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О РОЛИ ВИДОВ БЕНТОСНЫХ ФОРАМИНИФЕР  

ALABAMINELLA WEDDELLENSIS И EPISTOMINELLA EXIGUA  
В ПАЛЕООКЕАНОЛОГИЧЕСКИХ РЕКОНСТРУКЦИЯХ 

 
Статья посвящена изучению экологии видов бентосных форами-

нифер Alabaminella weddellensis и Epistominella exigua. На основе 
опубликованных микропалеонтологических и статистических данных 
по трем колонкам донных осадков из юго-западной части Южной Ат-
лантики и одной колонке, отобранной в северо-западной части Тихого 
океана, выявлены особенности распределения этих видов в отложениях 
последних 300 тыс. лет. Указанные районы относятся к олиготрофным 
зонам открытого океана, удаленным от областей апвеллинга и находя-
щимся вне областей сезонного ледового покрова. Показано, что в отли-
чие от E. exigua максимальное развитие вида A. weddellensis соот-
ветствует интервалам, характеризующимся повышенным видовым 
разнообразием и, вероятно, более продуктивными условиями. 

 
The article examines the ecology of benthic foraminifera species of Ala-

baminella weddellensis and Epistominella exigua based on published works. 
Micropaleontological and statistical data of three long sediment cores taken 
from the southwestern part of the South Atlantic and one core obtained in the 
northwestern Pacific were used to study the characteristic of the species dis-
tribution in the sediments during last 300 thousand years. These areas belong 
to the oligotrophic ecosystems of the open ocean, remote from the upwelling 
regions and located outside the seasonal ice cove zones. It is shown that unlike 
E. exigua, the maximal content of the species A. weddellensis corresponds to 
the intervals characterized by increased species diversity and, probably, more 
productive conditions. 
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Введение 
 

Бентосные фораминиферы (БФ) являются раковинными однокле-
точными организмами из группы протистов, обитающими преимуще-
ственно в поверхностном слое морских осадков на различных батимет-
рических уровнях [16; 17]. Благодаря способности БФ быстро реагиро-
вать на изменения характеристик среды обитания, их высокому видо-
вому разнообразию, а также устойчивости многих раковин к растворе-
нию они широко используются в биостратиграфических и палеоокеа-
нологических исследованиях [25; 26; 41]. В свою очередь, для надежной 
интерпретации комплексов БФ необходимо иметь подробные сведения 
о таксономической принадлежности и об экологических предпочтени-
ях тех или иных видов, встреченных в донных осадках. 
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К главным факторам, контролирующим распределение глубоко-
водных комплексов БФ, относятся интенсивность поступления органи-
ческого вещества (ОВ) на дно и содержание кислорода в придонных и 
поровых водах [16; 34]. Причем многие авторы считают, что состав со-
обществ БФ определяется прежде всего количеством и качеством по-
ступающей на дно органики [4; 8], ее сезонной и межгодовой изменчи-
востью [22; 37]. Концентрация кислорода, по мнению ряда исследовате-
лей, часто зависит от интенсивности поступления ОВ и не является ли-
митирующим фактором для многих видов [30; 39]. Химический состав 
вод (насыщенность вод карбонат-ионом), интенсивность придонных 
течений, топография дна, тип осадка, характер ледового покрова, био-
логические взаимодействия (конкуренция и хищничество) также могут 
оказывать существенное влияние на распределение и сохранность ра-
ковин БФ [13; 16; 17; 41]. 

Во многих открытых зонах Мирового океана, характеризующихся 
повышенным содержанием кислорода и в целом олиготрофными усло-
виями, наблюдаются сезонные и иногда эпизодические вспышки цве-
тения фитопланктона [6; 15; 35; 36; 38], приводящие к пульсационному 
поступлению свежего лабильного ОВ (фитодетрита) на дно. В резуль-
тате в этих районах развиваются популяции БФ, виды которых могут 
практически мгновенно заселять фитодетритовые осадки, быстро вы-
растая и размножаясь [10]. К таким видам относятся главным образом 
Alabaminella weddellensis и Epistominella exigua [21; 39]. 

