак

Amauropsis islandica. Стоит отметить, что для современных натицид вообще характерна высокая

успешность нападений, что связывают с длительной эволюцией процесса сверления в этой группе

(Kelley, Hansen, 2007). Отсутствие в наших находках в грунте за время мониторинговых

исследований раковин с незавершенными отверстиями сверлений, а также живых моллюсков со

следами попыток сверления, тоже можно объяснить успешностью атак A. islandica. Можно

отметить, что оценка успешности нападений натицид на своих жертв в морских сообществах

Северного полушария показывает тенденцию увеличения этого показателя в широтном

направлении от южных регионов к более северным (Vermeij et al., 1989; Kelley, Hansen, 2007).
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Исследователи склонны объяснять это уменьшением пресса хищников, которые могут

поедать натицид в высокоширотных морях. В этой связи наши исследования нападений A.

islandica на L. balthica подтверждают обнаруженный широтный тренд. Отсутствие находок

незавершенных следов сверления может быть обусловлено и еще одним фактором. Речь идет

об относительно небольшой толщине створок L. balthica. Поскольку время сверления прямо

связано с толщиной раковины, хищник просверливает тонкостенных маком быстро и

эффективно. Более того, наши наблюдения показывают, что в большинстве случаев A.

islandica проламывает раковины L. balthica, недосверливая их. Отметим также, что в целом в

исследованиях перфорированных раковин двустворчатых моллюсков из разных морей

тропических и умеренных широт - на раковинах представителей сем. Tellinidae никогда не

отмечалось незавершенных следов сверления (Vermeij et al., 1989).

Рисунок 5.7. Локализация перфораций на раковинах Limecola balthica, по материалам

мониторинговых исследований (2001-2010 гг, «Южная»), в относительных координатах.
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Рисунок 5.8. Количество створок раковин Limecola balthica с локализацией перфорации в пределах

указанного сектора, по материалам мониторинговых исследований (2001-2010 гг, «Южная»).

Площадь всех секторов в пределах каждой створки одинаковая.

Рисунок 5.9. Локализация перфораций на раковинах Limecola balthica, ядерная оценка плотности

(kernel density estimation), по материалам мониторинговых наблюдений (2001-2010 гг, «Южная»).

Большая интенсивность свечения связана с областями сгущения перфораций.
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Рисунок 5.10. Различия в локализациях перфораций на правых и левых створках раковин Limecola

balthica, по материалам мониторинговых наблюдений (2001-2010 гг, «Южная»). Указаны

относительные координаты перфораций, эллипсами показаны 95% доверительные интервалы

облаков точек. Координаты по OX для левых створок отражены по горизонтали.

Рисунок 5.11. Распределение перфораций на створках раковин Mya arenaria, по материалам

мониторинговых наблюдений (2002 - 2013 гг, «Южная»). Цифрами и градиентной заливкой

показано количество отверстий, найденных в этой зоне раковины. Процент площади створки,

занимаемый определенной зоной, указан на рис. 3.2.
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Сравнение данных по стереотипности пищевого поведения в отношении мест

сверления на раковинах жертв для Amauropsis islandica и других натицид провести довольно

сложно из-за разницы в методических подходах. Действительно, мы использовали для анализа в

случае Limecola balthica относительные координаты перфораций, а для Mya arenaria - данные о

количестве перфораций, приходящихся на зоны раковины с неодинаковой площадью. В

опубликованных данных по стереотипности питания натицид встречаются оба этих подхода.

Кроме того, используется подсчет количества перфораций в зонах равной площади (см. Kowaleski,

2002). Перфорации на раковинах Cerastoderma edule (L., 1758), возникающие в результате атак

Polinices pulchellus (= Euspira nitida), преимущественно локализовались в центральных областях

раковины (Kingsley-Smith et al., 2003b). По данным из других источников, перфорации на

раковинах иных двустворчатых моллюсков локализовались, в основном, у вершины раковины

(Vignali, Galleni, 1986). Исходя из полученных нами данных, можно предположить, что Amauropsis

islandica демонстрирует различные паттерны пищевого поведения, атакуя L. balthica и M. arenaria;

это обуславливается различиями в биологии видов жертв. Действительно, если в случае L. balthica

предпочитаемой является центральная область раковины (рис. 5.9), то в случае M. arenaria

перфорации смещены к заднему (сифональному) краю (рис. 5.11). Можно предположить, что

A. islandica манипулирует раковиной L. balthica перед процессом сверления, вынимая ее из грунта

(подобное поведение считается характерным для натицид; Fretter, Gtaham, 1994; Kabat, 1990a). Но

в случае с M. arenaria хищник, скорее, «ныряет» в грунт (или проникает к раковине по ходу,

оставленному сифонами) и перфорирует раковины, не вынимая их, поскольку мии надежно

заякорены в грунте. Отсутствие общих паттернов поведения при взаимодействии с разными

видами жертв отмечено и для других видов натицид (напр., Ansell, 1960).

Пищевое поведение натицид представляется крайне консервативным (Kingsley-Smith et

al., 2003b). Мы можем предположить, однако, что в случае атак на Limecola balthica хищник не

столь консервативен в выборе мест сверления (рис. 5.7). Мы связываем это с тонкостенностью

раковин маком и (часто) альтернативным методом завершения процесса перфорации раковины

(проламыванием вместо сверления). Толщина просверливаемых натицидами раковин в литературе

не приводится, с другой стороны, большинство жертв, указанных для натицид, обладает створками

с бόльшей, по всей видимости, чем у L. balthica толщиной, и для них же показана меньшая

вариабельность в локализации отверстий сверения (напр., Vignalli, Galleni, 1986). Однако

указанное соображение требует проверки в дальнейших исследованиях.
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В целом, результаты наших мониторинговых и экспериментальных исследований

показывают, что, хотя в круг потенциальных жертв Amauropsis isandica могут входить все совместно

встречающиеся с хищником двустворчатые, а также практически все брюхоногие моллюски, основными

объектами питания A. islandica на беломорской литорали являются Bivalvia. Экспериментальные данные

подтверждают избирательность питания хищника именно на двустворчатых моллюсках по сравнению с

гастроподами. В то же время использование разных видов Bivalvia в качестве жертв не выявляет

отчетливых пищевых предпочтений. Их доли в пищевом рационе оказываются пропорциональны

встречаемости соответствующих видов в сообществе. Именно поэтому основу рациона A. islandica в

исследованных точках беломорской литорали составляет Limecola balthica – массовый обитатель

песчаных пляжей на исследуемых полигонах.

