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Вертикальное распределение пелагических личинок 
некоторых видов морских брюхоногих моллюсков 
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поверхности водного столба
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Исследовали вертикальное распределение пелагических личинок некоторых видов морских 
брюхоногих моллюсков при изменении температуры и солености на поверхности водного столба. 
Показано, что в стратифицированном по температуре столбе воды личинки-велигеры, сохраняя спо-
собность к активному движению вверх и вниз, не распределяются по всему объему воды, а концен-
трируются в слоях воды с определенными температурными условиями. Температуры, оптимальные 
для развития зародышей в кладках, выхода их из кладок, последующего выживания и роста личинок  
и температуры, характеризующие слои воды, в которых концентрируются личинки, совпадают. В 
стратифицированном по солености столбе воды личинки-велигеры при движении к поверхности 
достигают слоев с определенными соленостными характеристиками и либо не входят в эти слои, 
либо не задерживаются в них и опускаются ниже, в слои с более высокой соленостью. Личинки 
избегают те слои, соленость которых оказывает угнетающее действие на их развитие и рост. Таким 
образом, выходящие во внешнюю среду из кладок личинки брюхоногих моллюсков обладают спо-
собностью выбирать слои воды с оптимальными значениями температуры и солености.

Vertical distribution of pelagic larvae of some marine 
gastropod species at desalination and temperature rise
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Vertical distribution of pelagic larvae of some marine gastropod species at the change of temperature 
and salinity on the surface of water column was investigated. It was shown that in stratified by temperature
water column larval veligers, retaining the ability for active movement up and down, do not distribute 
throughout the entire water column, but concentrate in water layers with certain temperature conditions. 
Investigation of temperature effect on embryos development in layings, coming out of layings, subse-
quent survival and growth of larvae showed that temperatures, optimal for these developmental stages, and 
temperatures, typical for water layers, in which larvae concentrate in stratified waters coincide. Moving 
towards the surface in stratified water column, larval veligers reached layers with certain salinity and either
did not enter these layers, or having entered them, did not stay too long in them and left for the lower layers 
with higher salinity. We showed that larvae left those layers which salinity produced an oppressive effect on 
their development and growth. The work provides a general conclusion that gastropod larvae, getting out of 
layings to the environments, have the ability to choose water layers with optimal temperature and salinity. 
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Как известно, многие брюхоногие 
моллюски проявляют так называемую 
заботу о потомстве, заключая оплодот-
воренные яйца в слизистые, студени-
стые, кожистые, песчаные кладки и кап-
сулы. Ранее мы попытались выяснить, 
является ли для зародышей вещество 
кладок защитой от неблагоприятных 
изменений в среде обитания. Как пока-
зали наши опыты, зародыши в кладках 
оказались столь же уязвимы к опре-
снению и осушению, как эмбрионы и 
личинки видов, половые продукты кото-
рых не оформляются в кладки, а выпу-
скаются во внешнюю среду свободной 
россыпью [Ярославцева и др., 2000; 
Ярославцева, Сергеева, 2001а, б, 2002]. 
Эти работы дают основание заключить, 
что кладки не увеличивают шансы на 
выживание для развивающихся в них 
зародышей в случае экстремального 
опреснения или осушения, а также при 
изменениях температуры.

В связи с этим мы предположили, 
что, возможно, существуют какие-то 
другие особенности развития в кладках, 
которые могут быть оценены как преи-
мущество по сравнению с зародышами, 
не имеющими заботы о потомстве. 
Мы попытались оценить поведение 
выходящих из кладок личинок-велиге-
ров брюхоногих моллюсков в столбах 

воды, стратифицированных по темпе-
ратуре и солености, т.е. смоделировать 
ситуацию, постоянно встречающуюся 
в природе, когда поверхностный слой 
воды перегревается в солнечные дни, 
либо опресняется – в дождливые. При 
этом порядок рассуждения был таков: 
кладки откладываются родительскими 
особями в условиях, наиболее благо-
приятных для потомства, это дает осно-
вание полагать, что самые ранние этапы 
развития этих организмов проходят в 
оптимальных условиях. Особенно это 
правомочно для стационарных кладок 
(эферия, криптонатика, например) и 
пелагических кладок в форме вогнутого 
диска – присоски, способного плотно 
прижиматься ко дну (у литторины ман-
джурской, например). Личинки выходят 
из кладок на стадии велигера с хорошо 
сформированной раковиной и развитым 
органом движения – велюмом. Попадая 
на этой стадии развития в изменчи-
вую среду, особенно в приповерхност-
ных горизонтах, личинки, возможно, 
способны избегать неблагоприятных 
условий и выбирать горизонты воды, 
оптимальные для выживания и роста. С 
целью проверки этого предположения 
были поставлены опыты, описанные в 
настоящей работе.

