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В настоящем исследовании сделана попытка оценить вклад абиотических факторов в вертикальное
распределение макрозообентоса на северо-восточном шельфе Черного моря. Для этого в 2014–
2017 гг. на четырех разрезах от п-ова Абрау до пос. Шепси были собраны дночерпательные пробы
макрозообентоса на глубинах 10–70 м, а также проведена оценка гранулометрического состава
грунта и придонной температуры воды. Было выделено две крупныe группы станций по структуре
(обилию) и составу макрозообентоса: мелководная (10–30 м), совпадавшая с зоной с переменными
температурными условиями, и глубоководная (50–70 м), соответствовавшая зоне с постоянными
температурными условиями. В мелководной зоне выделялись две подгруппы, совпадавшие с верх-
ним перемешанным слоем (10–15 м) и термоклином (20–30 м). Для первой подгруппы были харак-
терны песчаные осадки, населенные сообществом двустворчатого моллюска–фильтратора Chame-
lea gallina; заиленные пески станций второй подгруппы были заняты полидоминантным сообще-
ством Veneridae spp. В глубоководной зоне на илистых грунтах доминировали пелофильные
моллюски Parvicardium simile и Modiolula phaseolina. Ведущими факторами в разделении групп стан-
ций были соотношение илистых и песчаных фракций донных осадков и придонная температура.
Разделение подгрупп было обусловлено содержанием алевритовых фракций и гальки. Существен-
ный вклад в разделение подгрупп станций вносил также коэффициент сортированности донных
осадков (в основном за счет Bivalvia), отражающий стабильность гидродинамических условий и
скорости поступления осадочного материала. Доли объясненной вариации для глубины практиче-
ски полностью перекрывались с таковыми для других факторов. Основная роль в определении гра-
ниц между группами принадлежит двум таксонам, вносящим основной вклад в биомассу (Bivalvia)
и численность, а также в видовое разнообразие (Polychaeta).
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лометрический состав, температура
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Донные биоценозы шельфовой зоны Черного
моря находятся под воздействием сложного ком-
плекса абиотических, биотических и антропоген-
ных факторов. В начале–середине ХХ века были
проведены подробнейшие исследования структу-
ры донных экосистем и анализ закономерностей
их пространственного распределения (Зернов,
1913; Никитин, 1962; Киселева, 1981). Было пока-
зано, что макрозообентосные сообщества распо-
лагаются концентрическими поясами на протя-

жении всей береговой линии (Зернов, 1913). Ни-
же зоны скал, на глубинах 10–30 м располагался
пояс прибрежных песков с преимущественным
доминированием Chamelea gallina, глубже (на глу-
бинах 30–50 м) – пояс мидиевого ила с домини-
рованием Mytilus galloprovincialis, сменяющийся
на глубинах около 60 м, где температура не под-
нимается выше 9°С, поясом фазеолинового ила с
доминированием Modiolula phaseolina.

УДК 574.52
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До 1980-х гг. схема распределения грунтов и
макрозообентоса оставалась в целом неизмен-
ной, поскольку экосистема была сравнительно
стабильной. Однако в 1980–2000 гг. в результате
локальных изменений климата, антропогенной
эвтрофикации и появления дальних вселенцев
снизилось видовое разнообразие макрозообенто-
са, произошли изменения в структуре сообществ
и вертикальном распределении грунтов (Zaitsev,
Oztürk, 2001; Кучерук и др., 2002; Чикина, 2009).
Основной тенденцией стало заиление грунтов и
увеличение содержания в них органического уг-
лерода (Заика и др., 1990; Чикина, 2009; Терен-
тьев, 2011). Вместе с этим наблюдалось и измене-
ние населяющего его макрозообентоса: снижение
роли псаммофильных видов и увеличение пело-
фильных, в том числе дальних вселенцев (Anadara
kagoshimensis, Bivalvia) (Алексеев, Синегуб, 1992).
На Кавказском побережье снижение прозрачно-
сти воды привело к сдвигу нижней границы мак-
рофитов на меньшие глубины и обнажению ще-
ток скальных мидий, что спровоцировало здесь
всплеск численности хищного брюхоногого мол-
люска-вселенца Rapana venosa. После истощения
пищевого ресурса на скальных грунтах рапана пе-
решла на двустворчатых моллюсков рыхлых грун-
тов (Кучерук и др., 2002). В северо-западной ча-
сти моря в конце 20 века, а на северо-восточном
побережье в 2003–2007 гг. отмечались всплеск
численности этого хищника и снижение средних
размеров, численности и биомассы двустворча-
тых моллюсков (Кучерук и др., 2002; 2012). Таким
образом, в конце 20–начале 21 века в результате
комплексного воздействия абиотических и био-
тических факторов снизилось видовое разнооб-
разие и изменились количественные характери-
стики сообществ рыхлых грунтов.

В начале 21 века в северо-западном секторе
Черного моря в результате снижения антропоген-
ного загрязнения и пресса R. venosa произошло
частичное восстановление видового разнообра-
зия и структуры вертикального распределения
макрозообентоса на шельфе (Dumitrache, Abaza,
2004; Shalovenkov, 2005; Abaza et al., 2010). Однако
в районе Северного Кавказа в 2000-х гг. верти-
кальная структура макрозообентоса рыхлых грун-
тов 10–30 м значительно отличалась от таковой
середины 20 века: ядро сообщества Ch. gallina в
начале 2000-х гг. оказалось смещено с 25 м (Кисе-
лева, 1981) на 10–15 м (Чикина. 2009), а на глуби-
не 20–30 м доминирующую роль играли пелофи-
лы (A. kagoshimensis, Pitar rudis и Gouldia minima).
Большие глубины по данным 2001–2007 гг. не
подверглись значительным преобразованиям
(Кучерук и др., 2012). Проведенная в 2013 г. съем-
ка участка побережья южнее пос. Джубга частич-
но показала справедливость этого наблюдения
(Селифонова, Часовников, 2017). Так, на глуби-
нах 10–24 м, так же как и в середине 20 в., авторы

