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Л.С.Берг резюмировал все существующие разработки, касающиеся феномена биполярности,
и сформулировал собственные представления по этому вопросу. Он расширил классическое пред-
ставление о феномене биполярности, утверждающее, что биполярность – прерванное в тропиках
распространение тождественных или близкородственных видов (или таксонов более высокого ран-
га) флоры или фауны в полярных, умеренных или в субтропических зонах обоих полушарий.

Исходя из утверждения Ч.Дарвина о том, что ряд видов растений, характерных для
умеренного климата равнин Европы, Южной Австралии и Новой Зеландии, встречен высоко в
горах тропической зоны, Берг использовал этот факт для объяснения характера распростране-
ния ряда морских умеренных и холодноводных форм в глубинных холодноводных слоях тропиков
и субтропиков, рассматривая ареалы таких видов, как биполярные. Анализ особенностей рас-
пространения ряда таксонов Medusozoa (Cnidaria) позволяет присоединиться к мнению Л.С.Берга
и дать феномену биполярности несколько отличное от классического толкование. Биполяр-
ность – широкое распространение одних и тех же, близкородственных или даже неродствен-
ных таксонов (видового, родового и семейственного уровней) флоры и фауны, которые характе-
ризуются очень сходными морфологическими признаками и приурочены к сходным условиям сре-
ды в холодных и умеренных зонах и в холодных водах обоих полушарий. Среди Medusozoa на
сегодняшний день биполярными могут быть названы 23 вида, 32 рода и 5 семейств.

ВВЕДЕНИЕ

Классическое определение понятия биполярность распространения было дано
Л.С.Бергом, который резюмировал все существующие к тому времени разработки,
касающиеся этого феномена. Анализируя мнения Дж.Росса [29] и Ч.Дарвина [22],
которых Берг считал основоположниками концепции биполярности, а также [11,
26–28, 39] и др., он сформулировал и собственные представления по этому вопро-
су [5–7, 19].

Биполярность – прерванное в тропиках распространение тождественных или
близкородственных видов (или таксонов более высокого ранга) флоры или фауны в
полярных, умеренных или в субтропических зонах обоих полушарий.

Со времен выхода указанных выше работ Берга к проблеме биполярности
неоднократно обращались ботаники, зоологи, биогеографы, давая этому феноме-
ну различные толкования [2–3, 8–10, 12–13, 21, 23]. Подробный анализ существу-
ющих концепций происхождения биполярного распространения таксонов разно-
го ранга дан в статье Степаньянц с соавторами [33].

 В этой статье делается специальный акцент на особенностях биполярных
ареалов у видов, родов и семейств группы водных низших беспозвоночных – типа
Cnidaria, а именно у представителей подтипа Medusozoa, то есть у Hydrozoa,
Siphonophora и Scyphozoa. Подтип Anthozoa здесь не рассматривается.
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Как уже неоднократно отмечалось, среди названных групп книдарий имеет-
ся много таксонов разных уровней, чье распространение может быть названо би-
полярным. Среди таковых, по уточненным сведениям, к настоящему времени из-
вестно 23 вида, 32 рода и 5 семейств (табл. 1).

 Эти данные могут показаться завышенными тем авторам, которые склонны
считать, что биполярности не существует вообще, а указание на виды, чье распро-
странение названо биполярным, связано с неточностью идентификации [14]. Од-
нако, будучи специалистом в области систематики медузозоев, автор данной ста-

Таблица 1

Список биполярных таксонов Medusozoa

тьи включил в список биполярных видов лишь те из них, чья идентификация не
вызывает сомнений. Не исключено, что дальнейшее изучение названных видов,
например с помощью молекулярных методов, позволит исключить некоторые из
списков биполярных таксонов. В отношении же названных в списке биполярных
родов сомнений меньше всего, так как родовые характеристики сформулированы
достаточно четко. Допускается, что принадлежность семейств к числу биполярных
может быть в дальнейшем поставлена под сомнение.

При анализе особенностей биполярных ареалов медузозоев следует иметь в
виду ряд обстоятельств:

1. Изучаемая группа высоко пластична в отношении среды обитания.
2. Жизненные циклы большого числа представителей Medusozoa характери-
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зуются присутствием двух стадий – свободноплавающей пелагической (личинки,
медузы) и донной прикрепленной или мало подвижной (полипы или их колонии).

3. Многие группы медузозоев (сифонофоры, некоторые сцифозои и некото-
рые гидрозои) – исключительно пелагические животные. Это позволяет давать
оценку особенностям их ареалов по законам, установленным для специфики рас-
пространения пелагических организмов, иными словами, сводится к выявлению
центров ареала и зон выселения вида [4].

4. Значительная часть представителей группы Hydrozoa – эпибионты, что
способствует более легкому расселению этих видов.

5. Следует принимать во внимание, что ископаемых остатков Medusozoa по-
чти нет (исключение – гидрокораллы и конуляты), а принадлежность к таковым
обсуждаемых палеонтологами отпечатков (за редким исключением), на наш взгляд,
весьма проблематична.