Работа выполнена на личинках-ве-
лигерах брюхоногих моллюсков: Lottia 
dorsuosa, L. versicolor, Littorina brevicula, 
L. squalida, Cryptonatica janthostoma на 
биологической станции «Восток» Ин-
ститута биологии моря ДВО РАН (Япон-
ское море, зал. Восток). У моллюсков-
блюдечек L. dorsuosa и L. versicolor, как 
наиболее примитивных представителей 

класса Gastropoda, оплодотворение на-
ружное, откладывание половых продук-
тов во внешнюю среду идет свободной 
россыпью. Зародыши развиваются в 
яйцевой оболочке до стадии ресничной 
бластулы. Моллюсков-блюдечек соби-
рали в нерестовом состоянии в море при 
температуре 19ºС, нерест в лаборатории 
проходил без стимуляции.

Материал и методика
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Литторины L. squalida и L. brevicula 
в процессе размножения образуют яйце-
вые планктонные капсулы, в которых 
зародыши развиваются до стадии вели-
гера и затем выходят во внешнюю среду. 
Литторин собирали с камней при темпе-
ратуре в море 8–9ºС. Моллюски нере-
стились в лаборатории без стимуляции. 

Криптонатика C. janthostoma откла-
дывает стационарные кладки, представ-
ляющие собой слизистые, инкрусти-
рованные песчинками ленты, сверну-
тые в виде усеченного конуса. Кладки 
собирали в море с глубины до 1 м при 
температуре 8–10оС и содержали в 
лаборатории при той же температуре и 
солености 32‰. Выход личинок на ста-
дии велигера во внешнюю среду проис-
ходил через определенное количество 
дней и зависел от зрелости зародышей 
в кладках в момент сбора. Личинок кор-
мили один раз в сутки смесью микро-
водорослей Nannochloris maculata, 
Dunaliella salina и Isochrysis galbana. 
Воду во всех экспериментальных сосу-
дах меняли ежедневно.

Вертикальное распределение личи-
нок-велигеров разного возраста изу-
чали в однородных и стратифицирован-
ных по температуре и солености стол-
бах воды. Эксперименты проводили 
в цилиндрах объемом 1 л, диаметром 
5.5 см и высотой водного столба 45 см. 
Для создания стратификации водного 
столба по температуре, цилиндр запол-
няли морской водой с температурой 
15°С, нижняя часть цилиндра была 
опущена в широкий сосуд с охлажден-
ной водой со льдом. На поверхность 
воды в цилиндре наслаивали подогре-
тую морскую воду, пока температура 
верхнего слоя не достигала 28°С, а тем-
пература у дна не опускалась до 7°С. 

По всей высоте цилиндра на разных 
уровнях были закреплены термометры, 
точность измерения составляла ±0.1°С. 
В этих экспериментах производное 
количество личинок медленно выпу-
скали при помощи длинной пипетки с 
надетым на неё гибким шлангом в тот 
горизонт водного столба, где темпера-
тура соответствовала температурным 
условиям, соответствующим таковым 
в море на момент проведения экспе-
римента. Чтобы не создавать дополни-
тельного перемешивания в столбе воды, 
пипетку после запуска личинок жестко 
фиксировали к краю цилиндра и остав-
ляли ее там до конца эксперимента. 
Через определенное время, используя 
пастеровскую пипетку со специально 
сильно оттянутым длинным концом, 
брали пробы с разных горизонтов, не 
допуская перемешивания воды, отмечая 
температуру в каждом из них. Среднее 
число личинок подсчитывали из трех 
проб. Число личинок пересчитывали на 
объем 1 мл воды. 