Избирательность питания Amauropsis islandica проявляется в отношении размеров

атакуемых Limecola balthica. Хищник предпочитает более крупных из имеющихся в его доступе

особей жертв. Эта закономерность пищевого поведения сохраняется по мере роста/увеличения

размеров A. islandica, так что модальность предпочитаемого размерного класса жертв также

увеличивается. Вместе с тем обнаруженная закономерность не так ясно выражена, как в случае

других натицид, поскольку крупные амауропсисы не отказываются от питания относительно

мелкими жертвами, скорее расширяя размерный спектр жертв в сторону все более крупных

объектов. Причиной этому, на наш взгляд, является относительная тонкостенность L. balthica, и,

как следствие, небольшие энергетические затраты на ее перфорацию. Именно это может быть

причиной того, что необходимость тщательно выбирать особей для атаки у хищника отсутствует;

кроме того, A. islandica часто проламывает раковины L. balthica, недосверливая их до конца.

Вероятно, по этим же причинам стереотипность в отношении локализации перфораций на

раковине L. balthica ниже, чем у жертв других натицид (иные виды двустворчатых моллюсков).

Наконец, хищник демонстрирует разные паттерны поведения при атаках на L. balthica и Mya

arenaria, ведущих разный образ жизни на литорали. Таким образом, можно предполагать, что по

крайней мере в отношении двустворчатых моллюсков A. islandica может проявлять различные

стратегии добывания пищи.
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6. БИОЦЕНОТИЧЕСКИЕ СВЯЗИ

Эмерджентные свойства, присущие сообществам, возникают, прежде всего, за

счет взаимодействия между видами, входящими в его состав. Хотя в среде такие

взаимодействия реализуются в основном на уровне особей разных видов, большинство работ

в области синэкологии сосредотачивается на изучении взаимоотношений популяций разных

видов в биоценозах. Такой подход позволяет усреднить вероятностный эффект

взаимодействий, а также делать прогнозы поведения многовидовых систем в масштабе сроков

существования сообществ как таковых.

В предыдущей главе мы показали, что основной добычей Amauropsis islandica,

обитающих на беломорской литорали, является массовый литоральный двустворчатый моллюск

Limecola balthica. Хищник проявляет размерную селективность при питании макомами, выедая

наиболее крупных из имеющихся особей. Такие пищевые предпочтения хищника могут иметь

последствия для популяции L. balthica, отражаясь в изменении характера ее многолетней динамики

численности, а также размерной структуры.

Кроме эффектов, обусловленных взаимодейcтвием Amauropsis islandica с популяциями

Limecola balthica, этот хищник может также влиять и на другие виды в сообществе. Этому вопросу

посвящен последний параграф данной главы.

6.1 Демографические особенности и динамика поселений Limecola

balthica

Выявление потенциального влияния Amauropsis islandica на динамику численности

популяции Limecola balthica мы проводили на материале многолетних исследований популяций

L. balthica на полигонах «Южная» и «Ломнишный». При этом следует учесть, что примененная

методика не позволяла учесть особей L. balthica с длиной раковины менее 1 мм. Таким образом,

принимая во внимание то, в какие даты происходили съемки, в данном случае мы имеем дело с

локальными гемипопуляциями маком возрастом от 1 года (Назарова и др., 2017).

Средняя плотность Limecola balthica варьировала на полигоне «Южная» от 24 до 1917

экз/м2 (801.1 ± 125.5), на полигоне «Ломнишный» - от 64 до 1530 экз/м2 (574.5 ± 100.7). Средняя
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биомасса изменялась от 0.05 до 42.7 г/м2 (12.9 ± 2.8) и от 0.66 до 39.3 г/м2 (13.3 ± 3.7) на полигонах

«Южная» и «Ломнишный» соответственно. Общий ход динамики этих показателей L. balthica

представлен на рисунке 6.1.

Рисунок 6.1. Многолетняя динамика плотности поселений Limecola balthica по материалам

мониториноговых наблюдений («Южная»: 2001-2019, «Ломнишный»: 2007-2019 гг.). Отложены

средние (точками) и ошибки среднего (вертикальными линиями). Пунктирными линиями

отмечены криволинейные loess-тренды («Южная»: F = 18.46, p<0.01; «Ломнишный»: F = 2.08, p =

0.15).
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Начиная с 2007 года на полигоне «Южная» наблюдается многолетнее снижение

плотности поселения Limecola balthica, что подтверждается результатами моделирования GAM (F

= 18.46, p<0.01). Следует отметить, что на полигоне «Ломнишный» достоверного изменения

обилия за этот исследованный период не происходит (GAM, F = 2.08, p = 0.15). Тем не менее,

наблюдаемые на обоих полигонах изменения плотности скоррелированы друг с другом

(корреляция Спирмена ρ = 0.59, p = 0.03).

Еще нагляднее синхронность изменений, происходящих в поселениях Limecola balthica,

проявляется при анализе реконструированной биомассы живых маком, представленной на рисунке

6.2. Так, за весь период наблюдений единственный пик биомассы L. balthica наблюдался в 2009

году на полигоне «Южная» и в 2010 году на полигоне «Ломнишный». В эти годы биомасса

L. balthica отличалась от среднемноголетней в три раза (рис. 6.2). Корреляция между биомассами

двух исследованных поселений, усредненными за конкретный год, оказалась достоверной

(корреляция Спирмена ρ = 0.62, p = 0.02).

Рисунок 6.2. Многолетняя динамика биомассы поселений Limecola balthica по материалам

мониториноговых наблюдений («Южная»: 2001-2019, «Ломнишный»: 2007-2019 гг.). Отложены

средние (точками) и ошибки среднего (вертикальными линиями). Горизонтальные линии -

среднемноголетние значения.
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Размерная структура поселений Limecola balthica на исследованных полигонах была

обобщена за много лет исследований, чтобы продемонстрировать ее схожесть на двух участках

(рис. 6.3). Во все годы в обоих поселениях доминировали мелкие моллюски с длиной раковины до

3 мм. При этом обобщенная размерная структура характеризуется строгой унимодальностью (рис.

6.3). Интересные результаты дает анализ динамики размерной структуры L. balthica в

исследованных поселениях. Его результаты визуализированы на рисунках 6.4 и 6.5. На полигоне

«Южная» в 12 из 19 годов (62%) исследования наблюдалась унимодальная размерная структура

(статистически значимые значения теста унимодальности Хартигана). Визуальный анализ

показывает повторяемость размерных структур из года в год и отсутствие явного смещения

модальных классов в область больших значений, кроме периода 2016-2019 гг. На полигоне

«Ломнишный» унимодальная размерная структура поселения L. balthica наблюдается в 4 из 13

годов (30%), однако визуальный анализ показывает закономерное смещение модальных классов

лишь в периоды 2008-2010, а также 2017-2019 гг. (рис. 6.5).