В этой связи есть основания предполагать, что большая часть видов, которые
сегодня отнесены к числу биполярных (в cписке видов – № 1, 3, 4, 5, 7, 9, 10, 11,
12, 13, 14, 15, 16 и др.), образуют ареалы в результате современных миграций.
Распространение этих видов связано, вероятнее всего, с обрастаниями: судов, дрей-
фующих водорослей и других плавающих организмов. Пластичность по отноше-
нию к среде позволяет выжить в дискомфортной для этих холодноводных видов
среде, например при высоких температурах воды в тропиках, и, пережив эти усло-
вия, адаптироваться к адекватным условиям в водных массах холодноводных рай-
онов обоих полушарий, образовав здесь стабильные популяции.

Другая категория видов (в cписке – № 2, 17, 18, 20, 21, 22, 23 и др.) имеют только
пелагические стадии, или донные стадии в жизненных циклах этих видов неизвестны.
Имея центры ареалов в холодных зонах океана, эти виды могут быть обнаружены в
виде единичных экземпляров и в тропиках, где они не образуют плотных популяций, а
занесены на значительные глубины с субполярными холодными течениями («зона
выселения» [4]). Особенно показателен в этом смысле ареал сифонофор Dimophyes
arctica и Muggiaea bargmanneae – типичных холодноводных видов, основа ареалов кото-
рых находится в полярных и субполярных регионах обоих полушарий. Однако Dimophyes
arctica известен также в Карибском море и единично обнаружен на глубинах в тропи-
ческой зоне [15, 16, 33]. Этот вид был встречен в Карибском море, на глубине 500–
200 м при температурах ниже 10 °С и при солености ниже 35 ‰ (рис. 1). Как принято
считать, на эти глубины проникают субантарктические водные массы и потому они
могут рассматриваться как зона выселения Dimophyes arctica.

Как уже было сказано, особенно показательными должны считаться бипо-
лярные ареалы родов Medusozoa. Два из них – монотипические Dimophyes и Bathybia –
представлены каждый одним и тем же видом в холодных водах обоих полушарий.
Вид Dimophyes arctica (Chun, 1897), без сомнений, обитает в водах обоих полуша-
рий, а факт монотипичности рода Bathybia доказан ранее [16, 33]. Скорее всего, и
третий род Voragonema, по данным на сегодняшний день включающий 3 вида,
окажется монотипическим [33]. Распространение видов этих родов могло проис-
ходить с холодными глубоководными меридиональными течениями [9].

Значительная часть биполярных родов (в cписке – № 1, 5, 6, 7, 8, 9, 10, 11, 12,
15, 18, 21, 23, 24) включает большее число видов в каждом, весьма близких друг другу,
но, хоть и слабо, все же различающихся морфологически в Северном и Южном
полушариях и отсутствующих в тропической зоне. В большинстве случаев их пред-
ставители либо эпибионты, либо имеют подвижные личинки-актинулы, либо пред-
ставлены пелагическими организмами. В качестве наиболее ярких примеров бипо-
лярных родов такого ранга можно привести Gymnogonos, Monocaulus и Bouillonia [34–
37]. Эти рода принадлежат семейству Corymorphidae, типовой род которого –
Corymorpha включает 11 видов, распространенных преимущественно в тропической

′
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зоне и в субтропиках, что дает основание рассматривать тропическую зону как центр
происхождения этого семейства. Возникновение холодноводных кориморфид родов
Gymnogonos, Monocaulus и Bouillonia, возможно, произошло неотеническим путем (о
чем говорит сходство полипов видов этих родов и личинок актинул родственных
видов семейства) (рис. 2). Нет данных о нахождении ископаемых форм, близких к
современным представителям кориморфид. Однако напрашивается возможность рас-
сматривать названные группы как реликтовые, произошедшие неотеническим путем
в период гляциального похолодания, затронувшего и тропики. Новое постгляциаль-
ное потепление тропиков [5] привело к тому, что представители ранее возникших
холодноводных кориморфид разошлись к северу и к югу, дав начало холодноводной
фауне этого семейства, в том числе и ряду крайне близких видов, относимых ныне к
родам Gymnogonos, Monocaulus, Bouillonia.

Холодноводная природа видов рода Candelabrum не вызывает сомнения [24, 30].
Большая часть из 15 известных видов этого рода обитает в диапазоне температур от
2,4 °С до 11 °С, причем на значительных глубинах. Есть данные о том, что Candelabrum
phrygium (Fabricius, 1780) обитает и размножается при температурах от –1 °C до 7 °С
[31]. Виды этого рода в Южном полушарии обитают преимущественно в субантар-
ктических водах при температурах 0,5–5 °C. Близкородственные виды рода Monocoryne
того же семейства (сем. Candelabridae включает сегодня всего два рода) обитают в
Арктике, в бореальной Атлантике и Пацифике, а в Южном океане – у Южной
Африки [32]. В результате есть основания полагать, что семейство Candelabridae –

Рис. 1. Кривые солености и температуры на станциях (номера станций  указаны у нижней шкалы
абсцисс) в Карибском море, где были обнаружены экземпляры Dimophyes arctica (Chun,1897):