Градиент по солености в экспери-
ментальных цилиндрах создавали после 
того, как на дно сосуда были запущены 
личинки. Пресную воду наслаивали на 
поверхность морской воды соленостью 
32‰. Высота слоя пресной воды состав-
ляла 5 мм. Как только личинки распре-
делялись в цилиндре, что было хорошо 
заметно визуально, брали пробы с раз-
ных горизонтов вертикального столба 
воды: поверхности, середины, дна, а 
также с того уровня, который препят-
ствовал подъему личинок к поверхно-
сти, выше и ниже этого слоя. При этом 
также использовались описанные выше 
пастеровские пипетки. Во всех про-
бах подсчитывали среднее количество 
личинок и пересчитывали на объем 
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1 мл. Значение солености с разных 
уровней водного столба определяли в 
микрообъемах титрованием азотнокис-
лым серебром.

Для выяснения влияния опресне-
ния на развитие зародышей в кладках 
использовали кладку криптонатики. 
Ее разделяли на одинаковые кусочки и 
помещали в воду соленостью от 32 до 
16‰ с интервалом в 2‰. Далее наблю-
дали за выходом во внешнюю среду 
личинок-велигеров. 

В следующей серии опытов моде-
лировали ситуацию, когда личинки, 
до выхода их кладки развивавшиеся в 
нормальной солености, после выхода 
попадали в опресненную среду. С этой 
целью личинок-велигеров криптона-
тики рассадили в воду различной соле-
ности от 32 до 16‰. Наблюдения вели 

за поведением, ростом и выживанием 
личинок в течение 10 сут. Поведение 
велигеров оценивали по количеству 
активно плавающих особей через час 
экспозиции в водах различной солено-
сти и выражали в процентах от общего 
числа личинок в опыте [Бергер, 1976]. 
Длину личинок измеряли под биноку-
ляром, на каждую точку брали по 30–50 
экз. Возрастом личинок считали коли-
чество дней после выхода из кладки.

Контролем во всех опытах слу-
жили личинки, культивируемые в воде 
соленостью 32‰ и температуре, соот-
ветствующей температуре воды в море 
на момент постановки эксперимента. 
В таблицах приведены либо средние 
арифметические значения, либо дан-
ные, выраженные в процентах по отно-
шению к контролю.

В предварительной серии экспе-
риментов исследовали вертикальное 
распределение личинок в водах, одно-
родных по температуре и солености 
от поверхности до дна. В наблюде-
ниях, выполненных на личинках брю-
хоногого моллюска Cryptonatica jan-
thostoma, было установлено, что их 
распределение в столбе воды в значи-
тельной степени зависит от возраста. 
Личинки-велигеры сразу после выхода 
из песчаной кладки во внешнюю среду 
устремлялись к поверхности и нахо-
дились там непродолжительное время. 
Через сутки личинки распределялись 
равномерно по всему объему аквари-
ума. Личинки более старшего возраста 
в основном концентрировались в при-
донных горизонтах, где активно пла-
вали, лишь периодически всплывая в 

толщу воды (табл. 1). Развитие до мета-
морфоза проходило у дна. Иные резуль-
таты дало наблюдение за распределе-
нием только что вышедших из кладки 
личинок-велигеров криптонатики в 
столбе воды, стратифицированном по 
температуре (от 28°C на поверхности до 
7°С у дна). Оно показало, что личинки, 
выпущенные в слой воды с температу-
рой 10°С, поднимались к поверхности 
в более прогретые слои; однако, через 
1–1.5 ч картина распределения личи-
нок изменялась: большая часть велиге-
ров сосредотачивалась в слоях воды с 
температурой 7–10°С. В контрольном 
цилиндре при постоянной температуре 
10°С личинки того же возраста, что 
и в опыте, в основном находились у 
поверхности (табл. 2). Таким образом, 
при температурной стратификации вод, 

Результаты
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личинки-велигеры криптонатики выби-
рали вполне определенные температур-
ные условия.

