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ВВЕДЕНИЕ 

 

 

Актуальность и степень разработанности темы. При изучении бентоса 

Чёрного моря основное внимание исследователи обычно уделяли биоценозам 

рыхлых грунтов, занимающим бóльшую площадь шельфа (Арнольди, 1941; 1949; 

Бекман, 1952; Киселёва, 1981; Ревков, 2003; 2011 и др.). Между тем значительная 

часть черноморского побережья Крымского полуострова сложена 

разнообразными горными породами: базальтами, известняками, мергелями, 

глинами и др., подводная поверхность которых является субстратом для жизни 

морских обитателей (Зенкович, 1958; 1960а; 1960б). В макрозообентосе валунов и 

скал преобладают, как правило, двустворчатые моллюски семейства Mytilidae – 

мидия Mytilus galloprovincialis (Lamarck, 1819) и митилястер Mytilaster lineatus 

(Gmelin, 1790). Соответственно местам обитания выделяют две формы мидии – 

иловую и скаловую (Зернов, 1913; Воробьёв, 1938; Заика и др., 1990). В 70-е гг. 

прошлого века многие исследователи указывали на высокую плотность мидии, 

обитающей как на плотных илах больших глубин, так и на прибрежных скалах 

(Иванов, 1962; 1965; Киселёва, 1981; Петров и др., 1986; Рубинштейн и др., 1987; 

Заика и др., 1990; Синегуб, 2004 и др.). С середины 1980-х гг., по результатам 

многочисленных глубоководных съёмок, было установлено резкое снижение 

плотности иловой мидии (Шурова, Стадниченко, 2002; Ревков, 2011; Шурова, 

2013). Мидию, живущую на скалах, в тот период исследовали крайне мало. 

В литературе практически отсутствуют сведения о моллюсках-камнеточцах, 

обитающих в толще твёрдых субстратов. Для Чёрного моря их известно четыре 

вида: Pholas dactylus Linnaeus, 1758, Barnea candida (Linnaeus, 1758), 

Petricola lithophaga (Retzius, 1788) и Rocellaria dubia (Pennant, 1777). Скрытый 

образ жизни и непригодность классических методов сбора животных внутри 

субстрата стали причиной почти полного отсутствия данных о биологии, 

экологии и распространении этих видов. Количественные показатели плотности и 

биомассы Ph. dactylus и B. candida приведены только в двух работах (Gomoiu, 
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Muller, 1962; Micu, 2007), при этом следует отметить, что эти показатели имели 

относительно высокие значения (B. candida – 4035 экз.·м-2 и 3389 г·м-2, 

Ph. dactylus – 1400–4300 экз.·м-2 соответственно). Другие авторы сообщали лишь 

об обнаружении нескольких живых особей или пустых створок раковин 

указанных видов (Borcea, 1934; Grossu, Carausu 1956, Grossu, 1962, 1993; Petran, 

1997). О плотности и биомассе P. lithophaga известно также немного. По данным 

разных авторов, эти показатели колеблются в значительных пределах: 30 экз.·м-2 

и 20,5 г·м-2 (Gomoiu, Muller, 1962) и 400 экз.·м-2 и 152 г·м-2 (Băcescu et al., 1963) 

соответственно. Обычно же в литературе P. lithophaga упоминается только в 

общих списках бентосных животных (Зернов, 1913; Бекман, 1952; Шаронов, 1952; 

Kaneva-Abadjieva, 1960а, 1960б; Kaneva-Abadjieva, Marinov, 1960; Băcescu et al., 

1963; Невесская, 1965; Миловидова, 1966; Appukuttan, 1972; 1973; De Smit, Bába, 

2001; Синегуб, 2004; Гринцов и др., 2005; Смирнова и др., 2005; Zenetos et al., 

2005; Sen et al., 2010; Crocetta et al., 2013; Ricci et al., 2015). R. dubia – моллюск 

редкий для Чёрного моря. С. А. Зернов упоминал о его находках в бухтах г. 

Севастополь в 1913 г. (Зернов, 1913). 

Значение исследуемых видов для экосистемы Чёрного моря велико. Все они 

вносят существенный вклад в процесс биофильтрации. Некоторые моллюски 

являются видами-эдификаторами, т. е. видами с сильно выраженной 

средообразующей способностью. Результаты их жизнедеятельности влияют на 

качество совместного обитания популяций разных видов, а способность 

воздействовать на среду обуславливает изменение локального биоразнообразия. В 

связи с этим представляет интерес изучение сообществ макрозообентоса, 

населяющих твёрдые субстраты. Для крымского побережья Чёрного моря 

известны только две детальные работы по изучению макрозообентоса на 

естественных твёрдых субстратах. Исследования выполнены на скалах Карадага в 

1938–1940 (Шаронов, 1952) и 1976–1978 гг. (Синегуб, 2004). Доминирующим 

видом в сообществах макрозообентоса в первый период исследования был 

митилястер, а во второй – мидия. Сравнительный анализ данных сообществ 
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выявил не только смену лидирующего вида, но и много других изменений в 

биоценозе скал. Последние 30 лет подобных исследований не проводили. 

С учётом вышесказанного, данная работа, направленная на изучение 

двустворчатых моллюсков, а также сообществ макрозообентоса, обитающих на 

естественных твёрдых субстратах вдоль Крымского побережья, представляется 

достаточно актуальной. 

Цель и задачи исследования. Цель работы – оценить современное 

состояние эпи- и инфауны двустворчатых моллюсков, их таксономический 

состав, количественное развитие, а также роль в сообществах макрозообентоса на 

естественных твёрдых субстратах у берегов Крыма. 

Для достижения поставленной цели решались следующие задачи: 

1) оценка современного состояния поселений мидии и митилястера на скалах 

вулканического и осадочного происхождения, анализ многолетней динамики 

количественного развития митилид на скалах Карадага; 

2) выявление мест обитания моллюсков-камнеточцев у Крымского побережья, 

изучение популяционных характеристик этих видов; 

3) исследование современного состояния сообществ макрозообентоса на 

скалах вулканического и осадочного происхождения, в биотопах каменистых 

россыпей и плотных глин; 

4) оценка многолетних изменений состава, количественного развития и 

разнообразия макрозообентоса в сообществе скал вулканического происхождения 

на Карадаге. 

Объект исследования – двустворчатые моллюски, макрозообентос 

естественных твёрдых субстратов. 

Предмет исследования – видовой состав, количественная 

представленность, экологические особенности и распределение массовых 

представителей двустворчатых моллюсков и сообществ макрозообентоса 

естественных твёрдых субстратов Крымского побережья. 
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Научная новизна полученных результатов: 

1) получены новые данные о количественном развитии митилид на скалах 

Карадага, прослежена динамика многолетних изменений в поселении мидии и в 

сообществах макрозообентоса этого биотопа; 

2) впервые для Чёрного моря изучен видовой состав и обилие 

макрозообентоса на скалах осадочного происхождения (район Тарханкута); 

3) впервые описаны сообщества макрозообентоса с доминирующими по 

биомассе видами – Petricola lithophaga (известняк) и Pholas dactylus (плотные 

глины); 

4) уточнены морфометрические параметры раковины Petricola lithophaga, 

впервые изучена биология размножения вида. 

Теоретическое и практическое значение полученных результатов. 

На основе анализа большого массива многолетних данных показано 

существование поселений моллюсков-доминантов, характеризующихся очень 

высокими значениями плотности и биомассы. Последнее указывает на их особую 

роль в качестве видов-эдификаторов и подтверждает значимость как объектов 

мониторинга.  

Полученные результаты расширяют сведения о современном состоянии 

поселений эпибионтных двустворчатых моллюсков и моллюсков-камнеточцев в 

прибрежной зоне Крымского полуострова. Новые данные могут быть 

использованы при создании информационной базы мониторинга и 

прогнозировании изменений состояния поселений изученных видов, а также при 

планировании мероприятий по охране морской биоты и разработке научных 

основ марикультуры. 

Представленные сведения о местах обитания, обилии и сроках размножения 

некоторых видов моллюсков-камнеточцев могут послужить основой для оценки 

возможного ущерба от деятельности этих животных в прибрежной зоне 

Крымского побережья и быть весьма полезными при освоении биологических и 

минеральных ресурсов шельфа, планировании берегоукрепительных и подводно-
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технических работ, проектировании, сооружении и эксплуатации 

гидротехнических объектов, причалов и стационарных платформ. 

Новые данные по биологии и экологии двустворчатых моллюсков могут 

быть включены в курсы лекций для студентов по специальностям «биология», 

«зоология» и «гидробиология». 

Методологическая основа исследования. В работе использованы 

стандартные полевые гидробиологические, гистологические и математические 

методы обработки результатов. 

Положения, выносимые на защиту: 

1. В настоящее время на вулканических скалах Карадага присутствуют 

полноценные поселения мидии и митилястера, на известняковых скалах 

Тарханкута – только митилястера. В течение последних 30 лет на скалах Карадага 

наблюдается снижение плотности и биомассы мидии, омоложение поселения и 

уменьшение продолжительности жизни особей. 

2. Моллюск-камнеточец Petricola lithophaga – раздельнополый вид с 

соотношением самок и самцов 1:1,2 (x2 = 4,1; р-value = 0,04). Моллюски 

становятся половозрелыми на первом году жизни при размере раковины 7–10 мм. 

Гаметогенез длится с февраля по июль, нерест – с конца июля по октябрь. 

Индивидуальная плодовитость P. lithophaga (21 300 – 53 400 яиц) зависит от 

размера моллюсков. Плодовитость популяции на 1000 особей – 12 300 000 яиц. 

3. В биотопе скал Карадага в течение последних 70 лет произошла 

значительная трансформация сообщества макрозообентоса, выразившаяся в смене 

доминирующего вида, изменении качественного состава, перестройке 

трофической структуры и снижении уровня разнообразия. 

4. На пространственное распределение изученных моллюсков и 

сообществ макрозообентоса, в которых они доминируют, влияют характер и 

твёрдость субстрата. 

Личный вклад соискателя. Тема, цель и задачи исследования определены 

автором совместно с научным руководителем. Диссертант принимал 

непосредственное участие в сборе проб, обработке материала и идентификации 



 

 

9 

видовой принадлежности Mollusca. Лабораторные исследования, статистическая 

обработка данных, анализ и обобщение полученных результатов, а также 

формулировка выводов и основных защищаемых положений выполнены автором 

самостоятельно. 

Апробация работы. Материал, представленный в диссертации, 

апробирован на предварительной экспертизе ФИЦ ИнБЮМ (2019) и совместном 

семинаре лаборатории морских исследований, лаборатории экспериментальной и 

пресноводной гидробиологии и Беломорской биологической станции ФИЦ ЗИН 

(2019), а также на 18 научных конференциях и симпозиумах: 

1) VII Международной научно-практической конференции молодых учёных 

по проблемам водных экосистем Pontus Euxinus – 2011, посвящённой 140-летию 

Института биологии южных морей НАН Украины (Севастополь, 2011); 

2) X Международной конференции студентов и молодых учёных 

«Шевченківська весна» (Киев, 2012); 

3) IV Международной научной конференции «Моллюски: результаты, 

проблемы и перспективы исследований» (Житомир, 2012); 

4) XLI Научной конференции профессорско-преподавательского состава, 

аспирантов и студентов Таврического национального университета имени 

В. И. Вернадского (Симферополь, 2012); 

5) II Международной научно-практической конференции «Биоразнообразие 

и устойчивое развитие», посвящённой 200-летию Никитского ботанического сада 

(Симферополь, 2012); 

6) XLII Научной конференции профессорско-преподавательского состава, 

аспирантов и студентов Таврического национального университета имени 

В. И. Вернадского (Симферополь, 2013); 

7) V International symposium of ecologists of the Republic of Montenegro 

(Tivat, 2013); 

8) VIII Международной научно-практической конференции молодых 

учёных по проблемам водных экосистем Pontus Euxinus – 2013, посвящённой 50-

летию ИнБЮМ НАН Украины (Севастополь, 2013); 
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9) I Международной научно-практической конференции «Региональные 

аспекты флористических и фаунистических исследований» (Черновцы, Хотин, 

2014); 

10) III Международной научно-практической конференции 

«Биоразнообразие и устойчивое развитие» (Симферополь, 2014); 

11) Международной научной конференции «Современное состояние и 

перспективы наращивания морского ресурсного потенциала Юга России» 

(Кацивели, 2014); 

12) XLIII Научной конференции профессорско-преподавательского состава, 

аспирантов и студентов Таврического национального университета имени 

В. И. Вернадского, секция «Зоология» (Симферополь, 2014); 

13) Всероссийской научной конференции с международным участием 

«Актуальные проблемы экологии и сохранения биоразнообразия России и 

сопредельных стран» (Владикавказ, 2015); 

14) XVII Международной научной конференции «Биологическое 

разнообразие Кавказа и юга России» (Нальчик, 2015); 

15) Международной научной конференции, посвящённой 50-летию 

Зоологического музея имени М. И. Глобенко Таврической академии Крымского 

федерального университета имени В. И. Вернадского (Симферополь, 2015); 

16) IV Международной научно-практической конференции «Морские 

исследования и образование: MARESEDU-2015» (Москва, 2015); 

17) IX Всероссийской научно-практической конференции молодых учёных 

(с международным участием) по проблемам водных экосистем, посвящённой 100-

летию со дня рождения д. б. н., проф., член-корр. АН УССР В. Н. Грезе 

(Севастополь, 2015); 

18) XVI Всероссийской молодёжной гидробиологической конференции 

«Перспективы и проблемы современной гидробиологии» (Борок, 2016). 

Публикации. По теме диссертации опубликовано 34 работы (2 раздела в 

коллективной монографии, 16 научных статей, 16 тезисов), из них 4 работы 

опубликовано в рецензируемых журналах, рекомендованных ВАК. 



 

 

11 

Структура и объём диссертации. Диссертация изложена на 191 странице 

машинописного текста; состоит из введения, 6 глав, выводов, списка 

использованной литературы, который насчитывает 190 наименования (из них 61 – 

на иностранных языках) и приложение. Работа содержит 81 рисунок и 22 

таблицы. 
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ГЛАВА 1 

 

ИЗУЧЕННОСТЬ ДВУСТВОРЧАТЫХ МОЛЛЮСКОВ 

И СООБЩЕСТВ МАКРОЗООБЕНТОСА ЕСТЕСТВЕННЫХ ТВЁРДЫХ 

СУБСТРАТОВ ЧЁРНОГО МОРЯ (ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ) 

 

 

1.1. Mytilidae скалистых участках черноморского побережья 

 

 

В Чёрном море в число доминирующих видов макрозообентоса входят 

Mytilus galloprovincialis (Lamarck, 1819) и Mytilaster lineatus (Gmelin, 1790) 

(Зернов, 1913; Воробьёв, 1938; Миловидова, 1966; Шаронов, 1952; Băcescu et al., 

1971; Заика и др., 1990; Синегуб, 2004; Гринцов и др., 2005; Ревков, 2011; 

Болтачёва и др., 2015). 

Несмотря на наличие большого количества экоморф, в гидробиологических 

работах последних лет все черноморские мидии относят к одному виду – Mytilus 

galloprovincialis. Многие морфологические различия моллюсков были объяснены 

особенностями их местообитаний (Болтачёва, Заика, 2018). Мидию 

характеризуют как атлантико-средиземноморский низкобореально-

субтропический вид, распространенный вдоль атлантического побережья Европы 

(до юга Англии и датских проливов) и Африки (до м. Зелёного) (Скарлато, 

Старобогатов, 1972). Вид указан также для Южной Африки (Grant, Cherry, 1985) и 

Скандинавии (Seed, 1974), распространён во всех морях Средиземноморского 

бассейна. В Чёрном море M. galloprovincialis обитает от уреза воды до 80 м, 

отдельные особи встречаются на 100 м и более (Заика и др., 1990). Существует 

несколько зон наибольшей встречаемости вида – это глубины 0,5; 10,0–17,0 и 

30,0–50,0 м (Воробьёв, 1938; Киселёва, 1981). Основным условием, 

определяющим успешное оседание личинки, является наличие твёрдой 

поверхности, дающей возможность прикрепиться к ней биссусом. На небольших 
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глубинах личинки оседают преимущественно на сваи, камни, подводные 

поверхности скал и др., на больших – на створки отмерших моллюсков или в 

местах, где песок переходит в ил, делаясь очень плотным и неподвижным. 

Соответственно местам обитания выделены две формы мидии – иловая и скаловая 

(Зернов, 1913; Воробьёв, 1938; Заика и др., 1990). Объектом настоящих 

исследований послужила скаловая мидия, населяющая естественные твёрдые 

субстраты. 

Скаловая мидия размножается с марта по май и с сентября по октябрь. 

Предельная продолжительность её жизни составляет 10 лет, а максимальная 

длина раковины – 110 мм (Валовая, 1981). Количественных данных о 

распределении скаловой мидии на естественных твёрдых субстратах в литературе 

мало. Первые сведения получены И. В. Шароновым (1952) во время исследований 

прибрежной зоны Карадагской биостанции в 1938–1940 гг. Средние плотность и 

биомасса мидии на скалах на глубине 0–2 м тогда составили 24 экз.·м-2 и 136 г·м-2 

соответственно. Н. Ю. Миловидова (1966) в 1960 г. при исследовании 

Новороссийской бухты указывала, что «местами на скалах образуются большие 

скопления мидии» и биомасса её достигает 3700 г·м-2. Для скал румынского 

побережья М. Băcescu (1971) и соавторы выделили единственный, но с 

несколькими вариациями биоценоз мидии, дали качественную характеристику 

поселений. Средняя биомасса мидии в биоценозе составила 10 800 г·м-2. 

По оценкам разных авторов, с 70–80-х гг. прошлого века плотность 

поселений и биомасса мидии существенно возросли. И. А. Синегуб – 

последователь И. В. Шаронова – в 1976–1978 гг. повторил бентосную съёмку 

на Карадаге и обнаружил, что средние значения плотности мидии увеличились 

до 2640 экз.·м-2, а биомассы – до 9050 г·м-2, с максимумом почти 16 кг·м-2. 

Поселение этого моллюска было представлено особями длиной до 75 мм, среди 

которых преобладали сеголетки (70,6 %) (Синегуб, 2004). По данным 

Н. А. Валовой (1981) плотность мидии на скалах в районе Севастополя в 1976–

1979 гг. составила от 10 до 24 тыс. экз.·м-2, а биомасса в среднем – 23 кг·м-2. В тот 

же период на Золотых воротах Карадага биомасса M. galloprovincialis достигла 



 

 

14 

46 кг·м-2. Такие высокие количественные величины даже вызвали интерес к 

выяснению максимально возможных значений биомассы мидии в естественных 

поселениях на открытых вертикальных поверхностях. Расчётная биомасса этого 

моллюска в указанном биотопе составила 70 кг·м-2 (Заика, Валовая, 1985). 

Однако с 2000-х гг. многие авторы стали констатировать уменьшение 

численности мидии. При этом достоверность приводимых ими результатов может 

подтверждаться тем, что получены они в охраняемой зоне Карадагского 

заповедника, где вылов мидии запрещён. Недостатком подобных заключений 

является тот факт, что они основаны только на визуальных наблюдениях или 

малом количестве материала. Так, Ю. Д. Смирнова и др. (2005), предполагают, 

что средняя биомасса мидии на скалах Карадага к 2002 г. уменьшилась вдвое по 

сравнению с таковой в 1988–1998 гг., сократилось также количество 

половозрелых особей. В. А. Гринцов с соавторами в 2003 г., исследовав одну 

скалу (Иван-Разбойник) из карадагского массива, обнаружили поселение мидии 

средней биомассой около 2 кг·м-2 (Гринцов и др., 2004; 2005). А. В. Гудимов 

(2008), на основании визуальных наблюдений и проведенных экспериментов, 

подчеркнул, что мидии на Карадаге находятся в «экстремальных условиях 

выживания и регулярном стрессе». Точные причины столь значительного 

колебания количественных показателей мидии за посдние 70 лет неизвестны. 

Некоторые предположения подобных изменений обсуждаются рядом авторов в 

литературе (Смирнова, 2005; 2009; Ревков, 2011; Бондарев, 2013).  

Митилястер встречается на атлантическом побережье Южной Европы и во 

всех морях Средиземноморского бассейна. Завезен в Каспийское море, где 

получил широкое распространение (Скарлато, Старобогатов, 1972). 

В. П. Воробьёв (1949) считал, что митилястер – стеноэдафичный вид, требующий 

для своего развития твёрдого субстрата с шероховатой поверхностью. В Чёрном 

море митилястер встречается от уреза воды до 70 м на разных грунтах – песке, 

иле, ракушечнике – в биоценозах Mytilus galloprovincialis, Gouldia minima 

(Montagu, 1803), Gouldia – Modiola adriatica (Lamarck, 1819), Caecum traehea 

(Montagu, 1803) – Gouldia, но устойчивые поселения образует на малых глубинах 
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(Киселёва, Славина, 1965; Миловидова, 1966; Gomoiu, Tiganus, 1976). 

Размножается митилястер в конце июня – июле (Заика и др., 1990). Предельная 

продолжительность жизни этого моллюска – 5 лет, длина раковины – 25 мм 

(Валовая, 1981). 

Средние плотность и биомасса митилястера, по данным разных 

исследователей, менялись, как и у мидии, но в меньшем диапазоне. В 1938–

1940 гг. на скалах Карадага эти величины составили 5057 экз.·м-2 и 688,8 г·м-2 

(Шаронов, 1952), в 1976–1978 гг. – 3314 экз.·м-2 и 594 г·м-2 (Синегуб, 2004), а в 

2003 г. – 37 000 экз.·м-2 и 2,5 кг·м-2 соответственно (Гринцов и др., 2005). 

Н. Ю. Миловидова в 1960 г. в Новороссийской бухте на каменистом субстрате в 

зоне зарослей цистозиры указывала плотность и биомассу митилястера – 

1850 экз.·м-2 и 85 г·м-2 соответственно (Миловидова, 1966). По данным 

Н. А. Валовой, плотность митилястера на скалах различных типов составила от 10 

до 90 тыс. экз.·м-2, биомасса – в среднем 3 кг·м-2 (1981). 

Анализируя количественную оценку обсуждаемых видов в других, 

населяемых ими, морях следует отметить, что проводилась она в основном для 

особей, обитающих не на скальных, а, зачастую, искусственных субстратах или 

рыхлых (песок, ил) грунтах. Отличия в применяемых разными авторами 

методиках сбора и обработки материала делают практически не сопоставимыми 

полученные количественные результаты. Однако мы приведем некоторые 

значения плотности и биомассы Mytilus galloprovincialis и родственного ей вида 

Mytilus edulis Linnaeus, 1758, указанные в литературе, из разных частей их ареала: 

Северное море – 18 кг·м-2 (Petersen, 1979), 22 экз.·м-2 и 1,24 г·м-2 (сухая масса) 

(Bijleveld et al., 2018), Баренцево море – 20 кг·м-2 (Броцкая, Зенкевич, 1939), 

Балтийское море – 62 экз.·м-2 и 8 г·м-2  (Kotta et al., 1998), Средиземное море – до 

120 кг·м-2 (Ardizzone et al., 1996). 

Таким образом, современное состояние поселений скаловой мидии и 

мителястра, обитающих на разных типах твёрдых субстратов природного 

происхождения у берегов Крыма, исследовано недостаточно. Немалый интерес 
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представляет проведение анализа многолетней динамики количественного 

развития митилид на скалах Карадага. 

 

 

1.2. Моллюски-камнеточцы Чёрного моря 

 

 

Сверлящие животные – это группа морских донных беспозвоночных, 

представляющая особый интерес по своей биологии, экологии и большому 

практическому значению. Они известны среди различных систематических групп: 

губок, червей, ракообразных, иглокожих и моллюсков. Эти организмы 

демонстрируют высокую специализацию и тесную физиологическую и 

биохимическую связь с твёрдым субстратом. Для целого ряда видов субстрат, на 

котором они обитают, служит не только жилищем (убежищем), но и источником 

пищи. Подобно обитателям рыхлых грунтов, они углубляются в жёсткий 

субстрат, однако, как правило, сверлильщики всё же находятся в условиях 

лучшего снабжения пищей и кислородом, поскольку жёсткие субстраты, в 

отличие от рыхлых, гораздо лучше промываются водой. Способы сверления 

поверхности разнообразны: механический, химический, сочетание обоих 

(Лебедев, 1971; 1972; 1978; 1987; Зевина, 1972; Старостин, Лебедев, 1979; 

Раилкин, 1998; 2008).  

По выбору необходимого для обитания субстрата моллюсков-сверлильщиков 

можно разделить на две группы: древоточцы и камнеточцы.  

Сведения о распространении, биологии, количественном учёте, степени 

наносимого ущерба древоточцев, особенно некоторых видов семейства 

Teredinidae – «корабельных червей», весьма многочисленны (Bönsch, Gosselck, 

1994; Ильин, 2007; 2008 и др.; Sen et al., 2010). Камнеточцы изучены слабее. Для 

Чёрного моря известны четыре вида моллюсков-камнеточцев: Pholas dactylus 

Linnaeus, 1758, Barnea candida (Linnaeus, 1758), Petricola lithophaga (Retzius, 1788) 

и Rocellaria dubia (Pennant, 1777) (Милашевич, 1916; Скарлато, Старобогатов, 
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1972). Как правило, они обитают в прибрежной зоне внутри песчаников, 

мергелей, алевролитов, известняков, плотных глин и т. д. 

Ph. dactylus и B. candida относятся к семейству Pholadidae. Эти виды 

распространены вдоль атлантического побережья Европы, в Средиземном, 

Эгейском, Мраморном и Чёрном морях. Северной границей распространения 

Barnea является береговая полоса Норвегии, где обитает только B. candida. Этот 

вид хорошо переносит низкую температуру Азовского моря в зимний период 

(Зернов, 1913; Милашевич, 1916; Скарлато, Старобогатов, 1972). 

Ph. dactylus и B. candida – обитатели морей с океанической соленостью. 

Минимальным пределом солёности для Ph. dactylus считается 17–18 ‰ – 

солёность поверхностных вод Чёрного моря (Зенкевич, 1956). Однако есть 

сообщение о находке поселений указанного моллюска в Азовском море, на 

мелководье у северного и западного побережий Таманского полуострова, вдоль 

побережья Керченского пролива и Темрюкского залива (Набоженко и др., 2004). 

По нашим данным, солёность морской воды в этих районах не превышает 14–

15 ‰. B. candida может жить в сильнораспреснённой морской воде. Этот вид 

встречается в Азовском море при солёности 11 ‰ (Милашевич, 1916; 

Анистратенко и др., 2011; Ковалёва и др., 2015). 

Глубины Ph. dactylus и B. candida обычно предпочитают небольшие и 

являются обитателями литорали и верхней части сублиторали. Однако существует 

информация о находках этих моллюсков на глубинах до 80 м. К слову, некоторые 

представители данного семейства встречены на глубине 500 м (Давиташвили и 

др., 1966). 

Ph. dactylus и B. candida обнаружены в разных субстратах, имеющих 

небольшую твёрдость: торф, плотный ил, глина, песчаник, сланец, мергель, 

известняк (в том числе мел) и других (Милашевич, 1916; Pinn et al., 2005; 

Ковалёва и др., 2015; Consoli et al., 2016; Ковалёва, 2018). Известно, что эти виды 

сверлят субстрат механическим способом, на что указывает форма их раковины и 

строние тела (Скарлато, Старобогатов, 1972). В эксперименте личинки 

черноморского Ph. dactylus весьма определённо показали свою привязанность к 
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глинистому субстрату, не выбрав известняк, песок и веточки цистозиры 

(Киселёва, 1970). 

Осевшая на субстрат личинка начинает сверлить норку. Даже достигнувшие 

зрелого возраста животные продолжают постепенно углубляться и расширять 

отверстие. Поэтому сечение в начале норки всегда уже, чем в конце, и моллюски 

уже не могут выбраться обратно (Зернов, 1913; Милашевич, 1916). Длина норки 

Ph. dactylus в Чёрном море доходит до 24 см, B. candida – до 14 см (Зернов, 1913). 

В Чёрном море длина раковины Ph. dactylus достигает 72 мм (Micu, 2007), 

B. candida – 40 мм (Gomoiu, Muller 1962). В других частях своего ареала эти 

моллюски могут быть крупнее. У берегов Великобритании максимальная длина 

раковины Ph. dactylus и B. candida в разные периоды исследований составляля 150 

и 56 мм (1865 г.), 130 и 68 мм (1954 г.), 75,4 и 38,2 мм (2005 г.) соответственно 

(Pinn et al., 2005).  

Информация о продолжительности жизни Ph. dactylus и B. candida, 

обитающих в Чёрном море, отсутствует. У этих видов, живущих вдоль берегов 

Великобритании, максимальный возраст составил 14 и 6 лет соответственно (Pinn 

et al., 2005). 

Ph. dactylus – гермафродит. В Севастопольской бухте (Чёрном море) личинки 

этого вида многочисленны в июне, в июле их количество значительно 

уменьшается (Захваткина, 1959). У B. candida начальная стадия развития от яйца 

до велигера проходит в теле самки (Duval, 1963; 1977). В планктоне 

Севастопольской бухты личинки B. candida многочисленны с конца июля до 

сентября включительно. Отдельные экземпляры встречаются вплоть до декабря 

(Захваткина, 1959). 

В Чёрном море на присутствие B. candida и Ph. dactylus «в огромном 

количестве» впервые указал С. А. Зернов, исследуя искусственные каменные 

навалы в Севастопольской бухте в 1911 г. (Зернов, 1913). Эти наблюдения были 

продолжены К. О. Милашевичем (1916), который обобщил все данные для обоих 

видов в Чёрном море. М. Ю. Бекман (1940) впервые установила наличие 

поселений B. candida на твёрдых глинах у побережья Карадага, а В. Н. Никитин 
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(1951) сделал количественную оценку совместного поселения обоих видов в 

мергелистой глине кавказского побережья. 

