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ИЗБИРАТЕЛЬНОСТЬ ПИТАНИЯ ГОЛОТУРИЙ-ДЕПОЗИТОФАГОВ
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В обзоре рассмотрены литературные и собственные данные по избирательному
вкганню голотурий-депозитофагов. Показано, что избирательность — многоэтапный
процесс, реализуемый на всех стадиях пищедобывания и обработки пищевых объек-
тов. Дозахватная избирательность определяется поведенческими адаптациями, на-
вэавленными на использование внешних селективных устройств — границы раздела
•еда — дно у эпибентических голотурий, воронок и полостей в грунте — у инфаунных.
Выборочный захват обогащенных органическим веществом частиц на основании их
выявления хеморецепторами, по-видимому, невозможен. Избирательность при захва-
те целиком определяется условиями механического взаимодействия частиц осадка со
щупальцами, в первую очередь формой и расположением (на фазе контакта), а так-
же физическими характеристиками (на фазе удержания) частиц осадка.

S e l e c t i v i t y i n f e e d i n g b y d e p o s i t - f e e d i n g h o l o t h u r i a n s . V . S . L e v i n ( L a b o r a t o -
ry of Ecology of Benthos, Institute of Marine Biology, Far East Branch, Aca-
demy of Sciences of the USSR, Vladivostok 690022)

This review paper deais with the literature and original data on selectivity in
feeding by deposit-feeding bolothurians. The selection of the sediment particles is shown
as a multi-step process which is realized at all stages of food collection and handling.
Рте-capture selection is determined by behavioural adaptations aimed at the use of
facilities offered by the surrounding environment, i. e. sediment-water interface (epi-
benthic holothurians), funnels and cavities in the sediment (infaunal holothurians). The
selective capture of nutient-rich grains in terms of their detection by chemoreceptors
seems to be impossible. Selection at the point of capture depends on conditions under
which the tentacles come into mechanical interaction with the bottom sediments, first
of all, on the stereometric (contact) and physical (retention) characteristics of the se-
diments. (Mar. Biol., Vladivostok, 1988, N 1, p. 3—13).

Питание организмов, потребляющих органическое вещество дон-
ного осадка (депозитофагов1) привлекает внимание многих исследо-
вателей, и статьи, рассматривающие конкретные параметры питания
отдельных видов, исчисляются многими десятками. В то же время тео-
рия этого процесса разработана весьма слабо. Так, в последнем обзо-
ре по теории оптимального пищедобывания (Руке, 1984) депозитофа-
гам посвящены две из 298 рассматриваемых работ, а в- обзоре, специ-
ально касающемся приложения этой теории к питанию морских орга-
низмов (Hughes, 1980), — 5 из 106. Боукот (Boucot, 1981) очень точно
определил основную причину такого отставания — «обманчивая прос-
тота» процесса питания депозитофагов.

Действительно, поедание животными осадка ставит перед иссле-
дователями проблемы, которые не возникают или легко решаются при
анализе питания представителей других трофических групп. Особен-
ность питания депозитофагов — невозможность разделить «время по-
иска» и «время захвата^ объекта (Hughes, 1980), не позволяет при-
менить к ним многочисленные модели, разработанные для макрофагов.
До настоящего времени остается не выясненным, чем, собственно, пи-
таются депозитофаги. Неопределенность понятия «пища» обусловлива-
ет, в свою очередь, сложность определения и других параметров пита-

1 В отечественной литературе при трофической характеристике рассматриваемой
группы обычно используется термин «детритофаг». Однако в последние годы накап-
лввается все больше данных, что так называемые «детритофаги» не способны утили-
зировать детрит per se, поэтому использование этого термина становится неоправ-
данным. Общепринятому в англоязычной литературе термину deposit feeder в какой-
то степени отвечают русские «осадкоед» и «грунтоед». Однако первый* из них небла-
гозвучен, второй удачно характеризует животных, питающихся в толще грунта, и
его расширительное толкование нецелесообразно, поскольку некоторые типы осаж-
девного материала, которые потребляют эпибентические животные, нельзя даже с на-
тяжкой назвать «грунтом». Поэтому мы вслед за Кузнецовым (1982, с. 170) исполь-
зуем здесь термин «депозитофаг».