Далее были поставлены опыты, 
задачей которых было определение 
температуры, оптимальной для личи-
нок криптонатики. Песчаные кладки 
криптонатики с развивающимися в 
них зародышами на стадии 2–4 бласто-
меров, были собраны в море при тем-
пературе 7°С. В лаборатории кладки 
помещали в воду с температурой 7, 10, 
15 и 20°C. Развитие зародышей завер-
шалось рассыпанием кладок и выходом 
во внешнюю среду активно плавающих 

личинок-велигеров в диапазоне темпе-
ратур от 7 до 15°С. Температура, при 
которой содержались кладки, оказы-
вала существенное влияние на скорость 
развития зародышей и, тем самым, на 
время их выхода из кладок: развитие 
в кладках заканчивалось тем раньше, 
чем выше была температура. Однако 
слишком высокая температура 20°С 
оказывала негативное влияние на раз-
вивающихся зародышей. Они быстро 
достигали стадии велигера, но в яйце-
вой оболочке были слабо подвижны и 
лишь единичные экземпляры из них 
выходили из кладок во внешнюю среду. 

Таблица 2

Вертикальное распределение личинок-велигеров Cryptonatica janthostoma (экз./мл)
в столбе воды, стратифицированном по температуре

Vertical distribution of Cryptonatica janthostoma larval veligers (specimens/ml)
in water column stratified by temperature

30 мин 1 ч 30 мин

Температура, °С Количество 
личинок Температура, °С Количество 

личинок
28 20 22 0

23.5 4 21 1
22.5 8 20.5 1
10.8 7 10.5 12

9 3 7.5 16
8.8, дно 6 7, дно 14

Таблица 1
Вертикальное распределение личинок разного возраста Cryptonatica janthostoma (экз./мл)

Vertical distribution of various age Cryptonatica janthostoma larvae (specimens/ml) 

Уровень взятия пробы
Возраст, ч

1 24 144

Поверхность 45 65 5
Середина 9 87 3

Дно 15 77 96
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Такие особи к поверхности не под-
нимались и вскоре погибли (табл. 3). 
Таким образом, высокие температуры 
губительны для зародышей в кладках 
и вышедших из кладок личинок-вели-
геров криптонатики. Им необходимы 
температуры не выше 15°С, и именно 
такие температуры выбирали личинки 
в стратифицированных по температуре 
столбах воды.

В следующей серии опытов изу-
чали распределение при температурной 
стратификации водного столба личи-
нок другого вида брюхоногих моллю-
сков – Lottia dorsuosa. Личинок брали 
на стадии велигера в возрасте 5 сут. В 
предварительной серии опытов иссле-
довали их распределение в вертикаль-
ном столбе воды при 18°С (температура 
в месте обитания моллюсков на момент 
проведения опытов). Показано, что при 

однородной температуре в поверхност-
ных слоях плотность скопления личи-
нок составляла 17 экз./мл, в середине 
столба воды – 11 экз./мл, у дна их было 
7 экз./мл. Такая модель распределе-
ния свидетельствует о предпочтении 
личинками поверхностных горизонтов. 
При градиенте температур от 27°С на 
поверхности до 10°С у дна, личинки, 
выпущенные в слой воды 18°С, через 
30 мин скапливались в слоях воды с тем-
пературой от 19 до 24.5°С (8–9 экз./мл). 
У поверхности и в придонных слоях 
их было не более 1–2 экз./мл. В табл. 4 
приведены данные скорости движения 
личинок вверх и вниз при разных тем-
пературах. Приведенные в таблице 
результаты позволяют сделать вывод о 
том, что, сохраняя способность к актив-
ному движению вверх и вниз в широ-
ком диапазоне температур, личинки 

Таблица 3 
Время выхода личинок Cryptonatica janthostoma из кладок при разной температуре 

Time length of Cryptonatica janthostoma larvae coming out of layings
at different temperature

Температура, °С 7 10 15 20

Число суток 30 15 9 10, гибель

Таблица 4 
Скорость движения (см/мин) личинок-велигеров Lottia dorsuosa в возрасте 5 сут

(размер 224 мкм) в столбе воды при разной температуре

Movement velocity (cm/min) of Lottia dorsuosa larval veligers at the age of 5 days
(224 μm size) in water column at different temperatures

Температура, °С Движение вверх Движение вниз

11 7.97 6.56
14 10.37 11.01
16 20.73 11.19
25 30.20 8.16
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все же концентрируются в слоях воды с 
определенной температурой.