отмечали сообщество Ch. gallina с основным суб-
доминантом P. rudis, а на глубинах более 50 м –
типичный фазеолиновый ил. Однако ни на одной
из станций не было найдено сообщества мидие-
вого ила, отмечаемого в 20 в. как одного из основ-
ных поясов бентали (Зернов, 1913; Киселева,
1981). Не отмечалось пояса мидии в южной части
побережья и в 2007–2008 гг. (Набоженко, 2011).
Однако подробного анализа закономерностей
количественного распределения макрозообенто-
са и анализа факторов, определяющих современ-
ное распределение сообществ, в этих работах не
проводилось. Поэтому в настоящем исследова-
нии сделана попытка оценить вклад абиотиче-
ских факторов в современное вертикальное рас-
пределение макрозообентоса на северо-восточном
шельфе Черного моря. В ходе предварительных
исследований было выявлено сохранение пояс-
ного разделения сообществ и уровня заиления
грунтов начала 21 в. (Колючкина и др., 2017; Ко-
лючкина и др., 2017a).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА
Сбор материала проводили на четырех раз-

резах у кавказского побережья Черного моря:
(1) в районе Водопадной щели “Заповедник
Утриш” (июль 2016 г.); (2) на траверзе Голубой
бухты (март 2017 г.); (3) в районе бухты Инал
(июль 2014, 2015, 2016 и 2017 гг.); (4) в районе
пос. Шепси (июль 2014 г.) (рис. 1). Проведенное
исследование охватило несколько районов побе-
режья, максимально удаленных друг от друга на
160 км. Разрезы расположены в разных по струк-
туре рельефа дна районах. Утриш – участок рых-
лого грунта в месте впадения маловодного ручья в
Водопадной щели между оползневым телом и
скальными выходами м. Большой Утриш, Шепси –
также бессточный участок берега (кроме точки
10 м напротив р. Шепси), а Инал и Голубая бухта –
районы устьев рек.

На каждой станции проводили отбор проб
макрозообентоса дночерпателем Океан с площа-
дью раскрытия 0.1 м2 в трех повторностях. Ис-
ключение составили станции инальского разреза
2017 г. (горизонты 10, 40 и 50 м – одна повтор-
ность; горизонты 20 и 70 м – две повторности) и
горизонт 40 м на траверзе Голубой бухты (дночер-
патель Петерсена, три повторности). Из четвер-
того дночерпателя пластиковым пробоотборником
отбирали верхние 5 см донных осадков для опре-
деления гранулометрического состава. В районе
“Заповедника Утриш” в 2016 г., а также в бухте
Инал в 2017 г. на каждой станции было выполне-
но CTD–профилирование океанографическим
зондом CTD–60m (ЮНЦ РАН). В 2014 г. в районе
бухты Инал и пос. Шепси температуру придон-
ной воды определяли с использованием водолаз-
ного компьютера (табл. 1).
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Рис. 1. Карта-схема отбора проб (цифрами на карте обозначены глубины, м).
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ЧЕРНОЕ МОРЕ

Пробы макрозообентоса промывали на палубе
через сито (ячея со стороной 0.5 мм) и фиксиро-
вали 4% раствором формальдегида на морской
воде. В лабораторных условиях проводили пер-
вичный разбор, идентификацию организмов бен-
тоса по возможности до вида, подсчет и взвеши-
вание особей каждого вида (с точностью до 0.001 г).
При идентификации использованы определите-
ли фауны Черного (Киселева, 2004 – полихеты;
Grintsov, Sezgin, 2011 – амфиподы; Мордухай-
Болтовской, 1968–1972 – для остальных групп) и
Средиземного (Bellan-Santini еt al., 1982, 1989,
1993, 1998 – ракообразные) морей. При определе-
нии полихет использована также литература по
отдельным видам и группам (Mackie, 1996; Bick
et al., 2010; Dagli, Çinar, 2011; Meiβner et al., 2011;
Radashevsky, Selifonova, 2013) и чек-листы для
Черного и Средиземного морей (Kurt Sahin,
Çinar, 2012; Çinar et al., 2014). Проверка валидно-
сти видовых названий (на декабрь 2019 г.) осу-
ществлялась согласно международной базе дан-
ных WoRMS.

Основную статистическую обработку данных
проводили в программе Primer v. 6.1.16 с расшире-
нием Permanova 1.0.6. Оценку видового разнооб-
разия макробентоса проводили, используя куму-
лятивную кривую накопления числа видов с уве-
личением числа проб. Кроме того, проводили
расчет ожидаемого полного числа видов с по-
правкой Chao2 на встречаемость редких видов
(Chao, 1987). Для анализа видового богатства и
разнообразия использовали индексы биоразно-
образия Шеннона (H'), видового богатства Мар-
галефа (d), выравненности распределения оби-

лий видов Пиелу (J') и концентрации доминиро-
вания Симпсона (С) (Clarke, Warwick, 2001).

Был проведен попробный анализ данных по
численности и биомассе макрозообентоса, пред-
варительно стандартизованным и log-трансфор-
мированным. Сравнение структуры сообществ
проводили с использованием неметрического
многомерного шкалирования (MDS) на основе
индекса сходства Брея-Кертиса, вычисленного
как по численности, так и по биомассе, а также
индекса таксономической обособленности (taxo-
nomic distinctness) Theta+ (Warwick, Clarke, 1998).
Последний является аналогом “качественной”
формы индекса Кульчинского, однако учитывает
таксономические взаимоотношения между вида-
ми (Clarke et al., 2006). Благодаря этому он явля-
ется более точным инструментом для определе-
ния сходства/различия между станциями. Кроме
того, он является более устойчивым к разнород-
ным данным, в которых “появление” или “исчез-
новение” тех или иных видов в действительности
может являться результатом различной квалифи-
кации специалистов (Clarke et al., 2006). Провер-
ку качества модели в MDS осуществляли с помо-
щью величины стресса и графика Шепарда. Мо-
дель считали удовлетворительной, если значение
стресса в трехмерной модели было менее 0.1. Для
наглядности и удобства восприятия уровней
сходства диаграммы приведены в 2D представле-
нии. Достоверность группировки проверяли ме-
тодом ANOSIM. Уровень значимости принимали
равным 0.1%.

Непараметрический регрессионный анализ
проводили методом DistLM постанционно, так
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Таблица 1. Значения абиотических факторов на станциях

Примечания. * – температура, измеренная с помощью водолазного компьютера. Прочерк – нет данных.