ния. К числу важнейших из них относится избирательность (селектив-
ность), от которой в наибольшей степени зависят стратегия использо-
вания животным трофических ресурсов местообитания, характер свя-
зей между организмами в сообществе и другие биологические показа-
тели.

Одной из наиболее значимых по представленности в донных сооб-
ществах различных районов океана по масштабам воздействия на сре-
ду обитания и хозяйственной ценности групп депозитофагов являются
голотурии. Исследование питания голотурий методически в некоторых
отношениях проще, чем других депозитофагов. Это в основном крупные,
иногда очень крупные животные (длина некоторых видов измеряется
метрами), и обрабатывать пробы содержимого их кишечника значи-
тельно легче, чем, например, полихет. Однако это преимущество тоже
кажущееся — большое количество осадка, потребляемое голотуриями,
резко увеличивает отрицательные (для экспериментатора) последствия
гетерогенности свойств субстрата, из которого отбираются частицы; за-
трудняется и проведение экспериментов по питанию в аквариальных
условиях.

Данные об избирательности питания голотурий противоречивы (см.
таблицу). Такую разницу в выводах, помимо объективных межвидовых
различий, можно объяснить не во всех случаях удовлетворительной экс-

Избирательность питания голотурнй-депозитофагов

Таксон Автор, район
исследования Вывод

Эпибентические шельфовые

Actinopyga lecanora, Bo-
hadschia bivittata, В. vi-
tiensis, 4 вида р. Holo-
thuria, Stichopus chloro-
notus, S. variegatus

Stichopus tremulus

Parastichopus parvimen-
sis

P. parvimensis

Yamanouti, 1939
О-ва Палау

Holothuria atra

Holothuria tubulosa

10 видов сем. Holothu-
riidae, Stichopus variega-
tus

Jespersen, Lfltzen, 1971
Осло-фиорд (Норве-
гия)

Yingst, 1976
Южная Калифорния

Yingst, 1982
Южная Калифорния

Webb et al., 1977
О-в Эниветак, Map-
шалловы острова

Massin, 1979
Вильфранш-Сюр-Мер

Roberts, 1979
О-в Пари, Индонезия

Питание более или менее безвы-
борочное- Н. ахга собирает более
крупные. S ch'.oronotus — более
мелкие частицы. Actinopyga в ак-
вариуме неселективны, в естест-
венных условиях «реагируют на
окружающее ОВ». Воспринимают
одновременно химические и меха-
нические стимулы.

«Несомненно неселективен по сво-
ему пищевому поведению». Мо-
жет агрегироваться на участках
с благосратгными пищевыми ус-
ловммв

Не обагружено различий в раз-
меряем ргепределении частиц в
осади г в кишечнике. Незначи-
тельное увеличение содержания
OB в кя=е*шоке при питании на
песке а згачвтельное — на камнях.

к г дяаметр частиц и со-
дерхжаие ОВ в осадке и кишеч-
нике ее различаются. По индексу
электоэостг Ивлева в кишечнике
снижается количество мелких час-
тип. Имеется селекция слоя осад-
ка, оботкаенного ОВ.

Пвтахяе избирательное. Заглаты-
вает i аз^зодит в виде фекалий
мжщти- зяачительно более бога-
тый С™- - чем окружающий оса-
док.

Способен :тбирать частицы с по-
выш««жмм содержанием ОВ.

Вшюсзк£.вв>зческа" избиратель-
ность «чете; '•:• размеру, обуслов-
леижах мжкчетруктурой поверх-
носш



П р о д о л ж е н и е табл.

Таксон
Автор, район
исследования Вывод

S::chopus tremulus

Isosiichopus badionotus

Hoiothuria forscali

Hoiothuria atra, Sticho-
r j s chloronotus

Actinopyga echinites,
8 видов р. Hoiothuria

Actinopyga agassizi, Ho-
iothuria grisea, H. rnexi-
eana, I. badionotus, Euap-
ta lappa
Hoiothuria mexicana,
I. badionotus

Hoiothuria atra, H. leu-
cospilota

5 видов сем. Holothuri-
:dae, Stichopus chlorono-

Stichopus japonicus

22 вида отр. Aspidochi-
rota. Dendrochirota, Ela-
s.poda, Molpadonia, Apo-
da

Отр. Aspidochirota, E!a-
sipoda

Hauksson, 1979
Ранне-фиорд, Норве-
гия

Sloan, Bodungen,
1980
Бермудские острова

Bouland et al., 1982
Зал. Морле (Бретань)