Далее нас интересовало поведе-
ние личинок брюхоногих моллюсков 
при соленостной стратификации. Экс-
перименты поставлены на велиге-
рах C. janthostoma, возраст которых 
составлял 1 сут. Личинок запускали 
на дно контрольного и опытного 
цилиндров. В воде соленостью 32‰ 
контрольного цилиндра личинки под-
нимались к поверхности. Распределе-
ние через 30 мин после запуска было 
равномерным по всей толще воды 
(5–6 экз./мл). В опытном цилиндре 
сразу после запуска личинок был соз-
дан градиент по солености от 6.8‰ на 
поверхности до 32‰ у дна. Личинки, 
как и в контроле, поднимались кверху, 
но до самой поверхности не доходили. 
Достигнув определенного слоя воды, 
«ударялись» о него, как о преграду, 
и опускались вниз, в слои воды более 
высокой солености (32‰), где распре-
делялись равномерно – 7 экз./мл. Слой 
воды, соленость которого составляла 
23.07‰, явился преградой на пути 
подъема личинок к поверхности. 

Для того чтобы выяснить, почему 
личинки избегают слоев воды соленос-
тью ниже 23‰, были поставлены две 
серии опытов. Задачей первой серии 
было выявление порога солености, 
блокирующего развитие зародышей в 

кладках; задача второй серии опытов 
заключалась в установлении той соле-
ности, которая неблагоприятно влияет 
на свободноплавающих личинок крип-
тонатики при их заносе в опресненные 
зоны моря. Для решения первой задачи 
песчаную кладку, с развивающимися 
в ней зародышами, разделили на рав-
ные части и поместили в морскую 
воду соленостью от 32 до 16‰. Через 
некоторое время в диапазоне солено-
сти 32–18‰ личинки-велигеры начали 
выходить во внешнюю среду. Отмечена 
следующая закономерность: чем выше 
была соленость морской воды, тем 
меньше времени требовалось для раз-
вития зародышей и выхода личинок-
велигеров. Личинки, развитие которых 
проходило при солености от 32 до 22‰, 
были хорошо подвижны, активно рабо-
тая велюмом, всплывали к поверхности 
аквариума. Личинки, выходившие при 
солености 20–18‰, были угнетены, 
двигались менее активно и в основном 
находились у дна. Более 20% личинок 
при 18‰ были уродливыми. В воде 
соленостью 16‰ выхода личинок во 
внешнюю среду отмечено не было, все 
зародыши в кладке были уродливыми 
(табл. 5). Таким образом, для нормаль-
ного полноценного развития зароды-
шей в песчаной кладке криптонатики 
соленость окружающей среды должна 
быть не менее 22‰.

Таблица 5
Продолжительность развития зародышей в кладке Cryptonatica jantosthoma

при различной солености

Time length of embryos development in Cryptonatica jantosthoma laying at different salinities

Соленость, ‰ 32 26 24 22 20 18 16

Число суток 9 11 12 13 13 14 Выхода нет
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Для решения второй задачи создали 
условия, при которых развитие зароды-
шей в кладке проходило в воде соленос-
тью 32‰. Вышедших из кладки личи-
нок в возрасте 1 сут помещали в воду 
соленостью от 32 до 22‰ и наблюдали 
за их поведением, ростом и выживанием 
в течение 10 сут. Было отмечено, что в 
диапазоне солености 32–24‰ личинки 
были активными, постоянно всплывали 
в толщу воды, скапливаясь в светлой 
части аквариума. Погибших особей при 
этих соленостях не было обнаружено. 
При более значительном опреснении 
картина была иной. В воде соленостью 
22–16‰ личинки были мало активны, в 
основном лежали на дне, закрыв вход 
в раковину крышечкой, в толщу воды 
всплывали лишь единичные особи 
(см. рисунок). 

В воде соленостью 18–16‰ отме-
чали до 8–10% погибших особей. 
Наблюдения за ростом личинок в тече-
ние 10 сут показали, что велигеры росли 
только в диапазоне солености 32–22‰. 
Прирост раковин был тем больше, чем 
выше была соленость в среде содер-
жания личинок. Так, при контрольной 
солености 32‰ размеры личинок уве-

личились на 14.85%, при солености 
22‰ – на 8.34%. Таким образом, соле-
ность ниже 22‰ угнетала развитие 
зародышей в кладках и последующий 
рост личинок-велигеров.