Рисунок 6.3. Обобщенная размерная структура Limecola balthica на полигоне «Южная», 2001-2019

гг (верхний рисунок) и на полигоне «Ломнишный», 2007-2019 гг (нижний рисунок). Высота

столбиков отвечает среднемноголетним значениям, вертикальными линиями показаны ошибки

среднего.



89

Рисунок 6.4. Динамика размерной структуры Limecola balthica на полигоне «Южная» (2001-2019

гг). Для каждого года представлено значение Dn (результаты теста Хартигана на унимодальность),

а также p (вероятность опровержения H0 об унимодальном распределении).
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Рисунок 6.5. Динамика размерной структуры Limecola balthica на полигоне «Ломнишный» (2007-

2019 гг). Для каждого года представлено значение Dn (результаты теста Хартигана на

унимодальность), а также p (вероятность опровержения H0 об унимодальном распределении).
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Среднемноголетняя плотность поселений Macoma balthica (= Limecola balthica) на

исследованных полигонах примерно в два раза ниже, чем на других участках литорали в

Кандалакшском заливе (Genelt-Yanovskiy et al., 2018). Причины столь низких плотностей

L. balthica на исследованных полигонах могут быть связаны как с особенностями абиотических

условий (например, низким содержанием детрита в грунте, которым питаются макомы), так и с

прессом хищников. Важным вопросом является выяснение причин, определяющих межгодовую

изменчивость обилия L. balthica на исследованных полигонах. Мы показали, что изменение обилия

маком на полигонах «Южная» и «Ломнишный» синхронизировано (рис. 6.1 и 6.2). Синхронность

изменений в обилии L. balthica была отмечена и для других поселений этого вида на беломорской

литорали (Genelt-Yanovskiy et al., 2018). Сочетанные колебания обилия поселений маком,

разнесенных друг от друга на десятки километров, заставляют предположить влияние на этот

параметр климатических условий, что, по всей видимости обеспечивается общим пулом

планктонных личинок этих моллюсков (Назарова, 2016). Действительно, литературные данные

показывают, что колебания зимних и летних температур значимо связаны с плотностью поселений

Macoma balthica (= L. balthica), обуславливая успешность пополнения поселений молодью

(Beukema et al., 2001; Genelt-Yanovskiy et al., 2018).

Обобщенная размерная структура Limecola balthica на изученных полигонах

демонстрирует явное преобладание молодых моллюсков (рис. 6.3). Подобная размерная структура

может быть связана с распределением разноразмерных особей L. balthica по литорали в градиенте

осушки. Так, известно, что молодые (и, соответственно, мелкие) моллюски тяготеют к нижним

горизонтам литорали (Beukema, 1993); наши сборы как раз и были приурочены к нулю глубин (см.

разд. 3.5). Однако, имеющиеся в литературе данные (Назарова, 2016), показывают, что даже на

нижних горизонтах литорали и у нуля глубин в губе, расположенной на расстоянии 10-15 км от

исследовательских полигонов размерная структура Macoma balthica (= L. balthica) в отдельные

годы полимодальна (Назарова, 2016). Между тем, есть и другая возможная причина обнаруженных

особенностей размерной структуры исследованных поселений L. balthica, а именно - селективный

пресс хищников и паразитов, который может быть выражен в отношении маком определенных

размеров. Кроме того, перераспределение маком может быть адаптивной реакцией избегания

хищников, как это было показано в Ваттовом море (Beukema, 1993).
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Важным показателем, отличающим изученные нами поселения Limecola balthica,

является особенность динамики их размерной структуры. Показано, что поселения маком, подобно

поселениям других двустворчатых моллюсков, претерпевают закономерные изменения размерной

структуры, выражающиеся в последовательной смене унимодальных и полимодальных

распределений (Назарова, 2016; Khaitov, Lentsman, 2016). Фаза успешного пополнения молодью

закономерно сменяется доминированием L. balthica среднего размера по мере роста и старения

моллюсков в поселении. Новое удачное пополнение поселений замыкает собой цикл,

продолжительность которого обусловлена сроком жизни маком на Белом море и составляет в

среднем 7-8 лет (Наумов, 2006; Герасимова, Максимович, 2009; Назарова, 2016). В нашем случае,

изученные поселения L. balthica демонстрируют совершенно иной паттерн: повторение

унимодальной структуры несколько лет подряд, смещение модальных классов влево (рис. 6.3 и 6.4)

и короткие трехлетние последовательные изменения размерной структуры, которые можно

трактовать как процессы роста маком, с последующим возвратом к унимодальному распределению

с доминированием мелких моллюсков. Такие паттерны изменения размерной структуры L. balthica

вряд ли можно объяснить уровнем осушки в районе пробоотбора. Мы считаем, что наблюдаемые

отличия вызваны влиянием Amauropsis islandica на размерную структуру маком, и подробнее этот

вопрос будет освещен ниже.

6.2 Влияние Amauropsis islandica на поселения Limecola balthica
Влияние хищника на жертву очевидно на индивидуальном уровне и выражается в гибели

последней. Однако взаимодействие на популяционном уровне оказывается более сложным.

Демонстрируя паттерны пищевого поведения, хищник может выбирать для атаки определенных жертв,

тем самым влияя на демографическую и фенотипическую структуру, а также на репродуктивный

потенциал их популяции. С другой стороны, изменения в миграционном поведении жертв и скорости

роста особей будут выражаться на популяционном уровне в изменении пространственной структуры

популяции и популяционных средних значений скорости роста.

В нашем распоряжении есть данные 19-тилетних наблюдений за поселением Limecola

balthica и Amauropsis islandica на полигоне «Южная», а также наблюдений на полигоне

«Ломнишный» в течение 13-ти лет. Оценка дифференциальной смертности маком в результате

атак A. islandica производилась на основании подсчетов и промеров перфорированных раковин

L. balthica. Помимо этого производилась оценка плотности и размерной структуры поселений
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A. islandica на указанных полигонах. Таким образом, полученные данные могут быть

использованы для обнаружения популяционного эффекта, оказываемого A. islandica на плотность

и размерную структуру L. balthica. Необходимо, однако, учитывать и возможность обратного

влияния L. balthica на популяцию A. islandica. В любом случае, обоснование зависимостей

является доказательством наличия биоценотической связи между этими видами в

исследованных популяциях.