Moriarty, 1982
О-ва Херон, Лизард,
(Большой Барьерный
риф)

Roberts, Bryce, 1982
О-в Бекон, Зап. Ав-
стралия

Hammond, 1982
О-в Ямайка

Избирательность крупных частиц,
преимущественно фекальных пел-
летов донных животных и других
седиментных агрегатов, более бо-
гатых ОВ, чем «общий поверхно-
стный осадок».
Неселективен по отношению к раз-
меру частиц. Слабая отрицатель-
ная избирательность наиболее тон-
ких и наиболее грубых частиц на
участке с более тонким осадком.
Обнаруживает с помощью хемо-
сенсорных рецепторов на щупаль-
цах участки субстрата, обога-
щенные ОВ.
Избирательное питание частицами
осадка, содержащими бактерий, и
обогащенными азотистыми ком-
понентами ОВ; избирательность
контролируется хемосенсориыми
рецепторами.
При питании на камчях избира-
тельность не обнаружена.
Некоторые виды (Hoiothuria hart-
meyeri, H. cf. pervicax) могут про-
являть размерную избиратель-
ность, если два или более видов
встречаются совместно.
Избирательность по размеру час-
тиц отсутствует.

Massin, Doumen, 1986
О-в Лэинг, Новая
Гвинея

Собственные данные
Зал. Нячанг, Южно-
Китайское море

Собственные данные
Б. Витязь, Японское
море

Hammond, 1983 Избирательность обогащенных ОВ
О-в Ямайка частиц. Возможно, отбирает не

индивидуальные гранулы, а вы-
бирает места с повышенным со-
держанием ОВ.
Физическая избирательность (по
размеру) у некоторых видов; ее
выраженность зависит от условий
и трофических адаптивных воз-
можностей животных.
Избирательность по размеру и
составу частиц отсутствует.
Имеется определенная избира-
тельность участков питания.
Избирательность по размеру и со-
ставу частиц отсутствует.
Отбирает «пятна» с большой тол-
щиной питательного слоя.
Способен различать участки с вы-
еденным слоем.

Эпибентические глубоководные
Соколова, 1958 Подразделяются на питающихся
С.-з. Па^ифика, Охот- безвыборочно, грубо- и тонкосор-

тирующих. Избирательность по-
вышается с усложнением строе-
ния щупалец. Cucumaria sp. ак-
тивно отбирает из поверхностного
слоя фораминифер. Имеется связь
между степенью избирательности
и необходимым количеством ОВ
на участке обитания.

Бордовский и др., Способны отбирать пищу «опре-
1974; Ахметьева и деленного химического состава,
др., 1982 • резко отличного от среднего хи-
Ю.-в. Австралия, мического состава ОВ осадков»,
с.-з. Пацифика

ское и Берингово мо
ря



О к о н ч а н и е т а б л .

Таксон Автор, район
исследоиания Вывод

Bentogone rosea, Psyhro-
potes longicauda, Paro-
riza pallens, Molpadia
blakei

Deima validum, P. lon-
gicauda, B. rosea, Pseii-
dostichopus villosus,
P. pallens

Leptosynapta tenuis

L. tenuis

Holothuria arenicola

Scoliodotella liridbergi

Khripounoff, Sibuet,
1980
Бискайский залив

Sibuet, 1984
Бискайский залив

Инфаунные
Powell, 1977
Северная Каролина,
США

Myers, 1977
Род Айленд, США

Hammond, 1982, 1983
О-в Ямайка
Левин, 1982а
Б. Витязь, Японское
море

Избирательность: а) обогащенных
ОВ частиц — органо-минеральных
комплексов, фекальных пеллетов,
скелетных материалов, б) мелких
частиц, в) живых организмов (от-
рицательная).
Избирательность фракций, обога-
щенных ОВ.

Отрицательная элективность для
мелких частиц, обусловленная не
предпочитаемостью, а доступ-
ностью гранул.
В выборе зоны питания явно
присутствует компонент предпочн-
таемости.

В основном избирательность от-
сутствует; небольшой дефицит
(2—5%) частиц крупнее 1 мм —
«возможно, просто функция раз-
мера рта».
Избирательность по размеру час-
тиц отсутствует.
Избирательность по размеру и
составу частиц не обнаружена.