В бентосе болгарского сектора Чёрного моря камнеточцы (Ph. dactylus) были 

обнаружены в 1935 г. (Borcea, 1936). 

Для берегов Румынии наличие B. candida впервые установлено 

С. А. Зерновым (1913) (в области устья Дуная), а впоследствии – I. Borcea (1930; 

1934). A. Carausu (1957) и Al. Grossu (1956) в фаунистических списках упоминали 

о наличии пустых створок раковин моллюсков обоих видов и живых 

неполовозрелых особей B. candida, крайне редко отмеченных в качественных 

пробах в области устья Дуная. В 1961 г. M. T. Gomoiu и G. I. Muller (1962) на 

побережье в окрестностях города Мамая обнаружили глинистые образования, 

имеющие форму островков площадью до 500 м². В этом биотопе было собрано 

несколько количественных проб макробентоса. Среди 49 обнаруженных видов 

доминировала B. candida. Её средняя плотность составила 4035 экз.·м-2, биомасса 

– 3389 г·м-2 (89 % от биомассы всего сообщества). Максимальная длина раковины 

– 40 мм, ширина – 16 мм. 

Позже Al. Grossu (1962; 1993) отмечал в своих сборах наличие только пустых 

раковин камнеточцев, а N. Petran (1997) утверждал, что эндолитические 

двустворки вообще исчезли. 

В 2007 г. D. Micu обнаружил поселения Ph. dactylus у берегов города 

Аджидже (Румыния). По его данным, средняя плотность моллюсков в плотных 

красных глинах на разных полигонах составила приблизительно от 1400 

до 4300 экз.·м-2, максимальная длина раковины – 72 мм. B. candida в сборах не 

найдена (Micu, 2007). 

Поселения Ph. dactylus и B. candida в Средиземном море ранее считались 

весьма многочисленными, но теперь стали редкими и исчезающими из 

большинства мест. Причинами являются и повышенная чувствительность этих 

моллюсков к загрязнению, и использование их человеком для еды и приманки. В 

странах средиземноморского бассейна Ph. dactylus употребляли в пищу с древних 

времён, и до сих пор он считается ценным морепродуктом (Micu, 2007; Abdullah 
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et al., 2016). В настоящее время Ph. dactylus охраняется в соответствии с Бернской 

и Барселонской конвенциями по всему Средиземному морю (SoHelME, 2005). 

Подобный запрет – мера, необходимая не только для выживания этого вида, но и 

для предотвращения повреждений твёрдого субстрата и гибели других видов 

животных этого биотопа. Статус этого моллюска в Чёрном море в настоящее 

время не ясен. Находки живых Ph. dactylus и B. candida – большая редкость (Micu, 

2007). 

Другой двустворчатый моллюск, P. lithophaga, обитает в литоральной зоне на 

небольших глубинах. Он относится к семейству Veneridae. Форма раковины 

яйцевидная, с широкими, мало выступающими макушками; длина до 30 мм. 

Ареал вида – атлантическое побережье Европы и севера Африки (на север 

распространён до Англии, на юг – до Марокко), Средиземное, Эгейское, 

Мраморное и Чёрное моря (Милашевич, 1916; Скарлато, Старобогатов, 1972). 

Известно о P. lithophaga немного. Чаще всего вид обнаруживали в 

неглубоких норках, расположенных внутри известковых камней (Милашевич, 

1916). Развитие происходит со стадией планктонной личинки. В массовом 

количестве личинки появляются в планктоне Севастопольской бухты в сентябре 

(Захваткина, 1959). В процессе образования норки участвует, предположительно, 

кислый секрет, выделяемый этим моллюском. Каких-либо специальных работ, 

посвящённых химическому сверлению P. lithophaga, нет, но для родственного 

вида – Petricola lapicida (Gmelin, 1791) – подобные исследования проводились 

(Morton, Scott, 1988). Согласно им, у моллюска имеются специальные железы, 

выделяющие кислоту. Аналогичные железы могут быть и у P. lithophaga. Из 

приспособлений для механического сверления на раковине моллюска имеются 

многочисленные тонкие радиальные рёбра с маленькими бугорками. 

Первые находки P. lithophaga в Чёрном море были сделаны в районе 

Босфорского пролива (Остроумов, 1893). Данные по первому количественному 

учёту этого вида получены М. Băcescu с соавторами в 1961 г. при исследовании 

фауны камней у румынского побережья. Максимальная плотность камнеточца 

составила 400 экз.·м-2. Биомассу авторы указали для P. lithophaga и Irus irus 



 

 

21 

(Linnaeus, 1758) совместную – 150 г·м-2, однако уточнили, что одна особь Ir. irus 

весит в среднем 0,3 г, а P. lithophaga – 0,42 г. В этой же работе ранее упомянуты 

исследования M. T. Gomoiu и G. I. Muller (1962), которые уже регистрировали 

плотность и биомассу P. lithophaga – 30 экз.·м-2 и 20,5 г·м-2 соответственно. Но 

тот факт, что моллюски были встречены в нетипичном для них биотопе (глинах), 

делает, по мнению М. Băcescu, эти цифры очень приблизительными (Băcescu et 

al., 1963). 

Самым редким и малоизученным видом из всех черноморских камнеточцев 

является R. dubia, семейство Gastrochaenidae. Это – моллюск небольших размеров, 

длина раковины черноморских особей не превышает 20 мм (Скарлато, 

Старобогатов, 1972). R. dubia встречается вдоль атлантических берегов Европы и 

Африки; на севере доходит до западного побережья Ирландии, а на юге – до 

Анголы. Известен в Средиземном, Адриатическом, Эгейском и Мраморном морях 

(Скарлато, Старобогатов, 1972). В Чёрном море обитает в основном на небольших 

глубинах, заселяя прибрежные камни и скалы (Милашевич, 1916; Ковалёва, 

2012б; 2014б). 

Развитие Rocellaria происходит со стадией планктонной личинки. У 

черноморских моллюсков длина норок небольшая и обычно не превышает 20 мм. 

При этом над поверхностью субстрата выступают только отверстия длинных 

парных сифонов, иногда заключённых в известковую трубку. Находки этого 

моллюска крайне редки. Вид отмечен А. А. Остроумовым в Босфорском проливе 

и С. А. Зерновым при исследовании бухт города Севастополь (Остроумов, 1893; 

Зернов, 1913). 

Моллюски-камнеточцы играют определённую роль в динамике берегов, 

преобразовании и переносе веществ в море. Велико их значение в прибрежных 

биоценозах твёрдых субстратов. Норы этих моллюсков служат убежищем и 

местом кладок для мелких видов рыб и ракообразных. Они также становятся 

местом жительства вторичных поселенцев – моллюсков Ir. irus и M. lineatus. 

Для Крымского побережья Чёрного моря специальных исследований 

моллюсков-камнеточцев не проводилось. В связи с этим представляется 
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актуальным получить данные о распределении этих видов вдоль берегов Крыма, 

выяснить некоторые аспекты их биологии и экологии в указанном регионе. 

 

 

1.3. Сообщества макрозообентоса на естественных твёрдых субстратах  

в Чёрном море 

 

 

Первые исследователи бентоса Чёрного моря при изучении сообществ 

использовали биотопический подход, выделяя биоценозы скал, песка, 

ракушечника и др. (Зернов, 1913). По результатам более детальных работ в этой 

области были предложены способы выделения сообществ с помощью 

структурных (плотность, биомасса и встречаемость видов) и функциональных 

(поток энергии через популяцию) показателей (Арнольди, 1941; 1949; Броцкая, 

Зенкевич, 1939; Воробьёв, 1949; Виленкин, Виленкина, 1979; Киселёва, 1981; 

Кучерук, 1985; Кучерук, Савилова, 1985; Мальцев, 1990; Жирков, 2010; Ревков, 

2014 и др.). Современные исследователи, работающие с донными организмами, 

используют указанные выше методы, однако ни один из них не признан 

универсальным для выделения сообществ.  

Сообщества естественных твёрдых субстратов (скал, камней и др.) в Чёрном 

море изучены слабо, особенно в количественном отношении. Впервые биоценоз 

скал у Крымского побережья выделил С. А. Зернов (1913), приведя список видов 

макрозообентоса, приуроченного к скалам и водорослям, обитающим на скалах. В 

1938–1940 гг. И. В. Шаронов (1952) исследовал макрозообентос скал и камней в 

прибрежной зоне Карадага. Всего на скалах им было обнаружено 144 (в 

количественных пробах – 87) видов макрозообентоса, на камнях – 107. Проведя 

сравнительный анализ, автор отметил, что фауна на этих субстратах сходна. 

Полный список видов в работе не приводится. Исключением являются только 

руководящие виды (встречаемость > 50 %), составившие 10 и 17 % от общего 

числа видов на скалах и камнях соответственно. Средняя плотность всех особей 
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на скалах и камнях составила 15 537 экз.·м-2 и 36 864 экз.·м-2, средняя биомасса – 

1046 г·м-2 и 403 г·м-2 соответственно. Эти показатели свидетельствуют о 

достаточно высоком трофическом потенциале биотопа твёрдых грунтов. Для 

сравнения, в других биотопах у Карадага в тот же временной период среднии 

плотность и биомасса всех видов макрозообентоса были значительно меньше и 

составляли в сообществе мелкого песка 546 экз.·м-2 и 14 г·м-2, крупного песка – 

957 экз.·м-2 и 73,4 г·м-2, ракушечника – 999 экз.·м-2 и 163,5 г·м-2, мидиевого ила – 

505 экз.·м-2 и 126,1 г·м-2 и фазеолинового ила – 2270 экз.·м-2 и 189,3 г·м-2 

соответственно (Бекман, 1952). Макрозообентос камней и скал представлен 

следующими основными систематическими группами – Mollusca, Polychaeta и 

Arthropoda. Доминирующим видом в обоих биоценозах стал M. lineatus, имеющий 

наиболее высокие показатели плотности, биомассы и встречаемости (на скалах 

средние плотность и биомасса составили 5057 экз.·м-2 и 688,8 г·м-2, на камнях – 

6783 экз.·м-2 и 277 г·м-2 соответственно). Полихеты и ракообразные отличались 

наибольшим видовым разнообразием и высокой плотностью, но имели низкую 

биомассу. 

В 1976–1978 гг. И. А. Синегуб (2004) исследовал макрофауну скал по сетке 

станций И. В. Шаронова. Он обнаружил 96 видов макрозообентоса. В своей 

работе И. А. Синегуб привёл полный список видов с указанием их средних 

плотности, биомассы и встречаемости. Первые два показателя всего сообщества 

составили 15 289 экз.·м-2 и 9761 г·м-2 соответственно. Как и в 1938–1940 гг. по 

всем количественным показателям доминировали моллюски, но лидирующим 

видом стала мидия (17,3 % средней численности и 92,7 % биомассы всего 

бентоса). Среди трофических групп по плотности преобладали детритофаги 

(42,6 %) и сестонофаги (40,8 %), по биомассе – сестонофаги (99,6 %). В целом, 

И. В. Шаронов и И. А. Синегуб указывают, что большинство встреченных видов 

представляет собой не что иное, как фауну зарослей Cystoseira C. Agardh, 1820. 

На собственно скальном субстрате встречаются моллюски Melarhaphe neritoides 

(Linnaeus, 1758), M. lineatus, M. galloprovincialis, Patella ulyssiponensis Gmelin, 
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1791, усоногие раки Chthamalus stellatus (Poli, 1791), Amphibalanus improvises 

(Darwin, 1854), мраморный краб Pachygrapsus marmoratus (Fabricius, 1787). 

В 2003 г. В. А. Гринцов и соавторы (2005) исследовали одну из скал в 

акватории у Карадагского природного заповедника. Изучали всё обрастание, 

включая макрофиты и беспозвоночных. Всего обнаружен 131 вид. Обнаружено 

три основных таксона макрозообентоса: Annelida (32 вида), Mollusca (20) и 

Arthropoda (31). В работе приводится полный список видов со средними 

количественными значениями. В результате кластерного анализа и ИФО (индекса 

функционального обилия) авторы выделили два комплекса видов, названых по 

видам с самыми высокими показателями, плотности, биомассы и встречаемости. 

Первый комплекс обозначили как M. galloprovincialis + Cystoseira crinita Duby, 

1830, второй – M. lineatus + M. galloprovincialis. 

Н. Ю. Миловидова (1966), изучая в 1959–1961 гг. донные биоценозы 

Новороссийской бухты (побережье Кавказа), описала сложный биоценоз скал и 

камней с зарослями цистозиры, дала качественную и количественную 

характеристику макрофауны скал, камней и цистозиры в отдельности. По 

замечанию автора, из встреченных 80 видов макрозообентоса, собственно для 

скал и камней характерны пять основных видов: M. lineatus, Spirobranchus 

triqueter (Linnaeus, 1758), Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854), Cryptosula 

pallasiana (Moll, 1803), Spirorbis pusilla Rathke, 1837, единично встречены 

P. lithophaga и Ph. dactylus, которые также приурочены к данному биотопу. 

Остальные виды – обитатели зарослей цистозиры. 

Данные о макрофауне естественных жёстких субстратов у побережья 

Румынии приводят М. Т. Gomoiu и G. I. Muller в работе, выполненной в 1961 г. и 

посвященной бентосу плотных глин (Gomoiu, Muller, 1962). В указанном биотопе 

было собрано 49 видов беспозвоночных животных общей плотностью и 

биомассой – 231 тыс. экз.·м-2 и почти 4 кг·м-2 соответственно. Впервые 

исследована инфауна, что определило для этого биотопа доминирующий по 

биомассе вид – Barnea candida (95 % от общей биомассы). «Исключительно 

высокая плотность» отмечена у амфиподы Crassicorophium bonellii (H. Milne-
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Edwards, 1830) – 212 тыс. экз.·м-2. Таким образом, авторы называют 

специфичными для фауны глинистого субстратам два вида макрозообентоса – 

B. candida и C. bonellii. Несколько видов приурочены к глинам по причине 

наличия в них отверстий, оставленных камнеточцами (Alitta succinea (Leuckart, 

1847), Upogebia pusilla (Petagna, 1792), Brachynotus sexdentatus (Risso, 1827)), 

остальные – мигранты с соседних биотопов камней и песка. 

Фауну каменистой фации на румынском побережье исследовали в 1960–

1961 гг. (Băcescu et al., 1963). Период сбора материала пришелся на сильное 

загрязнение в этом районе. Искусственное расширение пляжа путём сноса 

некоторых частей берега привело к помутнению воды и «огромным» отложениям 

ила на камнях – факторам, изменившим число обитающих в этом биотопе видов. 

Авторы установили наличие около 60 таксонов беспозвоночных, общей средней 

биомассой 477 г·м-2. Определяли эпифауну и инфауну. По плотности и биомассе 

доминировал митилястер – 3 тыс. экз.·м-2 и 300 г·м-2 соответственно. Ввиду 

сложившихся неблагоприятных условий, авторы не смогли в полной мере изучить 

биоценоз камней, однако присутствие в его составе большого числа видов, в том 

числе двух видов новых для науки и нескольких видов новых для фауны Чёрного 

моря, а также значительные плотность и биомасса макрозообентоса, 

указывающие на высокую биологическую продуктивность этого биотопа, 

позволили им говорить о камнях как о перспективном для дальнейшего изучения 

субстрате. 

Таким образом, анализ опубликованных к настоящему времени 

литературных источников по сообществам макрозообентоса естественных 

твёрдых субстратов черноморского побережья показал, что макрофауна 

исследована не во всех представленных биотопах, а имеющиеся в литературе 

данные не полно характеризуют состояние сообществ. Современные сведения о 

качественном и количественном составе макрозообентоса на плотных грунтах 

практически отсутствуют. 
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ГЛАВА 2 

 

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 

 

 

2.1. Краткая физико-географическая характеристика районов исследований 

 

 

Протяженность береговой линии Крымского полуострова в Чёрном море 

достигает 705, Азовском – 199 км (Стоян, 2009). Для него характерно большое 

разнообразие прибрежных ландшафтов, в том числе широкое распространение 

твёрдых субстратов. 

Соответственно целям и задачам работы, местами сбора материала 

послужили три типа естественных твёрдых субстратов, отличающиеся по 

физическим свойствам и расположению в пространстве (Таблица 2.1). 

Таблица 2.1. Типы исследуемых субстратов и их расположение в пространстве. 

Тип субстрата Расположение субстрата в пространстве 

Породы вулканического 
происхождения (базальты) Вертикальные скалы 

Породы осадочного 
происхождения 

(известняки) 

Вертикальные скалы; 
валуны, расположенные 

на горизонтальной поверхности 
Породы осадочного 

происхождения 
(плотные глины) 

Горизонтальные поверхности 

 

Для изучения макрозообентоса естественных твёрдых субстратов были 

выбраны полигоны, расположенные практически вдоль всего побережья Крыма. 

Пробы отбирали с 2009 по 2014 г. (Рисунок 2.1).  
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Рисунок 2.1. Общая карта-схема районов отбора проб: 
1 – акватория у урочища Джангуль (Тарханкут), 10 – Лисья бухта, 
2 – акватория у урочища Атлеш (Тарханкут), 11 – акватория у Карадага, 
3 – акватория у села Марьино, 12 – Тихая бухта, 
4 – акватория у села Окунёвка, 13 – Двуякорная бухта, 
5 – акватория у мыса Лукулл, 14 – акватория у мыса Такиль, 
6 – бухта Казачья (Севастополь), 15 – Керченское побережье, 
7 – бухта Севастопольская (Севастополь), 16 – акватория у мыса Хрони, 
8 – акватория у мыса Фиолент, 17 – Двуякорная бухта, 
9 – акватория у мыса Мартьян, 18 – акватория у мыса 

Казантип. 
 

Митилид, а также сообщества макрозообентоса с доминированием митидид, 

исследовали на вулканических скалах Карадага и скалах осадочного 

происхождения Тарханкута. Для района Карадага мы располагали пробами и 

первичными данными 1981 и 1998 гг., а также литературными данными по 

макрофауне твёрдых субстратов (Шаронов, 1952; Синегуб, 2004). Это позволило 

провести оценку многолетних изменений, произошедших в поселениях митилид и 

составе макрозообентоса данного биотопа. Макрозообентос, обитающий на 

известняковых скалах, исследовали впервые для Чёрного моря. Тарханкут был 

выбран как район, где этот субстрат представлен наиболее широко по сравнению 

с другими участками Крымского побережья. 
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Моллюсков-камнеточцев и сообщества макрозообентоса с их 

доминированием исследовали в местах крупных выходов известняка и глин. 

Прибрежные участки отличались солёностью морской воды и структурой 

субстрата. Для изучения биологии размножения P. lithophaga моллюсков 

отбирали в Севастопольской бухте – районе, где отмечена максимальная 

плотность данного вида. 

Далее приведена краткая характеристика районов, из которых получен 

материал, а также сведения об исследуемых субстратах. 

 

 

2.1.1. Биотоп скал вулканического (Карадаг, Юго-Восточный Крым) 

и осадочного (полуостров Тарханкут) происхождения 

 
 

Карадагский природный заповедник (44°54′42.3″N, 35°12′31.7″E – 

44°55′36.0″N, 35°14′46.2″E) расположен на территории древнего потухшего 

вулкана, сохранившего следы, как самого процесса извержения, так и 

последующих процессов выветривания. Хребты и вершины Карадага состоят из 

вулканических пород, которые своими тёмно-коричневыми тонами резко 

отличаются от соседних возвышенностей, сложенных светло-серыми 

известняками (Божич, 1930). Береговая линия Карадага с учётом мелкой 

изрезанности имеет длину около 8 км. Её незначительно осложняют врезанные 

бухты: Карадагская, Лягушачья, Разбойничья, Львиная, Южная Сердоликовая, 

Сердоликовая, Северная Сердоликовая и др. – и разделяющие их мысы: Лев, 

Маяк, Иван-Разбойник, Слон, Тупой, Плойчатый, сложенные очень устойчивыми 

к разрушению вулканическими породами. На всем протяжении берег 

абразионный. Его конфигурация зависит от геолого-структурных условий и 

стойкости горных пород. Местами взятия проб макрозообентоса послужили 

подводные участки скал (Рисунок 2.2). 
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Отдельного внимания заслуживает выдвинутая в море скала Золотые ворота. 

Предполагается, что степень прибойной активности на разные участки скалы 

значительно отличается (Заика и др., 1990), что напрямую влияет на обитающих 

на ней бентосных животных. Например, на участках с меньшей степенью 

прибойности обилие мидии выше (Заика и др., 1990). С учетом преобладающего 

направления ветров и приблизительной балльной оценки, в данной работе на 

скале Золотые ворота были выделены следующие участки: прибойный (южная, 

юго-восточная стороны), умеренно прибойный (западная сторона), слабо 

прибойный (северная сторона) и внутриарочный (внутри арки и северная 

сторона). Наши пробы взяты со всех участков Золотых ворот. При сравнении 

количественных данных макрозообентоса эта особенность расположения 

субстрата учитывалась. 

 

 
Рисунок 2.2. Район взятия проб, Карадаг. 
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Тарханкутский полуостров имеет тектоническое происхождение. Он 

представляет собой пологий вал, поднявший третичные известняки. Береговую 

зону полуострова слагают как динамичные песчаные косы, обширные лагуны и 

валы, так и горизонтально-слоистые известняки, представляющие собой 

вертикальные стенки клифов высотой до 60 м. Побережье Атлеша абразионно-

бухтовое, со скалистыми обрывами, каменными арками, вдающимися в море, 

бухтами и подводными карстовыми пещерами. Рельеф береговой зоны расчленён 

балками. Береговой склон сложен известняками, глинами и суглинками 

(Зенкович, 1958; 1960б). 

Дно в этом районе почти лишено наносов. На нём находятся большие 

уступы, вырезанные по отдельным пластам, но по большей части это 

нагромождение крупных глыб, обросших водорослями и бентосными животными 

(Зенкович, 1960б; Шуйский, 2007). Между глыбами находятся небольшие участки 

гравия, ракуши и окатанной известковой гальки (Мильчакова и др., 2015) 

(Рисунок 2.3). 

 

 
Рисунок 2.3. Район взятия проб, побережье Тарханкутского полуострова. 

 

Макрозообентос исследовали на скалах урочища Атлеш (45°20'04.2"N 

32°34'14.8"E). Акватория является охраняемой и принадлежит ландшафтно-

рекреационному парку регионального значения «Атлеш». 
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2.1.2. Биотоп каменистых россыпей осадочного происхождения (известняки) 

в районе полуострова Тарханкут и Севастопольского побережья 

 

Фауну камней исследовали в акватории у полуострова Тарханкут и в бухтах 

Севастополя. 

Каменистый субстрат характерен для большей части береговой зоны 

Тарханкута. Отбор проб проводили в небольших бухтах вблизи балки Кипчак и 

соседних с ней балках (45°28′42.2″N, 32°34′54.7″E), а также в акваториях у сёл 

Марьино (45°20′08.2″N, 32°41′27.5″E) и Окунёвка (45°20′24.3″N, 32°42′04.8″E; 

45°21′57.7″N, 32°46′02.3″E; 45°21′59.5″N, 32°46′10.3″E; 45°21′58.6″N, 

32°46′32.8″E). 

Севастопольский морской район имеет сложный береговой рельеф и 

включает бухты, глубоко врезанные в сушу, полузамкнутые, с ограниченным 

водообменом, а также небольшие бухты с хорошим водообменом с 

глубоководной частью моря (Куфтаркова и др., 2008). 

Севастопольская бухта (Рисунок 2.4) расположена на юго-западе Крымского 

полуострова (44°37′12.0″N, 33°33′00.0″E – отбор проб). Протяжённость основной 

части бухты составляет 7,5 км при максимальной ширине 1 км. Глубина бухты 

при входе достигает 20 м, у вершины – 4–5 м (Павлова, 1999). Бухта представляет 

собой полузамкнутую акваторию эстуарного типа. Возведение мола привело к 

уменьшению водообмена с сопредельной акваторией в среднем за год на 40–70 % 

(Хоролич, 1986). Береговая зона состоит из известняка, сильно изрезана и 

образует многочисленные бухты и заливы (Павлова, 1999; Куфтаркова и др., 

2008). 
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Рисунок 2.4. Район взятия проб, Севастопольская бухта. 

 

Бухта Казачья (44°35′03.2″N, 33°24′08.4″E – отбор проб) – одна из наиболее 

крупных бухт, расположена в юго-западной части Крымского полуострова. С 

востока ограничена мысом Манганари, с запада – мысом Западный. Небольшой 

полуостров, отходящий от южного берега Казачьей бухты, делит её вершину на 

две части (на два рукава). Восточный рукав тянется от входа до вершины на 

расстояние около 2800 м, это значение соответствует максимальной длине 

Казачьей бухты. Западный рукав – более короткий, расстояние от вершины до 

входа бухты составляет около 2400 м. Общая длина бухты – 2790 м, ширина у 

входа – 1100 м, в средней части – 800 м. Глубина у входа в бухту 17 м, в средней 

части 10–20 м, к вершине – менее 1 м (Куфтаркова и др., 2008). Это – акватория 
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полузамкнутого эстуарного типа, с малой изрезанностью береговой линии. Берега 

бухты осадочного происхождения, относительно высокие, но пологие, окаймлены 

отмелями. Дно бухты каменистое с крупнозернистыми донными осадками на 

глубине 10–15 м, в вершине бухты донные осадки заиленные. В середине и на 

выходе бухты обнаружен ракушечник с примесью песка (Миронов и др., 2003). 
 

 

2.1.3. Биотоп плотных глин в акваториях у мысов Лукулл и Такиль, 

в Двуякорной бухте (Чёрное море) и в бухте Рифов (Азовское море) 

 

 

Глинистые берега всех исследуемых районов обрывистые и высокие, часто 

подвергающиеся размывам и оползням. Морское дно в акваториях у таких 

берегов представлено выходами глины, галькой, песком и илом.  

Мыс Лукулл (44°50′24.7″N, 33°33′16.9″E) находится на западном побережье 

Крыма и является самым северным мысом Севастопольского побережья и южным 

мысом Каламитского залива. С обеих сторон он окружён небольшими 

бухточками. Мыс представляет собой высокий – 15 м – обрывистый берег, 

сложенный из известняков и красно-бурых глин. Пляжно-бенчевая зона мыса – 

это пляжи шириной не более 2 м. В прибрежной акватории сосредоточено 

нагромождение плит и глыб конгломерата, которые образуют выступы дна от 

уреза воды до глубины 10 м. Подводный ландшафт представлен пологими 

склонами, сложенными гравийно-галечниковыми отложениями с отдельно 

стоящими валунами. Периодически встречаются горизонтальные глинистые 

участки (Мильчакова и др., 2015) (Рисунок 2.5). 
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Рисунок 2.5. Район взятия проб, мыс Лукулл. 

 

Мыс Такиль (45°06′14.4″N, 36°27′12.4″E) находится в юго-восточной части 

Керченского полуострова (Керченский пролив) и включает степную территорию 

на восток от высоты Караоба. Урочище на этом мысу представляет собой 

скалистое плато с небольшим уклоном в сторону суши; к морю выходит высокий, 

круто обрывающийся склон. 

Бухта Рифов (45°27′19″N, 36°24′31″E) находится на Азовском побережье 

Керченского полуострова между мысами Тархан и Зюк (Рисунок 2.6). 

 

 
Рисунок 2.6. Район взятия проб, акватория мыса Такиль (слева) и бухта Рифов 
(справа). 

 

Двуякорная бухта (44°59′46.2″N, 35°22′40.6″E) – небольшой залив в 

акватории Чёрного моря южнее города Феодосии, между мысом Ильи и мысом 

Киик-Атлама. Ширина – около 7,5 км. С севера бухту окаймляет хребет Тепе-Оба 

высотой 289 м; от перешейка, соединяющего мыс Киик-Атлама с материком, в 
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северо-западном направлении тянется высокий хребет Биюк-Янышар. Между 

хребтами к бухте ведёт долина, по которой весной к морю стекают талые воды и 

осадки с гор. 

Дно Двуякорной бухты представлено следующим образом: от уреза воды до 

глубины 2 м оно образованно галькой, далее выстлано окатанными валунами 

сначала мелкого, а с увеличением глубины – более крупного размера, с 4-х м 

начинается илистый песок. На всём этом пространстве на дне встречаются 

выходы серой глины площадью приблизительно по 2–3 м². Эта глина послужила 

субстратом для сбора материала (Ковалёва, 2018) (Рисунок 2.7). 
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Рисунок 2.7. Район взятия проб, Двуякорная бухта. 
 

 

 

 



 

 

37 

2.2. Объём исследованного материала 

 

 

Общий объём материала составил 331 пробу (Таблица 2.2). 

 

Таблица 2.2. Объём собранного материала (количество проб) в верхней 
сублиторали Крыма. 
 

Район                            Субстрат 
исследования 

Плотные 

глины 

Известняк 
(валуны 
и скалы) 

Вулканические 
породы 

Западное побережье Крыма 
(от м. Тарханкут до м. Лукулл) 

 42  

Акватория у м. Лукулл 15   

Севастопольский регион  84  

Прибрежный район Карадага   143 

Двуякорная бухта 26   

Акватория у м. Такиль 9   

Бухта Рифов 12   

Всего 62 126 143 

 

Количественных проб – 267, качественных – 64. Пробы со скал представляют 

собой обрастание, собранное бентосной рамкой площадью 0,04 и 0,06 м². Пробы с 

каменистых россыпей считали по принципу «один камень – одна проба». Как 

правило, для наших исследований использовали средние валуны, т. е. фракции 

диаметром 25–50 см (Зенкевич, 1956). Пробы с глин также представлены по 

принципу «одна проба – один обломок глины», отколотый от морского дна 

(Рисунок 2.8). 

Всего исследовано 43 940 экз. двустворчатых моллюсков (Таблица 2.3).  
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                       А                                                               Б 

 
                                                                      В 

 
 

Рисунок 2.8. Внешний вид проб (А – глина, Б – валун, В – рамка, обшитая 
мельничным газом). 
 