Отношением перфорированных раковин Limecola balthica к суммарному числу раковин

моллюсков в конкретную съемку можно охарактеризовать дифференциальную смертность

L. balthica в результате атак Amauropsis islandica. В дальнейшем, мы будем именовать это

отношение «коэффициентом дифференциальной смертности», Кс. На полигоне «Южная»

среднемноголетнее значение Kc - 0.68±0.03, на полигоне «Ломнишный» - 0.67±0.04. Детальнее эта

информация представлена в таблице 6.1. Кc L. balthica варьирует от года к году, однако никогда не

опускается ниже 0.3. Иными словами, найденные на литорали в районе исследовательских

полигонов раковины маком несут перфорации A. islandica минимум в трети, а в среднем – более,

чем в половине случаев.

Для анализа зависимости динамики плотности поселения Limecola balthica от

плотности поселений Amauropsis islandica была построена линейная модель на основании данных

многолетних мониторингов на полигонах «Южная» (2001-2012) и «Ломнишный» (2007-2012)

(Genelt-Yanovsky et al., 2018; см. разд. 3.8). Модель не показала достоверной связи обилия

L. balthica с плотностью поселений A. islandica ни на одном из полигонов (F = 1.27, df = 1, p = 0.29).

Плотность A. islandica также не может быть предсказана плотностью поселений L. balthica (F =

0.72, p = 0.42; Genelt-Yanovskiy et al., 2018).

В результате анализа полученных данных о размерной структуре мы выявили сдвиг

среднего размера живых Limecola balthica и перфорированных раковин маком (табл. 5.2). Эти

различия визуализированы на рисунках 6.6 и 6.7. Для съемок в пределах исследованного периода

модальные классы размеров в частотном распределении пулов перфорированных раковин

сдвинуты вправо относительно размерных структур живых моллюсков. Следует отметить, что

частотное распределение размеров перфорированных раковин L. balthica во все года на обоих

исследовательских полигонах полимодально (табл. 6.2).

Для оценки популяционных взаимодействий Amauropsis islandica и Limecola balthica с

учетом того, что пищевые предпочтения могут меняться с увеличением размеров хищников, мы
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разработали более детальный способ анализа, предусматривающий также размерную структуру

популяций A. islandica. Для этого была построена модель, описывающая зависимость среднего

размера живых L. balthica и их перфорированных раковин от плотности популяции A. islandica и

его среднего размера в популяции (подробнее - см. разд. 3.8).

Модель учитывала изменение среднего размера живых Limecola balthica (1) и их

перфорированных раковин (2) в зависимости от среднего размера Amauropsis islandica, а также

плотности их поселения. Выяснилось, что оба предиктора значимо влияют и на (1), и на (2)

(Плотность A. islandica, LR = 17.44, df = 1, p < 0.0001; Средний размер A. islandica, LR = 13.72, df =

1, p < 0.0001). Предсказания модели гласят, что с увеличением значений обоих предикторов

средний размер перфорированных раковин L. balthica увеличивается. В то же время, средний

размер живых маком в поселении становится меньше (рис. 6.8).

Данные полевых наблюдений свидетельствуют о том, что перфорированные раковины

составляют более половины от суммарного количества всех обнаруженных раковин Limecola

balthica. Таким образом, с некоторой осторожностью, можно утверждать, что более половины

случаев регистрируемой смертности маком на исследованных полигонах происходит в результате

атак Amauropsis islandica. Конечно, данные цифры следует считать приблизительными из-за того,

что скорость посмертного разрушения раковин, несущих перфорации, и без них может различаться,

так же, как и скорость переноса их течениями за границы исследовательского полигона; при этом,

скорее всего, наша оценка дифференциальной смертности L. balthica в результате атак A. islandica

будет занижена. При этом любопытно, что доля просверленных створок в общем пуле раковин

L. balthica, обнаруженных на исследовательских полигонах, существенно выше таковой,

показанной для других видов жертв натицид. Так, например, для видов рода Anadara Gray, 1847,

распространенных на Атлантическом побережье Северной Америки, столь высокие значения Кс

никогда не достигаются (максимальное значение этого параметра – 45%, Kelley, Hansen, 2007).

Это интересно еще и потому, что противоречит постулату, согласно которому по направлению от

экватора к полюсам Кс уменьшается (Alexander, Dietl, 2001). Наши данные свидетельствуют о том,

что на исследованных нами полигонах, расположенных значительно севернее (39º СШ–Alexander,

Dietl, 2001 и 67º СШ–наши данные), доля перфорированных раковин примерно в десять раз выше

(6% против 65%). Мы склонны связывать найденное противоречие, во-первых, с аномально

высокой плотностью поселения A. islandica в исследуемом районе (см. выше), а, во-вторых, с

небольшими размерами основной жертвы–L. balthica. Действительно, обычный размер Anadara
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ovalis (Bruguière, 1789)–30-80 мм (Abbott, Morris, 2001), в то время как максимальный размер

обнаруженных L. balthica не превышает 17 мм (рис. 6.4 и 6.5). Логично предположить, что

довольно крупные A. islandica будут атаковать большее количество жертв, чем сходные, хотя

и большие по размеру натициды, охотящиеся на гораздо более крупных двустворчатых

моллюсков. При этом, затраты энергии на просверливание раковин жертв в случае A. islandica

вероятно меньше, чем в случае атак других видов натицид на двустворчатых моллюсков с

толстостенными раковинами.

Связать характер динамики обилия Limecola balthica с плотностью поселений

Amauropsis islandica нам не удалось (Genelt-Yanovskiy, 2018). На первый взгляд это кажется

странным, поскольку перфорированные раковины в отдельные годы составляют до 43 процентов

от суммарного количества живых маком и их раковин. Однако, во-первых, местообитания

A. islandica и L. balthica перекрываются лишь частично, так что макомы могут мигрировать из

незанятых амауропсисом участков. Во-вторых, основная доля вариации численности маком по

годам приходится на мелких особей, которыми A. islandica практически не питается. Таким

образом, эффект хищника в данном случае уменьшается за счёт пространственных ограничений, а

также размерных предпочтений.

Нами было обнаружено несовпадение размерных структур живых Limecola balthica и

перфорированных раковин этого вида в конкретные годы, причем средний размер раковин L. balthica,

несущих отверстия, оказался больше, чем размер живых маком (рис. 6.6 и 6.7). Как уже было указано

выше, мы считаем этот факт свидетельством пищевых предпочтений Amauropsis islandica. Поскольку

размерные предпочтения хищников меняются с их ростом, изменения характера наблюдаемых сдвигов и

формы размерной структуры мы связываем с доминированием мелких или крупных амауропсисов в

данный год исследования, а также с общим обилием хищников.