периментальиой методикой, терминологическими несовпадениями и, что
значительно серьезнее, концептуальными различиями понимания раз-
ными авторами феномена избирательности. Поэтому анализ имеющих-
ся данных может быть содержательным только при рассмотрении их в
рамках единой схемы пищедобывательного процесса. При этом целесо-
образно различать два аспекта: а) последовательность, этапность от-
бора и б) критерии избирательности.

Этапы отбора

Питание — сложный и строго скоординированный генетически де-
терминированный процесс, направленный в конечном счете на включе-
ние в метаболизм организма необходимых химических соединений из
окружающей среды. Внешне он проявляется в системе последователь-
ных действий самого животного и специальных пищедобывательных
органов, направленных на доставку обладающих питательной цен-
ностью объектов. По мнению Тагуна (Taghon, 1982), питание депози-
тофагов включает отбор пищевых объектов, манипуляцию, заглаты-
вание, переваривание и усвоение. Следовательно, отбор предшествует
остальным элементам. Нам представляется, что отбор объектов по тем
или иным параметрам — многоэтапный процесс, осуществляемый на
всех стадиях процесса питания. В рамках общей схемы питания голо-
турий-депозитофагов (см. рисунок) можно выделить последователь-
ные этапы отбора, соответствующие следующим этапам питания: вы-
бору пищевого пятна2, объектов в пределах пятна, захвату объектов,
транспортировке, заглатыванию, перемещению по пищеварительному
тракту, перевариванию и всасыванию. Рассмотрим эти этапы, форму-
лируя для снижения возможности неоднозначного толкования исполь-

2 «Patch» — термин, общепринятый в теоретических работах по пищедобыванию
и использованию пищевого ресурса. В данном случае — участок площади или часть
объема субстрата, однородный по трофическим (для голотурий) условиям.

&



Дозахштная
поведенческой
селективность

Посяезазс@атная механическая и физиологическая
селективность . • :

Принципиальная схема этапов избирательности при питании голотурий-депозитофагов.
Зачерненные стрелки — частицы, отвергнутые на данном этапе

зуемых терминов условия признания избирательности (в тексте на-
браны курсивом).

Поиск и выбор пищевого пятна. Траектория и скорость переме-
щения животного на участках с высоким содержанием ОВ отличается
от соответствующих показателей на «пустых» участках.

Принято выделять три экологические группы голотурий (Powell,
1977): эпибентические (захват пищевых частиц и дефекация осущест-
вляются на границе раздела вода — грунт или на возвышающихся над
этой поверхностью объектах), конвейерные (захват частиц — в глуби-
не грунта, дефекация — на его поверхности), воронкостроящие [fun-
nel feeders] (захват частиц и дефекация происходят на разных гори-
зонтах в толще грунта). По нашим данным (Левин, 1982а) можно вы-
делить четвертую группу — туннельных (захват частиц и дефекация —
в одном горизонте ниже поверхности грунта). Таким образом, 'первая
группа эксплуатирует двухмерные пищевые пятна, тогда как осталь-
ные ^-трехмерные (полость в грунте, образованная щупальцами).

Своеобразные седиментологические условия на границе раздела
вода — грунт способствуют избирательному накоплению здесь частиц,
обогащенных ОВ. Этот микрослой эксплуатируется эпибентическими
голотуриями непосредственно, а инфаунными — с помощью образова-
ния воронок и полостей, в которые «проваливается» поверхностный
осадок и которые можно рассматривать как своеобразные селектив-
ные устройства (Powell, 1977).

Стратегия поиска пищевого пятна эпибентическими голотуриями
значительно различается в зависимости от условий, в первую* оче-
редь—от скорости восстановления пищевого ресурса (Левин, Ска*
лецкая, 1981; Левин, 19826). Один и тот же вид при низкой o6ecn"€4*eii-
ности пищей является активным поисковиком, при высокой—почти
не проявляет локомоторной активности.

У инфаунных голотурий связь между условиями обитания и усло-
виями питания значительно теснее. Требования к трофическим харак-
теристикам грунта и характеристикам, которые обеспечивают опти-
мальные условия закапывания, по-видимому, совпадают, поскольку
способ передвижения этих животных в грунте — «проедание» норы.