Опыты по вертикальному распреде-
лению в стратифицированных по соле-
ности столбах воды были поставлены 
также на личинках-велигерах Lottia 
dorsuosa, L. versicolor, Littorina brevi-
cula, L. squalida (табл. 6). Личинки этих 

Активность личинок-велигеров Cryptonatica 
jantosthoma в воде различной солености через 
сутки после выхода из кладки.

Activity of Cryptonatica jantosthoma larval veli-
gers in water with different salinity after one day of 
their coming out of a laying.

Таблица 6
Соленость слоя воды (‰), до которого личинки–велигеры доходили,

поднимаясь со дна к опресненной поверхности

Salinity of a water layer (‰), reached by larval veligers coming up 
from the bottom to the desalinated surface

Вид Соленость

Cryptonatica jantosthoma 23.07
Littorina brevicula 22.01
L. squalida 22.52
Lottia dorsuosa 20.97
L. versicolor 20.58
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видов вели себя так также, как опи-
санные выше личинки криптонатики: 
при подъеме вверх не могли преодо-
леть слои воды определенной солено-
сти. Дойдя до этих слоев, они уходили 
в нижерасположенные слои с более 
высокой соленостью, где распределя-
лись равномерно (табл. 6).

На основании проведенных в дан-
ной работе экспериментов, можно сде-
лать вывод о том, что личинки-велигеры 

исследованных видов брюхоногих мол-
люсков демонстрируют способность 
выбирать горизонты водной толщи 
с такой температурой и соленостью, 
где они могут нормально развиваться 
и расти. Личинки не входят в те слои 
воды, пониженная соленость и высокая 
температура которых, угнетала бы их 
активность, задерживала рост или при-
водила к гибели. 

Основным предназначением пела-
гических личинок морских организмов 
является пополнение родительских 
популяций, а также расширение терри-
торий обитания вида. Эти задачи могут 
быть успешно выполнены только в слу-
чае, если количество выживших до осе-
дания личинок будет достаточным для 
того, чтобы компенсировать естествен-
ную гибель части особей родительских 
популяций и (или) для основания новых 
размножающихся поселений. Адапта-
ционная пластичность личинок, адек-
ватная происходящим в водной толще 
изменениям, обеспечивает выполнение 
этих задач.

Среда обитания личинок морских 
беспозвоночных весьма неоднородна. 
Слоистое, стратифицированное стро-
ение водной толщи обусловлено раз-
личными физико-химическими свой-
ствами отдельных ее слоев [Зернов, 
1949]. Содержание кислорода, уровень 
pH, температура, соленость и другие 
показатели на разных глубинах могут 
значительно различаться. Особенно 
велики эти различия в эстуариях. Суще-
ствует такое понятие, как вертикальная 
устойчивость слоев воды в море. Слои 
с различными плотностными характе-

ристиками, зависящими прежде всего 
от солености и температуры, оказы-
вают сопротивление перемешиванию. 
Это сопротивление тем более сильно, 
чем значительнее слои отличаются друг 
от друга [Зубов, 1957]. Зона перехода 
между слоями может быть достаточно 
резкой, не более нескольких сантиме-
тров толщиной [Harder, 1968]. Именно 
поэтому при гидрологических съемках 
эта зона трудноуловима.

Как известно, движение личинок у 
многих беспозвоночных осуществля-
ется вверх благодаря работе реснич-
ного аппарата, движение вниз – это 
опускание под действием силы тяжести 
[Милейковский, 1985; Higano, Yasunaga, 
1990; Janson et al., 1991; и др.] Переме-
щение организмов в водной толще не 
ограничено какими-либо физическими 
перегородками, барьерами, препят-
ствующими движению. Однако мно-
гие исследователи отмечают влияние 
термо- и пикноклинов на вертикальное 
распределение личинок в толще воды 
[Мурина, 1987; Kelly, Silkin, 1982; Wil-
liams, 1985; Harding et al., 1987; Threm-
blay, Sinclair, 1988; Raby, 1994; и др.]. 