Несмотря на обширное географическое распространение предста-
вителей видов A. weddellensis и E. exigua [7; 9; 26; 29; 32; 33], в литератур-
ных источниках почти нет информации о различиях в их экологиче-
ских предпочтениях [39]. Недостаточная изученность данных видов, по 
мнению Ф. Жориссена и соавторов [17], связана с тем, что эти виды ча-
сто исключались из исследований из-за своего небольшого размера 
(63—150 мкм), в том числе ввиду неустойчивости их мелких раковин к 
растворению. В настоящее время в качестве палеоокеанологического 
индикатора сезонных изменений первичной продукции («seasonality 
index») активно используется суммарный показатель доли видов A. wed-
dellensis — E. exigua [34; 37]. Между тем анализ современных комплексов 
БФ в Северной Атлантике показал, что по отдельности вариации про-
центных содержаний видов E. exigua или A. weddellensis не коррелируют 
с сезонными колебаниями биопродуктивности [37]. Более того, в ко-
лонках донных осадков процентное содержание A. weddellensis нередко 
меняется в противофазе с содержанием E. exigua [34; 37; 39; 40]. 

Цель настоящей работы — уточнить экологические предпочтения 
видов A. weddellensis и E. exigua, проанализировав опубликованные дан-
ные из различных районов Мирового океана. 

 
Материал и методы исследования 

 

В качестве материала для исследования были использованы опуб-
ликованные ранее данные по четырем колонкам донных осадков  
АИ-3321 [1], NGC102 [28], BS-A и BS-D [12], а также результаты обработ-
ки поверхностных проб с различных районов Мирового океана [11; 37]. 
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Колонки были выбраны таким образом, чтобы оба рассматриваемых 
вида входили в состав доминирующего комплекса, а район отбора рас-
полагался вдали от апвеллингов и вне зоны влияния сезонных морских 
льдов. Исключение эвтрофных районов объясняется тем, что при устой-
чивом и избыточном поступлении ОВ на дно доля фитодетритовых ви-
дов A. weddellensis и E. exigua сокращается в результате межвидовой кон-
куренции, и в составе комплексов БФ начинают преобладать виды-
индикаторы высокой продуктивности [16; 19; 20]. Последние способны 
адаптироваться к условиям дефицита кислорода в поровых водах, обу-
словленным главным образом дыханием донных организмов [17]. 

Колонка АИ-3321 (30°56.85’ ю. ш., 38°02.45’ з. д., глубина 2969 м, дли-
на 293 см), отобранная на западном склоне возвышенности Риу-Гранди 
в юго-западной части Атлантического океана (рис. 1), вскрыла осадки по-
следних 312 тыс. лет (изотопно-кислородные стадии (ИКС) 8-1 и конец 
ИКС 9) [1]. Подсчет и определение раковин БФ в колонке АИ-3321 про-
водились во фракции >100 мкм с интервалом опробования 3—4 см [1]. 

 

 
 

Рис. 1. Местоположение рассмотренных колонок донных осадков  
в юго-западной части Атлантического океана  

и северо-западной части Тихого океана (по [42]).  
Карта построена с помощью программы Ocean Data View [31] 

 
Южнее станции АИ-3321, на континентальном склоне бассейна 

Сантос были получены две другие колонки (рис. 1): BS-A (25°32.5’ ю. ш., 
43°24.1’ з. д., глубина 2141 м, длина 2065 см) и BS-D (25°57.9’ ю. ш., 
43°24.1’ з. д., глубина 2171 м, длина 2171 см) [12]. БФ изучались в грануло-
метрической фракции > 63, всего было проанализировано 80 и 37 проб 
донных осадков в колонках BS-A и BS-D соответственно [12]. Возраст от-
ложений колонки BS-A соответствует последним 490 тыс. лет, колонки 
BS-D — примерно 570 тыс. лет. 