Район Год Глубина, м Температура 
придонная, °С

Галька
(>10 мм), %

Песок
(0.1–2 мм), %

Ил

алеврит 
(0.01–0.1 мм), %

пелит
(<0.1 мм), %

Инал 2014

10 24.4* 0 62.45 23.1 9.4

15 – 0.32 64.3 21.37 14.01

20 – 9.8 25.63 14.38 50.19

25 20* 1.78 22.97 13.96 61.29

30 – 0.73 28.67 15.74 54.86

Инал 2015

10 – 0 52.79 38.5 8.71

15 – 0.47 69.94 24.52 5.07

20 – 6.57 57.59 20.01 15.83

25 – 11.06 71.16 17.78 0

30 – 6.34 23.08 33.1 37.48

Инал 2016

10 – 0.06 63.21 25.05 11.68

15 – 0.54 82.14 8.41 8.91

20 – 13.86 60.1 14.93 11.11

25 – 26.1 45.79 13.42 14.69

30 – 2.04 49.11 15.88 32.97

Инал 2017

10 21.9 0.05 54.98 31.64 13.33

15 21.6 11.02 67.99 15.1 5.89

20 20.4 21.79 59.06 11.28 7.87

25 11.2 14.55 65.0 12.82 7.63

30 10.7 16.03 50.75 11.38 21.84

40 9.1 0.29 3.07 38.8 57.84

50 8.1 7.24 3.54 2.95 86.27

70 7.4 7.51 4.89 10.64 76.96

Шепси 2014

10 – 0.74 60.68 19.59 18.99

15 – 0 56.15 21.71 22.14

20 – 13.34 55.67 12.65 18.34

25 26.5* 3.93 44.68 27.61 23.78

30 – 11.08 40.9 22.38 25.64

Утриш 2016

20 20.7 0.25 68.0 24.7 7.05

25 12.8 0.05 66.86 19.24 13.85

30 12.9 0.2 85.56 8.64 5.6

40 11.4 0.45 65.81 20.06 13.68

50 10.1 0.08 0.78 16.35 82.79

Голубая 
бухта 2017

50 – 0.23 0.64 21.24 77.89

60 – 0.47 0.65 23.29 75.59

70 – 2.47 4.37 21.64 71.52
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как значения факторов измерялись для станции.
Для этого с помощью ANOSIM проверяли, досто-
верно ли сходство между пробами с одной стан-
ции превышает межстанционное сходство, и рас-
считывали среднее арифметическое биомассы и
численности каждого вида в трех пробах; полу-
ченные величины стандартизовали и log–транс-
формировали. DistLM позволяет определить, ка-
кая доля объясненной вариации перекрывается
для нескольких факторов, а какие доли вариации
объяснены индивидуальными предикторами
(Clarke, Gorley, 2006), что важно при анализе та-
кой тесно взаимосвязанной системы, как донный
биотоп и населяющие его сообщества. Для этого
после определения доли вариации, которая мо-
жет быть объяснена каждым фактором без учета
других факторов (маргинальный тест), процедура
включает последовательные тесты, состоящие в
последовательном добавлении факторов и опре-
делении прироста доли объясненной вариации
для всех возможных сочетаний. В качестве меры
сходства использовали индекс Брея-Кертиса по
численности и биомассе и индекс Theta+. Т.к.
данные по придонной температуре были доступ-
ны не для всех станций, для учета влияния темпе-
ратуры был проведен отдельный анализ то тем
станциям, для которых такие данные имелись
(табл. 1).

Непараметрический анализ корреляций про-
водили в программе Statistica 12 (Statsoft Inc.).
Корреляцию считали достоверной при p < 0.05.
Достоверность различий между массивами дан-
ных проводили методом непараметрической ста-
тистики Permutational ANOVA (PERMANOVA) в
пакете Primer. Различия считали достоверными
при p < 0.05.

Анализ гранулометрического состава грунта
был выполнен сотрудниками Аналитической ла-
боратории ИО РАН водно-ситовым методом. Бы-
ло определено содержание основных фракций:
от <0.01 до >10 мм. Сортированность характери-
зовали мерой относительной энтропии, рассчи-
тываемой как Hr = 1 – Hi/Hmax, где Hi – энтропия
образца по Шеннону, Hmax – максимальная эн-
тропия (Романовский, 1977).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Абиотические факторы

Донные осадки глубин 10–15 м были представ-
лены песками вне зависимости от района иссле-
дования, содержание илистых фракций грунта
(<0.1 мм) не превышало здесь 47% (табл. 1). На
глубинах 20–30 м в Инале и Шепси были отмече-
ны заиленные пески, здесь содержание илистой
фракции достигало 75%. На 40 м изобате в
бух. Инал были отмечены илы (табл. 1). В районе
“Заповедника Утриш” пески опускались до 40 м –

значительно глубже, чем в других районах. Диа-
пазон глубин 50–70 м характеризовался илисты-
ми донными осадками (содержание фракций
<0.1 мм достигало 99%) вне зависимости от райо-
на исследований (табл. 1).

Из двенадцати гранулометрических фракций,
использованных в анализе, только содержание
четырех оказывало значимое влияние на структу-
ру макробентоса. Это частицы менее 0.01 мм (пе-
лит), 0.25–0.1 и 0.1–0.05 мм (мелкий песок – гру-
бый алеврит) и более 10 мм (средняя и крупная
галька, представленная ракушей). Исключение
остальных фракций из анализа не приводило к за-
метным изменениям в структуре результатов и
уменьшало суммарную долю объясненной вариа-
ции не более чем на 1%.

Температура на глубинах 10–20 м в исследо-
ванный летний период была выше 20°С во всех
исследованных районах (табл. 1). Между 20 и 25 м
температура резко падала до 11–13°С (зона термо-
клина). Температуры глубин 50–70 м составляли
8–10°С.

Интегральные характеристики макрозообентоса

Было отмечено 129 форм макрозообентоса
(из них 111 видового ранга). Кривая накопления
видов не выходила на плато, поэтому было рас-
считано ожидаемое число видов (Chao2), которое
составило 149 ± 10 видов (среднее ± стандартное
отклонение) Большинство (90%) из обнаружен-
ных и идентифицированных видов принадлежало
к трем основным группам: Polychaeta, Mollusca и
Crustacea (главным образом Amphipoda – 11%)
(рис. 2).