На проблему расселения личинок 
морских беспозвоночных существуют 

Обсуждение
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две точки зрения. Согласно одной из 
них – это пассивный процесс. Дрейф 
личинок полностью зависит от горизон-
тальных и вертикальных перемещений 
водных масс [Шилин, 1988; Andrews, 
1979; Cronin et al., 1986; Price et al., 
1988; White et al., 1988]. Согласно дру-
гой точке зрения, в процессе расселе-
ния личинок принимает участие актив-
ное поведение особей. Перемещение 
личинок по вертикали обусловлено 
суточными, как периодическими (при-
ливно-отливными), так и непереоди-
ческими ритмами активности, а также 
гео- и фитотаксисами [Милейковский, 
1985; Cragg, 1980; Seliger, 1982; Mann, 
1985, 1986; Scheltema, 1986; Dippner, 
1987; Price et al, 1988; Jonson et al., 1991; 
Theebaut et al., 1992; Young, 1995]. В 
процессе личиночного развития знаки 
фото- и геотаксисов могут изменяться 
на противоположные, и это приводит 
к тому, что личинки, принадлежащие к 
одному виду, но находящиеся на разных 
этапах развития, могут обитать на раз-
ных глубинах [Кулаковский, Шамарин, 
1987; Kaaertvedt et al., 1987; Potter et al., 
1987; Wang, Xu, 1997; и др.].

Раннее развитие многих морских 
беспозвоночных проходит в припо-
верхностном слое водной толщи, обо-
гащенном микроэлементами, био-
генами, насыщенном кислородом, 
хорошо освещенном [Зайцев, 1970]. В 
то же время этот горизонт, названный 
Зайцевым инкубатором молоди, в наи-
большей степени подвержен прогрева-
нию в солнечные дни и опреснению – в 
дождливые. Он представляет собой 
крайне изменчивую и порой опасную 
среду для населяющих его организмов. 
В качестве примера может служить 
длительное полное опреснение (до 0‰) 

верхнего слоя в зал. Восток Японского 
моря во время знаменитого тайфуна 
«Джуди» [Брыков, Селин, 1980]. В этом 
же районе нередки и случаи экстремаль-
ного нагрева поверхностного слоя воды 
до 26–27ºС. Если учесть, что для личи-
нок морского ежа, размножающегося в 
это время, критической для развития и 
роста является температура 23.5–24ºС 
[Сергеева, Ярославцева, 1994], можно 
без труда предсказать последствия 
такого перегрева.

Ранее нами в экспериментальных 
условиях было установлено, что первые 
свободноплавающие стадии развития 
морских ежей и двустворчатых моллю-
сков, независимо от освещенности, под-
нимаются к самой поверхности водного 
столба [Ярославцева и др., 1986, 1988, 
2002; Ярославцева, Сергеева, 2003]. 
Аналогичные модели вертикального 
распределения ранних стадий личинок 
были получены у устриц [Amemiya, 
1928; Seliger et al., 1987], у кукумарии 
японской [Найденко, Левин, 1983], у 
офиуры и голотурии [Крючкова, 1987], 
у ракообразных [Pillar et al., 1989], а 
также у других видов морских донных 
беспозвоночных [Шувалов, 1978]. 