Колонка NGC102 (32º19.84’ с. ш., 157º51.00’ в. д., глубина 2612 м, дли-
на 326 см) поднята с возвышенности Шатского в северо-западной части 
Тихого океана (рис. 1) [28]. Пробы для фораминиферового анализа из 
колонки NGC102 отбирались с шагом 2 см, просеивались через сито 
75 мкм и рассматривались в [28] в интервалах через 4 см. Согласно 
опубликованной возрастной модели, нижний горизонт колонки 
NGC102 составил 298 тыс. лет. 
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Таким образом, вскрытые изученными колонками временны ́е ин-
тервалы позволят проанализировать и сравнить между собой вариации 
содержания индикаторных видов БФ в пределах трех последних лед-
никово-межледниковых циклов. 

С помощью статистической программы PAST [14] для колонок  
АИ-3321 и NGC102 были рассчитаны значения индекса биоразнообра-
зия Шеннона, который учитывает изменчивость видового обилия (ко-
личества таксонов) и общего числа особей в образце и, следовательно, 
отражает сложность структуры сообщества. Индексные показатели мо-
гут варьировать от 0 в сообществах с одним доминирующим видом до 5 
в отложениях, характеризующихся богатством таксонов с относительно 
равномерным вкладом каждого вида в комплекс [3]. 

Формула для вычисления индекса видового разнообразия Шеннона 
имеет вид 

 

ܪ ൌ െ∑
௡೔
௡௜
݈݊

௡೔
௡

, 
 

где ni — доля особей i-го вида (таксона), n — общее количество особей. 
Для колонок BS-A и BS-D значения индекса Шеннона были рассчи-

таны ранее [12] и любезно предоставлены авторам для использования. 
 

Результаты 
 

Количественные анализы 75 проб донных осадков колонки АИ-3321 
позволили выделить более 100 видов бентосных фораминифер, среди 
которых наиболее многочисленными являются виды E. exigua и A. wed-
dellensis [1]. Обилие раковин вида E. exigua наблюдается в интервалах 
оледенений (ИКС 8, ИКС 6, ИКС 4), а также во второй половине ИКС 7 
(рис. 2). Абсолютное доминирование E. exigua (> 46 %) зарегистрирова-
но в пределах ИКС 4. С наступлением ИКС 5 и ИКС 3 количество этого 
вида снижается, однако до середины обоих интервалов сохраняется его 
повышенное содержание в сообществе. 

 

 
 

Рис. 2. Изменение значений индекса биоразнообразия Шеннона  
и процентного содержания доминирующих видов  

бентосных фораминифер A. weddellensis, E. exigua в колонке АИ-3321 (по [1]) 
 
Раковины вида A. weddellensis, напротив, преобладают в интервалах 

потеплений — во второй половине ИКС 5 (25 %) и ИКС 3 (24 %). Мини-
мальное процентное содержание данного вида приурочено к ИКС 7 и 
современным отложениям (рис. 2). 
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Значения индекса биоразнообразия Шеннона в колонке АИ-3321 
находятся в диапазоне 2,13—3,13 (рис. 2). Высокие показатели индекса 
соответствуют интервалам потепления и совпадают с пониженными 
процентными содержаниями вида E. exigua. Наиболее разнообразны 
комплексы БФ в образцах, принадлежащих ИКС 5, 3 и Терминации I 
(на границе ИКС 2/1) и характеризующихся доминированием вида 
A. weddellensis. 

В колонках донных осадков BS-A и BS-D комплексы БФ изучались в 
80 и 37 пробах соответственно [12]. Доминирующими видами в обоих 
колонках являются A. weddellensis и E. exigua, а также вид Cassidulina 
californica. Максимальное содержание вида E. exigua в пределах рассмат-
риваемых разрезов (50 и 41 %) отмечается в ИКС 8 (рис. 3). Кроме того, 
большое количество этого вида встречено в отложениях предпоследне-
го оледенения ИКС 6 в колонке BS-A (до 38 %). Указанные интервалы 
ИКС 8 и 6 отличаются малым видовым разнообразием, судя по мини-
мальным значениям индекса Шеннона (до 1,77 и 1,33). Увеличение рас-
четных величин индекса биоразнообразия (до 3,46 и 2,88), напротив, 
сопровождается снижением доли E. exigua в сообществе и небольшим 
повышением численности A. weddellensis (до 20 %), в частности в конце 
ИКС 9, отдельных горизонтах ИКС 7, конце ИКС 6 — начале ИКС 5 и 
Терминации I — ИКС 1. 