Число видов, отмеченных на станциях, состав-
ляло от 12 до 53 (табл. S1) и в целом не зависело от
глубины и района работ. Наибольшее число ви-
дов было отмечено на глубине 40 м в районе “За-
поведника Утриш”. В бухте Инал с 2014 по 2017 гг.
число видов на глубинах 10–30 м снижалось
(рис. 3a, табл. S2).

Численность макрозообентоса составляла от
777 до 9190 экз/м2. Наибольшие значения были
отмечены на глубине 40 м в районе “Заповедника
Утриш” в 2014 г. (табл. S1). В целом, численность
макрозообентоса не зависела от района, глубины
и года исследования (рис. 3b, табл. S2). Исключе-
ние составили достоверно более низкие значения
этого параметра в 2016 г. по сравнению с 2014 г.
(рис. 3b, табл. S2). Наибольший вклад в числен-
ность вносили полихеты, составляя 2–20% чис-
ленности на станциях на глубинах 10–15 м и до-
стигая 50–87% на станциях глубин 30–70 м. Доля
полихет в сообществах достоверно возрастала с
глубиной (R = 0.8), а абсолютная численность
этой группы достигала максимума также на глу-
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бине 40 м и снижалась как с уменьшением, так и
с увеличением глубины.

Биомасса макрозообентоса составляла от 3.6
до 181 г/м2 (табл. S1). Наибольшее ее значение
было отмечено на глубине 10 м и не превышало
5 г на глубинах 50–70 м. Однако достоверной за-
висимости биомассы от глубины станции выяв-
лено не было. Биомасса также не зависела от рай-
она и года исследования (табл. S2). Основную до-
лю биомассы (24–99%) на всех исследованных
глубинах составляли двустворчатые моллюски.
Их доля в сообществах и абсолютные значения их
биомассы не зависели от глубины.

Индексы Маргалефа, Пиелу, Симпсона и
Шеннона составляли 1.65–5.70, 0.27–0.87, 0.10–
0.64 и 0.98–2.63 соответственно (табл. S1). Видо-
вое богатство (индекс Маргалефа) не зависело от
глубины и района исследования. Распределение
видов по обилию (индекс Пиелу) было более рав-
номерным на глубинах 20–25 м по сравнению с
10–15 м во всех исследованных районах. А кон-
центрация доминирования (индекс Симпсона)
зависела только от глубины и была достоверно
выше на глубинах 10–15 и 50–70 м по сравнению
с 20–25 м. Биоразнообразие макрозообентоса
(индекс Шеннона) было достоверно выше на глу-
бинах 15–25 м по сравнению с 10 м во всех иссле-
дованных районах. На повторных станциях в бух-
те Инал было выявлено незначительное сниже-
ние видового богатства (рис. 3c, табл. S2) и
возрастание выравненности распределений оби-
лий видов со временем (рис. 3d, табл. S2). При

этом биоразнообразие достоверно не менялось
(табл. S2).

Структура макрозообентоса
Основная роль в определении границ между

выделенными сообществами принадлежала двум
таксонам, вносившим основной вклад в биомассу
(Bivalvia) и, в меньшей степени, в численность и
видовое разнообразие (Polychaeta). Это объясня-
ется принадлежностью всех доминантов и боль-
шинства субдоминантов к Bivalvia, в связи с чем
они были распределены наиболее закономерно, в
то время как среди прочих групп была велика до-
ля случайных видов. В таксоцене Polychaeta были
представлены все трофические и экологические
группировки, а высокое видовое разнообразие
было обеспечено в значительной мере случайны-
ми и второстепенными видами. Кроме того, была
велика доля пластичных видов, встречавшихся на
большинстве станций в исследованном диапазо-
не глубин. Таким образом, помимо массовых ви-
дов и части второстепенных, которые были четко
приурочены к определенным условиям и распре-
деление которых носило закономерный характер,
значительная часть таксоцена Polychaeta вносила
“шум” в анализируемые данные.

Анализ структуры сообществ позволил вы-
явить группировки, связанные достоверно только
с глубиной, но не с районом или годом исследова-
ния. Исследованные сообщества по фаунистиче-
ской структуре достоверно разделялись на две
большие группы с внутренним сходством 62%
(мера сходства Theta+), соответствующие глуби-

Рис. 2. Соотношение числа видов макрозообентоса по таксономическим группам; цифрами обозначено число видов
в каждой группе.
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нам 10–30 и 50–70 м (рис. 4). Пробы с горизонта
40 м заняли переходное положение: большая их
часть оказалась ближе к мелководной группе, но
две (Инал-2017) – к группе 50–70 м. При этом
39% видов встречались в обоих диапазонах глу-
бин. На переходном горизонте 40 м, помимо ви-
дов, общих для обоих диапазонов, встречались
виды, приуроченные как к 10–30 м, так и к 50–
70 м. На глубинах 10–40 м наибольшая встречае-
мость (свыше 90% от числа всех проб) была у дву-
створчатых моллюсков Chamelea gallina, Lucinella
divaricata и Spisula subtruncata. Наиболее устойчи-
вым, как в пространстве, так и во времени, эле-
ментом в этой группе были псаммофилы-филь-
траторы Ch. gallina, средняя биомасса которых
превышала на порядок таковую остальных видов.
На чистых песках эти же виды Bivalvia преоблада-
ли и по численности. При наличии хотя бы не-
большого количества илистых фракций (<0.1 мм)
доминантами по численности становились пело-
фильные полихеты Aricidea claudiae, а по биомас-
се – пелофильные фильтраторы Pitar rudis и
Gouldia minima.

В диапазоне глубин 50–70 м встречаемостью
около 100% характеризовались пелофильные по-

лихеты (A. claudiae, Eunereis longissima, H. filiformis,
Terebellides aff. stroemi) и двустворчатые моллюски
(Parvicardium simile). Полихеты доминировали по
численности, а P. simile – по биомассе; как и в
мелководной группе, биомасса доминирующих
моллюсков была в среднем на порядок выше, чем
у остальных видов.