Таким образом, эпибентические голотурии в условиях низкой обес-
печенности пищей могут отбирать пищевые пятна. Для инфаунных ви-
ZQB данные отсутствуют, но, по-видимому, избирательность этого рода
у них выражена слабо, поскольку гомогенность характеристик толщи
осадка выше, чем его поверхности. . - , , , •

Отбор частиц в пределах пята. Вероятность контакта со щупаль-



цами отдельных участков поверхности пищевого пятна не одинакова.
Литературные данные по этому вопросу, по-видимому, отсутству-

ют. Длительные собственные наблюдения за Stichopus japonicus, ря-
дом тропических эпибентнческих видов и инфаунными Scoliodotella
lindbergi и Paracaudina ransonetii показали, что голотурии наклады-
вают щупальца на субстрат в случайном порядке, т. е. избиратель-
ность на этом этапе отсутствует.

Захват частиц. Некоторые частицы, вступившие в контакт со щу-
пальцем, не отделяются от подлежащего субстрата.

В большинстве работ, в которых признается избирательность пи-
тания голотурий по размеру или/и качеству частиц (см." таблицу),
подразумевается, что отбор осуществляется именно на этом этапе (см.
ниже).

Транспортировка. Некоторые частицы, отделенные щупальцами от
субстрата, не поступают к ротовому отверстию.

Падение некоторых частиц при транспортировании их к ротовому
отверстию при питании эпибентических голотурий отмечалось неодно-
кратно. Наблюдения за инфаунной S. lindbergi в аквариуме показа-
ли, что у этого вида (как, по-видимому, и у других видов с пальцевид-
ными щупальцами) ко рту подносится большинство захваченных час-
тиц. Однако Повелл (Powell, 1977) отмечал потерю мелких частиц
при питании Leptosynapta tenuis.

Заглатывание. Некоторые частицы, поднесенные к ротовому отвер-
стию, не поступают в пищевод.

Соображения об ограничении максимального размера используе-
мых частиц размерами ротового отверстия голотурии приведены (без
доказательства) некоторыми авторами (Myers, 1977).

Продвижение по пищеварительному тракту. Скорость или/и на-
правление продвижения по кишечнику разных типов частиц не одина-
кова.

Сведения о дифференцировании времени переваривания частиц
разного состава отсутствуют. Частным случаем избирательности этого
типа является обратное движение частиц в переднем отделе пищевари-
тельного тракта, зарегистрированное у некоторых полихет (Self, Ju-
niars, 1978). У голотурий антиперистальтика кишечника не отмечалась,
хотя принципиально возможна.

Переваривание и всасывание. Качественный и количественный со-
став фекальных материалов отличается от такового содержимого ки-
шечника.

Финальным актом селекции пищевых частиц в процессе питания
голотурий, как и любых других животных, является способность пере-
варивать и усваивать только определенные формы органического мате-
риала (Walker, Bambach, 1974). Имеется довольно обширная литерату-
ра по перевариванию и усвоению нищи голотуриями (обзор: Lawren-
ce, 1982), однако сведения о способности этих животных переваривать
различные компоненты органики (стерильный детрит, микроорганизмы,
развивающиеся на нем и на минеральных частицах, мейобентос и др.)
очень противоречивы (Yingst, 1976, 1982; Webb et al., 1977; Khripounoff,
Sibuet, 1980; Moriarty, 1982).

Факторы избирательности

Размер частиц. Основные гранулометрические характеристики есте-
ственных или дезагрегированных проб содержимого кишечника3 суще-
ственно отличаются от таковых доступного для захвата щупальцами
слоя осадка.

Наибольший объем информации по избирательному питанию голо-
турий относится к селективности по размеру частиц (см. таблицу). Од-

3 Хаммонд (Hammond, 1981) убедительно показал, что снижение размера час-
тиц по длине кишечника голотурий пренебрежимо мало.
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нако эти данные часто трудно сопоставимы из-за недостатка информа-
ции об этапах избирательности из-за различий в методах обработки
проб и используемых гранулометрических характеристик.

Учитывая относительно крупные размеры объектов, обнаруженных
в кишечнике некоторых видов (Bakus, 1973; Левин, 1979), и большую
растяжимость ротовых структур, в том числе окологлоточного кольца,
трудно определить, чем ограничивается верхний размер заглатываемых
голотуриями частиц — размером рта или же «грузоподъемностью» щу-
пальцевого аппарата.