В процессе дальнейшего разви-
тия более поздние личинки отходят 
от поверхности воды, заглубляются 
в нижележащие слои и перед оседа-
нием демонстрируют явное тяготение 
ко дну [Mann, 1986; Jacobsen et al., 
1990; Mann et al., 1991; Wang, Xu, 1997; 
Garrison, Morgan, 1999; и др.]. Таким 
образом, под пресс резких изменений 
условий среды попадают именно ран-
ние стадии развития беспозвоночных, 
место пребывания которых на этом 
этапе развития – поверхностный слой 
водной толщи.
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Ранее нами экспериментально было 
показано, что в водах, стратифицирован-
ных по солености или по температуре, 
личинки двустворчатых моллюсков и 
иглокожих, покинув яйцевую оболочку, 
устремляются к поверхности, входят в 
слои, температура или соленость кото-
рых имеет значения, несовместимые с 
жизнедеятельностью личинок, оста-
ются в этих слоях и погибают [Ярослав-
цева и др., 2002; Ярославцева, Сергеева, 
2003]. Иными словами, ранние личинки 
двустворчатых моллюсков и иглокожих 
демонстрируют отсутствие способно-
сти избегать слишком опресненные или 
перегретые слои воды. На более позд-
них стадиях развития личинки ведут 
себя иначе: они либо совсем не входят в 
слои с неблагоприятными для них зна-
чениями солености или температуры, 
либо, войдя в них, не становятся их 
пленниками, а демонстрируют способ-
ность выходить из этих губительных 
для них слоев. Однако эта способность 
выбирать среду с подходящими харак-
теристиками проявляется на достаточно 
поздних стадиях развития. У морского 
ежа Strongylocentrotus intermedius, 
например, на стадии, когда внутри 
личинки уже формируется ювенильный 
еж [Ярославцева, Сергеева, 2003].

В данной работе мы предприняли 
попытку проанализировать вертикаль-
ное распределение в водной толще, 
стратифицированной по температуре 
и солености, личинок некоторых видов 
брюхоногих моллюсков. Как известно, 
брюхоногих моллюсков отличает от 
изученных нами ранее двустворчатых и 
иглокожих присутствие так называемой 
«заботы о потомстве», наиболее частое 
выражение которой проявляется в откла-
дывании яиц не свободной россыпью, а 

оформление их в кожистые, студени-
стые, слизистые, песчаные кладки. Из 
кладок личинки чаще всего выходят на 
стадии полностью сформировавшегося 
велигера. Помещая кладки с развива-
ющимися зародышами в опресненную 
или загрязненную среду, мы пришли к 
заключению, что эти кладки не явля-
ются для эмбрионов защитой от изме-
нений во внешней среде [Ярославцева и 
др., 2000; Ярославцева, Сергеева, 2001]. 
Как оказалось, вещество кладок не пре-
дохраняет зародышей ни от понижения 
солености, ни от повышения уровня 
ядовитых веществ в морской воде. Ана-
лиз данных ряда авторов, выполнявших 
работы на других видах брюхоногих 
моллюсков подтвердил наше заключе-
ние [Бергер, Кузьмин, 1978]. 

Тем не менее, развитие в кладках 
должно предоставлять выходящим 
из них личинкам какое-то преимуще-
ство перед личинками двустворча-
тых и иглокожих, развитие которых с 
момента оплодотворения проходит без 
всякой защиты. Возможно, оно заклю-
чается в том, что стационарные кладки 
откладываются в оптимальных для раз-
вития личинок условиях. Кроме того, 
представленные в настоящей работе 
результаты опытов по поведению личи-
нок в стратифицированных столбах 
воды позволяют предположить, что 
преимущество это заключается и в том 
(а возможно и прежде всего в том), что 
во внешнюю среду из кладок выходят 
личинки на той стадии развития (ста-
дии велигера), когда они уже способны 
избегать слоев воды с неблагоприят-
ными значениями солености и темпе-
ратуры. Практически у всех исследо-
ванных нами видов морских беспозво-
ночных сразу после выхода из яйцевой 
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оболочки личинки устремляются к 
поверхности. Период пребывания у 
поверхности может быть очень непро-
должительным [Ярославцева, Сергеева, 
2000; Ярославцева и др., 2000, 2001]. 
Тем не менее, роль этого периода в рас-
селении вида, без сомнения, велика. И, 
если ранние личинки двустворчатых 
моллюсков и иглокожих, выйдя на дне 
из яйцевой оболочки и устремляясь к 
поверхности, застревали и погибали в 
слишком опресненных или перегретых 
слоях воды, то личинки брюхоногих 

моллюсков, как показали наши иссле-
дования, доходили до слоев, значения 
солености и температуры которых 
несовместимы с их жизнедеятельнос-
тью, после чего они либо не входили в 
эти слои, либо, войдя, быстро покидали 
их пределы. Возможно, это одно из 
главных преимуществ, которое харак-
теризует развитие зародышей в клад-
ках – выпускать личинок в изменчивую 
внешнюю среду на стадии, когда они 
уже способны избегать неблагоприят-
ные условия.
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