Различия между группами 10–30 и 50–70 м бы-
ли обусловлены в первую очередь доминирующей
по биомассе группой – Bivalvia (рис. 4b). На глу-
бинах 10–30 м по обилию доминировали дву-
створчатые моллюски семейства Veneridae
(Ch. gallina, P. rudis, G. minima), а на 50–70 м – дву-
створчатые моллюски семейства Cardiidae (P. sim-
ile) и Mytilidae (Modiolula phaseolina). Различия в
видовом составе остальных групп были обуслов-
лены в основном случайными и второстепенными
видами. Это подтверждается тестами ANOSIM,
показавшими большую разницу между группами
при анализе отдельно Bivalvia (R = 0.973–0.974
при всех мерах сходства) и меньшую – при анали-
зе всего массива данных по численности (R =
= 0.839, мера сходства индекс Брея-Кертиса).

Внутри мелководной группы по структуре бен-
тоса выделялись две подгруппы, соответствую-

Рис. 3. Зависимость интегральных параметров макрозообентоса на разных глубинах в бухте Инал от времени; a – чис-
ло видов, b – численность, c – индекс Маргалефа, d – индекс Пиелу.
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щие глубинам 10–15 и 20–30 м с внутренним
сходством от 41 (по биомассе) до 51% (по числен-
ности) (рис. 5). Исключение составил Утришский
разрез, где станции 20 и 25 м попали в первую
подгруппу. В первой подгруппе доминировали
псаммофильные виды (сообщество Ch. gallina).
Во второй подгруппе более высокой встречаемо-
стью и численностью отличались пелофильные
полихеты (A. claudiae, Heteromastus filiformis, Prion-
ospio cf. multibranchiata и пр.) и двустворчатые
моллюски (Pitar rudis и Gouldia minima). Степень
доминирования Ch. gallina в этой подгруппе была
существенно ниже: было характерно содомини-
рование Ch. gallina–G. minima–P. rudis. Хищный
брюхоногий моллюск Rapana venosa был встре-

чен на 17% от числа всех станций и только в диа-
пазоне 15–30 м. Его численность не превышала
10 экз./м2.

Разделение станций мелководной группы на
подгруппы достигалось за счет различий в струк-
туре доминирования в большей мере, чем видово-
го состава (ср. рис. 4a и 5). Различия между под-
группами были выше при анализе численности и
биомассы (ANOSIM R = 0.568, 0.539, соответ-
ственно; мера сходства индекс Брея-Кертиса),
чем при анализе видового состава (ANOSIM R =
= 0.372, мера сходства Theta+). При этом число
общих видов было выше, чем у глубоководной и
мелководной групп: из 118 видов, отмеченных в

Рис. 4. Ординация обследованных станций с помощью MDS; мера сходства: индекс Theta+; a – весь макрозообентос,
b – Bivalvia.
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диапазоне 10–30 м, общих видов в двух подгруп-
пах было 56%.

Таким образом, различия между глубоковод-
ной и мелководной группами были обусловлены
в большей мере изменением видового состава
макрозообентоса в доминирующей группе, а раз-
личия двух подгрупп мелководной группы – раз-
ницей в структуре доминирования.

Связь структуры макрозообентоса 
с абиотическими факторами

По результатам DistLM-анализа, как и в слу-
чае MDS, четко выделялись две большие группы

станций, соответствующие тем же глубинам (10–
30 и 50–70 м); глубина 40 м также занимала пере-
ходное положение. Основные результирующие
параметры DistLM-анализа представлены в табл. S3
и на рис. 6 и 7.

Анализ всего массива данных по трем факто-
рам (гранулометрический состав и сортирован-
ность грунта, глубина). Анализ DistLM показал,
что суммарная доля объясненной вариации со-
ставляла 63–68% для всего массива данных и 77–
87% для Bivalvia. Наибольшую связь со структу-
рой макробентоса имел гранулометрический со-
став грунта (около 50% объясненной вариации).
Наибольшую роль он играл для группы Bivalvia

Рис. 5. Ординация обследованных станций с помощью MDS; мера сходства: индекс Брея-Кёртиса по стандартизован-
ным и лог-трансформированным: a – численности, b – биомассе.

a

b

2D Стресс: 0.1
3D Стресс: 0.08

Cходство, %

2D Стресс: 0.13
3D Стресс: 0.1

Cходство, %
26
51

Глубина, м
10
15
20
25
30
40
50
60
70

26
51



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 99  № 7  2020

РОЛЬ АБИОТИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ 793

(53–56% объясненной вариации). Кроме того,
для двустворчатых моллюсков высокое значение
имела сортированность грунта (до 23–25% объяс-
ненной вариации). Для макрозообентоса в целом
значение этого фактора было значительно мень-
шим (11–12% объясненной вариации), за исклю-
чением анализа по биомассе (24.8%, обусловлено
тем, что основная часть биомассы приходилась на
Bivalvia). Вариация, объясненная глубиной, пере-

крывалась с таковой для остальных факторов
практически полностью (остаток в последова-
тельных тестах 3–9%); доля объясненной этим
фактором вариации была высокой лишь в марги-
нальных тестах.

Анализ станций, для которых доступны дан-
ные по температуре (гранулометрический состав
и сортированность грунта, глубина, температура).
Суммарная доля вариации, объясненной четырь-

Рис. 6. Анализ влияния абиотических факторов на структуру макробентоса методом DistLM; мера сходства – индекс
Брея–Кертиса по численности; обозначения: Глуб. – глубина, Сорт. – сортированность грунта; цифрами обозначены
фракции грунта в мм; пунктиром отделены подгруппы станций 10–15 и 20–30 м; a – весь макрозообентос, b – Bivalvia.
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мя факторами, составила 83–88% для всего мас-
сива данных и 88–93% для Bivalvia. В этом случае
наибольшую связь со структурой макробентоса
также имел гранулометрический состав грунта –
доля объясненной им вариации составляла по-
рядка 42–51% для всего макробентоса, однако
для двустворчатых моллюсков она была в среднем
на 10% меньше, чем для всего бентоса. Роль фак-
тора сортированности грунта для Bivalvia была,
как и при анализе по трем факторам, выше, чем
для макрозообентоса в целом (24–26 против 14–
19% объясненной вариации, соответственно).
Наименьший вклад в вариацию макрозообентоса
в целом давал фактор температуры (14–16% объ-
ясненной вариации). У Bivalvia же доля объяснен-
ной этим фактором вариации составляла 19–22%
при анализе численности и биомассы и достигала

32% при анализе фаунистической структуры дан-
ных. Вариация, объясненная глубиной, как и в
первом случае, практически полностью перекры-
валась с другими факторами (остаток в последо-
вательных тестах 2–7%).