Построенная модель, связывающая обилие и средний размер Amauropsis islandica со

средним размером Limecola balthica демонстрирует в явном виде уже обнаруженные особенности

пищевого поведения A. islandica. Действительно, с увеличением размеров хищника, размеры

раковин L. balthica, несущих отверстия, также увеличиваются (Aristov, Varfolomeeva, 2019).

Взаимосвязь плотности поселения амауропсисов и размеров перфорированных раковин маком в

поселении, вероятно, основана на общем паттерне размерной селективности A. islandica.

Исключительно важно отметить для дальнейших рассуждений, что при этом средний размер

L. balthica уменьшается (рис. 6.8). Мы трактуем этот результат как элиминацию крупных особей
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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 (рис. 6.3 и 6.4).

Дефицит крупных особей маком, вызванный влиянием Amauropsis islandica, может иметь

последствия как для исследованных популяций Limecola balthica, так и для всего литорального

сообщества. Например, мы можем предполагать, что дефицит крупных маком в исследованных

поселениях может уменьшать вклад этих популяций в общий пул планктонных личинок. Эти

предположения, безусловно, нуждаются в проверке, однако показано, что популяции других организмов,

подверженных влиянию хищников, оказываются в своем пополнении зависимыми от популяций,

расположенных в свободных от хищников местообитаниях (Amezcua, Holyoak, 2000). Мы полагаем, что

с учетом высокой плотности A. islandica, он также может оказывать если не прямой, то каскадный

эффект на сообщество, выедая крупных особей L. balthica. Для Балтийского моря показано, что именно

размер присутствующих в сообществах маком определяет потоки PO43- и NH4+ в донных осадках, а

также регулирует обилие гастропод и полихет (Norkko et al., 2013).

Путем анализа многолетних наблюдений за гемипопуляциями Limecola balthica и

популяциям Amauropsis islandica на полигонах «Южная» и «Ломнишный» мы обнаружили ряд

уникальных особенностей динамики обилия. Так, варьирование обилия гемипопуляций маком в

значительной мере синхронизировано как друг с другом, так и с другими гемипопуляциями,

разнесенными на расстояние десятков километров. Это позволяет предположить, что на общую

динамику обилия исследованных гемипопуляций L. balthica, влияет, в основном, сочетание

климатических факторов. При этом поселения маком на полигонах «Южная» и «Ломнишный»

характеризуется уникальной динамикой размерной структуры, выражающейся в повторении

унимодального распределения, и коротких трехлетних периодов, в течение которых наблюдается

рост маком после чего система вновь возвращается к унимодальной структуре. Данные

особенности динамики нельзя связать с естественной цикличностью популяций маком, связанной

со старением и обновлением популяции L. balthica. С другой стороны, обилие и средний размер

A. islandica эффективно предсказывают средний размер маком в исследованных популяциях, а

дифференцированная смертность L.balthica от хищника в среднем составляет около 65% от всей

регистрируемой смертности. В связи с этим, мы полагаем, что A. islandica может рассматриваться
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как фактор, обуславливающий обнаруженную динамику размерной структуры поселений маком

путем выедания крупных особей.

Таблица 6.1. Плотность раковин Limecola balthica на мониторинговых участках. Указана средняя

плотность перфорированных раковин (Перф.) и раковин, не несущих отверстия (Интакт.). Кс -

коэффициент дифференциальной смертности, рассчитывающийся как отношение количества

перфорированных раковин к сумме всех найденных раковин L. balthica.

Полигон Год Количество раковин КсПерф. Интакт.

Южная

2001 495 402.5 0.55
2002 219.4 118.1 0.65
2003 494 334 0.6
2004 306.9 80.8 0.79
2005 278 92 0.75
2006 212.5 47.5 0.82
2007 130 96 0.58
2008 105 87 0.55
2009 66 104 0.39
2010 138 92 0.6
2011 354 136 0.72
2012 159.2 92.3 0.63
2013 66.4 49.3 0.57
2014 156.4 45 0.78
2015 25.7 4.3 0.86
2016 18 10 0.64
2017 50 12 0.81
2018 122 14 0.9
2019 17.1 6.4 0.73

Ломнишный

2007 237 84 0.74
2008 318 126 0.72
2009 318 120 0.73
2010 378 222 0.63
2011 288 174 0.62
2012 300 84 0.78
2013 270 237 0.53
2014 258 156 0.62
2015 213 60 0.78
2016 17.1 38.6 0.31
2017 21 15 0.58
2018 216 51 0.81
2019 105 21 0.83
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Таблица 6.2. Результат проверки размерно-частотных распределений перфорированных раковин
Limecola balthica на исследовательских полигонах «Южная» (2001-2019 гг) и «Ломнишный» (2007-
2019 гг) на унимодальность. Dn - коэффициент Хартигана, значение p в последней колонке -
вероятность опровержения H0 об унимодальном распределении.

Полигон Год Dn p

Южная

2001 0.021 0.3
2002 0.021 0.98
2003 0.023 0.54
2004 0.029 0.64
2005 0.025 0.81
2006 0.029 0.9
2007 0.044 0.49
2008 0.045 0.84
2009 0.044 0.92
2010 0.032 0.92
2011 0.028 0.45
2012 0.031 0.89
2013 0.078 0.11
2014 0.045 0.38
2015 0.106 0.28
2016 0.118 0.36
2017 0.05 0.94
2018 0.055 0.15
2019 0.107 0.59

Ломнишный

2007 0.04 0.46
2008 0.081 0.01
2009 0.032 0.65
2010 0.023 0.96
2011 0.037 0.46
2012 0.045 0.14
2013 0.026 0.97
2014 0.026 0.96
2015 0.044 0.41
2016 0.125 1
2017 0.078 0.91
2018 0.037 0.65
2019 0.065 0.32
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Рисунок 6.6. Размерная структура Limecola balthica на полигоне «Южная» (2001-2019 гг): живых

моллюсков (светлый контур) и перфорированных раковин (черный контур). По оси OY отложена

частота встреч раковин данного размера.
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Рисунок 6.7. Размерная структура Limecola balthica на полигоне «Ломнишный» (2007-2019 гг):

живых моллюсков (светлый контур) и перфорированных раковин (черный контур). По оси OY

отложена частота встреч раковин данного размера.
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Рисунок 6.8. Отклонение средней длины (ОСД) Limecola balthica в поселении от ее

среднелетней длины в зависимости от среднего размера Amauropsis islandica (А) и его

плотности поселений (B), предсказания регрессионной модели на основе данных

мониторинговых наблюдений на полигоне «Южная» (2002-2018). Затемненная область вокруг

линий регрессии - 95% доверительный интервал.
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6.3 Влияние Amauropsis islandica на интегральные показатели

литорального сообщества

В предыдущем разделе этой главы мы описали характер воздействия Amauropsis

islandica на размерную структуру другого вида в литоральном сообществе - Limecola balthica.