Минимальный размер захватываемых частиц определяется строе-
нием щупалец и характером их функционирования при захвате. Повелл
«Powell, 1977) указывает следующие причины снижения количества
мелких частиц при питании L. tenuis: а) мелкие частицы «провали-
ваются между пальцами» щупалец, б) преобладающие в осадке части-
цы средних размеров как бы маскируют мелкие, в) при наличии в осад-
ке глинистых частиц и высоком содержании органики мелкие частицы
прилипают друг к другу или к крупным гранулам. Однако первая при-
чина относится к избирательности транспортировки, вторая — к доза-
хватной избирательности, третья связана с методами обработки проб

и при надлежащих методах агрегатного анализа несущественна.
Необходимо отметить, что индекс элективности Ивлева, которым

пользовался Повелл, излишне чувствителен к различиям з «хвостах»
гранулометрических распределений, за что неоднократно критиковал-
с я 4 "(Песенко, 1982; Hammond, 1982). Тем не менее незначительная от-
рицательная элективность при питании L. tenuis, по-видимому, имеет
место, что следует как из выполненной на высоком методическом уров-
не работы Повелла, так и из данных Майерса (Myers, 1977), относя-
щихся к тому же виду.

Мнение об избираемости мелких частиц при питании Molpadia ooli-
tica (Rhoads, Young, 1971) мало обосновано, поскольку авторы этой ра-
боты не проводили гранулометрического анализа, а ориентировались
только на визуальную картину. Нами в кишечнике очень близкого по
экологии вида P. ransonetii обнаружены довольно крупные, до 3 мм,
частицы.

Согласно современной концепции процесса пищедобывания депози-
тофагов (полностью применимой к голотуриям), вероятность контакта
со щупальцами различающихся по размеру частиц не одинакова. Одна-
ко, опираясь на это, одни авторы обосновывают преимущественный за-
хват мелких частиц (Baumfalk, 1979), тогда как другие — крупных (Ju-
mars et al., 1982). Несомненно, что избирательность частиц по размеру
при захвате представлена у голотурий, но поскольку она определяется
не только расположением и формой частиц (на фазе контакта), но и их
физическими свойствами (на фазе удержания), направленность селек-
тивности может меняться в зависимости от конкретных условий.

Химический состав и пищевая ценность. Имеются существенные
различия в химическом составе и/или в содержании ОВ в пробах со-
держимого кишечника и в доступном для захвата осадке при идентич-
ности размерных характеристик, формы, плотности и текстуры поверх-
ности доминирующих по численности типов частиц.

Неоднократно отмеченные в литературе различия в содержании
ОВ или отдельных его компонентов в кишечнике голотурий и окружа-
ющем осадке (см. таблицу) авторы объясняют химической селектив-
ностью, т. е. способностью голотурий обнаруживать и активно отби-
рать частицы определенного химического состава.

Однако знакомство с методами, которыми пользовались исследо-
ватели, придерживающиеся мнения о способности голотурий отбирать
пищевые частицы определенного химического состава, заставляет усом-
ниться в обоснованности их выводов. Толщина слоя осадка, отбирае-

4 Обсуждение величин этого индекса, вычисленного по результатам не счета
частиц, а взвешивания фракций, как это делают некоторые авторы (Yingst, 1982; Ro-
berts, Bryce, 1982), вообще лишено смысла.



мого исследователем для анализа (в тех случаях, когда она указана),
значительно превышает толщину поверхностного микрослоя, действи-
тельно потребляемого голотуриями: 3 и 10 мм (Moriarty, 1982), 5 мм
(Yingst, 1982), «поверхностный осадок» (Webb et al., 1977), «только
верхние миллиметры» (Massin, 1979), «верхние несколько миллимет-
ров» (Hammond, 1983). Таким образом, даже в этих исследованиях по-
верхностный обогащенный органическим веществом микрослой «разбав-
лен» подстилающим осадком с пониженным содержанием органики, что
заведомо создает впечатление селективного отбора органических час-
тиц. В работах же, где химический состав содержимого кишечника
сравнивается с таковым суммарного осадка в дночерпателе (Бордов-
ский и др., 1974; Khripounoff, Sibuet, 1980; Ахметьева и др., 1982; Si-
buet, 1984), такое «разбавление» еще выше.