Дополнительные материалы (таблицы S1–S3)
доступны по ссылке: www.sevin.ru/seminars/zoo-
journal.

ОБСУЖДЕНИЕ
Особенности структуры современных 

фаунистических комплексов макрозообентоса
Настоящее исследование является частью мо-

ниторинговых работ Института океанологии на
северо-восточном побережье Черного моря. Еди-
ная схема станций и методы отбора проб позволя-

Рис. 7. Анализ влияния абиотических факторов на структуру макробентоса методом DistLM; мера сходства – индекс
таксономической обособленности Theta+; обозначения как на рис. 6; a – весь макрозообентос, b – Bivalvia.
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ют сравнивать результаты последних лет с данны-
ми по структуре макрозообентоса и грануломет-
рическому составу грунтов глубин 10–30 м начала
2000-х гг. (Чикина, 2009).

Выявленное число видов достаточно полно
характеризовало макрозообентос исследуемого
участка, т.к. ожидаемое число видов превышало
реальное всего на 13%. Интересно отметить, что в
2001 г. число видов на глубинах 10–30 м на побе-
режье было ниже – всего 81 (Чикина, 2009) по
сравнению со 106 видами в 2014–2017 гг. Возмож-
но, это связано не только с различиями в районах
отбора, но и с повышением видового разнообра-
зия макрозообентоса на этих глубинах в совре-
менный период. Об этом свидетельствует дву-
кратное увеличение видового богатства (индекса
Маргалефа) и биоразнообразия (индекс Шенно-
на) в 2014–2017 гг. При этом в среднем числен-
ность стала в 1.5–2 раза ниже, а биомасса – в 5–
10 раз ниже, чем в 2001 г. и в два раза ниже, чем в
конце 1980-х гг. (Киселева, 1992). Биомассы при-
мерно соответствовали значениям 1920–1930-х гг.
(Никитин, 1962) и 1950–1960-х гг. (Киселева, 1981).

В середине 20 в. на глубинах 10–30 м основ-
ным биоценозом был пояс “венусового песка” с
содержанием пелита в грунте не более 3% (Кисе-
лева, 1981; 1992). Характерными видами здесь вы-
ступали Pitar rudis и Gouldia minima. При повыше-
нии заиления грунта (до 27% пелита) эти виды
становились доминирующими, но даже в этом
случае состав видов сохранялся (Киселева, 1981;
1992). Напротив, в 2001–2005 гг. сообщества глу-
бин 10–15 м (слабо заиленные пески) по своей
структуре достоверно отличались от сообществ
заиленных грунтов (содержание пелита до 38%)
на глубинах 20–30 м (Чикина, 2009). На станциях
10–15 м доминировал псаммофил Chamelea galli-
na. На глубинах 20–30 м ведущую роль играли пе-
лофилы и хищный брюхоногий моллюск Rapana
venosa. В 2001–2003 гг. здесь доминировала
Anadara kagoshimensis, в 2004–2004 гг. – R. venosa,
а в 2005 г. (Чикина, 2009), в 2012 г. (Chikina et al.,
2014) – P. rudis и G. minima, в 2013 г. – Ch. gallina и
P. rudis (Селифонова, Часовников, 2017). В совре-
менный период состав доминирующих видов и
характер грунта (содержание пелита до 61%) были
сходны с таковыми в 2005 и 2012–2013 гг. Однако
в настоящее время увеличилась роль второсте-
пенных видов (Lucinella divaricata, Spisula. subtrun-
cata, P. rudis, G. minima, Aricida claudiae) и снизи-
лась роль Ch. gallina, A. kagoshimensis и R. venosa,
отличавшихся абсолютным доминированием в
сообществах 2001–2005 гг. В результате вырав-
ненность обилий видов возросла (на 10–15 м – на
порядок по сравнению с 2001–2002 гг.: Чикина,
2009). Увеличение обилия второстепенных видов
двустворчатых моллюсков объясняется, скорее
всего, снижением пресса Mnemiopsis leidyi на их
личинки в результате стабилизации его числен-

ности хищным ктенофорофагом Beroe ovata
(Арашкевич и др., 2015). А снижение роли A. ka-
goshimensis, по всей видимости, связано с выеда-
нием этого моллюска рапаной в конце 2000-х гг.
(Чикина, 2009) и снижением конкурентоспособ-
ности ее личинок в результате параллельного уве-
личения обилия других видов Bivalvia.

Проведенный анализ показал, что различия
сообществ на 10–15 и 20–30 м были обусловлены,
так же как и в 20 в., главным образом разницей в
количественной структуре, а не сменой видового
состава. По всей видимости, на глубинах 10–30 м
как в 20 в., так и в 2014–2017 гг. присутствовал
единый пул доминирующих видов. Более полови-
ны видов, включая доминантов и субдоминантов,
были отмечены в обоих диапазонах. При этом,
хотя это число заметно больше, чем число общих
видов у групп 10–30 и 50–70 м, различия в видо-
вом составе также были существенными: 17% ви-
дов были отмечены только в диапазоне 10–15 м,
25% – только в диапазоне 20–30 м. Тем не менее,
при анализе только таксономической структуры
(Theta+) подгруппы практически перемешива-
лись. Это, по всей видимости, объясняется тем,
что в диапазоне 10–30 м абиотические условия
были неоднородными: переменные температур-
ные условия, разнообразие состава грунтов, в то
время как для диапазона 50–70 м были характеры
постоянная придонная температура и однород-
ные грунты. Соответственно и состав второсте-
пенных и случайных видов варьировал в группе
10–30 м значительно сильнее.

Различия между станциями 10–30 и 50–70 м
были в первую очередь фаунистическими и были
обусловлены сменой доминантов, субдоминан-
тов и характерных видов, что следовало как из
прямого сравнении видовых списков, так и из
статистического анализа качественной структуры
этих выделов.

Сообщества и грунты глубин 50–70 м в середи-
не 20 в. (Киселева, 1981, 1992), в 2013 г. (Селифо-
нова, Часовников, 2017) и в современный период
были сходными. Здесь в оба периода преобладали
фазеолиновые пелитовые илы (89–99% от всех
фракций) с доминированием двустворчатых мол-
люсков Modiolula phaseolina, Parvicardium simile,
Abra alba (по биомассе) и полихет Aricidea claudiae,
Heteromastus filiformis, Terebellides aff. stroemi
(по численности).