Путем дифференциальной элиминации определенных размерных групп одного из компонентов

сообщества, хищник неизбежно влияет на сообщество целиком. Однако, все представленные выше

результаты связаны с оценкой трофической составляющей биоценотических связей, для хищного

вида – наиболее значимой. Тем не менее, значение вида в сообществе в большинстве случаев

выходит за рамки трофических взаимодействий. Таким образом, для более объективной картины

важно иметь представления и о других компонентах биоцентических связей Amauropsis islandica с

литоральным сообществом.

Анализ влияния отдельных видов на сообщество в целом методически весьма сложен,

благодаря наличию большого количества неизвестных связей между остальными видами,

нерегулярности учета редких видов и др. Поэтому для подобного рода оценок часто прибегают к

интегральным характеристикам сообщества, таким как количество видов, суммарная численность

и биомасса, индексы видового разнообразия (Louhaichi et al., 2011; Наумов и др., 2017). Например,

для одного из представителей натицид Polinices duplicatus (= Neverita duplicata) было показано, что

в присутствии особей этого вида уменьшается видовое разнообразие и общая численность

организмов в сообществе (Wiltse, 1980).

Предварительные результаты, касающиеся влияния Amauropsis islandica на

интегральные показатели литорального макрозообентоса были получены в результате

краткосрочного (14 дней) эксперимента. Чтобы оценить воздействие хищника, мы изолировали

часть литорали вместе с инфаунными видами с помощью садков, оставив их без A. islandica, либо

поместив в садки по одной или по две особи этих натицид (подробнее см. раздел 3.6.4).

Мы выяснили, что количество обнаруженных таксонов макрозообентоса (указано в

скобках) снижается в ряду: интактное сообщество до постановки (17); изолированное сообщество

на момент снятия садков (контроль) (14); изолированное сообщество с одной особью A. islandica в

садке (13); изолированное сообщество с двумя особями A. islandica в садке (9) (табл. 6.3). Исходя

из значений коэффициента Жаккара, наиболее сходными между собой оказались контрольные



103

садки и интактное сообщество (69%), наименее – контрольные садки и садки с двумя особями A.

islandica (11%) (табл. 6.4). Дисперсионный анализ влияния предикторов “количество A. islandica”

и “время” показал достоверное влияние их взаимодействия на суммарную численность

макрозообентоса, но не на биомассу (биомасса: LRAN×T= 1.70, df = 2, p = 0.43, рис. 6.9А;

численность: LRAN×T = 6.89, df = 2, p = 0.03, рис. 6.9Б). Иными словами, эксперимент показал

значимые изменения суммарной численности макрозообентоса (но не суммарной биомассы),

опосредованные количеством A. islandica в садках. Суммарно в садках мы обнаружили 7

перфорированных раковин Limecola balthica, что составляет 4% от общего количества живых

маком, обнаруженных в пробах. При этом две перфорированных раковины были найдены в

контрольных садках, не содержащих A. islandica.

Любопытно отметить, что полихеты-трубкостроители (Fabricia stellaris (Müller, 1774),

Dipolydora quadrilobata (Jacobi, 1883) и Pygospio elegans Claparède, 1863) не были нами

обнаружены в садках с двумя особей A. islandica (табл. 6.3).

Результаты проведенного эксперимента показывают, что Amauropsis islandica может

влиять на интегральные показатели литорального макрозообентоса при достижении значительной

плотности. Эти результаты соответствуют ранее упоминавшимся экспериментальным данным по

влиянию Polinices duplicatus (= Neverita duplicata) на видовое богатство и плотность некоторых

видов в сообществе (Wiltse, 1980). Небольшое количество перфорированных раковин Limecola

balthica, а также невозможность определить точное происхождение перфораций (A. islandica в

садках, или наличие раковин в грунте до постановки садков) заставляют нас предполагать, что

воздействие A. islandica в данном случае не было связано с его пищевой активностью. Скорее, судя

по отсутствию полихет-трубкостроителей в садках с большой плотностью A. islandica, хищники

перемешивают грунт, препятствуя образованию трубок полихет, что справедливо и для

экспериментов, проведенных с P. duplicatus (= N. duplicata) (Wiltse, 1980). Несмотря на значимый

эффект A. islandica, оказываемый на суммарную численность макрозообентоса, мы не обнаружили

сходного влияния на суммарную биомассу (рис. 6.9), что связано, скорее всего, с коротким сроком

экспозиции эксперимента.

Мы полагаем, что результаты этого эксперимента следует расценивать как

предварительные, несмотря на обнаруженные закономерности. В первую очередь это связано с

небольшим объемом экспериментальных данных. Кроме того, садки, изолирующие литоральное

сообщество с включением в него Amauropsis islandica были очень небольшими (площадь немногим
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более 1/245 м2). Таким образом, плотность хищников была на порядок завышена по сравнению с

природной ситуацией.

Тем не менее, эксперимент показывает возможность непищевого влияния Amauropsis

islandica на сообщество, возрастающего по мере увеличения плотности хищника.
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Таблица 6.3. Список представителей макрозообентоса, обнаруженных в пробах до постановки

эксперимента по влиянию Amauropsis islandica на литоральные сообщества (До), а также в грунте

под контрольными садками (После 0), под садками с одной (После 1) и двумя особями A. islandica

(После 2).

Таксон До После 0 После 1 После 2

Alitta virens (Sars, 1835) + + + +

Arenicola marina (L., 1758) +

Capitella capitata (Fabricius, 1780) +

Dipolydora quadrilobata (Jacobi, 1883) + +

Eteone longa (Fabricius, 1780) + + + +

Fabricia stellaris (Müller, 1774) + + +

Gammarus sp. + +

Halocladius vitripennis (Meigen, 1818) +

Harmothoe imbricata (L., 1767) +

Limecola balthica (L., 1758) + + + +

Lineus sp. +

Littorina saxatilis (Olivi, 1792) +

Microspio sp. + + + +

Monoculodes sp. + + +

Mya arenaria L., 1758 + +

Mytilus edulis L., 1758 + +

Nemertea + +

Paranais litoralis (Müller, 1776) +

Peringia ulvae (Pennant, 1777) + + +

Phyllodoce groenlandica Örsted, 1842 + + +

Pygospio elegans Claparède, 1863 + + +

Scoloplos armiger (Müller, 1776) + + + +

Tubificoides benedii (d'Udekem, 1855) +

Всего 17 14 13 9
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Таблица 6.4. Значения коэффициента Жаккара при сравнении разных типов проб в эксперименте

по влиянию Amauropsis islandica на литоральное сообщество. Обозначения как и в таблице 6.3.