Тем более сомнительны заключения Хаукссона (Hauksson, 1979),
(кстати, весьма широко цитируемые как «доказательство» хемоселек-
тивности голотурий), который сравнивал состав содержимого кишеч-
ника Stichopus tremulus с «заимствованными» данными оч «поверхно-
стном осадке», полученными несколькими годами ранее (!) «в том же
районе» (?!). В работе же Боуланд и др. (Bouland et al., 1982), в ко-
торой утверждается, что Holothuria forscali способна опознавать наи-
более богатые органическим веществом участки поверхностного осад-
ка с помощью хемосенсорных рецепторов, состав осадка и содержимо-
го кишечника вообще не оценивался и столь ответственный экологиче-
ский вывод сделан только на основании гистологического исследова-
ния щупалец.

У голотурий с пальцевидными щупальцами (Molpadonia, многие
Apoda), приспособленными к манипулированию индивидуальными час-
тицами осадка, такая избирательность, хотя она и не доказана, прин-
ципиально возможна. Иная ситуация у Aspidochirota. Хотя их щито-
видные щупальца способны увлекать крупные объекты, основной спо-
соб их работы — одновременный захват слоя мелких частиц. В настоя-
щее время наиболее обоснован комбинированный механико-адгезион-
ный принцип захвата и удержания частиц щупальцами с помощью за-
щемления между нодулами и приклеивания слизью (Cameron, Fank-
boner, 1984). Чтобы частица была захвачена щупальцем, необходимо и
достаточно, чтобы все или некоторые физические характеристики (раз-
мер, плотность, форма, текстура поверхности и др.) этой частицы ле-
жали в определенных пределах, на которые настроен пищедобывающий
аппарат. При этом, если химические свойства частицы сцеплены с физи-
ческими свойствами, лежащими в указанных пределах, частица будет
захвачена и без предварительного выявления; если же химические осо-
бенности физически не проявляются, то выборочный захват даже об-
наруженной хеморецепторами частицы невозможен. Таким образом, в
первом случае предварительная химическая идентификация излишня
для захвата, во втором — недостаточна.

Чем же можно объяснить отмеченную в ряде работ разницу в со-
держании органического вещества в содержимом кишечника и в «окру-
жающем осадке»?

Эпибентические голотурии питаются частицами из подвижного
микрослоя, располагающегося на поверхности более консолидирован-
ного осадка или твердого субстрата. В состав этого слоя входят орга-
но-минеральные комплексы, фекальные материалы, остатки животных
и растений. Все эти типы частиц отличаются по многим параметрам от
минеральных. У них значительно ниже плотность (и, следовательно,
остаточный вес), выше удельная поверхность, более сложная микрото-
пография поверхности (Rhoads, Young, 1971; Johnson, 1974, 1977; Biett-
fang, 1980; Cammen, 1982; Taghon et al., 1984). Это как раз те особен-
ности, которые увеличивают вероятность удержания частицы щупаль1

нами посредством защемления и адгезии. .'".'.""
В известных нам работах по питанию голотурий вопрос б различиях

в физических характеристиках (кроме размера) заглатываемых частиц
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ве только не решался, но, по-видимому, и не ставился. Наши экспери-
менты показали, что при питании S. japonicus содержимое кишечника и
поверхностный микрослой осадка идентичны по качественному и коли-
чественному составу частиц и содержанию суммарного ОВ.

Хемоселекцию обычно трактуют как активный процесс. Нам не
удалось найти в литературе определений «активной» и «пассивной» из-
бирательности, однако из контекста можно заключить, что активный от-
бор предполагает предварительную оценку опищевого качества частиц
(например, содержания в них ОВ) с помощью специальных рецепторов
• последующий захват частиц, соответствующих поисковому образу,
тогда как пассивный не содержит этапа оценки. Однако разграничение
«волевых» и «механических» действий даже у высших позвоночных —
задача достаточно сложная, в применении же к беспозвоночным неопре-
деленность многократно возрастает. Тем более бесперспективна попыт-
ьг такого разграничения по отношению к депозитофагам, у которых за-
хват н обработка пищевых объектов совмещены.