На глубине около 40 м проходила граница фа-
унистических комплексов. Эта зона, по всей ви-
димости, является переходной, т.к. здесь наблю-
дались различия в составе макрозообентоса и
грунтов в разных районах побережья не только в
современный период, но и в исследованиях 20 в.
(Киселева, 1981; 1992). К сожалению, съемка 2013 г.
не затронула этот горизонт (Селифонова, Часов-
ников, 2017). Так, в 20 в. основным биоценозом
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на этой глубине был мидиевый ил с содержанием
пелитовой фракции 31–36% и биомассой мидии
до 680 г/м2. Однако кроме мидиевого ила здесь
отмечали и биоценоз P. simile на илистых грунтах
с примесью ракуши и G. minima на песчано-или-
стых грунтах (Киселева, 1981). Мы предполагаем,
что в основе такой высокой мозаичности грунтов
и структуры макрозообентоса глубины 40 м мо-
жет лежать неоднородность гидродинамического
режима этой пограничной зоны, связанная с ва-
рьированием сезонного термоклина в зависимо-
сти от района и года.

Связь структуры макрозообентоса 
с абиотическими факторами

Среди абиотических факторов, влияющих на
распределение макрозообентоса на рыхлых грун-
тах, наибольшее значение имеют характер грунта,
глубина, температура и гидродинамика (Барков-
ская, 1961; Peres, 1982; Rosenberg, 1995). Посколь-
ку в настоящем исследовании глубины не превы-
шали 70 м, то влиянием фактора глубины как та-
ковой на структуру бентоса, по всей видимости,
можно пренебречь. Анализ данных показал, что в
данном случае глубина выступала как интеграль-
ный показатель характера грунта и температуры
(положения относительно термоклина). Гидро-
динамический же режим не только напрямую
воздействует на донные организмы, но и органи-
зует грунты, определяя, наряду с источником оса-
дочного материала, их гранулометрический со-
став и степень сортированности (Барковская, 1961).

В настоящем исследовании группы станций,
выделенные с помощью регрессионного анализа
(DistLM) и методом ординации (MDS), соответ-
ствовали зонам как с разным гранулометриче-
ским составом грунта, так и с отличающимися
гидрологическими параметрами. Диапазон 10–
30 м, где были отмечены песчаные и илисто-пес-
чаные грунты, соответствовал зоне с переменны-
ми температурными условиями (Зацепин и др.,
2007; Кныш и др., 2011). Станции подгруппы 10–
15 м, где доминировали псаммофилы, были рас-
положены в зоне верхнего перемешанного слоя,
где высока интенсивность гидродинамики (Заика
и др., 1990), и отличались грунтами с высоким со-
держанием крупных фракций – песка и гальки.
Именно в этой зоне, вблизи берега происходит
осаждение наиболее тяжелых фракций осадочно-
го материала, поступающих с суши (Барковская,
1961).

Зона 20–30 м, по всей видимости, являющаяся
зоной контакта сезонного термоклина с дном, от-
личается меньшей интенсивностью гидродина-
мики по сравнению с верхним перемешанным
слоем. Здесь характер грунтов был переходный от
песков к илам. Причем уровень заиления здесь,
по всей видимости, определяется как уровнем ан-

тропогенной эвтрофикации, изменяющей содер-
жание илистых фракций во времени, что приво-
дит к увеличению площадей сообществ пелофи-
лов, обитающих на заиленных песках (настоящее
исследование, Терентьев, 2011 – по сравнению с
20 в.: Киселева, 1981, 1992), так и характером бе-
регового стока, рельефом и уклоном шельфа
(Барковская, 1961). По всей видимости, именно
большим уклоном дна и чрезвычайно низким
уровнем стока объясняется присутствие песков
на Утрише на бóльших глубинах по сравнению с
остальными разрезами, что, в свою очередь, объ-
ясняет сходство сообществ 20–25 м разреза
Утриш и 10–15 м других районов (рис. 8).

Диапазон 50–70 м, где были отмечены только
илистые грунты, а доминанты были представле-
ны пелофильными моллюсками и полихетами,
соответствовал зоне с постоянными температур-
ными условиями, располагающейся ниже сезон-
ного термоклина (Зацепин и др., 2007). Для этих
глубин характерны чрезвычайно низкая интен-
сивность гидродинамики и постоянство темпера-
турного режима, а также удаленность от источни-
ка поступления осадочного материала, поэтому
здесь грунты имели наиболее тонкую структуру
(Заика и др., 1990; Бондарев, 2014).

На границе мелководной и глубоководной зон
происходила смена 62% видового состава макро-
зообентоса, причем наиболее значимые измене-
ния наблюдались в составе доминантов сооб-
ществ (Bivalvia) (рис. 7b). Определяющими фак-
торами здесь были соотношение илистых и
песчаных фракций (рис. 6 и 7) и температура.
Граница же между комплексами 10–15 м и 20–
30 м определялась содержанием алеврита и галь-
ки, а также коэффициентом сортированности
грунта (рис. 6).

По нашему мнению, среди изученных факто-
ров наибольшее непосредственное влияние на
структуру донных сообществ оказывал характер
грунтов (гранулометрический состав и сортиро-
ванность донных осадков). Причем уровень сор-
тированности и содержание крупных фракций
оказывали противоположное влияние (рис. 6).
Сортированность, по нашим данным, имела наи-
большее значение для двустворчатых моллюсков
по сравнению с другими группами. Это связано,
по-видимому, с тем, что данный параметр опре-
деляется придонной гидродинамикой, оказываю-
щей решающее влияние на условия питания
сестонофагов (Butman et al., 1994), представлен-
ных преимущественно Bivalvia.