Тип проб До После 0 После 1 После 2

До

После 0 0.69

После 1 0.68 0.24

После 2 0.66 0.11 0.16

Рисунок 6.9. Влияние Amauropsis islandica на интегральные показатели макрозообентоса -

суммарную биомассу (А) и суммарную численность (Б) по результатам эксперимента. Точками

показаны средние значения, вертикальные отрезки - стандартное отклонение. Звездочкой отмечено

достоверное различие средних (p < 0.05).
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7. ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Хищный брюхоногий моллюск Amauropsis islandica (Naticidae), имеющий

высокобореально-арктическое 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, обеспечивающим возможность существования литоральных поселений этих моллюсков

в ледовитом Белом море, по всей видимости, является наличие в пределах осушной зоны крупных

валунов, препятствующих негативному действию 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. Сроки жизни A. islandica в изученных популяциях мы оцениваем в 5-7 лет,

максимальный зарегистрированный по кольцам нарастания 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
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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 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-

песчанойлиторалиможнопредставить себевозможностьуправлениясообщества “сверху-вниз” (top-downregulation)

всмыслекаскадногоэффекта,оказываемогоживотнымиверхнихтрофическихуровней.

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

возможной количественную оценку их влияния, что в перспективе позволит использовать данную

модель для изучения роли других сверлящих хищников в Арктических морях.
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8. 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 для A. islandica здесь

является двустворчатый моллюск Limecola balthica. Хищники активно предпочитают 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
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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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ПРИЛОЖЕНИЕ

Таблица A1. Жертвы конкретных видов Naticidae. Для составления использовались литературные данные, начиная с 1951 года

издания, учитывались данные только тех работ, в которых указан вид натицид. Пн - данные полевых наблюдений, Э -

экспериментальные данные, Н - наблюдения, П - находки перфораций. Таксономия приведена в соответствии с регистром WoRMS

на момент написания рукописи (URL: http://www.marinespecies.org/, дата обращения: 27.10.2020)

Вид натициды Жертвы Глубина

Характер

исследования

Источник

данных Местоположение Источник

Amauropsis

islandica

Mya arenaria

литораль Пн, Э П
Белое море,

Кандалакшский залив

Аристов, Гранович,

2011

Macoma balthica

Mytilus edulis

Littorina littorea

Amauropsis islandica

Conuber sordidum

Mictyris spp. литораль Пн Н Залив Мортон, Австралия

Huelsken, 2011

Mictyris longicarpus литораль Пн, Э Н, П
Порт Уэлшпул и залив

Мортон, Австралия

Рак-отшельник

литораль Пн Н Залив Мортон, Австралия
Veneridae gen. sp.

Nassariidae gen. sp.

Naticidae gen. sp.

Cryptonatica affinis

Mytilus edulis литораль Пн Н
Белое море,

Кандалакшский залив
Alyakrinskaya, 2002Astarte borealis

- Э Н
Macoma calcarea
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Mya arenaria

Оболочки яиц скатов сублитораль Пн П Пролив Дейвиса Jensen, 1951

Cylichna alba

сублитораль Пн П Баренцево море Матвеева, 1974

Admete viridula

Oenopota sp.

Euspira montagui

Solariella varicosa

Nuculana pernula

Yoldiella lenticula

Lyonsia arenosa

Ennucula tenuis

Acanthocardia tuberculata

Musculus niger

яйцевые капсулы Colus sp. нет данных Пн П
Залив Скорсби,

Восточная Гренландия

Torson, 1935 по Jensen,

1951

Cryptonatica

janthostoma

Ruditapes philippinarum

литораль,

сублитораль

Пн, Э П

Залив Петра Великого,

Японское море
Selin, 2008

Leukoma euglypta

Пн П

Leukoma jedoensis

Ezocallista brevisiphonata

Saxidomus purpurata

Macoma spp.

Neverita lewisii Мертвые рыбы нет данных Пн Н нет данных
Gould, 1841 по

Huelsken, 2011
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Leukoma staminea литораль Пн, Э П
Гавань Ледисмит,

Ванкувер, Канада

Kjerskog-Agersborg,

1920; Grey, Lelievre,

Boulding, 2005;

Peitso, 1980

Nuttallia obscurata

литораль

Пн, Э П

Пролив Джорджии,

Канада

Kjerskog-Agersborg,

1920; Cook, 2008

Macoma spp.

Пн П

Mya arenaria

Saxidomus gigantea

Parvilucina tenuisculpta

Clinocardium nuttalli

Nucella lamellosa

Ruditapes philippinarum - Э нет данных -

Roger, Roger, 1989

по Kraeuter, Castagna,

2001

Panopea generosa сублитораль Пн П нет данных
Beattie, Blake, 1999 по

Feldman et al., 2004

Ostracoda нет данных нет данных нет данных нет данных Page, Pedersen, 1998

Tresus capax нет данных Пн П
Залив Гумбольдта,

Калифорния
Wendell et al., 1976

Euspira nitida

Macomangulus tenuis - Пн, Э Н, П Милпорт, Шотландия

Ansell, 1960; Ansell,

1982Chamelea gallina литораль Пн, Э П

Милпорт, Шотландия;

Средиземное море

Spisula subtruncata сублитораль Пн, Э Н, П

Милпорт, Шотландия;

Немецкая бухта, Север-ное

Bayliss, 1986; Ansell,

1960; Ziegelmeier, 1954;
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море; Средиземное море Kraeuter, Castagna, 2001

Spisula elliptica - Э Н, П -

Bayliss, 1986Mya arenaria - Э Н, П -

Bivalvia нет данных Пн? Н?

Залив Ред Уорф, Северный

Уэльс

Richardson, Kingsley-

Smith, Seed et al., 2005

Cerastoderma edule - Э Н, П -

Kingsley-Smith,

Richardson, Seed, 2003;

Bayliss, 1986

Donax trunculus нет данных нет данных нет данных

Северная Атлантика;

Средиземное море

Kraeuter, Castagna,

2001; Ansell, 1982

яйцевые капсулы Colus curtus нет данных Пн П

Залив Скорсби,

Восточная Гренландия

Torson, 1935 по Jensen,

1951

Nucula nitidosa нет данных Пн, Э П

Милпорт, Шотландия

Ansell, 1960;

Ziegelmeier, 1954

Ennucula tenuis

нет данных Пн П Ansell, 1960

Thyasira flexuosa

Tellimya ferruginosa

Arctica islandica

Dosinia lupinus

Ruditapes philippinarum

Gari fervensis

Phaxas pellucidus

Varicorbula gibba
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Thracia sp.