 

Таблица 2.3. Количество экземпляров основных видов двустворчатых моллюсков, 
обсуждаемых в работе. 
 

Вид Количество экземпляров 

Mytilus galloprovincialis 3 370 

Mytilaster lineatus 39 130 

Petricola lithophaga 1115 

Pholas dactylus 250 

Barnea candida 75 
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2.3. Методика сбора и первичной обработки проб 

 

 

Сбор и обработка Mytilus galloprovincialis и Mytilaster lineatus. В работе 

проанализированны данные летних сборов мидии и митилястера 2009, 2011 и 

2012 гг. со скал Карадага (Кузьмичёв камень, Иван-Разбойник, Маяк, Золотые 

ворота, Лев; скалы у бухт: Сердоликовая, Пуццолановая, Барахты, Львиная; 77 

проб) и 2013 г. со скал Тарханкута (Атлеш; 26 проб). Методика сбора митилид, а 

также исследуемые глубины соответствуют таковым всего макрозообентоса скал 

и описаны ниже. Все пробы – количественные. Моллюсков подсчитывали и 

взвешивали, измеряли длину раковины. У мидии путем подсчета годовых слоев 

на продольных распилах раковин (Шурова, Золотарев, 1988) определяли возраст. 

Данные по мидиям Карадага сравнили с результатами, полученными из этого 

района на материале, собранном в 1981 и 1998 гг. Первичные показатели 

(количество, вес, длина раковины) по материалу 1981 г. (29 проб) любезно 

предоставлены сотрудницей ИнБЮМа к.б.н. Н. А. Болтачевой. Экземпляры, 

собранные в 1998 г. (37 проб), любезно предоставлены учёным секретарём 

Государственного природного заповедника «Карадагский» к.б.н. Н. С. Костенко и 

обработаны нами лично. В 1981 и 1998 гг. мидию исследовали на скалах Маяк, 

Золотые ворота и Иван-Разбойник. Были учтены только взрослые особи с длиной 

раковины более 20 мм. В связи с этим при сравнении материалов 2009–2012 гг. с 

материалами 1981 и 1998 гг. использовали пробы, взятые с перечисленных скал, и 

учитывали для анализа моллюсков только указанного размера. Размерная 

структура мидии на глубине 0 и 2 м изучена по 3206 экз., из которых 1445 экз. 

отобраны в 1981 г., 1059 экз. – в 1998 г. и 702 экз. – в 2009–2011 гг. Возраст 

определён у 484 особей, в том числе, 285 – из сборов 1998 г. и 199  – 2009–2011 гг. 

Часть точек на Карадаге (59 проб) из съёмки 2009 и 2011–2012 гг. на 

глубинах 0–2 м была взята с целью проведения сравнительного анализа 

изменения плотности и биомассы мидии и митилястера и соответствовала сетке 

станций, выполненной И. В. Шароновым в 1938–1940 гг. (Шаронов, 1952) и 
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И. А. Синегубом (Синегуб, 2004) в 1978–1980 гг. Места сбора и методика взятия 

проб (сезон, площадь проотборника, количество проб, повторностей и станций) 

были практически одинаковыми. 

Сбор и обработка Petricola lithophaga, Pholas dactylus, Barnea candida и 

Rocellaria dubia. Методика сбора и обработки моллюсков-камнеточцев, а также 

исследуемые глубины соответствует таковым всего макрозообентоса валунов и 

плотных глин и описаны ниже. Моллюсков подсчитывали и взвешивали, 

измеряли длину раковины. 

Для P. lithophaga были проведены дополнительные исследования. С целью 

уточнения морфометрических параметров раковины этого моллюска с Крымского 

побережья Чёрного моря отобрали 277 экз. моллюсков с неповреждённой 

раковиной. Материал фиксировали 70%-ным спиртом. Раковины измеряли с 

помощью штангенциркуля с точностью 0,1 мм. Створки сфотографированы 

камерой Olympus Camedia E-520, прикреплённой к стереомикроскопу Olympus 

SZX16 (Университет города Турку, Финляндия). Цифровые изображения 

получены с использованием программного обеспечения CombineZP. 

Определяли объём, занимаемый P. lithophaga в субстрате. Для этого 

рассчитали объём каждого камня и сумму объёмов каждого изъятого из камня 

экземпляра. Всего исследовано 18 камней и 177 особей. Объём камней и 

моллюсков рассчитали путём измерения объёма вытесненной ими жидкости 

(1 мл = 1000 мм³). Поскольку камни по бóльшей части были пористыми, то их 

обворачивали плёнкой. 

Сбор и обработка макрозообентоса. Сбор макрозообентоса со скал Карадага 

(Кузьмичёв камень, Иван-Разбойник, Маяк, Золотые ворота, Лев; скалы у бухт: 

Сердоликовая, Пуццолановая, Барахты, Львиная) проводили летом 2009, 2011 и 

2012 г. на глубинах 0–12 м. Взято 77 проб, в том числе у уреза воды – 22 пробы; 

на глубине 1 м – 12; 2 м – 16; 2,5–3 м – 5; 5 м – 7; 6 м – 4; 8 м – 4; 9 м – 3; 10 м – 2; 

12 м – 2 пробы. Часть материала собрана по сетке станций, выполненной 

И. В. Шароновым (Шаронов, 1952) и И. А. Синегубом (Синегуб, 2004).  
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Макрозообентос на скалах Тарханкута (Атлеш) собран летом 2013 г. на 

глубине 0–2 м. Взято 26 проб, в том числе у уреза воды и на глубине 1 м – по 

8 проб, 2 м – 10.  

Отбор материала со скал осуществлял водолаз с помощью бентосные рамки 

площадью 0,04 и 0,06 м², с пришитым к ним мешком из мельничного газа с 

диаметром ячеи 0,5 мм. Рамку прикладывали случайным образом к вертикальной 

поверхности в двух повторностях и с помощью ножа соскабливали в неё 

обрастания. 

Макрозообентос с валунов и плотных глин отбирали в 2010–2014 г. в летний 

сезон; в Севастопольской бухте – ежемесячно. Исследуемые глубины 0–15 м 

(бóльшая часть материала собрана на глубинах 0–2 м). Всего взято проб: в бухтах 

Севастополя (84 пробы) и в районе Тарханкута (16), в Двуякорной бухте (26) и 

бухте Рифов (12), в акваториях у мысов Лукулл (15) и Такиль (9). 

Исследовали не только эпи-, но и инфауну. Количественный учёт проводили 

по известным методикам (Скарлато и др., 1964; Блинова и др., 2005), но 

модифицированным под задачи данной работы. По результатам первичных 

данных, полученных визуальными методами, определяли рабочий полигон. Отбор 

проб осуществляли с берега. На выбранном учаске перпендикулярно береговой 

линии закладывали разрез, вдоль которого, согласно методу выделения 

биоценотических поясов и сбора проб на каждом выделенном поясе, 

осуществляли сбор валунов средних размеров или кусков глины, которые 

откалывали от морского дна. На каждом полигоне выполняли минимум пять 

разрезов, расстояние между которыми составляло около 2 м. Пробу накрывали 

мешком из мельничного газа и поднимали на поверхность. Для отбора эпифауны 

делали соскобы и промывали их через сито с диаметром ячеи 0,5 мм. Для 

измерения площади поверхности субстрата на заселённый организмами участок 

накладывали пищевую плёнку, которую затем переносили на миллиметровую 

бумагу и подсчитывали площадь. После этого с помощью молотка и зубила 

субстрат раскалывали на мелкие части и извлекали из них всех животных. В 
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работе учитывали животных из смыва и вынутых из субстрата в пересчете на кв. 

м площади поверхности субстрата.  

Материал фиксировали 4%-ным раствором нейтрализованного формалина. В 

камеральных условиях пробы разбирали по крупным таксономическим группам и 

идентифицировали до вида; см. Приложение (Виноградов, Лосовская, 1972; 

Определитель, 1972; Киселёва, 2004; Grintsov, Sezgin, 2011). Таксономическая 

принадлежность представлена в соответствии с базой данных World Register of 

Marine Species (http://www.marinespecies.org). Животных подсчитывали и 

взвешивали на торсионных весах 3-го класса с точностью до 0,001 г и 

максимальным разрешением 200 г и на электронных весах Sartorius с точностью 

0,1 г. Pholadidae фиксировали 96%-ным спиртом, каждую особь заворачивали в 

фольгу для сохранения целостности. 

Определение твёрдости минералов. Для определения породы минерала и его 

твёрдости отбирали образцы субстрата, на котором или внутри которого был взят 

макрозообентос. Работу с образцами проводили на геологическом факультете 

Киевского национального университета им. Т. Г. Шевченко под руководством 

к. г. н. М. Д. Крочак. Относительную твёрдость минералов определяли с помощью 

эталонного минерала шкалы Мооса (Таблица 2.4) (Шевчук и др., 2005). 

 

Таблица 2.4. Шкала Мооса (минералогическая шкала твёрдости). 
 

Эталонный 
материал 

Твёрдость Обрабатываемость 

Тальк 1 Царапается ногтем Гипс 2 
Кальцит 3 Царапается медной монетой 
Флюорит 4 Царапается ножом, оконным стеклом Апатит 5 
Ортоклаз 6 Царапается напильником 
Кварц 7 

Поддаётся обработке алмазом, царапает стекло Топаз 8 
Корунд 9 
Алмаз 10 Режет стекло 
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Определение температуры воды. Данные по температуре поверхностного 

слоя воды в Севастопольской бухте в 2012–2014 гг. любезно предоставлены н. с. 

отдела аквакультуры и морской фармакологии ИнБЮМ к. г. н. М. А. Поповым 

(Таблица 2.5). 

 

Таблица 2.5. Температура воды в Севастопольской бухте в исследуемый период. 
 

Год 
 

Число и месяц 
2012  2013 2014 

15.01 8,2º 8,0º 8,8º 
15.02 6,4º 8,8º 9,3º 
15.03 7,4º 9,0º 9,2º 
15.04 9,8º 10,8º 12,0º 
15.05 18,6º 18,8º 16,6º 
15.06 24,4º 23,2º 21,8º 
15.07 26,0º 26,0º 25,8º 
15.08 25,2º 25,4º 26,9º 
15.09 22,0º 20,7º 23,9º 
15.10 20,2º 16,5º 18,6º 
15.11 15,2º 14,3º 13,4º 
15.12 11º 9º 10,9º 

 

 

 

2.4. Гистологические методы работы 

 

 

Изучение биологии размножения P. lithophaga. Материал для изучения 

биологии размножения P. lithophaga собирали в Севастопольской бухте в 2012–

2014 гг. ежемесячно (в летнее время – дважды в месяц) с глубин 1–3 м. Для 

отбора молоди с камней делали смывы, которые пропускали через сито с 

диаметром ячеи 0,5 мм. 

Возраст наступления половозрелости устанавливали, исследуя скорость 

роста моллюсков первого года жизни. Для этого были построены гистограммы 
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размерного состава моллюсков, для каждого месяца в течение года. Всего 

промерено 900 экз. 

Для определения половой структуры популяции исследовано 470 особей. 

Наличие гамет наблюдали в свежих мазках и гистологических срезах. 

С целью гистологического исследования состояния зрелости гонад и 

детального изучения гаметогенеза ежемесячно отбирали часть материала: 

11 крупных экземпляров и 6–8 молодых. Раковины моллюсков вскрывали. Всё 

тело, но чаще только гонаду, фиксировали жидкостью Буэна. Далее образцы 

проводили через ряд промежуточных сред. С целью обезвоживания объект 

проводили через последовательность спиртов в следующей градации: 40 % → 

50 % → 70 % → 96 % → абсолютный спирт (бутанол). В качестве промежуточной 

среды для пропитки использовали ксилол, парафин-ксилол и парафин с 

медицинским воском. Затем образец заключали в парафин. 

Для изготовления срезов использовали микротом с подвижным ножом. 

Сначала срезы делали вдоль всей гонады, но впоследствии, убедившись, что все 

части гонады созревают одновременно, количество срезов уменьшили. Толщина 

срезов – 5 мкм. Для дальнейшей окраски на специальном нагревательном столике 

парафин расплавляли. Срезы окрашивали гематоксилин-эозином по схеме: ксилол 

→ бутанол → 96%-ный спирт → 70%-ный спирт → 40%-ный спирт → 

дистиллированная вода → гематоксилин → проточная вода → дистиллированная 

вода → 0,1%-ный эозин → дистиллированная вода → 40%-ный спирт → 70%-ный 

спирт → 96%-ный спирт → бутанол → карбол-ксилол → ксилол → заключение в 

канадский бальзам (Рисунок 2.9).  

Часть материала (130 особей), собранных в течение года, использовали для 

определения плодовитости. При подсчёте плодовитости яичники осторожно 

разрывали и взбалтывали в объёме воды 10 мл, в результате чего образовывалась 

взвесь из яиц. Затем штемпель-пипеткой брали 1 мл взвеси, в которой 

подсчитывали количество яиц. Из трёх подсчетов находили среднее значение, 

которое пересчитывали на общий объём взвеси. Диаметр ооцитов измеряли с 

помощью окуляр-микрометра с точностью 0,001 мм. 
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Для оценки репродуктивной активности рассчитывали гонадный индекс 

(Касьянов и др., 1980). Для каждого (70 особей) моллюска измеряли массу тела 

без раковины (влажную массу) с гонадой и отдельно гонаду, далее подсчитывали 

отношение между массой гонады и массой тела. Для измерения использовали 

торсионные весы с точностью 0,001 г. 

 

 
Рисунок 2.9. Процесс изготовления препаратов: 1 – микротом; 2 – столик для 
нагревания стёкол со срезами; 3 – последовательность спиртов и красок; 4 – 
стекло со срезами. 
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2.5. Статистическая обработка данных 

 

 

Математическую обработку данных осуществляли с помощью 

компьютерных программ Excel и PAST 3.5. 

Для описания количественного развития макрозообентоса использовали 

параметры: средняя плотность – N, экз.·м-2; средняя биомасса – B, г·м-2; 

встречаемость – Р, %. Средние значения в тексте работы и на гистограммах (±) 

представлены с доверительным интервалом (p = 0,05). Интервал приведён не 

везде, т. к. в некоторых случаях мы использовали средние значения из 

литературных источников или для редких видов, когда доверительный интервал 

не считается, ввиду их низкого удельного веса в генеральной совокупности.  

Встречаемость видов определяли по формуле (1.1) (Одум, 1986): 

                                                          %100
n
mP ,                                                (1.1) 

где m – число станций, на которых был встречен вид; 

n – общее число станций. 

Для определения сходства фаун в двух сравниваемых списках использовался 

индекс Сёренсена (1.2) (Одум, 1986): 

                                                          cb
ai 2

,                                                (1.2) 

где a – число общих видов; 

b и c – число видов в сравниваемых списках. 

Для выявления сходства серии описаний использовали индекс биотической 

дисперсии (1.3): 

                                   Jd = 100 × (T − S) / (n − 1) × T,                                      (1.3) 

где Т – сумма видов в списках (S1 + S2 + S3 + … + Sn); 

S – общее число видов; 

n – число списков видов (Koch, 1957; (цит. по: [Сёмкин, Горшков, 2010])). 

В случае n = 2 формула преобразуется в коэффициент сходства Жаккара. 
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Структуру сообщества определяли по встречаемости видов: руководящие 

(встречаемость > 50 %), характерные (встречаемость 25–50 %), редкие 

(встречаемость < 25 %).  

Трофические группы выделяли, используя литературные данные 

(Лосовская, 1977; Грезе, 1977; Маккавеева, 1979; Чухчин, 1984; Киселёва, 1981; 

2004). Для проверки значимости расхождения наблюдаемого и теоретически 

ожидаемого распределения использовали критерий χ2 (Лакин, 1990). 

Сообщества выделяли по доминирующему по биомассе виду (Воробьёв, 

1949) и по индексу функционального обилия (далее – ИФО) (Виленкин и 

Виленкина, 1979; Кучерук, 1985; Кучерук, Савилова, 1985; Мальцев, 1990) (1.4): 

                                               ИФО = N0,25 × B0,75.                                            (1.4) 

Анализ структурных особенностей сообществ проводили, используя 

индексный подход. 

Доминирование изучали с помощью индекса Симпсона (Simpson, 1949) (1.5): 

                                          
s

i

ii

NN
nnD

1 )1(
)1(

,                                                    (1.5) 

где ni – численность i–го вида; 

N – сумма численностей видов от 1 до S. 

Этот индекс изменяется от 0 до 1 и отражает концентрацию доминирования. 

Единица минус индекс Симпсона (или просто обратная ему величина) становится 

индексом разнообразия Симпсона. 

Индекс Шеннона (Shannon, Weaver, 1948) использовали для оценки видового 

разнообразия сообществ (1.6): 

                                                    N
n

N
nH ii

2log
,                                       (1.6) 

где ni – обилие i–го вида; 

N – суммарное обилие всех видов. 

Выровненность вычисляли с помощью индекса Пиелу e (1.7): 

                                                       S
He

log (0< e <1).                                      (1.7) 
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Log S = Hmax, e показывает, насколько биоразнообразие, измеренное по 

индексу Шеннона, отличается от максимально возможного при данном числе 

видов. Чем e ближе к 1, тем выше выровненность. 

Для сравнения плотности видов на единицу площади и выровненности 

относительного распределения особей среди видов в сообществе строили кривые 

доминирования – разнообразия, где ось абцисс – ранжированный ряд от наиболее 

многочисленного вида к наименее многочисленному, а ось ординат – 

накопленный процент численности видов (Одум, 1986).  

Во все периоды бентос изучали по одинаковой методике, поэтому мы сочли 

возможным применить также и АВС-метод (Warwick, 1986). 
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ГЛАВА 3 
 

 

MYTILIDAE ЕСТЕСТВЕННЫХ ТВЁРДЫХ СУБСТРАТОВ 

КРЫМСКОГО ПОБЕРЕЖЬЯ 

 

 

Значительная часть Крымского побережья представляет собой скалы, 

подводная поверхность которых заселена различными видами бентосных 

животных. Как правило, преобладают среди них двустворчатые моллюски 

семейства Mytilidae. Скальная форма мидии – M. galloprovincialis обитает 

практически вдоль всего побережья южного, а отчасти – и западного Крыма. 

Наиболее плотные поселения эти моллюски формируют на скалах вулканического 

происхождения (Заика и др., 1990). Совместно с мидией нередко обитает 

митилястер M. lineatus (Рисунок 3.1). 

 

 
Рисунок 3.1. Внешний вид M. lineatus (1–2) и M. galloprovincialis (3–4), 
обитающих на твёрдых субстратах Крымского побережья. 
 

Бóльшая часть сведений о распределении и обилии митилид на естественных 

твёрдых субстратах получена в результате исследований, проведённых в юго-

восточном (Карадаг) и западном (Атлеш) районах Крыма (Рисунок 3.2). 
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Рисунок 3.2. Районы отбора проб митилид: 1 – Атлеш, 2 – Карадаг. 
 

 

3.1. Mytilidae на скалах Карадага 

 

 

Для изучения митилид на скалах вулканического происхождения 

проанализированы бентосные сборы, выполненные вдоль побережья Карадага от 

Кузьмичёва камня до бухты Сердоликовая в 2009–2012 гг. 

Представители семейства митилид, мидия и митилястер, обнаружены нами 

на всех исследуемых глубинах (0–12 м). Самое высокое среднее значение 

плотности митилястра отмечено на глубине 1 м – (14 800 ± 7 612) экз.·м-2, мидии – 

на глубине 0 и 3 м – (355 ± 205) и (350 ± 308) экз.·м-2 соответственно. Средняя 

плотность митилястера по всему полигону составила (10 138 ±  3150) экз.·м-2, 

мидии – (333 ± 109) экз.·м-2. Значительное преобладание митилястера среди 

митилид можно объяснить совпадением сроков оседания молоди новой генерации 

со временем сбора материала.  
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Наиболее высокое среднее значение биомассы митилид отмечено на глубине 

2 м: для митилястера – (2014 ± 1396) г·м-2, для мидии – (1910 ± 1506) г·м-2. 

Средняя биомасса митилястера по всему полигону составила (1497 ± 474) г·м-2, 

мидии – (1237 ± 932) г·м-2. 

Поселение митилястра представлено разноразмерными особями. 

Максимальная длина моллюсков – 23 мм, в целом же превалируют молодь 

размером 0–5 мм и особи с длиной раковины 7–18 мм. Согласно максимальному 

размеру раковины, возраст самых крупных моллюсков может соответствовать 4–

5 годам (Заика и др., 1990). 

В поселении мидии за исследуемый период полноценная разноразмерная 

структура отмечена только на глубине от 0 до 2 м, где бóльшую часть поселения 

составляют молодь и особи с длиной раковины 20–35 мм, максимальная длина 

раковины – 75 мм, максимальный возраст моллюсков – 4 года. 

В целом на момент проведения исследований распределение митилид на 

скалах можно охарактеризовать следующим образом. На глубине 0–2 м отмечено 

поселение мидии, в котором присутствуют особи нескольких размерных групп 

(средняя масса особи – (4,2 ± 0,5) г). Митилястер многочисленен, но преобладает 

молодь (средняя масса особи – (0,14 ± 0,03) г). На глубине 3–6 м в поселении 

митилид доминирует митилястер. Здесь отмечены более крупные особи (средняя 

масса особи – (0,21 ± 0,05) г), среди которых встречается небольшое количество 

мелких мидий (средняя масса особи – (2 ± 0,3) г). Ниже 8 м митилиды 

представлены единичными ювенильными экземплярами (средняя масса особи 

митилястера – (0,05 ± 0,005) г, мидии – (0,31 ± 0,05) г).  
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3.2. Многолетняя динамика состояния поселений Mytilidae 

в прибрежной зоне Карадага 

 

 

Мидия – крупный и долгоживущий моллюск, являющийся одним из главных 

компонентов обрастаний в Чёрном море. Присутствие мидии в макрозообентосе 

во многом определяет его видовой состав и условия обитания особей других 

видов. В связи с этим для правильного понимания процесса трансформации 

сообществ очень важно наблюдать динамику развития поселений мидии и 

выявлять основные причины происходящих изменений (Ковалёва и др., 2012). 

Для оценки многолетней динамики развития мидии проанализированы 

пробы, взятые в летний период в 1981, 1998 и 2009–2012 гг. с глубин 0–12 м на 

скалах Карадага (Золотые ворота, Маяк, Иван-Разбойник).  

На скалах мидия распределяется неравномерно по глубине, поэтому 

сравнивали количественные показатели развития поселения моллюсков в разные 

годы на одних и тех же глубинах. Оказалось, что в 2009–2012 гг. биомасса мидии 

по сравнению с таковой в 1981 и 1998 гг., уменьшилась в десятки раз 

(Рисунок 3.3). 

 
Рисунок 3.3. Средняя биомасса мидии в обрастаниях скал Карадага (Золотые 
ворота, Маяк, Иван-Разбойник) (г·м-2) на глубинах 0–12 м в разные периоды 
исследований (р = 0,05). 

 

Учитывая тот факт, что мидия распространена на субстрате неравномерно, 

мы сравнили наши данные с показателями прошлых лет, при условии, что 
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материал был получен из одиннаковых точек, – западной стороны западной арки 

и восточной стороны восточной арки Золотых ворот; глубины – 0 и 6 м 

(Таблица 3.1). 
 

Таблица 3.1. Биомасса M. galloprovincialis (г·м-2) на двух сторонах скалы Золотые 
ворота в прибрежной зоне Карадага в разные периоды исследований. 
 

Место сбора материала 1981 г. 1998 г. 2009–2012 гг. 

Зап. сторона, зап. арка; глубина 0 м 57 200 39 180 4228 

Вост. сторона, вост. арка; глубина 6 м 11 928 12 580 2313 

 

Так, можно констатировать, что в этих конкретных точках биомасса мидии к 

2009–2012 гг. значительно снизилась. 

Важнейшим показателем состояния поселения является его размерно-

возрастная структура. Она отражает уровень пополнения поселений молодью, 

характеризует рост, смертность и продолжительность жизни моллюска в данных 

условиях среды. В 2009–2012 гг. полноценное разноразмерное поселение мидии 

на скалах Карадага глубже 2 м не обнаружено, поэтому в сравниваемые годы 

проанализирована структура поселения только на глубинах 0 и 2 м. На глубине 

0 м в 1981 и 1998 гг. основную часть поселения составили особи размером от 30 

до 60 мм. Наибольшая длина моллюсков в 1981 г. – 110 мм, в 1998 г. – 66 мм. В 

2009–2012 гг. в поселении преобладали мелкие мидии, особи размерной группы 

20–29,9 мм составляли 41 %, максимальная длина моллюсков – 61 мм 

(Рисунок 3.4). 
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Рисунок 3.4. Размерная структура поселения мидии на глубине 0 м в разные 
периоды исследований в прибрежной зоне Карадага. 

 

Достоверность различий размерной структуры поселения мидии в разные 

годы исследований подтверждает сравнение средних размеров моллюсков в 

пробах с глубины 0 м (Рисунок 3.5). Средняя длина особей в 1981 г. – 

(52,3 ± 2,2) мм, в 1998 г. – (45,5 ± 2,1) мм, а в 2009–2012 гг. – (36,1 ± 2,0) мм. 
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Рисунок 3.5. Средняя длина раковины мидии на глубине 0 м в разные периоды 
исследований в прибрежной зоне Карадага (р = 0,05). 

 

На глубине 2 м поселение также было представлено разноразмерными 

моллюсками. Его размерная структура в исследуемые периоды была схожей. 

Однако глубже 2 м в 2009–2012 гг. обнаружены лишь единичные особи, что 



 

 

55 

говорит об отсутствии нормальных поселений мидии на этих глубинах в 

рассматриваемый период в отличие от таковых в 1981 и 1998 гг. (Рисунок 3.6). 
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Рисунок 3.6. Размерная структура поселения мидии на глубине 2 м в разные 
периоды исследований в прибрежной зоне Карадага. 

 

В материалах 1998 и 2009–2012 гг. с глубины 0 м был определён возраст 

мидии. Возрастная структура поселения в эти годы существенно отличалась. Так, 

в 1998 г. в поселении присутствовали особи восьми возрастных классов, 

преобладали трёхлетки, максимальный возраст – 7 лет. В 2009–2012 гг. в 

поселении наблюдалось заметное увеличение числа молоди (41 % особей 

составляли сеголетки), максимальный возраст моллюсков – 4 года (Рисунок 3.7). 
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Рисунок 3.7. Возрастная структура поселения мидии на глубине 0 м в разные 
периоды исследований в прибрежной зоне Карадага. 
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Сравнение кривых группового линейного роста показало, что скорость роста 

мидии в 1998 и 2009 гг. практически не отличалась для особей возрастной группы 

0–4 года. Чтобы проследить изменение скорости роста моллюсков, мы 

дополнительно воспользовались данными 1981 г. по росту мидии на скалах 

Южного берега Крыма (Заика и др., 1990). Из приведённых кривых роста видно, 

что уже в 1998 г. темп роста и продолжительность жизни мидии были 

существенно ниже, чем в 1981 г. Можно предположить, что уже в 1998 г. условия 

существования мидии в этом районе были хуже, чем в 1981 г. Об этом 

свидетельствует и уменьшение среднего размера моллюсков в 1998 г. в сравнении 

с таковым в 1981 г. Максимальная продолжительность жизни мидии уменьшалась 

на протяжении исследуемого периода. В 1981 г. обнаружены моллюски возрастом 

до 10 лет, в 1998 г. – до 7 лет, в 2009–2012 гг. – до 4 лет.  

В 2009–2012 гг. на глубине 0 м особи до года имели среднюю длину 

раковины (26,4 ± 0,9) мм, годовики – (37,6 ± 4,7) мм, двухлетки – (42,3 ± 1,6) мм, 

трёхлетки – (47,6 ± 3) мм, четырёхлетки – (57 ± 7,4) мм. В 1998 г. на глубине 0 м 

особи до года имели среднюю длину (раковины (31,4 ± 2,3) мм, годовики – 

(35,5 ± 1,7) мм, двухлетки – (45,1 ± 2,3) мм, трёхлетки – (49,9 ± 1,3) мм, 

четырёхлетки – (54,0 ± 2,7) мм, пятилетки – 47,4 мм, шестилетки – 59,0 мм, 

семилетки – 55,3 мм. Три последнии возрастные группы представлены 

единичными особями (Рисунок 3.8). 
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Рисунок 3.8. Кривая группового линейного роста мидии на глубине 0 м в разные 
периоды исследований в прибрежной зоне Карадага [* – по: (Заика и др., 1990)]. 
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Таким образом, при анализе изменений в развитии поселений мидии на 

скалах Карадага в первую очередь видно существенное уменьшение биомассы 

этого моллюска в нынешнее время по сравнению с таковой 1980-х гг. Некоторые 

авторы причиной этого считают выедание мидии хищным моллюском 

Rapana venosa (Valenciennes, 1846), численность которого на мелководьях 

Крымского побережья достигла в настоящее время огромных значений 

(Морозова, Смирнова, 2005; Гудимов, 2008). Первое появление рапаны в Чёрном 

море датируется 1947 г. (Драпкин, 1953). В конце 1980-х гг. этого моллюска на 

Карадаге было довольно много, однако он держался на глубине свыше 10 м и в 

массовом количестве выходил на мелкие глубины лишь в период размножения 

(Костенко, 1986). В настоящее время результаты ландшафтных съёмок 

свидетельствуют о наличии большого количества этого хищника (до 27 экз.·м-2) в 

пределах глубин 2–12 м (Болтачёва и др., 2010; Марченко, 2006). Рапана хорошо 

ползает по вертикальным поверхностям, и помешать этому процессу может лишь 

прибойность на открытых участках берега. Поэтому можно предположить, что 

наименьшему прессу хищников подвержана мидия, находящиеся у уреза воды, а с 

увеличением глубины этот пресс возрастает. Следствием может быть снижение 

плотности и биомассы мидии, а также уменьшение количества особей старших 

возрастных групп с увеличением глубины (Рисунок 3.3). Особенно хорошо это 

демонстрируют данные 2009–2012 гг. (Рисунки 3.4, 3.6, 3.7). Тогда гипотеза о 

влиянии рапаны на деградацию поселений скаловой мидии могла бы 

представляется оправданной. 