История развития концепции питания депозитофагов из разных
систематических групп показывает тенденцию к отказу от использова-
ния понятия «активная избирательность». Действительно, все наиболее
отработанные современные модели питания депозитофагов (Taghon et
ai.. 1978; Taghon, 1982; Jumars et al., 1982)—механические, или, как
они иногда определяются, стохастические. В них избирательность рас-
сматривается как результат физического взаимодействия пишедобыва-
ющнх и (если они имеются) пищеобрабатывающих органов с комплек-
сом объектов, обладающих определенными физическими свойствами;
какие-либо упоминания об отборе частиц с использованием рецепторов
качества в них отсутствуют.

К сожалению, методический уровень экспериментов по питанию го-
лотурий пока не достиг уровня исследования такой группы депозито-
фагов, как, например, полихеты. Однако имеющиеся данные и по голо-
туриям, и по другим щупальцевым депозитофагам позволяют считать,
что концепция химической селективности индивидуальных частиц на
основе специальных рецепторов по меньшей мере излишня — все экс-
периментальные факты полностью объясняются механической избира-
тельностью. В то же время голотурии, несомненно, способны реагиро-
вать на обобщенные химические характеристики зоны питания, адапти-
руя к ним стратегию пищедобывательного поведения.

Повелл (Powell, 1977) предпринял попытку при изучении питания
Apoda выделить компоненты избирательности — предпочитаемость
и доступность. Эти показатели, предложенные Ивлевым (1955), очень
полезны при теоретическом анализе пищедобывания, но практически
их использовать весьма трудно; это хорошо понимал и сам автор (ор.
cit., с. 45), хотя он работал на очень «благодарной» группе — рыбах.
В применении же к беспозвоночным-депозитофагам практически един-
ственным способом оценки доступности отдельных компонентов пище-
вого комплекса и является предпочитаемость, поэтому разделение
этих понятий вряд ли возможно.

По-видимому, в применении к голотуриям попытки подразделить
избирательность на активную и пассивную, функциональную и морфо-
логическую, обусловленную предпочитаемостью или доступностью,
имеют небольшую практическую ценность. В то же время, поскольку
процесс селекции сложный, многоэтапный и многоаспектный, для его
описания важно выделить в нем принципиально различающиеся меха-
низмы.

Боукот (Boucot. 1981) подразделяет избирательно питающихся де-
позитофагов на показывающих поведенческое предпочтение одного
типа осадка перед другим (селективных) и отбирающих частицы пе-
ред заглатыванием (сортирующих). Такое разделение для голотурий
не может быть принято, поскольку, во-первых, все они в большей или
меньшей степени демонстрируют и «селекцию», и «сортировку» и, во-
вторых, сортировка перед заглатыванием не завершает процесса из-
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бирательного питания. В то же время очень ценным представляется
мысль этого автора о поведенческом характере селективности на до-
захватном этапе.

Анализ пищедобывательной деятельности голотурий показывает
(см. рисунок), что первая ее фаза (поиск пищевого пятна и деятель-
ность в его пределах}—поведенческая. В ходе этой фазы поведение
животного способствует повышению вероятности вступления в кон-
такт со щупальцами частиц, обогащенных ОВ. Эпибентические голо-
турии достигают этого, питаясь на границе вода — дно, где содержа-
ние таких частиц повышено. Инфаунные виды, помимо выбора место-
обитания с оптимальными для передвижения и питания седиментоло-
гическими характеристиками осадка, строят селективные устройства —
воронки и полости, повышающие содержание в доступном для захва-
та слое осадка менее плотных и обладающих большей удельной по-
верхностью частиц. Таким образом, и те и другие используют на этом
этапе внешние селективные устройства. Однако между эпибентически-
ми и инфаунными видами есть различие принципиального характера —
первая группа и с п о л ь з у е т естественные устройства, тогда как вто-
рая с о з д а е т их. Это легко объяснить значительно большей гетеро-
генностью условий на поверхности осадка, чем в его толще.

Избирательность на второй фазе (начиная с захвата частиц) осу-
ществляется только функционированием морфологических структур са-
мого животного. Никакого активного отбора частиц не происходит, ре-
зультирующая избирательность является следствием физических про-
цессов взаимодействия пищедобывающего органа с пищевым объектом,
а также результатом физиологических процессов переваривания и вса-
сывания.

Избирательность — энергетически дорогостоящий процесс, и орга-
низмы используют его, только если энергетические выгоды превыша-
ют затраты. Голотурии демонстрируют очень экономичные способы от-
бора наиболее ценных в пищевом отношении компонентов из того на-
бора бедного органикой пищевого материала, которым они распола-
гают.
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