 

 
 

Рис. 3. Изменение значений индекса биоразнообразия Шеннона  
и процентного содержания доминирующих видов  
бентосных фораминифер A. weddellensis, E. exigua  
в колонках NGC102 (по [28]), BS-A и BS-D (по [12]) 
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Сравнительный количественный анализ комплексов БФ, проведен-
ный в 44 образцах колонки NGC102, показал, что в сообществе преоб-
ладают виды E. exigua, A. weddellensis и Uvigerina peregrina [28]. Серия пи-
ков процентного содержания E. exigua зафиксирована во второй поло-
вине ИКС 8 (51 %), середине ИКС 7 (61 %) и ИКС 6 (61 %), а также в ИКС 
5-4 (71 %) (рис. 3). Показатели индекса биоразнообразия Шеннона ме-
няются в противофазе с процентным содержанием вида E. exigua и, 
напротив, достигают максимальных значений (до 2,88) на границах 
ИКС 8/7 (Терминация III), ИКС 7/6, ИКС 6/5 (Терминация II), в конце 
ИКС 3 — Терминации I. 

Сопоставление графика относительного содержания вида A. weddel-
lensis с кривой биоразнообразия в колонке NGC102 не выявило прямой 
корреляции между ними (рис. 3). Однако в отдельных интервалах, ха-
рактеризующихся сравнительно высоким видовым разнообразием, 
наблюдается увеличение доли A. weddellensis в сообществе БФ: в конце 
ИКС 7 — первой половине ИКС 6 (до 29 %), ИКС 3-1 (27 %). 

 
Обсуждение 

 
В рассмотренных колонках донных осадков АИ-3321, BS-A, BS-D и 

NGC102 виды A. weddellensis и E. exigua относятся к числу доминирую-
щих. Большое количество раковин вида E. exigua встречено в образцах, 
характеризующихся низкими значениями индекса Шеннона, тогда как 
увеличение доли A. weddellensis фиксируется в интервалах с повышен-
ными индексными величинами. Наблюдаемая асинхронность распре-
деления видов свидетельствует об имеющихся различиях в их эколо-
гии. Основываясь на корреляции опубликованных микропалеонтоло-
гических данных с результатами статистической обработки по четырем 
колонкам, закономерно предположить, что экологическое расхождение 
видов может выражаться в приуроченности A. weddellensis к наиболее 
продуктивным областям по сравнению с E. exigua. 

Аналогичное объяснение закономерностям распределения видов 
A. weddellensis и E. exigua было сформулировано в работе М. Фаридуд-
дина и П. Лубэра [11], посвященной изучению современных отложений 
из различных районов Атлантического океана, в том числе района 
поднятия Риу-Гранди. Х. Ясуда в своем исследовании [40] также пред-
положил, что вид A. weddellensis оказывается более чувствительным к 
смене условий продуктивности, в то время как расселение вида E. exigua 
зависит не только от объемов поступления фитодетрита из фотическо-
го слоя, но и в большой степени от насыщенности придонных вод кис-
лородом. Анализируя распределение комплексов БФ в верхних частях 
колонок из открытой области Северной Атлантики, Х. Сун с соавтора-
ми [37] установили, что во фракции > 63 мкм преобладают виды A. wed-
dellensis и E. exigua, причем доля A. weddellensis также возрастает в регио-
нах с повышенными величинами среднегодовой первичной продук-
ции. Максимальное количество E. exigua встречается в зонах с ярко вы-
раженной сезонной продуктивностью поверхностных вод [37]. 
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Тем не менее в колонке NGC102 пики значений индекса Шеннона 
не всегда совпадают с интервалами увеличения содержания A. wed-
dellensis в сообществе БФ [28]. Неодинаковый ход рассматриваемых кри-
вых в интервалах с повышенным биоразнообразием, судя по всему, свя-
зан с интенсивным поступлением ОВ на дно и преобладанием в сооб-
ществе других видов — представителей инфауны, обитающих в усло-
виях высокой продуктивности и способных выдерживать пониженные 
концентрации кислорода. В пользу этого предположения свидетель-
ствует увеличение содержания общего органического углерода (Сорг), а 
также доминирование вида-индикатора относительно высокой про-
дуктивности U. peregrina [28]. 