Однако для района Карадага известны данные самого первого в Чёрном море 

(1938–1940 гг.) количественного учёта бентоса на жёстких субстратах на глубине 

0–2 м (Шаронов, 1952). В 1976–1978 гг. аналогичное исследование в этом же 

районе с использованием тех же методов проведено И. А. Синегубом (Синегуб, 

2004). Именно с целью сравнения с этими количественными данными, наша 

съёмка 2009–2012 гг. была выполнена отчасти на глубине 0–2 м. Известно, что 

численность моллюсков колеблется в зависимости от сроков и методов (учёт или 

не учёт ювенильных особей) сбора материала. Биомасса – более стабильный 



 

 

58 

показатель, который для моллюсков меньше зависит от сезона сбора материалов. 

Наиболее значимым по биомассе моллюском в обрастаниях скал Карадага, кроме 

мидии, является M. lineatus. Сравнение биомассы этих двух видов митилид в 

разные периоды исследований приводит к следующим заключениям 

(Рисунок 3.9). 
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Рисунок 3.9. Средняя биомасса M. galloprovincialis и M. lineatus в обрастаниях 
скал Карадага (г·м-2) на глубине 0–2 м в разные периоды исследований [* – 
по: (Шаронов, 1952), ** – по: (Синегуб, 2004)]. 

 

В 1938–1940 гг. в сообществе по биомассе доминировал митилястер, 

биомасса M. galloprovincialis была незначительной и составляла в среднем 

136 г·м-2. И. В. Шаронов указывает, что этот моллюск в 1938–1940 гг. 

«встречается в небольших количествах и сосредоточен в щелях скал или в густых 

зарослях Cystoseira C.Agardh, 1820 , избегая открытых мест» (Шаронов, 1952, стр. 

71). В 1976–1978 гг. руководящая роль перешла к мидии. Скалы Карадага были 

покрыты сплошным слоем из мидии. На Золотых воротах биомасса моллюсков 

достигала 46 000 г·м-2 (Заика и др., 1990). Средняя биомасса мидии на всех скалах 

на глубине 0–2 м составляла 9050 г·м-2 (Синегуб, 2004). В 2009–2012 гг. на этом 

же полигоне средняя биомасса мидии, по нашим данным, – (1270 ± 785) г·м-2, то 

есть она уменьшилась по сравнению с таковой предыдущего периода в 7 раз 

(Рисунок 3.15). 
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Количественное развитие митилястера на протяжении всего периода 

исследований изменялось в меньшей степени (1938–1940 гг. – 689 г·м-2, 1976–

1978 гг. – 549 г·м-2, 2009–2012 гг. – 1700 г·м-2). Отношение биомассы мидии к 

биомассе митилястера в исследуемые периоды составляло соответственно 0,2 – 

15,2 – 0,7. Поскольку рапаны в первый период исследований на Карадаге не было, 

а плотность мидии, тем не менее, была невысока, гипотезу о том, что причиной 

резкого сокращения плотности мидии на скалах в последние годы (по сравнению 

с таковой 1970–1990-х гг.) является исключительно выедание их рапанами, нельзя 

считать правомочной. Рассматривая весь сравниваемый интервал времени, 

следует признать, что в 70–90 гг. XX века наблюдалась необыкновенная вспышка 

развития скаловой мидии. Поскольку мидия – фильтратор, основой питания 

которого является фитопланктон, эту вспышку можно связать с известным 

повышением эвтрофирования, массовым развитием микроводорослей и 

увеличением продукции фитопланктона в Чёрном море в 1970–1980-е гг. 

(Кузьменко и др., 2001; Маньковский и др., 1996). Эвтрофикация – это увеличение 

первичной продукции водоёма, связанное с повышением концентрации 

биогенных элементов. Насыщение морской акватории азотом и фосфором носило 

антропогенный характер и началось с северо-западной части Чёрного моря, так 

как именно в эту часть вливаются крупные реки, вдоль которых расположены 

обширные сельскохозяйственные районы, промышленные центры, порты и 

другие хозяйственные объекты. Позже эвтрофикация проявилась и в других 

районах моря (Зайцев, 2006). 

Обнаружить процесс увеличение трофности водоёма можно по целому 

комплексу происходящих изменений. Все они были характерны для Чёрного моря 

в 70–90-е гг. прошлого века и широко описаны в литературе. Несколько работ 

приведем в нашем исследовании. Так, в ходе многолетнего мониторинга вод 

Чёрного моря, начавшегося в 1920–1940-х гг., было отмечено, что в районе 

Крымского побережья в 1970–1990 гг. произошло увеличение первичной 

продукции фитопланктона (Юнёв, 2011) (Рисунок 3.10) и, соответственно, 
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уменьшение прозрачности поверхностных вод (Маньковский и др., 1996; Ли и др., 

2018) (Рисунок  3.11). 
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Рисунок 3.10. Величины годовой первичной продукции вод Чёрного моря в 
разные периоды исследований [по: (Юнёв, 2011)]. 
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Рисунок 3.11. Результаты измерений глубины видимости белого диска в разные 
периоды исследований [* – по: (Маньковский и др., 1996), ** – по: (Ли и др., 
2018)]. 
 

Однако наиболее показательным фактором является изменения биомассы 

микроводорослей в акватории у скал Карадага, где были проведены и наши 

исследования, касающиеся популяционных характеристик M. galloprovincialis 

(Стройкина, 1950; Кузьменко и др., 2001; Поспелова, Сеничева, 2018) 

(Рисунок 3.12) 
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Рисунок 3.12. Биомасса фитопланктона в прибрежных водах Карадага в весенне-

летний период в разные периоды исследований [* – по: (Стройкина, 1950), ** – 

по: (Кузьменко и др., 2001), *** – по: (Поспелова, Сеничева, 2018)]. 

 

Авторы всех цитируемых работ причиной или одной из причин подобных 

изменений считают увеличение уровня биогенных веществ в море в указанный 

период. 

Влияние эвтрофирования на изменение количественных показателей мидии 

было и ранее отмечено в другой части ареала этого вида. Так, в Средиземном 

море (побережье Италии) в условиях повышенного сожержания уровня фосфора, 

выносимого рекой Тибр, и как следствие, увеличеного количества фитопланктона, 

максимальная биомасса мидии на искусственном субстрате достигла весьма 

значительных величин – 120 кг·м-2 (Ardizzone et all., 1996). 

Период с середины 1990-х гг. по настоящее время характеризуется 

понижением уровня эвтрофикации, однако считается, что продукционные 

показатели экосистемы Чёрного моря пока не вышли на уровень 

«доэвтрофикационного периода» (Заика, 2011; Микаэлян и др., 2011; Юнёв, 2011; 

Ли и др., 2018). 

Косвенным подтверждением нашего предположения является 

зарегистрированное в конце 80-х – начале 90-х гг. XX века повышение 

количественного развития в Чёрном море другого двустворчатого моллюска-

фильтратора – Chamelea gallina (Linnaeus, 1758). Его биомасса в песчаных 

биотопах возросла в те годы не менее чем в 10 раз (Мазлумян и др., 2003; Ревков, 
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2003, 2009). Было убедительно показано, что для данного вида это объясняется 

повышением уровня эвтрофирования вод (Ревков и др., 1999). В настоящее время 

в районе Карадага отмечено снижение количественных показателей C. gallina, 

вплоть до выхода их на таковые уровня 1970-х гг. (Мазлумян и др., 2009; Ревков, 

2009).  

Следовательно, при сравнении данных 2009–2012 гг. с результатами 

предыдущих исследований выяснилось, что на протяжении последних 70 лет в 

биотопе скал Карадага наблюдаются значительные флуктуации обилия 

M. galloprovincialis, тогда как биомасса M. lineatus в течение этого периода 

менялась в меньшем диапазоне величин. В 1980–1990 гг., вероятно, произошла 

вспышка количественного развития скаловой мидии, предполагаемая причина 

которой – увеличение эвтрофирования вод. В настоящее время наблюдается 

снижение плотности и биомассы мидии, омоложение популяции, уменьшение 

продолжительности жизни особей. Это, по-видимому, связано в первую очередь с 

уменьшением степени эвтрофирования вод Чёрного моря и лишь отчасти вызвано 

прессом хищного моллюска – вселенца R. venosa. 

 

 

3.3. Mytilidae на скалах Тарханкута 

 

 

Для изучения распределения митилид на скалах осадочного происхождения 

проанализированы бентосные пробы, собранные в акватории у Тарханкутского 

национального природного парка (Юго-Восточная часть полуострова Тарханкут, 

западный Крым) в 2013 г. 

Митилиды скал Тарханкута представлены двумя видами – мидией и 

митилястером. Установлено, что в исследуемом районе полноценное поселение 

образует только митилястер, о чём свидетельствует его высокая встречаемость 

(100 %) и присутствие особей разных размерных групп. Среднии плотность и 

биомасса этого вида по полигону составили (4 353 ± 415) экз.·м-2 и (552 ± 56) г·м-2 
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соответственно. Максимальная длина моллюсков – 20 мм, в целом же 

превалируют молодь размером 0–5 мм и особи с длиной раковины 7–14 мм. 

Согласно наибольшему размеру раковины возраст самых крупных моллюсков 

может соответствовать 3–4 годам (Заика и др., 1990). 

Количественные показатели M. galloprovincialis в исследуемом районе очень 

низкие: средние плотность – (17 ± 11) экз.·м-2, биомасса – (6,0 ± 5,1) г·м-2. 

Максимальная длина раковины – 28 мм, в основном же отмечены неполовозрелые 

особи размером менее 20 мм. 

Проанализировано распределение плотности и биомассы исследуемых 

моллюсков по глубинам (Рисунок 3.13). 
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Рисунок 3.13. Среднии плотность и биомасса мидии и митилястера на разных 
глубинах в прибрежной зоне Тарханкута в 2013 г. 

 

На разных глубинах количественные показатели мидии и митилястера 

отличались. У митилястера максимальные значения плотности и биомассы 

приходились на глубину 0 м, а к глубине 1–2 м снижались практически вдвое. У 
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мидии эти параметры, напротив, на глубине 1 м были меньше, чем таковые на 

глубинах 0 и 2 м. Доминирующая позиция митилястера обусловлена, на наш 

взгляд, в основном свойствами субстрата. Пористый известняк хорошо подходит 

для мелкого по размеру и массе митилястера, но, вероятно, может крошиться под 

более крупными мидиями, особенно во время штормов, когда предельное 

волновое воздействие приходится именно на глубины 1–2 м (Канарский, 1972; 

Киселёва, 1972). 

 

Таким образом, на естественных твёрдых субстратах верхней сублиторали 

Крымского полуострова обитают два вида двустворчатых моллюсков, имеющих 

высокие показатели плотности, биомассы и встречаемости, – мидия и митилястер. 

Однако это представители эпифауны и встречаются они только на поверхности 

субстратов. Если же исследовать моллюсков, живущих в толще твёрдого 

субстрата, то здесь речь пойдет о другой экологической группе, так называемых 

моллюсках-камнеточцах, которым посвящена следующая глава диссертации. 
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ГЛАВА 4 

 

 

МОЛЛЮСКИ-КАМНЕТОЧЦЫ ВЕРХНЕЙ СУБЛИТОРАЛИ КРЫМА 

 

 

В верхней сублиторали Крыма обнаружены все четыре вида моллюсков-

камнеточцев, известных для Чёрного моря. Наш материал собран с горизонтально 

расположенных твёрдых субстратов естественного происхождения 

(известняковые валуны, плотные глины) на глубине преимущественно 0–2 м в 

прибрежной зоне Крымского побережья Чёрного и Азовского морей. 

При исследовании распределения моллюсков-камнеточцев на твёрдых 

субстратах верхней сублитора Крыма, нами были решены различные задачи, 

касающиеся экологии и биологии этих видов. Согласно изученности моллюсков-

камнеточцев в разных частях их ареалов, наша работа была направлена как на 

получение сравнительного материала (плотность, биомасса, структура субстрата и 

др.), так и новых данных (морфологические характеристики раковины, биология 

размножения и др). 

 
 

4.1. Особенности биологии и экологии Petricola lithophaga в Чёрном море 

 

 

При исследовании Крымского побережья Чёрного моря P. lithophaga был 

обнаружен в бухтах Севастополя, в Двуякорной бухте, в прибрежной зоне 

Карадага и Тарханкута (Рисунок 4.1). 
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Рисунок 4.1. Распространение P. lithophaga вдоль Крымского побережья         
(● – обнаружен, ○ – не обнаружен): 
1 – акватория у урочища Джангуль, 4 – бухты Севастополя, 
2 – акватория у села Марьино, 5 – акватория у Карадага, 
3 – акватория у села Окунёвка, 6 – Двуякорная бухта. 
 

Живые экземпляры P. lithophaga обнаружены внутри валунов известняковой 

породы. Раковина у P. lithophaga светлого цвета с хорошо выраженными рёбрами, 

длиной до 24 мм. Самые высокие показатели плотности и биомассы этого 

моллюска получены в двух районах: в Севастопольской бухте и у побережья 

Тарханкута – (185 ± 15) экз.·м-2 и (144,7 ± 12) г·м-2, а также – (95 ± 11) экз.·м-2 и 

(45 ± 5) г·м-2 соответственно (Ковалёва, 2012б) (Рисунок 4.2). 



 

 

67 

 
Рисунок 4.2. Внешний вид P. lithophaga и биотопа обитания моллюска: 
1–2 – субстрат; 3–6 – моллюски в субстрате; 7–8 – внешний вид P. lithophaga. 

 

 

4.1.1. Уточнение морфометрических параметров раковины Petricola lithophaga 

 

 

В литературных источниках название вида P. lithophaga фигурирует, как 

правило, лишь в общих списках видов бентосных животных. Зачастую в работах 
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присутствуют указания находок этого вида без приведения списка изученного 

материала и иллюстраций или диагностических признаков. Описание раковины 

моллюска есть в работах нескольких авторов, однако некоторые признаки, 

особенно важные для определения вида, у них представлены по-разному. 

Подробных иллюстраций нет. Авторы, работавшие с черноморским материалом, 

имели дело с ограниченным количеством особей, например, Л. А. Невесская 

располагала всего десятью экземплярами. 

Описания раковины P. lithophaga встречаются в следующей литературе: 

Venus lithophaga: Retzius, 1788: 13, f. 1-2 (Retzius, 1788).  

Petricola lithophaga: Милашевич, 1916: 253, рис. табл. VII 5–6 (Милашевич, 

1916). 

Petricola lithophaga: Скарлато, Старобогатов, 1972: 247, рис. табл. V 7А–7Б 

(Скарлато, Старобогатов, 1972). 

Petricola lithophaga: Невесская, 1963: 248, рис. табл. XIII 34–38 (Невесская, 

1965). 

Список изученного материала. Экземпляры P. lithophaga собраны в 

следующих районах крымского полуострова: Тарханкутский полуостров: 28 экз., 

бухта к юго-западу от ущелья Кипчак, 45°28′42.2″N, 32°34′54.7″E, 07.2011, 

07.2012; 20 экз., побережье у поселка Марьино, 45°20′08.2″N, 32°41′27.5″E, 

07.2011, 07.2012; 27 экз., побережье у поселка Окуневка, 45°20′24.3″N, 

32°42′04.8″E, 45°21′57.7″N, 32°46′02.3″E, 45°21′59.5″N, 32°46′10.3″E, 

45°21′58.6″N, 32°46′32.8″E, 07.2011, 08.2012; бухты г. Севастополь: 170 экз., 

44°37′38.1″N, 33°31′33.3″E, 44°36′55.9″N, 33°30′10.7″E, 44°36′18.3″N, 

33°26′50.9″E, 44°36′07.1″N, 33°26′32.3″E, 44°34′59.2″N, 33°24′08.6″E, май-сентябрь 

2011–2013; побережье у Карадага: 32 экз., 44°54′41.1″N 35°12′08.6″E, 07.2013.  

Описание строения раковины P. lithophaga. Форма раковины округлая 

(минимальное отношение длины к высоте – 0,96) или удлинённо-овальная 

(максимальное отношение длины к высоте – 2). Раковина тонкостенная, 

неравносторонняя, зияющая у заднего края; поверхность покрыта приблизительно 

60 радиальными рёбрами [Рисунок 4.3 (1, 2, 4, 5)]. 
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Синус широкий, занимает примерно 2/3 (0,61÷0,76) длины раковины. 

Ширина мантийной линии – 0,5 мм. Мускульные отпечатки чаще всего хорошо 

выражены. Граница между передними аддуктором и ретрактором выражена 

слабо, отпечаток этих мышц серповидной формы. Граница между задними 

аддуктором и ретрактором выражена чётко. Задний аддуктор округлой формы, 

задний ретрактор вытянутой нитевидной формы [Рисунок 4.4 (1)]. 

На правой створке два кардинальных зуба, расположенных зачастую 

параллельно друг другу. Толщина зубов может варьировать у разных особей, но 

задний зуб всегда крупнее [Рисунок 4.3 (6), Рисунок 4.4 (3, 5)]. Задний зуб, как 

правило, частично или полностью разделён бороздой на две части в соотношении 

1:1, реже 1:2. На левой створке два кардинальных зуба, передний и задний, 

выражены хорошо [Рисунок 4.3 (3), Рисунок 4.4 (2, 4)]. По данным 

Я. И. Старобогатова и Л. А. Невесской, на левой створке у моллюска три зуба, два 

из них (передний и задний) недоразвиты. По сведениям Retzius, 

К. О. Милашевича и нашим данным, зубов два. Количество экземпляров, возраст 

и состояние раковин, с которыми работали вышеупомянутые исследователи, не 

известны. Возможно, у P. lithophaga, как у некоторых других представителей 

рода, третий зуб имеется только у молоди, а во взрослом состоянии исчезает 

(Coan, 1997). Мы не наблюдали его ни у одного из 277 экз. Передний зуб левой 

створки обычно раздвоен у верхушки, задний расположен по отношению к 

переднему чаще всего под углом около 45° (угол может быть и больше), но может 

располагаться параллельно (у 5 % исследуемых особей). В редких случаях (2 %) 

оба зуба одинаковые и очень тонкие, расположены параллельно друг другу. 

Иногда они соединяются тонкой перемычкой (1 %) или срастаются (1 %). 

Замочная площадка отсутствует. Лигамент наружный, составляет в среднем 1/7 

(0,10÷0,16) от длины раковины (Таблица 4.1). 
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Таблица 4.1. Соотношения параметров раковины P. lithophaga у особей разных 
размерных групп (усреднённые данные), где L – длина, H – высота, D – ширина, 
Lig – длина лигамента, S – глубина. 
 

L, мм L/H H/D Lig/L S/L 
Количество 

рёбер 
4–10 1,1 1,4 0,4 0,67 ~ 60 

11–15 1,4 1,4 0,12 0,68 ~ 60 

16–24 1,5 1,4 0,1 0,69 ~ 60 

 

Отношение длины к ширине характеризует форму раковины, которая, 

следует отметить, меняется с ростом моллюска, становясь более удлинённой. 

Выпуклость раковины (отношение высоты к ширине) и отношение длины синуса 

к длине раковины не зависят от её длины. Длина лигамента по отношению к 

длине раковины больше у самых молодых моллюсков, а у остальных практически 

не меняется. 

Окраска раковины серо-белая. Длина раковины до 24,0 мм, высота до 

15,5 мм, ширина до 11,0 мм. 
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Рисунок 4.3. Раковины Petricola lithophaga (крымское побережье Чёрного моря) 
(1–6): 1–3 – левая створка; 4–6 – правая створка (Kovalyova, 2015). 
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Рисунок 4.4. Строение раковины Petricola lithophaga (черноморское побережье 
Крыма) (1–5): 1 – правая створка, вид изнутри; 2–3 – замки левой и правой 
створок соответственно; 4–5 – кардинальные зубы правой и левой створок 
соответственно (1–3 – латеральный вид; 4–5 – дорзо-латеральный вид). 
Условные обозначения: ПМОА – передний мускульный отпечаток (аддуктор); 
ПМОР – передний мускульный отпечаток (ретрактор); ЗМОА – задний 
мускульный отпечаток (аддуктор); ЗМОР – задний мускульный отпечаток 
(ретрактор); КЗ – кардинальные зубы; ПЗ – передний зуб; ЗЗ – задний зуб; МЛ – 
мантийная линия; МС – мантийный синус; Л – лигамент (Kovalyova, 2015). 
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4.1.2. Биология размножения Petricola lithophaga 

 

 

Информация о строении гонад и о гонадных циклах P. lithophaga в 

литературе отсутствует. Для Чёрного моря имеются лишь описание морфологии 

личинок и сведения о том, что в массовом количестве они появляются в 

планктоне Севастопольской бухты в сентябре (Захваткина, 1963). 

Мы поставили перед собой задачу изучить особенности размножения 

P. lithophaga в Чёрном море (Севастопольская бухта), а именно, выясненить 

годовой цикл состояния зрелости гонад, установить сроки размножения и 

плодовитости моллюска. 

Возраст наступления половозрелости и гаметогенез. На основании анализа 

макроскопических признаков степени зрелости гонад и гистологических срезов 

установлено, что развитие гонад моллюсков начинается при размере раковины 7–

10 мм. Принимая во внимание ранние данные о том, что личинки P. lithophaga в 

массовом количестве встречаются в планктоне в сентябре (Захваткина, 1963), 

были построены гистограммы размерного состава популяции в разные сезоны 

года. Прослеживая перемещение размерного пика ранней молоди (размер до 

2 мм) в течение года, можно прийти к выводу, что к осени следующего после 

оседания личинок года моллюски достигают размера 7–10 мм. Отсюда мы 

предположили, что половозрелость у моллюсков наступает в возрасте одного года 

(Рисунок 4.5). 
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Рисунок 4.5. Размерный состав поселения P. lithophaga в Севастопольской бухте в 
2014 г. 
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На основании гистограмм размерного состава моллюсков можно определить 

сроки оседания личинок из планктона (Рисунок 4.6). 

0

10

20

30

40

50

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

месяцы

%

0
5
10
15
20
25
30t0C

Доля особей с длиной раковины до 2 мм Температура воды  
Рисунок 4.6. Доля особей P. lithophaga с длиной раковины 2 мм и температура 
воды в Севастопольской бухте в течение 2014 г. 

 

Моллюски размером 2 мм встречаются практически в течение всего года, но 

их наибольшее количество наблюдается в октябре. 

Соотношение полов. Во время исследования моллюсков во всех зрелых 

гонадах достаточно чётко были различимы мужские и женские половые 

продукты. Из 470 половозрелых особей 45,2 % определены как самки, а 54,8 % – 

как самцы. Среднее соотношение самок и самцов доставерно отличалось от 1:1 (x2 

= 4,1; р-value = 0,04) и составило 1:1,2 соответственно. Разделив исследованных 

моллюсков на пять размерных групп, каждая из которых включала не менее 

80 особей, установили, что соотношение самок и самцов в них несколько 

отличалось от среднего показателя, но в целом было схоже с ним. Известно, что 

подобное соотношение полов в популяции моллюсков характерно для 

раздельнополых видов (Касьянов и др., 1980; Медков, 2007), на основании чего 

можно говорить об отсутствии у P. lithophaga гермафродитизма (как 

протандрического, так и протерогинического) (Рисунок 4.7). 
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Рисунок 4.7. Соотношение самцов и самок P. lithophaga разных размерных групп 
в поселении моллюсков в Севастопольской бухте. 

 

Полученные данные позволяют утверждать, что P. lithophaga – 

раздельнополый вид. 

Годовой цикл гонад. Гонада занимает значительную часть тела моллюска. 

Она расположена в брюшной части и представляет собой крупный мешковидный 

орган, в котором хорошо различимы протоки печени и петли кишечника 

(Рисунок 4.8). 
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Рисунок 4.8. P. lithophaga: 1 – фронтальный срез вдоль тела моллюска; 2 – 
кишечник; 3 – печень; 4 – гонада, фронтальный срез; 5 – гонада, аксиальный срез 
(Г – гонада, К – кишечник, П – печень, С – семенник) (Kovalyova, 2017). 
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Общая схема гаметогенеза P. lithophaga в целом сходна с таковой других 

видов двустворчатых моллюсков (Wilson, Hodgkin, 1967; Касьянов и др., 1980; 

Mladineo et al. 2007; Barile et al. 2011; Adjei-Boateng, Wilson, 2016), однако 

имеются некоторые особенности. Стенка яичника выстлана цилиндрическим 

эпителием, отдельные клетки которого развиваются в оогонии, а затем в ооциты. 

Рост ооцита проходит в два периода: превителлогенез, характеризующийся 

увеличением количества цитоплазмы в клетке, и вителлогенез – накопление и 

формирование желтка. Превителлогенные ооциты – мелкие и прозрачные. На 

более поздних стадиях они становятся крупными и тёмными, богатыми желтком. 

Активный вителлогенез начинается в мае при температуре воды 17–18 °C и 

диаметре ооцитов более 20 мкм. Оогенез локализованный, солитарного типа. 

Сперматогенез протекает за более короткий период, чем оогенез. В марте при 

температуре воды 10 °C сперматогенный слой увеличивается. Далее образуются 

сперматоциты, развитие которых происходит в полости семенника. К началу мая 

формируются сперматиды, а к концу мая – началу июня гонады заполнены 

сперматозоидами (Рисунок 4.9, 4.10). 

Для определения состояния зрелости гонад P. lithophaga использована 5-

балльная шкала, в основу которой положена схема гаметогенеза мидий, 

предложенная Чипперфилдом (Chipperfield, 1953) и Любе (Lubet, 1959; Lubet et 

al., 1978) в переработке Н. В. Максимовича (Максимович, 1985). 
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Рисунок 4.9. Стадии развития гонад самки P. lithophaga: 1 – стадия медленного 
гаметогенеза; 2 – стадия активного гаметогенеза; 3–4 – стадия созревания и 
нереста; 5 – посленерестовая стадия; 6 – стадия покоя. Условные обозначения: 
АЦ – ацинус, МП – межфолликулярное пространство; СА – стенка ацинуса; ОГ – 
оогония; РО – растущий ооцит; ЗЯ – зрелая яйцеклетка; ОЯ – остаточная 
яйцеклетка; Я – ядро; ЯД – ядрышко. Масштаб: 1–3, 5, 6 – 0,1 мм; 4 – 0,005 мм 
(Kovalyova, 2017). 
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Рисунок 4.10. Стадии развития гонад самца P. lithophaga: 1 – стадия медленного 
гаметогенеза; 2 – стадия активного гаметогенеза; 3 – стадия созревания и нереста; 
4 – посленерестовая стадия; 5 – стадия покоя. Условные обозначения: МП – 
межфолликулярное пространство; СГ – сперматогоний; СЦ – сперматоцит; СЗ – 
сперматозоид. Масштаб: 1 – 1 мм; 2–4 – 0,1 мм (Kovalyova, 2017). 
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С февраля по март при температуре воды 8,8–9,0 °C большая часть 

моллюсков находится на стадии медленного гаметогенеза. В этот период яичники 

тонкие, в них происходит формирование ацинусов, в которых находятся 

делящиеся митозом оогонии и небольшое количество ооцитов первого порядка. 

Хорошо различимы остатки невыметанных яиц. Семенники тонкие, 

сперматогенный слой развит слабо. 

С апреля по май при температуре воды 10,8–18,8 °C наблюдается стадия 

активного гаметогенеза. Гонады значительно увеличиваются в размере. В 

ацинусах хорошо различаются ооциты грушевидной формы, прикреплённые к 

зародышевому эпителию с помощью стебелька. Появиляются и зрелые, свободно 

лежащие клетки полигональной формы. У самцов спермии и зрелые 

сперматозоиды находятся ближе к центру. 

С июня по октябрь при температуре воды 23,2–16,5 °C – период созревания 

гонад и нереста моллюсков. Созревшие гонады самок кремового цвета, самцов – 

молочного. В этот период размеры гонад максимальны. У большинства 

моллюсков гаметы созрели и готовы к нересту. Яичники заполнены округлыми 

ооцитами, уже не имеющими связи с базальной мембраной. Соединительная 

ткань между ацинусами незначительна. В период нереста количество гамет 

уменьшается, ацинусы не сокращаются и выглядят как пустые лакуны, иногда в 

них встречаются невыметанные гаметы. Затем, как правило, происходит 

сокращение стенок ацинусов, вторжение соединительной ткани и, очевидно, 

появление фагоцитов. 

У самцов пристеночный слой уменьшается в размерах. Просветы семенников 

заполнены зрелыми сперматозоидами, ориентированными к центру семяпровода. 

С ноября по декабрь при температуре воды 14,3–9,0 °C гонады пребывают в 

посленерестовой стадии. Гонады свободны от зрелых половых продуктов, в них 

находятся только развивающиеся гаметы. В яичниках наблюдаются ооциты на 

стадии вителлогенеза. В семенниках на протяжении всего периода размножения 

находится большое количество сперматозоидов. Происходит накопление 

питательных веществ в виде гранул. 
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С декабря по январь при температуре воды 9–8 °C отмечается стадия покоя. 

Гонады тонкие, в них происходит цитолиз невыметанных гамет. Однако изредка 

гаметы всё-таки встречаются в небольшом количестве. Слой соединительной 

ткани между ацинусами увеличен. 

Таким образом, для P. lithophaga характерен годичный репродуктивный цикл 

с нерестом в летне-осенний период. В этом цикле выделены несколько стадий, 

последовательно сменяющих друг друга. Для каждой из них характерен 

определенный клеточный состав половых желёз. Все стадии гаметогенеза связаны 

с сезонными изменениями температуры окружающей среды. Особенно чётко эта 

зависимость проявляется в процессах оогенеза, когда средний размер ооцитов 

увеличивается с повышением температуры воды (Рисунок 4.11). 
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Рисунок 4.11. Средний размер ооцитов в гонаде P. lithophaga и температура воды 
в Севастопольской бухте (январь – декабрь 2014 г.) 