Parvicardium scabrum - Э Н, П - Bayliss, 1986

Tellina sp. нет данных нет данных нет данных нет данных Negus, 1975

Varicorbula gibba

сублитораль Пн П

Немецкая бухта, Север-ное

море

Ziegelmeier, 1954

Spisula solida

Fabulina fabula

Abra alba

Mya arenaria juv.

- Э П -

Limecola balthica

Nucula nucleus

конспецифик

Neverita didyma

(Röding, 1798)

Ruditapes philippinarum - Э Н, П

Префектура Мияги,

Северная Япония

Rodrigues et al., 1987;

Hasegawa, Sato, 2009;

Calvet, 1992;Kraeuter &

Castagna, 2001

Laguncula pulchella

Benson, 1842

Ruditapes philippinarum литораль Пн, Э Н, П

Префектура Мияги,

Северная Япония

Chiba, Sato, 2012;

Hasegawa, Sato, 2009

Solen strictus литораль Пн Н Инчхон, Южная Корея

Frey, Howard, Hong,

1986

Euspira catena (da

Costa, 1778)

Donax vittatus литораль Пн П

Залив Россили, Южный

Уэльс Negus, 1975

конспецифик - Э Н -

Ansell, 1982

Macomangulus tenuis - Э Н -

Ruditapes philippinarum - Э Н -
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Euspira heros (Say,

1822)

конспецифик литораль Пн П Лонг Айленд, Нью-Йорк

Kingsley-Smith,

Richardson, Seed, 2003

Spisula solidissima литораль Пн П Лонг Айленд, Нью-Йорк

Dietl, Alexander, 1997;

Franz, 1977

Mya arenaria литораль Пн, Э П Залив Кобскук, США

Dietl, Kelley, 2006;

Commito, 1982; Medcof,

Thurber, 1958; Kraeuter,

Castagna, 2001

Mercenaria mercenaria - Э нет данных -

Berg, Porter, 1974;

Kraeuter, Castagna, 2001

Limecola balthica литораль Пн П Залив Кобскук, США Commito, 1982

падаль нет данных нет данных нет данных нет данных Edwards,Huebner, 1977

Euspira pallida

(Broderip & G.B.

Sowerby I, 1829) Оболочки яиц скатов сублитораль Пн П Пролив Дэйвиса Jensen, 1951

Euspira triseriata

(Say, 1826)
Mercenaria mercenaria - Э нет данных -

Berg, Porter, 1974; Berg,

1975 по Kraeuter,

Castagna, 2001

Notocochlis

gualtieriana

(Récluz, 1844) Umbonium vestiarium литораль Пн Н, П Бейгед, Филиппины Savazzi, Reyment, 1989

Paratectonatica

tigrina (Röding,

1798)

Umbonium vestiarium нет данных нет данных П? нет данных

Berry, 1982 по Calvet,

1992

Nassarius leptospira - Э П - Broom, 1983
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Pelecyora trigona - Э П -

Tegillarca granosa - Э П -

Ruditapes philippinarum нет данных нет данных нет данных

Префектура Мияги,

Северная Япония

Cahn, 1951 по Kraeuter,

Castagna, 2001

Natica unifasciata

Lamarck, 1822
конспецифик литораль Пн Н Панамский залив

Hughes, 1985 по

Kraeuter, Castagna, 2001

Olivella volutella литораль Пн Н Панамский залив Hughes, 1985

Naticarius canrena

(Linnaeus, 1758) Мертвые рыбы нет данных Пн Н нет данных

Perry, 1940 по Huelsken,

2011

Naticarius hebraeus

(Martyn, 1786)

Glycymeris glycymeris сублитораль Пн П

Гарраф, Северо-Восточная

Испания

Calvet, 1992Spisula subtruncata сублитораль Пн П

Гарраф, Северо-Восточная

Испания

Neverita duplicata

Spisula solidissima литораль Пн П Лонг Айленд, Нью-Йорк Dietl, Alexander, 1997

конспецифик литораль Э П Барнстейбл Харбор, США

Dietl, Alexander, 1995,

1997 по Kingsley-Smith,

Richardson, Seed, 2003;

Kitchell et al., 1981;

Wiltse, 1978; Edwards,

Huebner, 1977

Mya arenaria литораль Пн, Э Н, П Барнстейбл Харбор, США

Dietl, Kelley, 2006;

Edwards & Huebner,

1977; Huebner &

Edwards, 1981 по Kabat,
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1991; Hanks, 1952 по

Kraeuter, Castagna,

2001; Kitchell et. al.,

1981 по Kraeuter,

Castagna, 2001; Turner,

1953; Edwards, 1975;

Wiltse, 1978 по Wiltse,

1980

разные Bivalvia нет данных нет данных нет данных нет данных

Kitchell et. al., 1981 по

Kabat, 1991

Owenia fusiformis (Polychaeta) нет данных нет данных нет данных нет данных

Paine, 1963 по Kabat,

1991

Gemma gemma нет данных Э П? нет данных

Wiltse, 1980 по Kabat,

1991; Kitchell, 1981 по

Calvet, 1992

Mercenaria mercenaria литораль Пн, Э П Залив Дэлавер, США.

Haskin, 1951 по

Kraeuter, Castagna,

2001; Kitchell et. al.,

1981

Mytilus edulis - Э нет данных -

Edwards, 1974 по

Kitchell, Boggs, Kitchell

et al., 1981; Edwards,

Huebner, 1977

Ensis leei нет данных нет данных нет данных -

Turner, 1955 по

Alyakrinskaya, 2002
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Mya - Э нет данных -

Wiltse, 1978 по Kitchell,

Boggs, Kitchell et al.,

1981

Mercenaria - Э нет данных -

Mytilus - Э нет данных -

Gastropoda - Э нет данных -

Lunarca ovalis литораль Пн П Сапело Айленд, США

Kitchell et al., 1981Chione cancellata - Э П -

Nassarius нет данных нет данных нет данных нет данных

Edwards, 1975, по

Edwards, Huebner, 1977

Littorina littorea литораль нет данных нет данных нет данных

Edwards, 1975, по

Edwards, Huebner, 1977

Varicorbula gibba - Э? П? -

Kardon, 1988 по

Anderson, 1992

Tectonatica tecta

(Anton, 1838) Choromytilus meridionalis нет данных нет данных нет данных нет данных

Griffiths, 1981 по Kabat,

1991
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