Значимую связь со структурой макрозообен-
тоса по нашим данным показали только четыре
из двенадцати гранулометрических фракций
(рис. 6, 7). Пелит (<0.01 мм) был доминирующей
фракцией и определял облик грунтов на глубинах
50–70 м, грубый алеврит (0.1–0.05 мм) и мелкий
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песок (0.25–0.1) – на 10–30 м. Однако среди них
наибольшую корреляцию со структурой сооб-
ществ показала фракция >10 мм, содержание ко-
торой в грунтах на всех глубинах было столь же
невысоко, как и “незначимых фракций”. В на-
ших материалах эта фракция была представлена,
главным образом, крупной ракушей, играющей
важную роль в качестве субстрата и убежища для
многих организмов (прикрепленных, перфорато-
ров и т.п.). Незначительное присутствие ракуши в
пробе (даже нескольких раковин), слабо отража-
ясь на процентном соотношении фракций, может
оказать существенное влияние на видовой состав
макрозообентоса, что и объясняет сильную, не-
смотря на малое процентное содержание, связь
этой фракции со структурой макрозообентоса.

Температура имела на исследованных станци-
ях как прямое, так и косвенное влияние на рас-
пределении макрозообентоса. С одной стороны,
температура является маркером различных вод-
ных масс; на их границах происходит смена гид-
рологического режима, приводящая к смене
условий осадконакопления. Горизонт с постоян-
ными температурными условиями, помимо ста-
бильно низкой (7–9°С) температуры, характери-
зуется также более высокой соленостью и низким
содержанием кислорода (Зенкевич, 1956; Бонда-
рев, 2014). В настоящем исследовании регресси-

онный анализ показал, что часть объясненной
температурой вариации перекрывалась с таковой
для состава грунтов и глубины. Остаток объяс-
ненной вариации, составлявший 14–16% для все-
го макрозообентоса и 19–32% для Bivalvia, отно-
сится, по-видимому, к прямому воздействию
температуры на организмы зообентоса. Следует
отметить, что многие виды, характерные для зо-
ны под термоклином, способны существовать и
при более высоких температурах и единично от-
мечаются на меньших глубинах. Однако за преде-
лами оптимальной зоны они, по-видимому, кон-
курентно исключаются более приспособленными
теплолюбивыми видами и вследствие этого не до-
стигают значительных количественных показа-
телей.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В современный период на северо-восточном

побережье Черного моря в районе узкого шельфа
количественные характеристики макрозообенто-
са и показатели разнообразия, по всей видимо-
сти, возвращаются к значениям 20 в. до начала эв-
трофикации этого водоема. Однако состав грун-
тов и в меньшей степени структура сообществ
имеют высокую степень сходства с состоянием
начала 2000-х гг., что выражается в повышенном
содержании пелитовой фракции в грунтах глубин

Рис. 8. Схема распределения групп станций в исследованном районе. На Утришском разрезе биоценозы глубин 20–25 м по
структуре и составу макрозообентоса и структуре донных осадков также попадают на схеме в подгруппу 10–15 м. 
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20–30 м по сравнению с 20 в. и доминировании
здесь пелофильных видов.

В ходе настоящего исследования были выделе-
ны три фаунистических группировки глубин 10–
15, 20–30 и 50–70 м. Основная роль в определе-
нии границ между группами принадлежала двум
таксонам, вносившим основной вклад в биомассу
(Bivalvia) и численность, а также видовое разно-
образие (Polychaeta). Различия между комплекса-
ми станций 10–15 и 20–30 м были обусловлены,
так же как и в 20 в., разницей в количественной
структуре сообществ, а не сменой видового соста-
ва. И на глубинах 10–30 м как в 20 в., так и в 2014–
2017 гг. присутствовал и остается единый пул до-
минирующих видов. Напротив, различия между
комплексами 10–30 (40) и 50–70 м были обуслов-
лены в первую очередь сменой видового состава в
доминирующей группе Bivalvia: на глубинах 50–
70 м доминируют более холодолюбивые североат-
лантические виды (например, Modiolula phaseolina
(Паули, 1927)) и регулярно встречаются виды,
практически не встречаемые на вышележащих
горизонтах, что может быть связано также с более
высокой соленостью – к примеру, Amphiura ste-
panovi, Amphitritides gracilis,Terebellides aff. stroemi,
Aonides spp., Eunereis longissima. Смена видового
состава по нашим данным обусловлена разницей
в свойствах донных осадков (преобладание пели-
товой фракции и высокая степень сортированно-
сти) и разницей параметров гидрологического ре-
жима: температуры и, вероятно, связанными с
ней параметрами (соленостью, содержанием кис-
лорода).
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THE ROLE OF ABIOTIC FACTORS IN THE VERTICAL DISTRIBUTION
OF MACROZOOBENTHOS ON THE NORTHEASTERN BLACK SEA COAST
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In the present study, an attempt is made to evaluate the impact of abiotic factors on the vertical distribution
of macrozoobenthos in the northeastern shelf of the Black Sea. The samples of macrozoobenthos were taken
by the “Ocean” grab at the depths of 10–70 m 2014–2017 along four transects between the Abrau Peninsula
and the Shepsi settlement. Particle size distributios of the bottom sediments and the near–bottom water tem-
perature were also measured. Two major groups of stations were distinguished through the quantitative struc-
ture and composition of macrozoobenthos – shallow (10–40 m), fitting the variable temperature conditions,
and deep (50–70 m), corresponding to the constant temperature conditions. Two subgroups were distin-
guished in the shallow zone fitting the upper mixed layer (10–15 m) and thermocline (20–40 m). The first
subgroup was characterized by sandy sediments inhabited by the community of the suspension feeder bivalve,
Chamelea gallina; silty sands at the stations of the second subgroup contained the community dominated by
several Veneridae species. Silty sediments were spread all over the deepwater zone; the pelophylic bivalves
Parvicardium simile and Modiolula phaseolina were dominant. Critical factors in distinguishing between the
groups of stations were the ratio of silty to sandy fractions in the bottom sediments and the near-bottom water
temperature. Distinguishing between the subgroups was mostly affected by the percentage of alevrite and peb-
ble. The coefficient of sediment sorting which reflects the stability of the hydrodynamics and the rates of sed-
imentation also influences (mostly due to Bivalvia) the diffferences. The total variation explained by depth
almost overlapped with the variation accounted for by other factors. The major role in distinguishing between
the groups belonged to the two taxa constituting most of the biomass (Bivalvia) and the density and species
diversity (Polychaeta).

Keywords: macrozoobenthos, vertical distribution of communities, abiotic factors, bottom sediments, particle
size distribution, temperature
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