 

Сперматогенез протекает в более сжатые сроки, чёткой зависимости от 

температуры в данном случае не выявлено. 

Рост ооцитов. Ежемесячно во влажных препаратах определяли форму и 

размер оогониев и ооцитов, получая, таким образом, представление о ходе 

оогенеза и росте клеток в течение цикла. Установлено, что клетки в гонаде 

созревают не одновременно, и практически на всех этапах годичного цикла их 

можно наблюдать на разных стадиях оогенеза. Однако существует общая 

тенденция пролиферации гониев, и развитие большинства клеток происходит, как 



 

 

83 

правило, одновременно. В течение двух первых зимних месяцев из клеток 

эпителия ацинусов дифференцируются оогонии – мелкие клетки размером до 

15 мкм. В это время они делятся митозом, количество клеток увеличивается, 

проходит так называемая стадия размножения. С апреля деление замедляется, 

наступает стадия роста: оогонии становятся ооцитами, что можно было 

наблюдать по наличию большого пузырчатого ядра. Ооциты вступали в фазу 

роста, а затем – в фазу созревания, их размеры увеличивались до 55 мкм. Развитие 

ооцитов сопровождалось изменением их связей со стенкой ацинуса. По мере 

роста ооциты выпячивались в просвет ацинуса, но оставались связанными с его 

стенками при помощи цитоплазматических мостиков, которые со временем 

становились всё тоньше. Такие ооциты имели продолговатую или грушевидную 

форму. На преднерестовой стадии развития большинство ооцитов уже имели 

округлую форму, были отделены от стенок ацинусов и свободно находились в их 

просветах (Рисунок 4.12). 
 

Рисунок 4.12. Часть гонады P. lithophaga 

с ооцитами на разных стадиях созревания: 

1 – зреющие оогонии; 

2 – ооциты грушевидной формы; 

3 – ооциты округлой формы; 

4 – ооциты полигональной формы. 

 

 

 

 

 

Иногда на срезах были видны ооциты полигональной формы. Однако чаще 

всего такую форму они имели перед нерестом, когда находились в клетке под 

максимальным давлением. 
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Плодовитость. У самок моллюсков с максимально полными гонадами 

определяли индивидуальную плодовитость (ИП), которая составила 21 347–

53 436 яиц. С увеличением размеров особей плодовитость увеличивается 

(Таблица 4.2). 

 

Таблица 4.2. Индивидуальная плодовитость разноразмерных особей и 
плодовитость популяции P. lithophaga на 1000 моллюсков. 
 

Размерная 
группа, 

мм 

Частота 
встречае- 

мости, 
% 

Коли- 
чество 
самок 

в размерной 
группе, % 

Коли- 
ество 
самок 

на 1000 
особей 

Средняя 
плодови- 

тость 
особи, 
кол-во 

яиц 

Плодовитость 
популяции 

на 1000 
особей, 

кол-во яиц 

7,0–8,9 19 54 102 21 300± 
3400 

2 172 600 

9,0–10,9 22 40 88 22 900± 
5500 

2 015 200 

11,0–12,9 24 40 96 28 700± 
8700 

2 755 200 

13,0–14,9 19 53 101 30 200± 
8800 

3 050 200 

15,0–19,9 16 36 43 53 400± 
12000 

2 296 200 

Все особи 100  430  12 300 000 

 

Помимо ИП, нами вычислена также и плодовитость популяции P. lithophaga 

(Таблица 4.2). При расчёте плодовитости популяции учитывали частоту 

встречаемости той или иной размерной группы и количество самок в ней. 

Предварительно была вычислена плодовитость каждой размерной группы. 

Максимальная плодовитость (53 400 яиц) наблюдалась в размерной группе 15,0–

19,9 мм, состоящей в основном из особей с длиной раковины 18–19 мм. Общая 

плодовитость популяции на 1000 особей, представляющая сумму плодовитостей 

всех размерных групп, у P. lithophaga составляет 12 300 000 яиц. 

Гонадный индекс. Репродуктивный цикл можно исследовать, отмечая 

изменения массы гонад. Чтобы исключить зависимость массы гонады от размеров 
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самого животного, использовали не абсолютные значения, а отношение массы 

гонады к массе тела моллюска без раковины, так называемый гонадный 

индекс (ГИ) (Касьянов и др., 1980). Этот индекс мы использовали для 

определения потенциального периода нереста (Рисунок 4.13). 
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Рисунок 4.13. Изменение значения гонадного индекса Petricola lithophaga 
в течение года в Севастопольской бухте. 

 

В процессе годичного исследования моллюсков установлено, что в 

зависимости от сезона масса гонады занимала от 18 до 49 % от массы всего тела 

(с гонадой). Минимальные значения ГИ приходились на зимние месяцы и 

совпадали со стадией покоя и периодом медленного гаметогенеза. Максимальные 

значения пришлись на лето и начало осени. Согласно значениям ГИ, нерест 

приходится на конец лета – начало осени. 

Учитывая ограничения этого метода и применяя его для изучения состояния 

гонад у животных сопоставимых размеров, представляется возможным 

сравнивать состояние различных популяций одного вида. ГИ – чувствительный 

индикатор благоприятности условий для исследуемых животных. Показано 

(Касьянов и др., 1980), что в условиях избытка пищи гонада растёт быстрее и 

достигает бóльших размеров.  

Сравнение ГИ моллюсков выполнено на материале из двух участков 

Крымского побережья – Севастопольской бухты и прибрежной зоны Карадага 

(Рисунок 4.14). 
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Рисунок 4.14. Гонадный индекс (%) P. lithophaga из двух исследуемых районов 
в июле 2014 г. 

 

Всего исследовано 70 особей, по 35 из каждого района. Абсолютные 

значения массы моллюсков в Севастопольской бухте изменялись от 18 до 405 мг 

(сырая масса), массы гонад – от 7 до 254 мг, у моллюсков из акватории у Карадага 

– 55–463 и 14–203 мг соответственно. Для всех размерных групп моллюсков из 

Севастопольской бухты ГИ был выше, чем для моллюсков из прибрежной зоны 

Карадага. Средние значения индекса сравниваемых районов – 45,0 и 35,2 % 

соответственно. Объяснить такое отличие можно, на наш взгляд, как разницей 

между температурными режимами в исследуемых районах и, как следствие, 

неодновременным созреванием гонад, так и лучшими условиями питания 

моллюсков в Севастопольской бухте по сравнению с таковыми в акватории у 

Карадага. 

Таким образом, выполненные нами исследования позволили показать, что 

P. lithophaga является раздельнополым моллюском с соотношением самок и 

самцов 1,0:1,2. В Чёрном море (Севастопольская бухта) P. lithophaga становится 

половозрелым при размере раковины 7–10 мм, гаметогенез начинается на первом 

году жизни, половозрелыми особи становятся также на первом году жизни. 

Гаметогенез происходит с февраля по июль, нерест – в конце лета – начале осени. 
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Активный вымет половых продуктов длится около трёх месяцев – с июля по 

сентябрь. С ноября по февраль отмечается период покоя гонад. Индивидуальная 

плодовитость P. lithophaga составляет 21 300–53 400 яиц и зависит от размера 

моллюсков. Плодовитость популяции на 1000 особей – 12 300 000 яиц. 

 

 

4.1.3. Определение степени эрозии твёрдых поверхностей 

под воздействием Petricola lithophaga 

 

 

Из всех камнеточцев, относящихся к морской фауне, самыми крупными 

разрушителями субстрата являются моллюски. В отдельных частях Мирового 

океана они распространены достаточно широко и имеют при этом высокую 

численность. Авторы многих работ, посвящённых комплексным исследованиям 

бентоса, часто упоминают о чрезвычайно губительном воздействии моллюсков-

камнеточцев на других животных (кораллы, раковины крупных моллюсков и др.), 

послуживших субстратом для их жизнедеятельности (Ansell, 1970; Kotapalli, 

Sundaram, 1972; Appukuttan, 1972; 1973; Arnotz, Rumohr, 1973; Bamber, 1985; 

Savazzie, 1994). Для P. lithophaga подобные исследования не проводились. 

Поселения P. lithophaga обнаружены нами почти на всех участках 

прибрежной зоны Крыма с выходами известняка (раздел 4.1). Максимальная 

плотность особей отмечена в Севастопольской бухте. Поэтому роль P. lithophaga 

в разрушении субстрата оценивали на основании материала, собранного в 

Севастопольской бухте. Для этого считали отношение (%) объёма камня к 

суммарному объёму моллюсков, обитающих в этом камне. Следует заметить, что 

такой вариант расчёта применим только для моллюсков, роющих неглубокие 

норки, так как по нему не учитывается объём высверленых ходов. P. lithophaga 

роет неглубокие норки, в среднем около 18 мм. Раковина занимает практически 

всё пространство норки. Присутствие в норке моллюска можно легко обнаружить 
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по вытянутым наружу коротким сифонам, составляющим примерно треть от всей 

длины тела (Рисунок 4.15). 

 

 

Рисунок 4.15. Моллюск P. lithophaga в камне. 
 

Всего исследовано 177 моллюсков, изъятых из 18 камней. В среднем на 

каждый камень приходилось 10 особей. Установлено, что степень заполнения 

моллюсками субстрата варьировала в диапазоне от 0,058 до 1,150 %, а в среднем 

составила (0,50 ± 0,16) % (Таблица 4.3). 

Плотность и биомасса P. lithophaga в камнях Севастопольской бухты 

довольно высоки и в среднем составляют (185±15) экз.·м-2 и (144,7±12) г·м-2 

соответственно (Ковалёва, 2012б). Однако объём, который занимают моллюски, 

небольшой, а, следовательно, и степень разрушения субстрата низкая, так как 

P. lithophaga моллюск некрупный и норки роет неглубокие. Таким образом, 

можно говорить о незначительной деструктивной деятельности P. lithophaga даже 

при максимальной плотности моллюсков в заселяемом им субстрате. 
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Таблица 4.3. Соотношение объёма камней и моллюсков (P. lithophaga), их 
населяющих. 
 

Порядковый 
номер 
камня 

Количество 
особей 
в одном 
камне 

Объём 
всех моллюсков 

в камне, 
мм³ 

Объём 
камня, 

см³ 

Отношение 
объёма 

моллюсков 
к объёму 
камня, % 

1 2 3 4 5 
1 6 5182 1440,6 0,360 
2 6 11 530 1690 0,682 
3 6 3101 1702 0,182 
4 6 1523 2579,3 0,059 
5 7 16 205 1405 1,153 
6 8 13 155 1380 0,953 
7 10 12 089 1917 0,631 
8 10 2944 3024 0,097 
9 11 21 168 1917 1,104 
10 11 21 138 3490 0,606 
11 12 23 060 2490 0,926 
12 12 2442 4200 0,058 
13 13 5184 1567 0,331 
14 13 14 287 2150 0,665 
15 13 14 287 3060 0,467 
16 13 1752 3001 0,058 
17 14 11 103 2580 0,430 
18 16 7956 1441 0,552 
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4.2. Моллюски семейства Pholadidae у Крымского побережья 

 

 

У побережья Крыма, как и во всём Чёрном море, сем. Pholadidae 

представлено двумя видами – Pholas dactylus и Barnea candida. Из 

всех исследованных нами участков Pholadidae были встречены только на четырёх 

(Рисунок 4.16). 

 

 
 

Рисунок 4.16. Распространение Pholadidae вдоль Крымского побережья         
(○ – моллюски не найдены; ● – Pholas dactylus; ▲ – Barnea candida): 
1 – акватория у мыса Лукулл, 3 – акватория у мыса Такиль, 
2 – Двуякорная бухта, 4 – бухта Рифов. 
 

Исследованы различные субстраты: вулканического происхождения, 

известняки, плотные глины. И хотя в литературе описаны находки Pholadidae в 

разных породах, в том числе в тех, которые намного твёрже раковины самих 

моллюсков, все особи, найденные нами, обитали только внутри глин. 

Приуроченность этих видов к плотным глинам подтверждают и эксперименты по 
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выбору личинками субстрата, в ходе которых было показано, что те 

предпочитают оседать именно на глину (Киселёва, 1970). 

Pholadidae встречены в пробах, взятых в летний период на глубине 2,0–2,5 м. 

Ph. dactylus отмечен в трёх районах: акватория у мыса Лукулл, где его 

обнаруживали и ранее (Милашевич, 1916), а также в Двуякорной бухте и 

акватории у мыса Такиль, где вид встречен впервые (Рисунок 4.17). 

 

 
Рисунок 4.17. Pholas dactylus в плотных глинах Двуякорной бухты. 
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Раковина моллюска светлого цвета, длиной не более 56 мм. Поверхность с 

концентрическими рёбрами, хорошо выраженными на переднем конце, гораздо 

менее заметными посередине и совершенно отсутствующими на заднем конце 

(Рисунок 4.18). 

 

 

 

Рисунок 4.18. Pholas dactylus из Двуякорной бухты: 1 – створки раковины: вид 
снаружи (а), вид изнутри (б); 2 – внешний вид моллюска, вентральный (а) и 
дорзальный (б) ракурсы; 3 – передний конец раковины с лучистыми ребрами. 
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B. сandida также отмечена в трёх районах: акватория у мыса Лукулл, где её 

обнаруживали и ранее (Милашевич, 1916), Двуякорная бухта и бухта Рифов 

(Азовское море), где она встречена впервые. Раковина моллюска светлого цвета, 

длиной не более 45 мм (Рисунок 4.19). 

 

 
 

Рисунок 4.19. Barnea candida из Двуякорной бухты: 1 – створки раковины: вид 
снаружи (а), вид изнутри (б); 2 – внешний вид моллюска, вентральный (а) и 
дорзальный (б) ракурсы; 3 – передний конец раковины с лучистыми ребрами. 
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Плотность и биомасса Ph. dactylus и B. candida колебались в широких 

пределах (Таблица 4.4). 

 

Таблица 4.4. Видовой состав и количественные показатели (N – средняя 
плотность, экз.·м-2; B – средняя биомасса, г·м-2) моллюсков-камнеточцев 
в исследуемых районах. 
 

Район исследований Ph. dactylus B. candida 
N B N B 

Чёрное море 
Акватория у мыса Лукулл 26 ± 5 7,1 ± 1,4 15 ± 3 4,4 ± 0,8 
Двуякорная бухта 150 ± 12 194 ± 40 16 ± 4 25 ± 6,3 
Акватория у мыса Такиль 6 ± 2 7 ± 2,5 – – 

Азовское 
море Бухта Рифов – – 6 ± 1 10 ± 1,7 

 

По плотности и биомассе на трёх исследованных участках доминировал 

Ph. dactylus. Отсутствие этого вида в бухте Рифов, вероятно, обусловлено низкой 

солёностью воды в Азовском море. Известно, что минимальным пределом 

переносимости солёности Ph. dactylus считается 18 ‰ (Зенкевич, 1956), а в 

период исследований в месте сбора проб она составила 12 ‰. Тем не менее, нами 

данный вид обнаружен в акватории у мыса Такиль при солёности 15 ‰, при этом 

плотность его в этом районе была низкой (Таблица 4.4). В Двуякорной бухте при 

солёности воды 18 ‰ встречены Ph. dactylus и B. candida. Из всех исследованных 

районов плотность поселений обоих видов здесь была самой высокой. В 2013 г. 

средние плотность и биомасса Ph. dactylus составляли (150 ± 12) экз.·м-2 и 

(194 ± 40) г·м-2 соответственно. В этом биотопе было встречено полноценное 

поселение Ph. dactylus, представленное разноразмерными особями (Рисунок 4.20). 
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Рисунок 4.20. Размерная структура поселения Ph. dactylus в летний период в 
Двуякорной бухте. 

 

Бóльшую часть поселения Ph. dactylus составляют экземпляры размером 

от 10 до 34 мм. Предельная длина моллюсков – 56 мм. 

Максимальные значения плотности и биомассы Ph. dactylus в Двуякорной 

бухте – 4910 экз.·м-2 и 797 г·м-2 соответственно – отмечены в 2011 г. Бóльшая 

часть поселения тогда состояла из ювенильных особей. Средние плотность и 

биомасса B. candida в 2013 г. составили (16 ± 4) экз.·м-2 и (25 ± 6,3) г·м-2 

соответственно. Поселение представлено разноразмерными особями от 7 до 

45 мм. 

Состав и физико-химические характеристики субстрата, по-видимому, 

оказывают существенное влияние на плотность популяций Pholadidae и играют 

немаловажную роль в расселении этих видов. Глины, на которых обнаружены 

Ph. dactylus и B. candida, отличались по своему составу (Таблица 4.5) (Ковалёва и 

др., 2015; Ковалёва, 2018). 
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Таблица 4.5. Физико-химические особенности глинистых субстратов 
из исследованных районов Крымского побережья. 

 
Район 

исследований 
Твёрдость 
субстрата 

Примечания 

Бухта Рифов < 1 

глина коричневато-серая, 
нецементированная, очень непрочная, 

неслоистая, легко разрушается 
на обломки 

Акватория 
у мыса Такиль 

< 1 состав схож с таковым в бухте Рифов 

Двуякорная бухта 2 
глина серая, средней степени 
цементации, бескарбонатная 

Акватория 
у мыса Лукулл 

3 
карбонатная глина с гидроксидами 

железа красного цвета 
 

Как отмечалось ранее, максимальное количество особей Pholadidae встречено 

в Двуякорной бухте, где, вероятно, сложились оптимальные условия для обитания 

этих моллюсков. На дне бухты много выходов серой глины, твёрдость которой по 

шкале Мооса мы оценили в 2 балла. Мыс Лукулл сложен красными карбонатными 

глинами, более плотными, чем в Двуякорной бухте (3 балла по шкале Мооса). 

Плотность и биомасса моллюсков в этом районе были низкими, преобладали 

мелкие особи. Глины в районе Керченского полуострова (бухта Рифов, мыс 

Такиль) были схожи по составу и отличались своей хрупкостью (< 1). Плотность 

и биомасса исследуемых видов в этих субстратах были самыми низкими. 

Pholadidae роют норки механическим способом, тем не менее их раковины 

тонкие и хрупкие. Очевидно, что твёрдость заселяемого субстрата должна быть не 

слишком высокой: в противном случае моллюску понадобится больше времени 

для формирования безопасного пространства. Между тем, твёрдость не должна 

быть и слишком низкой, иначе субстрат будет крошиться и легко ломаться при 

сверлении его раковинами или под воздействием внешних факторов. 

Таким образом, поселения Ph. dactylus и B. candida были обнаружены на 

глинистых субстратах в четырёх районах прибрежной части Крымского 

полуострова. В совместных поселениях этих видов доминировал Ph. dactylus, 

наибольшая плотность которого зарегистрирована в юго-восточной части Крыма 
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(Двуякорная бухта). Иными словами, распространение этих моллюсков вдоль 

Крымского побережья определяется как характером субстрата, так и солёностью 

воды. 
 

 

4.3. Rocellaria dubia в бухтах Севастополя 

 

 

Rocellaria dubia – самый редкий моллюск-сверлильщик в Чёрном море. Нами 

этот вид обнаружен в валунах среднего размера (известняк) на глубине 2–6 м в 

акватории Юго-Западного Крыма, в бухтах г. Севастополь (Казачья, 

Севастопольская) (Ковалёва, 2014б). Средние плотность и биомасса моллюска в 

бухте Казачья составили (9 ± 4) экз.·м-2 и (0,74 ± 0,3) г·м-2 соответственно, 

встречаемость – 30 %, средняя длина раковины – 10,1 мм. В Севастопольской 

бухте обнаружена только одна особь. Возможно, бóльшее количество R. dubia в 

бухте Казачья можно объяснить наличием в ней устричного марихозяйства 

(Копытина, Лебедовская, 2014). Известно (Гаевская, 2006; Trigui El-Menif et al., 

2005), что этот вид является эндопаразитом, обитающим в раковинах других 

моллюсков, в том числе устриц, используя их в качестве субстрата. Возможно, 

часть популяции населяет створки раковин, находящиеся на дне бухты, а 

отдельные особи оседают на камни (Рисунок 4.21; 4.22). 
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Рисунок 4.21. Внешний вид Rocellaria dubia (1 – латерально, 2 – вентрально, 3 – 
дорсально). 
 

 
Рисунок 4.22. Rocellaria dubia в норках: 1–2 – верхняя (1) и нижняя (2) часть 
расколотого камня с норками моллюска; 3 – моллюск в камне; 4 – поверхность 
камня с входом в норку в форме восьмёрки. 
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Таким образом, для естественных твёрдых субстратов верхней сублиторали 

Крымского побережья характерны четыре вида двустворчатых моллюсков с 

высокими показателями плотности, биомассы и встречаемости: M. 

galloprovincialis, M. lineatus, P. lithophaga и Ph. dactylus. Все они являются 

видами-эдификаторами, влияющими на качество и состояние популяций других 

видов данного биотопа. Учитывая сказанное, изучение всего макрозообентоса, 

обитающего на исследуемых нами субстратах с доминированием обсуждаемых 

видов, представляет несомненный практический и теоретический интерес. Этому 

исследованию посвящена следующая глава. 
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ГЛАВА 5 

 

 

СООБЩЕСТВА МАКРОЗООБЕНТОСА ТВЁРДЫХ СУБСТРАТОВ 

С ДОМИНИРОВАНИЕМ ДВУСТВОРЧАТЫХ МОЛЛЮСКОВ 

 

 

Сообщества выделяли по доминирующему по биомассе виду (Воробьёв, 

1949). Этот критерий посчитали приемлемым для твёрдых субстратов в условиях 

Чёрного моря, где бóльшую биомассу имеют виды относительно крупные, 

долгоживущие, часто являющиеся эдификаторами, т. е. средообразующими 

видами, во многом определяющими особенности конкретного сообщества. Они 

имеют, как правило, высокую плотность, биомассу и встречаемость, поэтому, 

результат, полученный нами путём выделения видов-доминантов в сообществе по 

наибольшей биомассе, практически не противоречит результатам, полученным 

другими методами, например, путем подсчёта широко используемого индекса 

функционального обилия (ИФО) (Виленкин, Виленкина, 1979; Кучерук, 1985; 

Кучерук, Савилова, 1985; Мальцев, 1990; Ревков, 2014), являющегося оценочным 

эквивалентом энергетической роли гидробионтов. 

Доминирующие по биомассе виды в нашем случае имеют, как правило, и 

самые высокие значения ИФО (Таблица 5.1). Только в биотопе каменистых 

россыпей этот показатель у P. lithophaga незначительно уступил таковому у 

M. lineatus, что может быть связано с недоучётом ювенильных особей 

P. lithophaga при обследовании камней. 
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Таблица 5.1. Показатели биомассы (В, г·м-2) и ИФО руководящих видов 
в исследуемых биотопах. 
 

Биотоп 
Доминирующий 

и субдоминирующие виды 
В ИФО 

Скалы 
вулканического 
происхождения 

Mytilaster lineatus 

Mytilus galloprovincialis 

Nereis zonata 

1553 

868 

4 

2406 

636 

12,6 

Скалы 
осадочного 
происхождения 

Mytilaster lineatus 

Mytilus galloprovincialis 

Platynereis dumerilii 

552,5 

6,8 

1,4 

925 

9,6 

3,9 

Каменистые россыпи 

Petricola lithophaga 

Mytilaster lineatus 

Mytilus galloprovincialis 

144,7 

116,5 

39 

154 

162 

23 

Плотные глины 

Pholas dactylus 

Clibanarius erythropus 

Mytilaster lineatus 

194 

64 

35 

181,5 

26 

54 

 

 

5.1. Сообщества Mytilaster lineatus 

 

 

Сообщества макрозообентоса с преобладанием митилястера отмечено нами 

на скалах Карадага и Тарханкута. Для этого сообщества характерны богатый 

видовой состав, высокие значения биомассы и наличие нескольких 

доминирующих по плотности и биомассе видов. 
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5.1.1. Сообщество Mytilaster lineatus на скалах Карадага 

 

 

Для изучения макрозообентоса скал Карадага проанализированы бентосные 

пробы, взятые вдоль побережья от Кузьмичева камня до бухты Сердоликовая в 

летний сезон 2009, 2011 и 2012 гг. с глубин 0–12 м (Ковалёва, 2012а, Ковалёва и 

др., 2014а). 

Всего обнаружено 95 видов гидробионтов из таксономических категорий: 

Polychaeta (30 видов), Mollusca (19), Pantopoda (2), Cnidaria (2) и Crustacea (36). 

Представители Nemertea, Turbellaria, Oligochaeta, Acari, Chironomidae и Insecta до 

вида не идентифицированы, и при формировании списка видов считали, что 

каждая группа условно представлена одним видом (Таблица 1 в Приложении). 

Впервые в акватории Карадагского природного заповедника отмечен 

недавний вселенец в Чёрное море – актиния Sagartia elegans (Dalyell, 1848). 

В черноморском бассейне этот вид был обнаружен только в Одесском заливе и в 

некоторых карстовых пещерах в прибрежье Западного Крыма (Гребельный, 

Ковтун, 2013). 

Полихеты представлены в основном относительно крупными эррантными 

формами. Наибольшее количество видов – в семействах Nereidae и Syllidae. Из 

видов, приуроченных только к твёрдым субстратам, встречены Lysidice ninetta 

Audouin & H. Milne-Edwards, 1833 и Spirobranchus triqueter (Linnaeus, 1758). 

Среди моллюсков заслуживает внимание обнаружение трёх видов гастропод 

из семейства Pyramidellidae: Odostomia bulimulus Monterosato, 1874; Parthenina 

interstincta (J. Adams, 1797) и Parthenina indistincta (Montagu, 1808). Они редко 

встречаются на других субстратах и больше известны как эктопаразиты 

двустворчатых моллюсков (Гаевская, 2006). 

Среди Artropoda идентифицированы 39 видов, относящихся к 2 подтипам: 

Crustacea (36 видов) и Chelicerata (Pantopoda – 2 вида, Acaria – 1). Класс 

Malacostraca представлен 5 отрядами: Amphipoda, Decapoda, Isopoda, Tanaidacea и 

Cumacea. В акватории бухты Львиной на глубине 1 м найден 1 экз. пантоподы 
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Achelia echinata Hodge, 1864. Этот мелководный вид, обитающий на скалах, ранее 

был найден лишь однажды – В. Чернявским в районе Ялты (Скарлато, 

Старобогатов, 1972). Наиболее многочисленным по количеству видов является 

отряд амфипод (23 вида). Видовой состав десятиногих раков в наших пробах не 

столь богат (6 видов). Относительно высокой встречаемостью (62 %) 

характеризовался лишь Pilumnus hirtellus (Linnaeus, 1758). Это объясняется, 

видимо, тем, что представители Decapoda очень подвижны и редко попадают в 

сборы, проводимые с помощью бентосных рамок. Дополнительную информацию 

об этих животных дали визуальные наблюдения, в результате которых список 

Decapoda был пополнен шестью видами: Clibanarius erythropius (Latreille, 1818), 

Diogenes pugilator (P. Roux, 1829), Eriphia verrucosa Forscal, 1775, 

Carcinus aetuarii Nordo, 1847, Liocarcinus vernalis Risso, 1816, 

Rhithropanopeus harrisii tridentatus Maitland, 1874. Все идентифицированные виды 

ракообразных характерны для разных типов грунтов и зарослей макрофитов. 

Средняя плотность всего макрозообентоса в пределах изученного биотопа 

составила (12 818 ± 186) экз.·м-2, биомасса – (2484 ± 36) г·м-2. По плотности 

преобладали моллюски – (9865 ± 960) экз.·м-2. Плотность ракообразных и полихет 

составила (2184 ± 32) и (665 ± 26) экз.·м-2 соответственно (Рисунок 5.1). 

 

Mollusca 
77%

Другие
1%

Crustacea
17%

Polychaeta
5%

 
Рисунок 5.1. Соотношение средней плотности видов основных таксономических 
групп макрозообентоса на скалах в прибрежной зоне Карадага. 

 

По биомассе также лидировали моллюски – (2474 ± 174) г·м-2. Биомасса 

полихет и ракообразных составила (6,2 ± 0,26) и (3,9 ± 0,06) г·м-2 соответственно. 
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Подобное количественное преобладание моллюсков объясняется обилием 

представителей митилид (94,0 % плотности и 97,8 % биомассы всех моллюсков). 

При этом на долю мидии приходилось 2,5 % плотности и 35,0 % биомассы всех 

Mollusca, а на долю митилястера – 91,0 и 62,8 % соответственно. 

В период исследований по всем количественным показателям на бóльшей 

части полигона доминировал митилястер. По биомассе он занял первое место на 

78 % станций. На 13 % станций преобладала мидия, однако субдоминантом 

оставался митилястер. Tricolia pullus (Linnaeus, 1758) и Rissoa splendida (Eichwald, 

1830) лидировали на 7 % и 3 % станций соответственно, однако субдоминантом 

на них также был митилястер. В целом митилястер встретился на 100 % 

выполненных станций, а преобладание гастропод на нескольких станциях стало 

возможным из-за попадания в пробоотборник макрофитов, на которых эти виды 

обитают в массовом количестве. Именно поэтому мы сочли возможным выделить 

в обрастании скал Карадага одно сообщество – Mytilaster lineatus. 

При рассмотрении структуры изученного сообщества оказалось, что к числу 

руководящих относятся 17 видов (18 %), характерных – 20 (21 %), редких – 

58 (61 %) (Рисунок 5.2). 

18 21 61

0% 20% 40% 60% 80% 100%

1

Руководящие Характерные Редкие  
Рисунок 5.2. Структура сообщества макрозообентоса на скалах Карадага в 2009–
2012 гг. 