Некоторыми авторами отмечается, что различие E. exigua и A. wed-
dellensis может выражаться в потреблении ими разных типов фитодет-
ритовой продукции [18; 27; 35; 39]. Возможно, вид A. weddellensis пред-
почитает питаться свежими диатомовыми водорослями [18]. Данное 
предположение согласуется с результатами по колонке NGC102 [28], 
согласно которым увеличение доли A. weddellensis в сообществе БФ фик-
сируется в интервалах повышенных скоростей аккумуляции и содер-
жания биогенного опала, концентрация которого определяется оби-
лием кремнесодержащих микрофоссилий — диатомовых водорослей и 
радиолярий. 

Значительное уменьшение содержания вида E. exigua наблюдается 
ниже глубин фораминиферового лизоклина, а также в осадках конти-
нентальной окраины Антарктиды, несмотря на пульсационный харак-
тер поступления свежего ОВ в области влияния краевой зоны морского 
льда [24]. Данный факт указывает на то, что в субполярных регионах 
вид E. exigua оказывается менее конкурентоспособным, чем в более се-
верных районах, омываемых водами североатлантического происхож-
дения [5; 23]. В субполярной арктической области изучение комплексов 
БФ в колонке, отобранной с хребта Ширшова в западной части Берин-
гова моря, показало, что вид A. weddellensis хорошо адаптируется к 
условиям среды в интервалах оледенений, судя по относительно высо-
кому процентному содержанию его в сообществе БФ, в то время как 
доля вида Pseudoparrella suttuensis, внешне схожего с E. exigua, в осадках 
данной колонки минимальна [2]. Возможно, такое распределение видов 
E. exigua и A. weddellensis связано не только с хорошей способностью по-
следнего вытеснять другие виды, но и с большей устойчивостью рако-
вин A. weddellensis к растворению в агрессивной среде. 

 
Заключение 

 
Сравнение графиков процентного содержания доминирующих ви-

дов бентосных фораминифер с кривыми биоразнообразия Шеннона в 
колонках донных осадков АИ-3321, BS-A, BS-D и NGC102, а также сопо-
ставление полученных результатов с опубликованными данными по 
другим районам Мирового океана позволяют уточнить экологические 
предпочтения видов A. weddellensis и E. exigua. 
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Высокая численность представителей данных видов характерна для 
олиготрофных районов с кратковременными сезонными вспышками 
продуктивности поверхностных вод при отсутствии дефицита кисло-
рода в придонных / поровых водах и насыщенности вод карбонат-
ионом (то есть при низкой агрессивности среды). Асинхронность рас-
пределения A. weddellensis и E. exigua, наблюдаемая по осадочным разре-
зам четырех колонок и современным отложениям, указывает на имею-
щиеся различия в экологии видов.  

Корреляция микропалеонтологических и статистических данных 
по колонкам из юго-западной части Южной Атлантики и северо-запад-
ной части Тихого океана показала, что в течение последних 300 тыс. лет 
максимальное развитие вида E. exigua наблюдалось в интервалах с ма-
лым видовым разнообразием, тогда как обилие вида A. weddellensis фик-
сировалось в осадках, характеризующихся повышенными значениями 
биоразнообразия. Такое распределение видов, вероятно, свидетель-
ствует о приуроченности A. weddellensis к наиболее продуктивным об-
ластям по сравнению с E. exigua. Экологическое расхождение видов 
E. exigua и A. weddellensis, скорее всего, обусловлено потреблением ими 
разных типов фитодетритовой продукции. 

Значительное снижение доли E. exigua в субполярных регионах свя-
зано со слабой конкурентноспособностью данного вида, несмотря на 
благоприятные (подходящие) для него условия сезонной биопродук-
тивности.  
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