 

Среди руководящих видов можно отметить полихет Platynereis dumerilii 

(Audouin & Milne-Edwards, 1834) (встречаемость 94,6 %), Nereis zonata Malmgren, 

1867 (92,4 %), Syllis gracilis Grube, 1840 (74,6 %); моллюсков Mytilaster lineatus 
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(100 %), Mytilus galloprovincialis (83,6 %), Bittium reticulatum (da Costa, 1778) 

(90,2 %), Tricolia pullus (90,2 %), Rissoa splendida (90,2 %); ракообразных – 

Caprella acanthifera Leach, 1814, Stenothoe monoculoides (Montagu, 1815) (94,6 %), 

Dexamine spinosa (Montagu, 1813) (90,2 %), Apherusa bispinosa (Bate, 1857) (88 %), 

Amphithoe ramondi Audouin, 1826 (68 %) и др. Из всех приведённых видов только 

мидия и митилястер приурочены к твёрдым субстратам, остальные обитают и в 

других биотопах. Присутствие некоторых видов обусловлено наличием 

водорослей на скалах. 

Таким образом, в биотопе скал Карадага на глубине 0–12 м в 2009 и 2011–

2012 гг. обнаружено 95 видов гидробионтов. Средняя плотность макрозообентоса 

в пределах изученного биотопа составила (12 818 ± 186) экз.·м-2, биомасса – 

(2484 ± 36) г·м-2. По всем количественным показателям на полигоне доминировал 

M. lineatus, что позволило выделить сообщество митилястера в обрастании скал 

Карадага в исследуемый период. 

 

 

5.1.2. Многолетняя динамика макрозообентоса на скалах Карадага 

 

 

Первое детальное исследование бентоса на жёстких субстратах в Чёрном 

море проведено на Карадагской биостанции в 1938–1940 гг. группой 

исследователей под руководством И. В. Шаронова (Шаронов, 1952). В результате 

было не только дано полное описание видового состава сообщества биотопа скал 

и каменистых россыпей, но и проведён количественный учёт бентоса на глубине 

0–2 м. Последователем И. В. Шаронова в изучении обрастаний скал стал 

И. А. Синегуб: в 1976–1978 гг. он повторил съёмку, используя аналогичную 

методику и схему станций (Синегуб, 2004). Результаты этого исследования 

показали, что за прошедшие 40 лет в сообществе скал Карадага произошли весьма 

значительные изменения. 
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Для сравнения наших данных с уже известными литературными мы 

использовали материал, который был получен при обработке проб, собранных в 

2009, 2011 и 2012 гг. с глубин 0–2 м по сетке станций, аналогичной той, которой 

руководствовались И. В. Шаронов и И. А. Синегуб. 

В 1930-е гг. обнаружено 62 вида макрозообентоса, в 1976–1978 гг. и в 

настоящее время – 87 видов (неидентифицированные таксоны рассматривали как 

один вид) (Таблица 2 в Приложении). По-видимому, меньшее число видов, 

обнаруженных в 1938–1940 гг., можно объяснить несовершенством применяемых 

в то время методик количественного сбора. Практически все виды, 

фигурирующие в списках последующих съёмок (Синегуб, 2004; Болтачёва и др., 

2015), указаны И. В. Шароновым в материалах качественных сборов (рукопись 

Шаронова). Доля видов основных таксономических групп макрозообентоса 

биотопа скал в 1976–1978 и 2009–2012 гг. оказалась сходной, между тем в 1938–

1940 гг. доля ракообразных была немного выше (Рисунок 5.3). 
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POLYCHAETA MOLLUSCA CRUSTACEA ПРОЧИЕ  
Рисунок 5.3. Видовая представленность (в %) основных групп макрозообентоса на 
скалах Карадага в 1938–1940*, 1976–1978** и 2009–2012 гг. [* – по: (Шаронов, 
1952), ** – по: (Синегуб, 2004)]. 

 

Сравнение фаун проводили на основании индекса общности Сёренсена и 

индекса сходства Жаккара. Относительно низкие значения этих индексов 

свидетельствуют о различиях между сообществами в разные периоды 

исследований (Таблица 5.2). 



 

 

107

Таблица 5.2. Матрица индексов сходства Жаккара (над ×××) и индексов общности 
Сёренсена (под ×××) для сообщества макрозообентоса скал Карадага в разные 
периоды исследований. 
 

 1938–1940 гг. 1976–1978 гг. 2009–2012 гг. 
1938–1940 гг. × 0,29 0,29 
1976–1978 гг. 0,46 × 0,30 
2009–2012 гг. 0,46 0,47 × 

 

Коэффициент общности видов для трёх сообществ составил 0,46. 

Так, на скальном субстрате в акватории у Карадага в период с 1930-х гг. по 

2000-е гг. самыми разнообразными по видовому составу были Arthropoda 

(59 видов). Наиболее многочисленным является отряд амфипод, состав которого 

очень изменчив: из 27 выявленных видов только 5 являются общими для всех 

периодов исследований: Ampithoe ramondi Audouin, 1826, Apherusa bispinosa 

(Bate, 1857), Erichthonius difformis M.-Edwards, 1830, Hyale pontica Rathke, 1837 и 

Stenothoe monoculoides (Montagu, 1815). Из 37 видов Polychaeta, 

зарегистрированных на этом полигоне, лишь 6 – общие для трёх периодов 

исследований: Harmothoe reticulata (Claparède, 1870), Nereis zonata Malmgren, 

1867, Perinereis cultrifera (Grube, 1840), Platynereis dumerilii (Audouin & Milne-

Edwards, 1834), Syllis gracilis Grube, 1840, Syllis prolifera Krohn, 1852. Из 27 видов 

Mollusca только 7 обнаружены в каждый период исследований: Mytilus 

galloprovincialis, Mytilaster lineatus, Bittium reticultaum (da Costa, 1778), 

Steromphala adriatica (Philippi, 1844), Rissoa splendida (Eichwald, 1830), Tricolia 

pullus (Linnaeus, 1758), Lepidochitona cinerea (Linnaeus, 1767). Общие для всех 

списков виды входят, как правило, в группу руководящих или характерных. 

Наиболее изменчив состав группы редких видов, однако их количество 

достаточно постоянно во все периоды исследований (Рисунок 5.4). 
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Рисунок 5.4. Структура сравнительной встречаемости видов макрозообентоса на 
скалах Карадага в 1938–1940, 1976–1978 и 2009–2012 гг. [* – по: (Шаронов, 1952), 
** – по: (Синегуб, 2004)]. 

 

При анализе количественного развития макрозообентоса в сообществе скал 

Карадага в период исследований выявлено, что показатели средней биомассы 

бентоса существенно отличались, в то время как средняя плотность оставалась на 

одном уровне (Рисунок 5.5). 
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Рисунок 5.5. Среднии плотность (N) и биомасса (B) макрозообентоса 
в сообществе скал Карадага в разные периоды исследований [* – по: (Шаронов, 
1952), ** – по: (Синегуб, 2004)] (р = 0,05). 

 

Так, средняя плотность бентоса в 2009–2012 гг. достигла 

(15 848 ± 192) экз.·м-2, биомасса – (2991 ± 38) г·м-2. В 1938–1940 гг. эти 

показатели составляли 15 537 экз.·м-2 и 1046,1 г·м-2, а в 1976–1978 гг. – 
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15 289 экз.·м-2 и 9761,5 г·м-2 соответственно. Таким образом, с конца 1930-х по 

1970-е гг. биомасса увеличилась более чем в 9 раз, а к 2009–2012 гг. уменьшилась 

в 3 раза по сравнению с таковой в 1976–1978 гг. По плотности и биомассе во все 

сравниваемые периоды преобладали моллюски, а именно митилиды. Биомасса 

митилястера в период с 1938–1940 по 1976–1978 гг. изменялась в небольшом 

диапазоне (689 и 594 г·м-2 соответственно), а к 2009–2012 гг. увеличилась почти в 

2,5 раза (до (1700 ± 920) г·м-2). Колебания биомассы мидии более существенны. 

По данным И. В. Шаронова (Шаронов, 1952), средняя биомасса мидии в 1930-х гг. 

в исследуемом районе была незначительной – 136 г·м-2. К 1976–1978 гг. она 

увеличилась до 9050 г·м-2 (максимальное значение показателя – 15 835,6 г·м-2) 

(Синегуб, 2004). В 2009–2012 гг. средняя биомасса моллюсков уменьшилась и 

составляля уже (1270 ± 785) г·м-2. 

Хотя в разные периоды исследований зарегистрированы очень близкие 

значения средней плотности макрозообентоса, колебания плотности 

представителей отдельных таксономических групп оказались значительными. 

Так, в 2009–2012 гг. резко возросла плотность моллюсков (в 2 раза по сравнению 

с таковой предыдущих лет), что было обусловлено в основном увеличением 

плотности поселения митилястера. Средняя плотность моллюсков в целом 

в указанные годы составляла (12 462 ±10 400) экз.·м-2, митилястера – 

(11 830 ± 845) экз.·м-2. Плотность полихет изменялась в небольших пределах, 

составляя 1380 экз.·м-2 в 1938–1940 гг., 2078 экз.·м-2 в 1976–1978 гг., 

(970 ± 79) экз.·м-2 в 2009–2012 гг. Между тем изменение количества ракообразных 

в этот период оказалось весьма заметным. Их плотность неуклонно уменьшалась 

с 8104 экз.·м-2 в 1938–1940 гг. до 6431 экз.·м-2 – 1976–1978 гг. и до 

(2373 ± 41) экз.·м-2 – 2009–2012 гг. (Рисунок 5.6). 
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Рисунок 5.6. Средняя плотность (экз.·м-2) представителей основных 
таксономических групп макрозообентоса в сообществе скал Карадага в разные 
периоды исследований [* – по: (Шаронов, 1952); ** – по: (Синегуб, 2004)] (р = 
0,05). 
 

Представляется важным проанализировать изменения количественных 

показателей видов, входивших в группу руководящих в сообществе в 1938–

1940 гг. И. В. Шаронов выделил группу основных видов комплекса скал. К ним, 

помимо 10 видов со встречаемостью более 50 %, он отнёс 2 вида с высокими 

показателями биомассы (мидия и морское блюдечко Patella caeruela Linnaeus, 

1758) и 2 вида с высокой численностью (бокоплавы A. ramondi и E. difformis). Из 

10 указанных руководящих видов в 1976–1978 гг. высокую встречаемость 

сохранили 7, а в 2009–2012 гг. – 6 (Таблица 5.3). Морское блюдечко P. caerulea 

отмечено в 1976–1978 гг., но его биомасса к тому периоду уменьшилась почти 

вдвое, а в 2009–2012 гг. вид не обнаружен. Усоногий рак Chthamalus stellatus 

(Poli, 1791) не зарегистрирован ни в одной из двух последних съёмок. Важно 

отметить, что оба эти вида – хтамалюс и пателла – обитают исключительно возле 

уреза воды. Обитание в этом же биотопе характерно для брюхоногого моллюска 

Melarhaphe neritoides (Linnaeus, 1758). В 1938–1940 гг. его встречаемость на 

Карадаге достигала 44,4 %, а плотность – 136 экз.·м-2. При последующих 

исследованиях этот вид не обнаружен. Плотность изоподы Idotea balthica (Pallas, 

1772), существенно снизилась в 1970-е гг. по сравнению с таковой в период 

первого исследования (с 83 до 2 экз.·м-2). В наших пробах данный вид не 

встретился. Известно, что эта изопода предпочитает глубины до 1 м и обитает 
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преимущественно у уреза воды (Маккавеева, 1979). Исчезновение видов – 

характерных обитателей самой верхней зоны сублиторали и даже супралиторали 

– позволяет предположить, что наиболее существенные для организмов 

макробентоса изменения условий обитания произошли именно в зоне уреза воды. 

Таблица 5.3. Сравнительная характеристика количественных показателей 
основных видов макрозообентоса скал Карадага в разные периоды времени: 1 – 
1938–1940 гг. (Шаронов, 1952); 2 – 1976–1978 гг. (Синегуб, 2004); 3 – 2009–
2012 гг. 
 

Вид 
Плотность, 

экз.·м-2 
Биомасса, 

г·м-2 
Встречаемость, 

% 
1 2 3 1 2 3 1 2 3 

Nereis zonata 1037 3314 618 1,2 4,8 6 83,5 100 91 
Platynereis 
dumerilii 245 186 90 0,8 1,2 2 80,6 96,3 77 

Patella caerulea 15 6 − 115 11,7 − 14,8 29,6 − 
Rissoa splendida 492 13 93 11,6 0,3 0,5 59,2 29,6 37 
Mytilaster 
lineatus 

5057 3314 11 830 688,8 594 1700 100 92,6 100 

Mytilus 
galloprovincialis 

24 2640 335 136,3 9050 1270 48,1 100 90 

Amphibalanus 
improvisus 

10 158 6 0,4 11,6 0,1 55,5 63 20 

Chthamalus 
stellatus 

28 − − 0,8 − − 74 − − 

Hyale pontica 1377 1 47 2,9 0,1 0,04 81,8 11,1 49 
Apohyale 
prevostii 918 − 63 1,9 − 0,06 81,8 − 29 

Ampithoe 
ramondi 1369 599 345 0,5 0,4 0,2 47,8 88,9 89 

Erichthonius 
difformis 

1485 75 30 0,5 0,1 0,006 27,2 48,2 29 

Caprella sp. 923 632 558 0,4 0,3 0,075 64 92,6 80 
 

За прошедшие годы уменьшились встречаемость и плотность гастроподы 

R. splendida, однако наибольшие изменения коснулись руководящих видов 

амфипод. С 1930-х гг. в несколько раз снизилась плотность A. ramondi (с 1369 

до 345 экз.·м-2), E. difformis (с 1485 до 30 экз.·м-2), H. pontica (с 1377 до 47 экз.·м-2) 

и представителей рода Caprella Lamarck, 1801 (с 1142 до 558 экз.·м-2). Данные 
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виды являются постоянными компонентами цистозировых биоценозов, которые в 

течение последних десятилетий подвергаются значительной трансформации. 

Более того, в ряде регионов черноморского шельфа они полностью исчезли 

(Костенко и др., 2008). Снижение плотности R. splendida в последнии десятилетия 

отмечали и авторы, исследовавшие эпифитон цистозиры (Маккавеева, 1992; 

Макаров, 2007; Киселёва и др., 2008; 2009). 

Бедным, по сравнению с прошлыми годами, оказался качественный состав 

декапод. Из 11 видов, обнаруженных в 1930-е и 1970-е гг., в современных пробах 

встретились лишь 5, причём это были мелкие по размерам раки (крупные формы 

отсутствовали). Между тем, показатели встречаемости и плотности ранее редкого 

мелкого краба Pilumnus hirtellus (Linnaeus, 1758) возросли. Этот вид населяет и, 

что важно, размножается преимущественно в зарослях филлофоры (Терентьев, 

2002), замещающей в последние годы сообщество Cystoseira на небольших 

глубинах в акватории у Карадага (Костенко и др., 2008). Возросли также 

встречаемость и плотность редких в 1930-е гг. ракообразных – бокоплава 

A. bispinosa и танаидового рака Chondrochelia savignyi (Kroyer, 1842), 

предпочитающих селиться на филлофоре (Маккавеева, 1979). 

Трофическая структура сообщества в разные периоды исследований также 

отличается (Таблица 5.4). 

Таблица 5.4. Количественные показатели трофических групп в сообществе 
обрастаний скал Карадага в разные периоды исследования [* – по: (Шаронов, 
1952); ** – по: (Синегуб, 2004)]: А – количество таксонов; N – плотность, экз.·м-2; 
B – биомасса, г·м-2. 

Трофические 

группы 

1938–1940 гг.* 1976–1978 гг.** 2009–2012 гг. 

А N B А N B А N B 

Сестонофаги 4 5104 855 11 6083 9686 8 12 229 2970 

Детритофаги 3 1039 1,2 7 3757 0,7 13 680 0,1 

Фитофаги 13 4460 161 16 1551 18 18 817 4,9 

Плотоядные 3 41 0,08 12 127 0,4 8 58 3,4 

Эврифаги 27 3990 24 28 2988 32 17 1544 11,9 

Прочие 13 842 2,53 10 104 25 23 520 1,1 
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В связи с преобладанием митилид, по биомассе во все годы исследований 

доминировали сестонофаги [в 1938–1940 гг. их доля среди всех трофических 

групп была несколько меньше (81,8 %), чем в последующие годы (99,2–99,3 %)]. 

Эта же группа доминировала и по плотности, но уже, в зависимости от 

обсуждаемого периода, вместе с фитофагами и детритофагами. (Рисунок 5.7). 

 

1938 - 1940 гг. *

          

1976 - 1978 гг. **

      

2009 - 2012 гг.

Сестонофаги
Детритофаги
Фитофаги
Плотоядные
Эврифаги
Прочие

 
Рисунок 5.7. Соотношение плотности разных трофических групп в сообществе 
скал Карадага в разные периоды исследования [* – по: (Шаронов, 1952); ** – по: 
(Синегуб, 2004)]. 
 

Так, плотность сестонофагов увеличилась с 33 % (1938–1940 гг.) и 41 % 

(1976–1978 гг.) до 77 % (2009–2012 гг.), а фитофагов, наоборот, уменьшилась, 

составляя в разные периоды 29, 11 и 5 % общей плотности сообщества 

соответственно. Примечательно, что доля детритофагов в 1938–1940 гг. была не 

значительная (7 %) к 1976–1978 гг. увеличилась до 26 % и опять уменьшилась к 
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2009–2012 гг. (до 4 %). Возможно, это было обусловлено чрезвычайно большим 

количеством мидии в верхней сублиторали района Карадага в 1970–1980-е гг. 

Известно, что мидии в процессе жизнедеятельности производят большое 

количество фекалий, а при увеличении количества взвеси в воде – и 

псевдофекалий. И то, и другое является пищей для многих мелких детритофагов 

(Заика и др., 1990). Снижение роли фитофагов в сообществе скал может быть 

связано с деградацией цистозировых фитоценозов на малых глубинах (1–2 м) 

(Костенко и др., 2008).  

Разнообразие сообществ оценивали с помощью индексов биоразнообразия 

(Рисунок 5.8). 

0
0,1
0,2
0,3
0,4
0,5
0,6
0,7
0,8
0,9

1

Индекс Симпсона
доминирование

Индекс Симпсона
разнообразие

Индекс Пиелоу

1938-1940 гг.*
1976-1978 гг.**
2009-2012 гг.

 

0

1

2

3

4

Индекс Шеннона

1938-1940 гг.*
1976-1978 гг.**
2009-2012 гг.

 

Рисунок 5.8. Индексы Симпсона (доминирования и разнообразия), Пиелу 
(выровненности) и Шеннона (разнообразия) в сообществах скал Карадага 
в сравниваемые периоды. 

 

Так, индекс Симпсона (D), отражающий концентрацию доминирования, 

измеряется от 0 до 1. В 1938–1940 гг. его значение составило 0,14; в 1976–

1978 гг. – 0,16; в 2009–2012 гг. – 0,5, т. е. в 2000-е гг. уровень доминирования был 
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выше, чем в предыдущие периоды, а следовательно, разнообразие – меньше 

(1 − D). 

Разнообразие также анализировали по индексу Шеннона, придающему 

больший вес редким видам. В 1938–1940 гг. его значение равнялось 3,57; в 1976–

1978 гг. – 3,3; в 2009–2012 гг. – 1,9. Иными словами, разнообразие сообщества 

постоянно снижалось. 

Выровненность считали с помощью индекса Пиелу. Чем ближе его значение 

к единице, тем выше показатель для сообщества. Выровненность также снижалась 

от 0,6 в 1938–1940 гг. до 0,52 в 1970-е и до 0,3 в 2000-е гг. 

После применения индексного подхода можно констатировать, что с 1938–

1940 гг. до 2009–2012 гг. разнообразие и выровненность сообщества скал 

постоянно уменьшались, а уровень доминирования в нём повышался. 

Для оценки выровненности видов построили также график доминирования – 

разнообразия макрозообентоса по его плотности (Рисунок 5.9). 

 

 
Рисунок 5.9. Кривые рангового распределения видов макрозообентоса на скалах 
Карадага в разные периоды исследований [* – по: (Шаронов, 1952); ** – по: 
(Синегуб, 2004)]. 

 

В 1938–1940 гг. доминировал один вид – M. lineatus (39 % общей плотности), 

содоминантами были три вида ракообразных – E. difformis, A. ramondi, H. pontica 

(по 11 %). В 1976–1978 гг. среди представителей макрозообентоса скал по 

плотности заметно доминировали три вида: амфипода S. monoculoides (24 % 
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общей плотности) и два вида двустворчатых моллюсков – M. lineatus (21 %) и 

M. galloprovincialis (17 %) (Синегуб, 2004). В 2009–2012 гг. явно преобладал один 

вид – M. lineatus (75 %); остальные существенно уступали ему по обилию 

(на графике кривая резко падает, а затем выравнивается). Выровненность видов в 

целом низкая, а доминирование, соответственно, высокое. Протяжённость кривых 

доминирования – разнообразия для сообщества во все исследуемые периоды 

относительно велика, что говорит о большом количестве видов в составе 

сообщества. Однако присутствие нескольких видов-доминантов в 1938–1940 гг., и 

особенно в 1976–1978 гг., делает кривые для сообщества в эти периоды более 

выравненными, чем для сообщества в 2009–2012 гг., когда доминировал один вид. 

Известно, что чем выше проходит кривая и чем более она уплощена, тем 

больше при данном числе видов общее разнообразие (Одум, 1986). В стрессовых 

ситуациях независимо от того, вызваны ли они естественными причинами или 

антропогенным воздействием, кривая становится более вогнутой. Отсюда мы 

можем заключить, что в 2009–2012 гг. сообщество на скалах находилось в менее 

благоприятных условиях, чем в предыдущие годы. 

Для определения изменений, произошедших в биотопе под влиянием 

внешних воздействий, нами построены АВС-кривые, соответствующие плотности 

и биомассе каждого вида для всех периодов исследований (Рисунок 5.10). 
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Рисунок 5.10. АВС-кривые для сообществ макрозообентоса на скалах Карадага 
в разные периоды исследований [биомасса (▲), плотность (●)] [* – по: (Шаронов, 
1952); ** – по: (Синегуб, 2004)]. 

 

По взаимному расположению этих кривых можно сделать вывод о наличии 

изменений во взаимоотношении K- и r-стратегов в сообществе. Графически 

наличие в нём доминирующих K-стратегов (видов с относительно большой 

биомассой) проявляется в том, что кривая биомассы располагается выше кривой 

плотности. В первые два временных интервала в сообществе не наблюдалось 

преобладания r-стратегов. Расположение АВС-кривых для сообщества 

макрозообентоса в эти периоды соответствует таковым на графике, 

демонстрирующим классическую картину чистого биотопа (Warwick, 1986). 

Расположение АВС-кривых для сообщества макрозообентоса в 2009–2012 гг. 

соответствует переходным условиям. При этом в биотопе наблюдается состояние, 

характерное для среднего уровня загрязнения (Warwick, 1986). Можно 

предположить, что в 2009–2012 гг. условия обитания сообщества были хуже, чем 

в 1938–1940 гг. и 1976–1978 гг. 

Таким образом, сравнительный анализ развития макрозообентоса на скалах 

Карадага в периоды 1938–1940, 1976–1978 и 2009–2012 гг. позволил сделать 

следующие выводы. Показатели средней биомассы бентоса существенно 
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отличались, в то время как общая плотность оставалась на одном уровне. 

В первый и последний периоды исследований в биотопе скал выделено 

сообщество с преобладанием по биомассе M. lineatus, во второй период 

абсолютным доминантом был M. galloprovincialis. Выявлены значительные 

колебания плотности основных таксономических групп. Количество 

ракообразных в период исследований неуклонно уменьшалось. Отмечено 

исчезновение ряда видов – характерных обитателей самой верхней зоны 

сублиторали и даже супралиторали: морского блюдечка P. caerulea, усоногого 

рака Ch. stellatus, брюхоногого моллюска M. neritoides, изоподы I. balthica. 

Данный факт позволяет предположить, что наибольшие изменения условий 

существования для организмов макрозообентоса произошли именно в зоне у 

уреза воды. Разнообразие и выровненность видов в сообществе скал района 

Карадага неуклонно снижались с 1938–1940 по 2009–2012 гг., а уровень 

доминирования повышался. В 2009–2012 гг. сообщество на скалах находилось в 

менее благоприятных условиях, чем в предыдущие годы, что подтверждается и 

анализом АВС-кривых.  

 

 

5.1.3. Сообщество Mytilaster lineatus на скалах Тарханкута 

 

 

Для изучения макрозообентоса на скалах Тарханкутского полуострова 

проанализированы бентосные пробы, собранные в летний период 2013 г. 

с глубины 0–2 м. Материал отбирали на обрывистых скалах, уходящих под воду 

примерно на 5–6 м. 

Всего обнаружено 79 видов гидробионтов (в количественных пробах – 74) 

из таксономических категорий: Cnidaria (2 вида), Polychaeta (20), Mollusca (18), 

Pantopoda (1) и Crustacea (27 – из количественных и 5 – из качественных проб). 

Представители Nemertea, Turbellaria, Oligochaeta, Acari, Chironomidae larvae и 
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Insecta до вида не идентифицированы. При формировании списка видов считали, 

что каждая группа представлена одним видом (Таблица 3 в Приложении). 

Многощетинковые черви представлены 20 видами, из которых 9 являются 

руководящими. Это – нереиды Nereis zonata Malmgren, 1867 и Platynereis dumerilii 

(Audouin & Milne-Edwards, 1834), силлиды Syllis gracilis Grube, 1840, Syllis 

prolifera Krohn, 1852 и Syllis hyalina Grube, 1863, а также представитель сем. 

Opheliidae – Polyophthalmus pictus (Dujardin, 1839). Эти же виды в основном 

имеют и самую высокую плотность поселений. Абсолютные доминанты среди 

них – S. prolifera и N. zonata (115 и 109 экз.·м-2 соответственно). Все 

перечисленные виды являются обычными для зарослей макрофитов. Кроме того, 

высокая встречаемость зарегистрирована у Lysidice ninetta Audouin & H. Milne-

Edwards, 1833, обитающей в камнях и являющейся, по нашим наблюдениям, 

камнеточцем (Ковалёва и др., 2014). Из относительно редких обитателей зоны 

зарослей отмечены Haplosyllis spongicola (Grube, 1855) и Dorvillea rubrovittata 

(Grube, 1855). Как характерный вид, с встречаемостью 31 %, зарегистрирован 

Myrianida prolifera (O. F. Muller, 1788). Этот представитель сем. Syllidae до 

настоящего времени был обнаружен в Чёрном море лишь дважды – в 

Севастопольской бухте (Якубова, 1930) и у берегов Турции, в районе полуострова 

Синоп (Cinar et al., 2005). 

Среди Bivalvia обнаружены митилястер, мидия и ювенильная особь 

моллюска-камнеточца P. lithophaga, которого мы находили в этом районе и ранее, 

но в биотопе каменистых россыпей (Ковалёва, 2012б). Среди брюхоногих 

моллюсков по плотности и биомассе преобладала Tricolia pullus (Linnaeus, 1758). 

В настоящее время среди гастропод этот вид часто доминирует в эпифитоне 

цистозиры. Обращает на себя внимание отсутствие в пробах Steromphala 

divaricata (Linnaeus, 1758) и Melaraphe neritoides (Linnaeus, 1758). Ранее они были 

типичными обитателями зоны уреза воды (Чухчин, 1984), а сейчас встречаются 

вдоль Крымского побережья очень редко, что, учитывая приуроченность этих 

моллюсков к данному биотопу, может свидетельствовать об изменениях 

экологических условий в контактной зоне суша – море. 
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Высшие ракообразные представлены 27 видами из шести основных отрядов. 

Ранжированный список встречаемости представителей отрядов возглавляют 

Amphipoda и Isopoda (100 %). Далее следуют Tanaidacea (92 %), Decapoda (84 %) и 

Cumacea (38 %). Лишь на одной станции были обнаружены Mysida. Наиболее 

многочисленным является отряд Amphipoda: на его долю приходится более 

половины (52 %) всех отмеченных видов ракообразных. Данное соотношение 

сходно с относительной представленностью амфипод как у берегов Крыма, так и 

в целом в акватории Чёрного моря. Доминирующие на скальном субстрате по 

плотности виды являются обычными для зарослей макрофитов. Разнообразен 

состав обитающих здесь Decapoda (пять видов из качественных проб): Athanas 

nitescens Leach, 1814, Clibanarius erythropus (Latreille, 1818), Eriphia verrucosa 

(Forscal, 1775), Pachygrapsus marmoratus (Fabricius, 1787), Palaemon adspersus 

Rathke, 1837, Pisidia longimana (Risso, 1815), Pilumnus hirtellus (Linnaeus, 1761), 

Xantho poressa (Olivi, 1792). 

Средняя плотность всего макрозообентоса на исследованном полигоне 

составила (8609 ± 117) экз.·м-2, а биомасса – (585 ± 14) г·м-2. По плотности 

преобладали моллюски – (4667 ± 459) экз.·м-2 (54,2 % от общей плотности). 

Плотность ракообразных и полихет составила (3259 ± 87) и (623 ± 16) экз.·м-2 

соответственно (Рисунок 5.11). 
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Рисунок 5.11. Соотношение плотности видов основных таксономических групп 
макрозообентоса на скалах в районе Тарханкута. 
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По биомассе также лидировали моллюски – (562 ± 59) г·м-2 (98 % от всей 

биомассы). Биомасса ракообразных и полихет составила (1,9 ± 0,05) и 

(3,2 ± 0,15) г·м-2 соответственно. По плотности и биомассе доминирующее 

положение среди всех видов сообщества на каждой станции занял M. lineatus, что 

позволило нам выделить на скалах Тарханкута сообщество митилястера. 

Структура сообщества такова: в число руководящих входят 24 вида (32 %), 

характерных – 17 (23 %), редких – 33 (45 %). 

Трофическая структура макрозообентоса скал Тарханкута весьма 

разнообразна и включает 6 групп: фитофаги, сестонофаги, плотоядные, 

детритофаги, полифаги и прочие. К прочим мы отнесли эктопаразитов (семейство 

Pyramidellidae из Gastropoda), виды с неизвестным спектром питания и таксоны, 

не определённые до вида. По плотности, и особенно биомассе, явно преобладали 

сестонофаги, что происходило в основном за счёт двустворчатых моллюсков – 

фильтраторов. Если доля сестонофагов по плотности составляет 51 %, то 

по биомассе она достигает 97 %. Также высока доля фитофагов – 24 % от общей 

плотности и 19 % от количества видов (Рисунок 5.12). 
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Рисунок 5.12. Трофическая структура макрозообентоса по плотности на скалах 
в районе Тарханкута. 
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Таким образом, в акватории у Тарханкута в биотопе скал в диапазоне глубин 

0–2 м идентифицировано 79 видов. Средняя плотность всего макрозообентоса 

составила (8609 ± 117) экз.·м-2, а биомасса – (585 ± 14) г·м-2. Резкое 

доминирование по биомассе одного вида – M. lineatus – дало возможность 

выделить в данном биотопе сообщество митилястера. 

 

 

5.1.4. Сравнительная характеристика сообществ макрозообентоса 

со скал вулканического (район Карадага) 

и осадочного (район Тарханкута) происхождения 

 

 

Проведено сравнение сообществ макрозообентоса на скалах вулканического 

происхождения в прибрежной зоне Карадага и на скалах известкового 

происхождения в акватории у Тарханкута. Сбор и обработку материала 

осуществляли по одинаковой методике. В сообществе на скалах Карадага 

идентифицировано 87 видов беспозвоночных, на скалах Тарханкута – 74. 

Таксономический состав макрозообентоса в исследуемых районах был сходным 

(Рисунок 5.13). 
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Рисунок 5.13. Видовая представленность (в %) основных групп макрозообентоса 
на скалах в акваториях у Карадага и Тарханкута. 

 

Количество видов в основных группах макрозообентоса в сравниваемых 

районах также отличалось незначительно (Рисунок 5.14). 
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Рисунок 5.14. Количество видов в основных группах макрозообентоса на скалах 
в двух районах. 
 

Сравнение фаун проводили на основании индекса общности фаун Сёренсена 

и индекса сходства Жаккара (Таблица 5.5). 
 

Таблица 5.5. Значения индексов Сёренсена (общности) и Жаккара (сходства) для 
основных таксонов в сообществах макрозообентоса из районов Карадага и 
Тарханкута. 
 

Индекс сходства, % Polychaeta Mollusca Crustacea Вся фауна 
Сёренсена 0,69 0,72 0,70 0,70 
Жаккара 0,53 0,57 0,55 0,54 

 

Высокие значения индексов (более 50 %) свидетельствуют о значительном 

сходстве видового состава сообществ в исследуемых биотопах. Коэффициенты 

общности Сёренсена и сходства Жаккара для всего сообщества равны 0,7 и 0,54 

соответственно. Из 50 общих видов 16 составили полихеты, 12 – моллюски, 22 – 

раки. 

В структуре сообществ из исследуемых районов отмечены некоторые 

различия. Так, сообщество на скалах Тарханкута отличается от сообщества 

района Карадага более высокой долей руководящих видов (32 % против 14 %), а 

также меньшей долей редких видов (45 % против 56 %). Среди руководящих 

видов для обоих регионов общими являлись Nereis zonata, Platynereis dumerilii, 

Mytilaster lineatus, Mytilus galloprovincialis, Tricolia pullus, Bittium reticulatum, 

Rissoa splendida, Amphithoe ramondi, Caprella acanthifera, Dexamine spinosa, 

Stenothoe monoculoides. Все они имеют высокую встречаемость, плотность и 
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биомассу и в других биотопах (искусственных твёрдых субстратах, водорослях, 

рыхлых грунтах) и являются массовыми у побережья Крыма (Макаров, 2007 

и др.). 

Анализ количественного развития макрозообентоса в исследуемых районах 

выявил существенные отличия показателей средней плотности и биомассы 

беспозвоночных (Рисунок 5.15). 
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Рисунок 5.15. Плотность (N, экз.·м-2) и биомасса (B, г·м-2) макрозообентоса на 
скалах в акватории у Карадага и Тарханкута. 
 

Так, среднии плотность и биомасса макрозообентоса на скалах в акватории у 

Карадага составили (15 848 ± 192) экз.·м-2 и (2991 ± 38) г·м-2, Тарханкута – 

(8609 ± 117) экз.·м-2 и (585 ± 14) г·м-2 соответственно. Плотность полихет и 

ракообразных на Карадаге была выше, чем на Тарханкуте приблизительно 

в 1,5 раза, моллюсков – в 2. Биомасса бентоса на вулканических скалах также 

преобладала над таковой скал известнякового происхождения: у полихет – в 2 

раза, моллюсков – в 4, ракообразных – в 5. 

По плотности и биомассе в обоих районах преобладал митилястер. На скалах 

как вулканического, так и известкового происхождения выделено сообщество 

M. lineatus. На скалах Карадага его плотность и биомасса составили 79 и 58 % от 

плотности и биомассы всего макрозообентоса, на скалах Тарханкута – 51 и 96 % 

соответственно. 

Количественные показатели митилястера из обоих биотопов отличались. 

Сравнительный анализ его распределения по глубинам (0, 1 и 2 м) показал, что на 
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скалах вулканического происхождения плотность и биомасса этого моллюска на 

всех исследуемых глубинах значительно превышали таковые на известковых 

скалах (Рисунок 5.16). 
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Рисунок 5.16. Плотность и биомасса митилястра на глубинах 0–2 м 
на исследуемых субстратах. 

 

Средние количественные значения митилястера для глубин 0–2 м составили 

(11 830 ± 845) экз.·м-2 и (1700 ± 121) г·м-2 на скалах вулканического 

происхождения и (4353 ± 415) экз.·м-2 и (552 ± 56) г·м-2 на известняках 

соответственно. Таким образом, в районе Карадага плотность митилястера была 

в 2,8, а биомасса – в 3 раза выше, чем в районе Тарханкута. Такую существенную 

разницу в количественных показателях этого моллюска можно объяснить 

присутствием на вулканических скалах мидии (средние плотность и биомасса – 

(335 ± 190) экз.·м-2 и (1270 ± 785) г·м-2 соответственно). Известно (Валовая, 1981), 

что мидия положительно влияет на развитие митилястра: она служит 

дополнительным субстратом для личинок этого вида, в её присутствии 

возрастают темпы роста и плотность M. lineatus. На скалах Тарханкута мидия 

практически отсутствовала [(17 ± 11) экз.·м-2 и (6,0 ± 5,1) г·м-2]. В свою очередь, 

причиной подобного распределения мидии являются свойства заселяемого ею 

субстрата: вулканические породы – твёрдые и относительно гладкие, известняки – 

пористые и шероховатые. Мидии формируют устойчивые поселения в основном 

на вулканических породах, поверхность которых способствует особям этого вида 

образовывать плотные щётки.  

Таким образром, митилястер может образовывать полноценные поселения на 

обоих исследованных субстратах, но количественное развитие этого моллюска 
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будет намного выше в присутствии мидии, которая, в свою очередь, предпочитает 

плотный субстрат со сравнительно ровной поверхностью. 

Для сравнения сообществ использовали индексы биоразнообразия 

(Рисунок 5.17) 
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Рисунок 5.17. Индексы доминирования и разнообразия (Симпсона), 
выровненности (Пиелу), разнообразия (Шеннона) для сообществ скал из районов 
Карадага и Тарханкута. 
 

Индекс доминирования Симпсона (D) в сообществе макрозообентоса на 

скалах Карадага был выше (0,5), чем на скалах Тарханкута (0,28), что говорит о 

большем уровне доминирования в сообществе на Карадаге и, следовательно, о 

меньшем уровне разнообразия (1 − D). 

Разнообразие также анализировали по индексу Шеннона. Для сообщества 

скал Карадага значение этого индекса равнялось 1,9, Тарханкута – 2,98. 

Выровненность видов в сообществе оценивали с помощью индекса Пиелу. Для 

сообщества скал Карадага значение индекса Пиелу составило 0,3, на Тарханкуте – 

0,47. По результатам применённого индексного подхода можно констатировать, 

что разнообразие и выровненность сообщества на скалах Карадага ниже таковых 

района Тарханкута. 
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Для оценки выровненности видов построили также график доминирования – 

разнообразия видов в сообществах макрозообентоса (Рисунок 5.18) и пяти видов-

лидеров (Рисунок 5.19) из двух исследованных районов. 
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Рисунок 5.18. Кривые рангового распределения видов макрозообентоса на скалах 
в акваториях у Карадага и Тарханкута. 
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Рисунок 5.19. Кривые рангового распределения доминирующих видов 
макрозообентоса на скалах Тарханкута (А) и Карадага (Б). 
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В сообществе из прибрежной зоны Карадага явно доминирует один вид – 

M. lineatus (75 % общей плотности). Субдоминанты, существенно отстающие от 

него, – полихета Nereis zonata (3,2 %), ракообразные Caprella acanthifera (3,5 %) и 

Stenothoe monoculoides (2,6 %). В сообществе в районе Тарханкута доминирование 

по плотности выражено слабее, здесь лидирует M. lineatus (51 %). Субдоминанты 

– амфиподы S. monoculoides (11 % общей плотности) и Ampithoe ramondi (8,2 %) и 

изопода Dynamene bidentata (8,1 %). Остальные виды существенно уступают им 

по обилию (на графике кривая резко снижается, а затем становится более 

пологой). 

Влияние внешних воздействий оценивали с помощью АВС-метода для 

сообществ макрозообентоса из двух обсуждаемых районов (Рисунок 5.20). 

 

 

 

 
Рисунок 5.20. АВС-кривые для сообществ макрозообентоса скал в исследуемых 
биотопах [биомасса (▲), плотность (●)]. 
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Расположение АВС-кривых для сообщества макрозообентоса на скалах 

Карадага соответствует кривым для сообщества, находящегося в переходных 

условиях, а в биотопе наблюдается состояние, характерное для среднего уровня 

загрязнения (Warwick, 1986). Расположение АВС-кривых для сообщества 

макрозообентоса на скалах Тарханкута соответствует таковым на графике, 

демонстрирующим классическую картину чистого биотопа (Warwick, 1986). 

Вероятно, на момент сбора материала в акватории у Карадага условия обитания 

сообщества были менее благоприятными, чем в акватории у Тарханкута.  

Таким образом, анализ полученных результатов позволяет предположить, 

что на скалах в исследуемых районах обитает одно сообщество – сообщество 

Mytilaster lineatus, модифицированное под влиянием локальных особенностей, 

которые, прежде всего, связаны с качеством субстрата, а также орографией 

береговой линии, гидрологическими характеристиками акваторий и, возможно, 

несколько различными внешними условиями обитания макрозообентоса. 

 

 

5.2. Сообщество Petricola lithophaga в Севастопольской бухте  

(юго-западное побережье Крыма) 

 

 

Для изучения макрозообентоса каменистых россыпей проанализированы 

бентосные пробы, взятые в Севастопольской бухте и вдоль побережья Тарханкута 

в летний период 2010–2012 гг. с глубин 0–2 м. 

Всего в собранном материале обнаружено 77 видов гидробионтов из 

таксономических категорий Polychaeta (33 вида), Mollusca (13) и Crustacea (26). 

Представители Nemertea, Turbellaria, Oligochaeta, Chironomidae larvae и Insecta до 

вида не идентифицированы, и при формировании списка видов было принято, что 

каждая группа условно представлена одним видом. 

Средняя плотность макрозообентоса в пределах изучаемых биотопов 

составила (895 ± 15) экз.·м-2, биомасса – (207 ± 5) г·м-2. По плотности преобладали 
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моллюски – (469 ± 35) экз.·м-2, их бóльшая часть была представлена Bivalvia 

(Mytilaster lineatus и Petricola lithophaga). Плотность ракообразных и полихет 

составила (2184 ± 89) и (665 ± 24) экз.·м-2 соответственно (Рисунок 5.21). 
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Рисунок 5.21. Соотношение плотности видов основных таксономических групп 
макрозообентоса на каменистых россыпях в Севастопольской бухте и вдоль 
побережья Тарханкута. 

 

По биомассе также преобладали моллюски (198 ± 14) г·м-2. Биомасса полихет 

и ракообразных составила (7 ± 0,25) и (1,7 ± 0,06) г·м-2 соответственно.  

В биотопе каменистых россыпей доминирующее по биомассе положение 

заняла P. lithophaga. В Севастопольской бухте и на западном побережье Крыма 

доля этого моллюска составила 68 и 88 % от общей биомассы макрозообентоса 

соответственно. Плотность и встречаемость P. lithophaga в обоих исследуемых 

районах также были высокими. Видом-субдоминантом стал M. lineatus. 

В ходе анализа материала из обоих районов выявлены различия в видовом 

составе, плотности и биомассе макрозообентоса. Так, в Севастопольской бухте 

среди основных таксономических категорий обнаружено 69 видов: Polychaeta 

(30), Mollusca (13) и Crustacea (26), в прибрежной зоне Тарханкута – 30 видов: 

Polychaeta (13), Mollusca (6) и Crustacea (11) (Рисунок 5.22). 
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Рисунок 5.22. Таксономический состав макрозообентоса в исследуемых районах. 
 

Средняя плотность макрозообентоса на камнях в Севастопольской бухте 

составила (1448 ± 14) экз.·м-2. Основной вклад в этот показатель внесли моллюски 

M. lineatus [(432 ± 100) экз.·м-2] и P. lithophaga [(185 ± 15) экз.·м-2], а также 

полихеты Nereis zonata (138 ± 30экз.·м-2) и Lysidice ninetta (76 ±15 экз.·м-2). В 

районе Тарханкута средняя плотность макрозообентоса на камнях была почти в 

пять раз меньше, чем в бухте, – (306 ± 6) экз.·м-2. Максимальная плотность в 

сообществе также принадлежала моллюскам – M. lineatus [(60 ± 14) экз.·м-2] и 

P. lithophaga [(95 ± 11) экз.·м-2], остальные виды были малочисленны 

(Рисунок 5.23). 
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Рисунок 5.23. Соотношение плотности особей в основних таксономических 
группах макрозообентоса в биотопе каменистих россыпей в двух исследуемых 
районах. 
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Средняя биомасса макрозообентоса на камнях в Севастопольской бухте и в 

районе Тарханкута – (332,8 ± 5,0) г·м-2 и (72,8 ± 3,0) г·м-2 соответственно. 

Основной вклад в биомассу сообщества внесли моллюски P. lithophaga 

[(144,7 ± 12) г·м-2 и (45 ± 5) г·м-2] и M. lineatus [(116,5 ± 26) г·м-2 и (27 ± 6) г·м-2] – 

в бухте и в открытом море соответственно. Такая разница в показателях 

плотности и биомассы макрозообентоса в двух исследованных акваториях, 

возможно, связана с разной степенью прибойности на этих участках. 

Севастопольская бухта закрыта молами и сильные волны в ней бывают редко, а 

побережье Тарханкута – открытое и чаще подвергается волновому воздействию. 

Это подтверждается и малым количеством видов, ведущих прикреплённый образ 

жизни в прибрежной зоне у западного побережья Крыма. В материалах из этого 

района преобладали подвижные полихеты и ракообразные. 

Бóльшая часть материала собрана в Севастопольской бухте, поэтому 

детально рассмотрим сообщество P. lithophaga из этого района (Таблица 4 в 

Приложении). По плотности преобладали моллюски – (728 ± 377) экз.·м-2. 

Ракообразные и полихеты составили (280 ± 6) и (435 ± 10) экз.·м-2 соответственно. 

По биомассе также лидировали моллюски – (316 ± 26) г·м-2. Биомасса 

ракообразных и полихет составила (3,2 ± 0,16) и (13,5 ± 4) г·м-2 соответственно. 

Структура сообщества такова: в число руководящих входят 7 (10 %) видов, 

характерных – 18 (26 %), редких – 44 (64 %) (Рисунок 5.24). 

10 26 64
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Руководящие Характерные Редкие  
Рисунок 5.24. Структура (%) сообщества макрозообентоса в биотопе каменистых 
россыпей в Севастопольской бухте. 
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Для оценки выровненности видов были построены графики доминирования – 

разнообразия макрозообентоса по его плотности и биомассе (Рисунок 5.25). 

 

А

1

10

100

1000

1 4 7 10 13 16 19 22 25 28 31 34 37 40 43 46 49 52 55 58 61 64 67 70

Ранг видов

П
ло

тн
ос

ть
, э

кз
.. м-2

 

Б

0,001

0,1

10

1000

1 5 9 13 17 21 25 29 33 37 41 45 49 53 57 61 65 69

Ранг видов

Би
ом

ас
са

 г
. м-2

 

Рисунок 5.25. Кривые рангового распределения видов макрозообентоса 
по плотности (А) и биомассе (Б) в биотопе камней в Севастопольской бухте. 

 

Пологое снижение кривых на графиках свидетельствуют о высокой 

выровненности и низком доминировании в сообществе. Можно предположить, 

что сообщество макрозообентоса на каменистом субстрате в Севастопольской 

бухте находилось в относительно благоприятных условиях. Для первых пяти 

доминирующих видов были построены также графики доминирования – 

разнообразия по плотности и биомассе (Рисунок 5.26). 
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Рисунок 5.26. Кривые рангового распределения пяти доминирующих видов 
макрозообентоса по плотности (А) и биомассе (Б) в биотопе камней 
в Севастопольской бухте. 

 

В число доминирующих по плотности и биомассе вошли шесть видов, 

приуроченных к твёрдым субстратам, – Petricola lithophaga, Mytilaster lineatus, 

Mytilus galloprovincialis, Irus irus, Steromphala divaricata, Lysidice ninetta, а также 

эврибионтные виды Nereis zonata и Hediste diversicolor. 

Были построены АВС-кривые для всех видов макрозообентоса 

(Рисунок 5.27). 

 
Рисунок 5.27. АВС-кривые для сообщества макрозообентоса в биотопе 
каменистых россыпей в Севастопольской бухте [биомасса (▲), плотность (●)]. 
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Расположение кривой биомассы над кривой плотности свидетельствует о 

том, что сообщество находится в относительно благоприятных условиях обитания 

(Warwick, 1986). 

До наших работ при изучении фауны скал и каменистых россыпей 

исследователи не учитывали моллюсков, обитающих внутри камней. Однако если 

их учитывать, то окажется, что в биотопе каменистых россыпей обитает 

сообщество с доминирующим по биомассе видом P. lithophaga. 

Таким образом, впервые на отдельных участках западного побережья Крыма 

в биотопе каменистых россыпей выделено сообщество с доминирующим по 

биомассе видом – P. lithophaga. Средняя плотность макрозообентоса этого 

сообщества на открытых участках составила (306 ± 6) экз.·м-2, в бухте – 

(1448 ± 14) экз.·м-2, средняя биомасса – (72,8 ± 3,0) и (332,8 ± 5,0) г·м-2 

соответственно Средняя биомасса P. lithophaga в сравниваемых локальных 

акваториях достигала (45 ± 5) и (144,7 ± 12) г·м-2 соответственно. 
 

 

5.3. Сообщество Pholas dactylus в Двуякорной бухте  

(восточное побережье Крыма) 

 

 

Для изучения макрозообентоса глинистых субстратов проанализированы 

бентосные материалы, отобранные в Двуякорной бухте в летний сезон 2011–

2013 гг. с глубин 0–2 м. 

Всего обнаружено 36 видов макрозообентоса из таксономических категорий 

Polychaeta (13 видов), Mollusca (9) и Crustacea (12). Представителей Oligochaeta, 

Chironomidae larvae и Insecta до вида не идентифицировали, и при формировании 

списка видов мы рассматривали их как условно представленные одним видом 

(Таблица 5 в Приложении). 

Средняя плотность всего макрозообентоса в пределах изучаемого биотопа 

составила (976 ± 14) экз.·м-2, средняя биомасса – (352 ± 11) г·м-2. По этим 
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количественным показателям преобладали моллюски – (542 ± 113) экз.·м-2 и 

(275 ± 57) г·м-2. Плотность и биомасса полихет и ракообразных составила 

(240 ± 13) экз.·м-2 и (4,8 ± 0,26) г·м-2, а также (192 ± 7) экз.·м-2 и (72 ± 9) г·м-2 

соответственно (Рисунок 5.28). 

 

Polychaeta
24%

Mollusca
55%

Crustacea
20%

Другие
1%

 
 

Рисунок 5.28. Соотношение плотности таксономических групп макрозообентоса в 
биотопе глин в Двуякорной бухте. 

 

Среди всего макрозообентоса плотных глин доминирующее положение занял 

представитель инфауны, моллюск-камнеточец Pholas dactylus. Он имел самые 

высокие количественные показатели на всем полигоне – (150 ± 23) экз.·м-2 и 

(194 ± 57) г·м-2 (54,6 % от общей биомассы), а также самую высокую 

встречаемость – 63 %. Это позволило нам в биотопе плотных глин впервые для 

Чёрного моря выделить по биомассе новое сообщество макрозообентоса – 

сообщество Ph. dactylus. Видами-субдоминантами стали эвритопный вид 

Mytilaster lineatus и моллюск-камнеточец, характерный только для глинистых 

субстратов – Barnea candida.  

Из видов типичных для инфауны твёрдых субстратов отмечены также 

двустворчатый моллюск Irus irus и полихета Lysidice ninetta. Ir. irus не сверлит 

породу, но очень часто селится в норках, которые ранее занимали камнеточцы. 

Кроме глин, встречается в известняках. Плотность поселения этого моллюска в 

других биотопах, как правило, невысокая, однако для указанного субстрата он 

является характерным видом. L. ninetta, вероятно, может сверлить субстрат. Тип 

питания этой полихеты – смешанный растительно-детритоядный, при этом она 

имеет мощный челюстной аппарат, более характерный для хищных видов. 
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Очевидно, она использует его для проделывания ходов в пористом известняке и 

плотных глинах (Ковалёва и др., 2011). 

Структура сообщества такова: в число руководящих входят 3 вида (9 %), 

характерных – 10 (28 %), редких – 23 (63 %) (Рисунок 5.29). 

9 28 63
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Рисунок 5.29. Структура (%) сообщества макрозообентоса в биотопе глин 
в Двуякорной бухте. 

 

Для оценки выровненности видов были построены графики доминирования – 

разнообразия макрозообентоса по его плотности и биомассе (Рисунок 5.30). 
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Рисунок 5.30. Кривые рангового распределения видов макрозообентоса в биотопе 
глин в Двуякорной бухте (А – плотность, Б – биомасса). 
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Кривые плотности и биомассы на графиках не имеют резкого спада, что 

свидетельствует о высокой выровненности видов в сообществе и об отсутствии 

высокого уровня доминирования. Кривые рангового распределения были 

построены и для пяти лидирующих по плотности и биомассе видов 

(Рисунок 5.31). 
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Рисунок 5.31. Кривые рангового распределения пяти доминирующих 
по плотности (А) и по биомассе (Б) видов макрозообентоса в биотопе глин 
в Двуякорной бухте. 

 

В число доминирующих по плотности и по биомассе вошли виды, 

приуроченные к твёрдым субстратам (Ph. dactylus, M. lineatus, B. candida, I. irus, 

L. ninetta), а также виды, являющиеся массовыми и на других субстратах (Bittium 

reticulatum, Hediste diversicolor и Clibanarius erythropus) (Ковалёва, 2012б; 

Ковалёва и др., 2014). 

Влияние внешних воздействий оценивали с помощью АВС-метода для всех 

видов макрозообентоса (Рисунок 5. 32). 
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Рисунок 5.32. АВС-кривые для сообщества макрозообентоса в биотопе глин 
в Двуякорной бухте [биомассы (▲), плотности (●)]. 

 

Расположение кривой биомассы над кривой плотности, свидетельствует 

о том, что сообщество обитает в благоприятных для него условиях (Warwick, 

1986). 

Таким образом, впервые в биотопе глин в Чёрном море выделено сообщество 

с доминирующим по биомассе видом Ph. dactylus. Средняя плотность 

макрозообентоса этого сообщества – (976 ± 14) экз.·м-2, средняя биомасса – 

(352 ± 11) г·м-2. В нём зарегистрировано небольшое количество видов – 36, 

однако среди них есть виды – обитатели только этого субстрата. Сообщество 

характеризуется низким уровнем доминирования и высокой выровненностью, что 

может свидетельствовать о том, что обитает оно в относительно устойчевых 

условиях. 
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ГЛАВА 6 

 

 

МАССОВЫЕ ВИДЫ BIVALVIA 

КАК НЕОТЪЕМЛЕМАЯ СОСТАВЛЯЮЩАЯ МАКРОЗООБЕНТОСА 

ЕСТЕСТВЕННЫХ ТВЁРДЫХ СУБСТРАТОВ (ЗАКЛЮЧЕНИЕ) 

 

 

Выполненные нами исследования, результаты которых изложены выше, 

показали, что у берегов Крыма на естественных твёрдых субстратах сложились 

полноценные и устойчивые во времени и пространстве поселения двустворчатых 

моллюсков, характеризующиеся высокой плотностью, биомассой и 

встречаемостью. При этом чётко просматривается приуроченность разных видов 

моллюсков к определённому биотопу и расположении в (на) субстрате; в 

частности митилиды – M. galloprovincialis и M. lineatus – живут на поверхности 

субстрата, а другие три вида – P. lithophaga, B. candida и Ph. dactylus – поселяются 

в его толще (Рисунок 6.1). 

 
       плотная глина              известняк                        порода вулканического 

                                                                                                 происхождения 

Рисунок 6.1. Схема положения моллюсков на (в) различных субстратах. 
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Для выяснения причины подобного распределения были отобраны образцы 

субстрата из четырёх районов, где наблюдалась максимальная плотность 

поселения исследуемых видов, а затем дана оценка их твёрдости, на основе 

используемой в подобных случаях шкалы Мооса (Таблица 6.1) (Ковалёва, 2014а). 

 
Таблица 6.1. Характеристика субстратов в различных районах исследований. 
 

Район 
Карадаг 
(скалы) 

Тарханкут 
(скалы) 

Севастопольская 
бухта 

(валуны) 

Двуякорная 
бухта 

(обломки 
породы) 

Субстрат 
Вулканические 

породы 
Известняк Известняк 

Плотная 
глина 

Твёрдость 5 3 3 2 
 

Как видно из данных Таблицы 6.1, наибольшей плотностью 

характеризуются вулканические породы Карадага, чья твёрдость оценивается 

в 5 баллов, а наименьший показатель присущ плотным глинам Двуякорной 

бухты – 2 балла. 

Как было показано, в верхней сублиторали Крыма мидии предпочитают 

заселять плотные породы вулканического происхождения, прикрепляясь к ним 

при помощи биссусных нитей и образуя на них плотные щётки. Реже этот вид 

можно встретить на известняковых скалах, неровные, выступающие участки 

которых могут обламываться, например, во время штормов, под тяжестью 

прикреплённой к ним мидии. 

Митилястер – моллюск значительно меньших, в сравнении с мидиями, 

размеров, и вполне подходящим субстратом для него является изобилующий 

неровностями известняк. Нередко известняковые скалы или же камни покрыты 

сплошным слоем моллюсков этого вида. Он может также заселять и полости, 

образовавшиеся в результате постепенно разрушения породы. Однако 

доминантом митилястер может считаться только на скалах (вулканических и 

известковых), на валунах же по плотности и биомассе он уступает камнеточецу 

P. lithophaga, живущему внутри камня. P. lithophaga сверлит камни с помощью 
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створок раковины и кислоты, которая, видимо, хорошо расщепляет 

мелкозернистый кальцит, поэтому известняк является единственным субстратом в 

Чёрном море, на котором P. lithophaga образует устойчивые полноценные 

поселения. 

Фоладиды – крупные моллюски-камнеточцы с длинными сифонами. Они 

обитают в глубоких норках, однако используют для их рытья только хрупкую 

раковину. Очевидно, именно поэтому они поселяются преимущественно в серых, 

бескарбонатных глинах. 

Таким образом, мы приходим к выводу, что при прочих равных условиях 

распространение и плотность Bivalvia на жёстких грунтах определяют характер и 

твёрдость субстрата. 

Изученные нами виды моллюсков являются видами-эдификаторами, чья 

жизнедеятельность создаёт условия для существования всего сообщества, заметно 

влияя на его формирование и функционирование. 

Всего на твёрдых субстратах естественного происхождения у берегов Крыма 

идентифицирован 141  вид макрозообентоса из следующих таксономических 

групп: Polychaeta (50 видов), Mollusca (30), Crustacea (49), Pantopoda (2), Cnidaria 

(предположительно, 4 вида), Помимо них, обнаружены представители Nemertea, 

Turbellaria, Oligochaeta, Acari, Chironomidae larvae и др. Insecta. Исследованные 

биотопы характеризуются высоким видовым разнообразием: на скалах 

вулканического происхождения зарегистрировано 95 видов, на скалах 

известнякового – 79, на валунах известнякового происхождения – 77, на плотных 

глинах – 36 (Рисунок 6.2). 
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Рисунок 6.2. Количество видов макрозообентоса на субстратах разных типов. 

 

Видовой состав макрозообентоса почти во всех районах исследований был 

схож (Рисунок 6.3). 

 
Рисунок 6.3. Индекс сходства фаун Сёренсена для сообществ макрозообентоса 
твёрдых субстратов на глубине 0–2 м. 
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Самый высокий показатель индекса сходства фаун Сёренсена отмечен для 

сообществ макрозообентоса на скалах вулканического и осадочного 

происхождения (0,7). Эти биотопы наиболее близки друг к другу: занимают 

одинаковое положение в пространстве (скалы) и находятся в схожих условиях 

открытого берега. Наличие общего вида-доминанта и высокое сходство видового 

состава позволило нам выделить на скалах обоих типов одно сообщество 

макрозообентоса – сообщество M. lineatus. 

Видовой состав макрозообентоса в биотопе каменистых россыпей 

отличался от такового на обоих типах скал (индекс сходства Сёренсена составил 

0,47 и 0,48). Это, видимо, связано со спецификой каменистого субстрата, и 

прежде всего размером валунов и их подвижностью при штормах. 

Доминирующим по биомассе видом в биотопе камней стала P. lithophaga, что 

позволило нам на этом субстрате выделить сообщество P. lithophaga. 

Сообщество макрозообентоса на плотных глинах ещё больше отличается от 

остальных: количество видов здесь почти в два раза меньше, индекс сходства 

видов с другими биотопами самый низкий (0,3 – 0,37 – 0,43). Особенность этого 

субстрата определяется его низкой плотностью, которая подходит для 

жизнедеятельности лишь немногих организмов. Макрозообентос характеризуется 

наличием двух специфичных видов – доминанта Ph. dactylus и субдомината B. 

candida, а также видов, широко распространённых на других субстратах. В 

биотопе плотных глин выделено сообщество Ph. dactylus. 

Таким образом, на твёрдых субстратах обитает большое количество видов, 

но их значительная часть характерна и для других биотопов. Только жёстким 

поверхностям присущи в основном неподвижные формы, среди которых 

доминируют моллюски: на поверхности субстрата – M. galloprovincialis и M. 

lineatus, внутри – моллюски-камнеточцы: P. lithophaga, B. candida, Ph. dactylus. 

Кроме того, внутри валунов и глин обнаружены двустворчатые моллюски R. dubia 

(раздел 3), который является камнеточецем, и Irus irus, живущий в свободных 

норках P. lithophaga, а также полихета Lysidice ninetta, которая, по-видимому, 

также является камнеточцем (Ковалёва и др., 2014) (Рисунок 6.4). 
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Рисунок 6.4. Внешний вид моллюска Irus irus и полихеты Lysidice ninetta. 

 

Каждому выделенному сообществу присуще наличие от 3 

до 14 руководящих видов, значительная доля характерных и большой процент 

редких. Во всех районах по плотности и биомассе доминируют двустворчатые 

моллюски, полихеты и ракообразные часто имеют высокую плотность, но низкую 

биомассу. 

Макрозообентос сообществ изученных биотопов характеризуется высокими 

количественными показателями (Рисунок 6.5). 
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Рисунок 6.5. Плотность и биомасса макрозообентоса на твёрдых субстратах 
разных типов на глубине 0–2 м 
 

Средние показатели плотности и биомассы макрозообентоса в сообществе 

M. lineatus на скалах вулканического происхождения составили 

(15 848 ± 192) экз.·м-2 и (2991 ± 38) г·м-2, известнякового – (8609 ± 117) экз.·м-2 и 
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(585 ± 14) г·м-2, в сообществе P. lithophaga – (1448 ± 14) экз.·м-2 и (333 ± 5) г·м-2, в 

сообществе Ph. dactylus – (976 ± 14) экз.·м-2 и (352 ± 11) г·м-2 соответственно. 

Таким образом, можно констатировать, что на исследованных твёрдых 

субстратах у Крымского побережья обитают три сообщества: на скалах 

вулканического и известкового происхождения – сообщество с доминирующим 

видом M. lineatus, на камнях известкового происхождения – сообщество с 

доминированием P. lithophaga, на плотных глинах – сообщество с 

доминированием Ph. dactylus. Богатым видовым разнообразием, высокими 

показателями плотности и биомассы особей характеризуется сообщество 

M. lineatus на скалах вулканического происхождения (Карадаг), а самыми 

низкими подобными показателями – сообщество Ph. dactylus на плотных глинах 

(Двуякорная бухта). 
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ВЫВОДЫ 

 

 

1. В настоящее время в прибрежной зоне вулканического массива Карадаг 

присутствуют полноценные поселения мидии и митилястера, представленные 

разноразмерными, разновозрастными особями. В течение последних 30 лет в 

поселении мидии наблюдаются снижение плотности и биомассы моллюсков, 

омоложение популяции, уменьшение продолжительности жизни особей. 

Понижение количественных показателей M. galloprovincialis в 2009–2012 гг. по 

сравнению с таковыми в 1970–1980-е гг., вероятно, связано с уменьшением 

общего уровня эвтрофирования вод Чёрного моря в указанный период. 

2. На известняковых скалах Тарханкута митилиды представлены 

полноценным поселением митилястера и ювенильными особями мидии. 

Плотность и биомасса митилястера в этом районе в три раза меньше, чем 

на скалах Карадага. Такая разница в количественных показателях может быть 

обусловлена свойствами исследуемых субстратов. 

3. Впервые изучена биология размножения P. lithophaga. Установлено, что 

P. lithophaga – раздельнополый вид с соотношением самок и самцов 1:1,2 (x2 = 4,1; 

р-value = 0,04). Моллюски становятся половозрелыми на первом году жизни при 

размере раковины 7–10 мм. Гаметогенез длится с февраля по июль, нерест – 

с конца июля по октябрь. Индивидуальная плодовитость P. lithophaga (21 300 –

 53 400 яиц) зависит от размера моллюсков. Плодовитость популяции 

на 1000 особей – 12 300 000 яиц. 

4. На скалах Карадага обнаружено сообщество M. lineatus, в котором 

зарегистрировано 95 видов гидробионтов. Анализ долговременных изменений в 

сообществе в течение последних 70 лет показал, что произошла смена 

доминирующего вида, изменились качественный состав и трофическая структура, 

снизился уровень разнообразия. 

5. Впервые получены данные по качественному и количественному составу 

обрастаний известняковых скал в Чёрном море. В районе Тарханкута обнаружено 
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сообщество с доминированием M. lineatus, в котором идентифицировано 79 видов 

макрозообентоса. Данное сообщество по составу сходно с сообществом 

митилястера скал вулканического происхождения, но отличается от него более 

низкими количественными показателями. 

6. Впервые показано широкое распространение представителя инфауны – 

P. lithophaga – вдоль западного побережья Крыма и выделено сообщество 

с доминированием данного вида, в котором зарегистрировано 77 видов 

макрозообентоса. 

7. Установлено, что моллюски-камнеточцы семейства Pholadidae довольно 

широко распространены на глинистых субстратах прибрежной зоны восточного 

побережья Крыма. Впервые в Чёрном море выделено сообщество с 

доминирующим по биомассе видом Ph. dactylus. Всего в нём зарегистрировано 

36 видов макрозообентоса. 

8. На пространственное распределение изученных моллюсков влияют 

характер и твёрдость субстрата: Ph. dactylus и B. candida предпочитают плотные 

глины (твёрдость – 2 балла), P. lithophaga – известняки (3 балла), 

M. galloprovincialis – вулканические скалы (5 баллов). M. lineatus встречается 

на всех твёрдых субстратах, но наиболее плотные поселения образует на скалах 

вулканического происхождения. 
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Приложение 
Таблица 1 

Видовой состав и количественные показатели 
(N – средняя плотность, экз.·м-2, B – средняя биомасса, г·м-2, 

P – встречаемость, %) макрозообентоса на скалах Карадага (0–12 м) 
 

Таксоны N B P 
1 2 3 4 

CNIDARIA    
Hydrozoa g. sp.   6,6 

Sagartia elegans (Dalyell, 1848) 1 0,003 2,2 

PLATYHELMINTHES (Turbellaria) g. sp. 7 0,05 4,4 

NEMERTEA g. sp. 19 0,07 48,4 

ANNELIDA    
Polychaeta    
Capitella capitata (Fabricius, 1780) 3 < 0,01 2,2 

Dorvillea rubrovittata (Grube, 1855) 5 0,01 17,6 

Eulalia viridis (Linnaeus, 1767) 8 0,02 22 
Eumida sanguinea (Örsted, 1843) 19 0,06 41,8 
Eunereis longissima Johnston, 1840 < 1 < 0,01 4,4 
Haplosyllis spongicola (Grube, 1855) < 1 0,01 4,4 
Harmothoe imbricata (Linnaeus, 1767) < 1 0,01 4,4 
Harmothoe reticulata (Claparède, 1870) 12 0,03 48,4 
Hesionidae g. sp. < 1 < 0,01 2,2 
Lysidice ninetta Audouin & H. Milne-
Edwards, 1833 9 0,1 33,4 

Micronephthys longicornis (Perejaslavtseva, 
1891) < 1 < 0,01 2,2 
Namanereis pontica (Bobrezky, 1872) < 1 < 0,01 4,4 
Neodexiospira pseudocorrugata (Bush, 1905) < 1 < 0,01 2,2 
Nereidae g. sp. 4 0,02 16,5 
Nereis zonata Malmgren, 1867 410 4 92,4 
Nudisyllis pulligera (Krohn, 1852) < 1 < 0,01 2,2 
Perinereis cultrifera (Grube, 1840) 2 0,4 13,5 
Pholoe inornata Johnston, 1839 13 0,01 35,2 
Platynereis dumerilii (Audouin & Milne-
Edwards, 1834) 64 1,1 94,6 

Polycirrus sp. < 1 < 0,01 2,2 
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Продолжение табл. 1 
1 2 3 4 

Polyophthalmus pictus (Dujardin, 1839) < 1 < 0,01 4,4 
Prionospio cirrifera Wirén, 1883 2 < 0,01 13,5 
Sabellaria taurica (Rathke, 1837) < 1 < 0,01 2,2 
Salvatoria clavata (Claparède, 1863) 1 < 0,01 4,4 
Sphaerosyllis bulbosa Southern, 1914 1 < 0,01 4,4 
Spirobranchus triqueter (Linnaeus, 1758) 7 0,01 22 
Syllis gracilis Grube, 1840 57 0,3 74,6 
Syllis hyalina Grube, 1863 10 0,02 33 
Syllis prolifera Krohn, 1852 25 0,05 46,2 
Trypanosyllis zebra (Grube, 1860) 2 0,02 17,6 
Oligochaeta g. sp. 12 0,01 13,5 
MOLLUSCA    
Polyplacophora (Loricata)    
Acanthochitona fascicularis (Linnaeus, 1767) 8 0,34 35,2 
Lepidochitona cinerea (Linnaeus, 1767) 11 0,35 22 
Bivalvia    
Mytilaster lineatus (Gmelin, 1791) 9024 1553 100 
Mytilus galloprovincialis (Lamarck, 1819) 252 868 83,6 
Parvicardium exiguum (Gmelin, 1790) 1 0,01 11,8 
Gastropoda    
Bittium reticulatum (Da Costa, 1778) 190 1,75 90,2 
Odostomia bulimulus Monterosato, 1874 7 0,01 15,4 
Parthenina indistincta (Montagu, 1808) 11 0,01 22 
Parthenina interstincta (J. Adams, 1797) 12 0,01 22 
Rapana venosa (Valenciennes, 1846) 1 43 6,76 
Rissoa parva (Da Costa, 1779) 17 0,16 35,2 
Rissoa splendida (Eichwald, 1830) 188 1,1 51 
Steromphala adriatica (Philippi, 1844) 5 0,73 28,8 
Steromphala divaricata (Linnaeus, 1758) 3 0,13 4,4 
Setia turriculata (Monterosato, 1884) 1 0,01 2,2 
Tricolia pullus (Linnaeus, 1758) 122 4,2 72 
Tritia pellucida (Risso, 1826) 9 0,87 22 
Tritia neritea (Linnaeus, 1758)  2 0,1 13,5 
Tritia reticulata (Linnaeus, 1758) (juv.) 1 0,01 4,4 
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Продолжение табл. 1 
1 2 3 4 

ARTHROPODA    
Acari g. sp. 1 0,00004 4,4 
Pantopoda    
Achelia echinata Hodge, 1864 < 1 < 0,01 2,2 
Achelia sawayai Marcus, 1940  59 0,02 59,2 
Crustacea    
Amphipoda    
Amphithoe ramondi Audouin, 1826 299 0,21 68 
Apherusa bispinosa (Bate, 1857) 64 0,02 48,4 

Apohyale perieri (Lucas, 1849)  21 0,01 13,5 
Apohyale prevostii (H. Milne Edwards, 1830) 58 0,06 28,8 
Biancolina algicola Della Valle, 1893 1 < 0,01 4,4 
Caprella acanthifera ferox (Czernjavski, 
1868) 455 0,06 94,6 

Caprella liparotensis Haller, 1879 17 0,01 16,5 
Chaetogammarus olivii (H. Milne Edwards, 
1830)  2 < 0,01 4,4 

Crassicorophium bonellii (H. Milne Edwards, 
1830)  < 1 < 0,01 2,2 

Dexamine spinosa (Montagu, 1813) 129 0,05 88 
Ericthonius brasiliensis (Dana, 1853)  29 < 0,01 28,8 
Hyale pontica (Rathke, 1837) 36 0,03 48,4 
Melita palmata (Montagu, 1804) 40 0,02 22 
Microdeutopus gryllotalpa Costa, 1853 91 0,02 61,6 
Naesa bidentata (Adams, 1800) 14 0,01 46,2 
Nototropis guttatus Costa, 1853  3 < 0,01 2,2 
Nototropis massiliensis (Bellan-Santini, 
1975)  2 < 0,01 6,8 

Perioculodes longimanus (Bate 
and Westwood, 1868) < 1 < 0,01 2,2 

Pleonexes helleri (Karaman, 1975)  14 0,01 25,4 
Protohyale (Protohyale) schmidtii (Heller, 
1866)  140 0,2 53 

Pseudoprotella phasma (Montagu, 1804) 1 < 0,01 8,4 
Stenothoe monoculoides (Montagu, 1815) 336 0,06 94,6 

Tropischyrocerus socia (Myers, 1989)  50 0,01 52,8 



 

 

174

Продолжение табл. 1 
1 2 3 4 

Decapoda    
Athanas nitescens Leach, 1814 7 0,07 16,5 
Brachynotus sexdentatus Risso, 1827 < 1 0,01 2,2 
Macropodia longirostris (Fabricius, 1798) < 1 0,1 4,4 
Pachygrapsus marmoratus (Fabricius, 1793) < 1 < 0,01 2,2 
Pilumnus hirtellus (Linnaeus, 1758) 28 1,57 61,6 
Pisidia longimana (Risso, 1815) 250 1,05 39,6 
Tanaidacea (Anisopoda)    
Chondrochelia savignyi (Kroyer, 1842)  53 0,01 61,6 
Cumacea    
Cumella (Cumella) limicola G. A. Sars, 1879 2 < 0,01 11,8 
Iphinoe elisae Bacescu, 1950 < 1 < 0,01 2,2 
Nannastacus euxinicus Bacescu, 1951 5 < 0,01 17,6 
Isopoda    
Naesa bidentata (Adams, 1800) 14 0,01 44 
Synisoma capito (Rathke, 1837) 5 0,21 35,2 
Cirripedia    
Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854) 1 0,05 2,2 
CHIRONOMIDAE LAR., g. sp. 2 0,01 4,4 
INSECTA LAR., g. sp. 2 0,05 4,4 
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Таблица 3 
Видовой состав и количественные показатели 

(N – средняя плотность, экз.·м-2, B – средняя биомасса, г·м-2, 
P – встречаемость, %) макрозообентоса на скалах Тарханкута (0–2 м) 

 
Таксоны N B P 

1 2 3 4 

CNIDARIA       
Actiniaria g. sp. 1 1 0,001 8 
Actiniaria g. sp. 2 16 0,02 31 
PLATYHELMINTES (Turbellaria) g. sp. 9 0,05 15 
NEMERTEA g. sp. 12 0,2 46 
ANNELIDA       
Polychaeta       
Dorvillea rubrovittata (Grube, 1855) 3 0,01 23 
Eumida sanguinea (Örsted, 1843) 20 0,04 69 
Haplosyllis spongicola (Grube, 1855) 1 < 0,001 8 
Harmothoe reticulata (Claparède, 1870) 4 0,01 15 
Janua heterostropha (Montagu, 1803)  15 < 0,001 15 

Lysidice ninetta Audouin & Milne-Edwards, 1833 11 0,2 54 
Myrianida prolifera (O. F. Muller, 1788) 5 < 0,001 31 
Nereis zonata Malmgren, 1867 109 1 100 
Nudisyllis pulligera (Krohn, 1852) 4 < 0,001 15 
Pholoe inornata Johnston, 1839 49 0,03 77 
Platynereis dumerilii (Audouin & Milne-Edwards, 
1834) 81 1,4 85 

Polyophthalmus pictus (Dujardin, 1839) 69 0,09 85 
Prionospio cirrifera Wirén, 1883 3 < 0,001 8 
Sabellaria taurica (Rathke, 1837) 1 0,01 8 
Salvatoria clavata (Claparède, 1863) 43 0,02 77 
Sphaerosyllis bulbosa Southern, 1914 8 < 0,001 31 
Spirobranchus triqueter (Linnaeus, 1758) 15 0,07 38 
Syllidae g. sp. 2 < 0,001 8 
Syllis gracilis Grube, 1840 9 0,02 31 
Syllis hyalina Grube, 1863 56 0,08 77 
Syllis prolifera Krohn, 1852 115 0,2 92 
Oligochaeta g. sp 14 < 0,001 46 
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Продолжение табл. 3 
1 2 3 4 

MOLLUSCA    

Polyplacophora    

Acanthochitona fascicularis (Linnaeus, 1767) 5 0,1 23 

Lepidochitona cinerea (Linnaeus, 1767) 8 0,28 46 
Bivalvia       
Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819 27 6,8 92 
Mytilaster lineatus (Gmelin, 1791) 4353 552,5 100 

Petricola lithophaga (Retzius, 1788) 3 0,05 23 

Gastropoda       
Bittium reticultaum (Da Costa, 1778) 28 0,07 77 
Caecum trachea (Montagu, 1803) 1 < 0,001 8 
Cerithiopsis minima (Brusina, 1865) 2 0 15 
Cerithiopsis tubercularis (Montagu, 1803) 1 0 8 
Marshallora adversa (Montagu, 1803) 1 0,01 15 
Odostomia bulimulus Monterosato, 1874 2 < 0,001 23 
Parthenina indistincta (Montagu, 1808) 5 0,01 23 
Parthenina interstincta (J. Adams, 1797) 5 0,01 23 
Rapana venosa (Valenciennes, 1846) 1 18,08 8 
Rissoa parva (Da Costa, 1779) 19 0,02 31 
Rissoa splendida (Eichwald, 1830) 91 0,46 85 
Steromphala adriatica (Philippi, 1844) 1 < 0,001 8 
Tricolia pullus (Linnaeus, 1758) 114 0,92 69 
ARTHROPODA       
Acari g. sp. 1 < 0,001 8 
Pantopoda       
Tanystylum conirostre (Dohri, 1881) 1 0,001 8 
Crustacea    
Amphipoda       
Ampithoe ramondi Audouin, 1826 703 0,365 100 
Apherusa bispinosa (Bate, 1857) 74 0,03 62 

Apohyale perieri (Lucas, 1849)  330 0,139 31 
Biancolina algicola Della Valle, 1893 6 0,001 31 
Caprella acanthifera ferox (Czernjavski, 1868) 42 0,008 77 
Dexamine spinosa (Montagu, 1813) 34 0,025 54 
Erichthonius difformis M.-Edwards, 1830 1 < 0,001 8 
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Продолжение табл. 3 
1 2 3 4 

Hyale pontica (Rathke, 1837) 2 0,002 8 
Microdeutopus gryllotalpa Costa, 1853 31 0,01 62 
Microprotopus longimanus Chevreux, 1887  1 < 0,001 8 
Nototropis guttatus Costa, 1853  4 0,001 15 
Pleonexes helleri (Karaman, 1975) 15 0,023 46 
Stenothoe monoculoides (Montagu, 1815) 955 0,087 100 
Tropischyrocerus socia (Myers, 1989) 50 0,011 31 
Decapoda       
Athanas nitescens Leach, 1814 63 0,034 69 
Hippolyte leptocerus (Heller, 1863)  1 0,008 8 
Pilumnus hirtellus (Linnaeus, 1758) 21 0,5 69 
Pisidia longimana (Risso, 1815) 36 0,17 46 
Tanaidacea (Anisopoda)       
Chondrochelia savignyi (Kroyer, 1842)  61 0,009 77 
Tanais dulongii (Audouin, 1826) 99 0,05 38 
Cumacea       
Cumella (Cumella) limicola G. O. Sars, 1879 1 < 0,001 8 
Cumella pygmae euxinica Bacescu, 1950 3 < 0,001 23 
Nannastacus euxinicus Bacescu, 1951 19 0,002 31 
Isopoda       
Dynamene bidentata (Adams, 1800) 695 0,406 100 
Elaphognathia bacescoi (Kussakin, 1969) 2 < 0,001 23 
Stenosoma capito (Rathke, 1837) 8 0,024 46 
Mysida       
Mysidacea g. sp. 2 < 0,001 8 
Insecta 2 0,001 15 
Chironomidae lar., g. sp. 4 < 0,001 24 
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Таблица 4 
Видовой состав и количественные показатели 

(N – средняя плотность, экз.·м-2, B – средняя биомасса, г·м-2, 
P – встречаемость, %) макрозообентоса каменистых россыпей в 

Севастопольской бухте (0-2 м) 
 

Таксоны N B P 
1 2 3 4 

PLATYHELMINTHES (Turbellaria) g. sp. 1 0,005 5,9 
NEMERTEA g. sp. 1 0,005 5,9 
ANNELIDA    
Polychaeta    
Amphitritides gracilis (Grube, 1860) 15 0,27 23,6 
Alitta succinea (Leuckart, 1847)  5 0,023 5,9 
Capitella capitata (Fabricius, 1780) 1 0,001 23,6 
Ceratonereis (Composetia) costae (Grube, 
1840) 1 0,004 23,6 

Euclymene collaris (Claparède, 1869) 1 0,14 23,6 
Eumida sanguinea (Bobretzky, 1868) 1 0,003 23,6 
Eunice vitatta (Delle Chiaje, 1828) 7 0,032 11,8 
Fabricia stellaris (Müller, 1774)  2 3,529 5,9 
Ficopomatus enigmaticus (Fauvel, 1923) 1 0,003 5,9 
Genetyllis tuberculata (Bobretzky, 1868) 1 0,01 5,9 
Harmothoe reticulata (Claparède, 1870) 3 0,1 23,6 
Hediste diversicolor (O. F. Müller, 1776) 65 1,07 70,8 
Hydroides dianthus (Verrill, 1873) 2 0,01 5,9 
Lysidice ninetta Audouin & H. Milne-
Edwards, 1833 76 2,98 64,9 

Mysta picta (Quatrefages, 1866)  1 0,04 23,6 
Namanereis pontica (Bobretzky, 1872) 1 0,002 5,9 
Nereis zonata Malmgren, 1867 138 0,4 85 
Perinereis cultrifera (Grube, 1840) 48 4,4 35,4 
Pholoe inornata Johnston, 1839 1 0,001 5,9 
Pholoe inornata Johnston, 1839  1 0,002 5,9 
Platynereis dumerilii (Audouin & Milne-
Edwards, 1834) 34 0,27 47,2 

Polycirrus jubatus Bobretzky, 1869 1 0,01 5,9 
Polyophthalmus pictus (Dujardin, 1839) 2 0,01 5,9 
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Продолжение табл. 4 
1 2 3 4 

Pterocirrus macroceros (Grube, 1860) 3 0,005 5,9 
Sabellaria taurica (Rathke, 1837) 3 0,03 11,8 
Schistomeringos rudolphi (Delle Chiaje, 
1828) 3 0,02 11,8 

Spirobranchus triqueter (Linnaeus, 1758) 1 0,1 5,9 
Sthenelais boa (Johnston, 1833) 1 0,005 5,9 
Syllis gracilis Grube, 1840 3 0,06 17,7 
Syllis hyalina Grube, 1863  13 0,02 17,7 
Oligochaeta g. sp. 6 0,005 11,78 
MOLLUSCA    
Polyplacophora (Loricata)    
Acanthochitona fascicularis (Linnaeus, 1767) 1 0,008 17,7 
Lepidochitona cinerea (Linnaeus, 1767) 1 0,008 17,7 
Bivalvia    
Irus irus (Linnaeus, 1758) 16 9,6 35,4 
Mytilaster lineatus (Gmelin, 1791) 432 116,5 76,7 
Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819 5 39 35,4 
Petricola lithophaga (Retzius, 1788) 185 144,7 100 
Rocellaria dubia (Pennant, 1777) 1 0,08 11,8 
Gastropoda    
Bela nebula (Montagu, 1803) 1 0,005 5,9 
Bittium reticulatum (Da Costa, 1778) 20 0,22 41,3 
Parthenina indistincta (Montagu, 1808)  0,2 0,01 11,8 
Steromphala divaricata (Linnaeus, 1758) 11 5 35,4 
Rissoa splendida Eichwald, 1830 32 0,58 35,4 
Tricolia pullus (Linnaeus, 1758) 16 0,26 29,5 
ARTHROPODA    
Amphipoda    
Amphithoe ramondi Audouin, 1826 1 0,004 5,9 
Apherusa bispinosa (Bate, 1857) 1 0,004 5,9 
Apohyale prevostii (H. Milne-Edwards, 1830) 2 0,004 5,9 
Dexamine spinosa (Montagu, 1813) 40 0,03 45 
Monocorophium insidiosum (Crawford, 1937) 1 0,004 5,9 
Melita palmata (Montagu, 1804) 9 0,015 5,9 
Microdeutopus gryllotalpa A. Costa, 1853 44 0,01 45 
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Продолжение табл. 4 
1 2 3 4 

Stenothoe monoculoides (Montagu, 1815) 4 < 0,001 11,8 
Tropischyrocerus socia (Myers, 1989) 31 0,063 35,4 
Decapoda    
Athanas nitescens Leach, 1814 29 0,286 47,2 
Pachygrapsus marmoratus (Fabricius, 1793) 2 0,1 11,8 
Pilumnus hirtellus (Linnaeus, 1758) 4 0,217 23,6 
Pisidia longimana (Risso, 1816) 8 0,29 11,8 
Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) 1 0,07 5,9 
Xantho poressa (Olivi, 1792) 4 0,04 5,9 
Cumacea    
Cumella pygmaea euxinica Bacescu, 1950 1 < 0,001 5,9 
Isopoda    
Dynamene bidentata (Adams, 1800) 16 0,063 11,8 
Stenosoma capito (Rathke, 1837) 1 < 0,001 5,9 
Tanaidacea (Anisopoda)    
Chondrochelia savignyi (Kroyer, 1842)  28 0,004 55 
Tanais dulongii (Audouin, 1826) 11 0,003 17,7 
Mysida    
Siriella jaltensis Czerniavsky, 1868 4 0,01 5,9 
Cirripedia    
Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854) 38 2 55 
Chironomidae lar., g. sp. 2 0,01 11,8 
Insecta lar., g. sp. 2 0,06 11,8 
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Таблица 5 
Видовой состав и количественные показатели 

(N – средняя плотность, экз.·м-2, B – средняя биомасса, г·м-2, 
P – встречаемость, %) макрозообентоса в Двуякорной бухте (0–2 м) 

 
Таксоны N B P 

1 2 3 4 
ANNELIDA    
Polychaeta    
Amphitritides gracilis (Grube, 1860) 4 0,4 9 
Genetyllis tuberculata (Bobretzky, 1868) 2 0,01 9 
Hediste diversicolor (O. F. Müller, 1776) 64 0,2 36 
Lysidice ninetta Audouin & Milne-Edwards, 
1833 71 1,4 45 

Micronephthys longicornis (Perejaslavtseva, 
1891) 3 0,001 9 

Perinereis cultrifera (Grube, 1840) 12 2,4 27 
Phyllodocidae gen. sp. 6 0,01 9 
Platynereis dumerilii (Audouin & Milne-
Edwards, 1834) 5 0,01 9 

Polyophthalmus pictus (Dujardin, 1839) 40 0,03 27 
Prionospio cirrifera Wirén, 1883 20 0,02 9 
Sabellaria taurica (Rathke, 1837) 6 0,05 9 
Schistomeringos rudolphi (Delle Chiaje, 
1828) 3 0,02 9 

Sthenelais boa (Johnston, 1833) 4 0,2 9 
Oligochaeta g. sp. 4 0,001 9 
MOLLUSCA    
Bivalvia    
Mytilaster lineatus (Gmelin, 1791) 212 35 54 
Barnea candida (Linnaeus, 1758) 16 25 36 
Pholas dactylus Linnaeus, 1758 150 194 63 
Irus irus (Linnaeus, 1758) 12 15 36 
Gastropoda    
Bittium reticulatum Da Costa, 1788 90 3,6 36 
Rissoa splendida (Eichwald, 1830) 2 0,01 9 
Tricolia pullus (Linnaeus, 1758) 54 1,5 36 
Tritia sp. 4 0,72 9 
ARTHROPODA    
Amphipoda    
Ampelisca diadema (Costa, 1853) 5 0,001 9 
Ampithoe ramondi Audouin, 1826 36 0,01 9 
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Продолжение табл. 5 
1 2 3 4 

Dexamine spinosa (Montagu, 1813) 6 0,01 9 
Ericthonius difformis H. Milne Edwards, 
1830  15 0,001 9 

Microdeutopus gryllotalpa Costa, 1853 14 0,003 18 
Decapoda    
Athanas nitescens (Leach, 1813) 32 3 27 
Pilumnus hirtellus (Linnaeus, 1758) 6 2 9 
Pisidia longimana (Risso, 1816) 32 1 54 
Xantho poressa (Olivi, 1792) 6 2 18 
Isopoda    
Dynamene bidentata (Adams, 1800) 35 0,1 27 
Corophium sp. 3 < 0,001 9 
Clibanarius erythropus (Latreille, 1818) 2 64 9 
Chironomidae lar., g. sp. < 1 0,01 11,8 
Insecta lar., g. sp. < 1 0,02 11,8 

 
 