1 – соленость, станции без D.arctica; 2 – соленость, станции с D.arctica; 3 – температура, станции с
D.arctica; 4 – температура, станции без D.arctica [33]
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тоже биполярное. Несмотря на отсутствие сведений об ископаемых находках пред-
ставителей этого семейства, мы предполагаем, что и эту группу можно рассматри-
вать как реликтовую. Расселение канделябрид могло происходить из Северного по-
лушария в Южное в течение последних 65 млн лет (в палеоген-неогене), вероятно,
по глубинам (у современных форм есть несомненная тенденция к обитанию на
значительных глубинах). Факт, что фауна канделябрид в Южном полушарии не-
сколько богаче, чем в Северном (9 против 6 видов Candelabrum и 3 против 2 Monocoryne
соответственно) может свидетельствовать о том, что в Южном океане возник вто-
ричный центр видообразования. Присутствие видов Candelabridae на шельфе Ан-
тарктики, где температуры от 0,5 до –1,9 °С, как и проникновение ряда видов этого
семейства на мелководье высокой Арктики, – явления более позднего порядка.
Примерно такие же рассуждения могут быть выстроены и в отношении двух род-
ственных Candelabridae семейств – Rosalindiidae и Fabulosiidae (если последнее бу-
дет когда-нибудь признано валидным [17]). Первое из них включает один без со-
мнения биполярный род Rosalinda (4 вида), а второе семейство пока известно толь-
ко из холодных вод Северного полушария (Fabulosus kurilensis), но ожидаемо, как
представляется, и в Южном полушарии.

Во второй половине ХХ века сформировался новый аспект концепции биполярно-
сти, названный А.П.Андрияшевым «биономической биполярностью» [3]. В основу трак-
товки явления биономической, или экологической, биполярности положена идея Л.С.Берга
[7] о преобразующем и отбирающем воздействии географического ландшафта на орга-
низмы. Иными словами, речь идет о сходстве абиотических факторов среды и о совокуп-
ности действия таких определяющих факторов на происхождение даже неродственных,
но сходных морфологически видов и ценозов на разных полюсах земли [1, 18, 33].

Среди Medusozoa есть целый ряд видов, чьи ареалы могут обсуждаться как
примеры экологической, или биономической, биполярности, несмотря на то, что
до настоящего времени каждая из этих форм из Северного и Южного полушарий

Рис. 2. Биполярное распространение родов Gymnogonos (1) и Monocaulus (2):
1 – в Северном полушарии – точки с видами – G.crassicornis и G.obvolutus, в Южном полушарии – с
G.ameriensis; 2 – в Северном полушарии – точки с видами M.groenlandica и M.glacialis, в Южном полуша-
рии – с M.parvula и M.microrhiza
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рассматривалась как один вид. К таковым, скорее всего, следовало бы отнести
Monobrachium parasitum – эпибионт на раковинах двустворчатых моллюсков. По
последним данным [25], этот вид широко представлен в Арктике, но образует
также весьма значительные поселения и в Антарктике, и в районах ряда субантарк-
тических островов. В Арктике и северной Атлантике он заселяет раковины 4–5
видов моллюсков, в Антарктике – 6 видов и 10 видов в северном Пацифике.
В каждой из названных акваторий виды моллюсков разные. Скорее всего, рассе-
ление гидроида шло независимо от субстрата. По мнению вышеназванных систе-
матиков, возникновение биполярного ареала M. parasitum связано с миграцией из
Южного океана в мезозое. Может рассматриваться и другая точка зрения, согласно
которой различия между популяциями монобрахиумов Северного и Южного полу-
шарий вполне объяснимы тем, что речь идет о весьма близких холодноводных ви-
дах (сюда же можно отнести и третий вид Monobrachium antarcticum Robins, 1972),
морфологическое сходство между которыми можно объяснить спецификой парази-
тического существования их колоний на раковинах моллюсков. Ранее обсуждался
другой пример, касающийся двух несомненно разных, но морфологически сходных
видов Hydractinia ingolfi Kramp, 1932 (в Арктике) и H. vallini Jaederholm, 1926 (в Ан-
тарктике). Оба этих вида, возможно принадлежащие даже разным родам, обитают
на разных видах одного семейства офиур, чем и объясняется сходство в морфологии
их колоний [38] (более подробное изложение концепции биполярности и о том, как
проявляется этот феномен у Medusozoa, можно прочесть в статье [33]).

Ранее было показано сходство по числу видов в доминирующих семействах
гидрозойных таксоценов Командорских островов и субантарктических островов [33].

Исходя из сказанного выше, предлагается несколько иной взгляд на фено-
мен биполярности распространения организмов:

Биполярность – широкое распространение одних и тех же, близкородственных
или даже неродственных таксонов (видового, родового и семейственного уровней) флоры
и фауны, которые характеризуются очень сходными морфологическими признаками и
приурочены к сходным условиям среды в холодных и умеренных зонах и в холодных
водах обоих полушарий.

Работа была проведена при поддержке «Уникальных Фондовых коллекций ЗИН
РАН (УФК ЗИН, рег. № 2-2.20)» Роснаукой по Государственному контракту и в
рамках выполнения Проекта № 11 «Провести комплексное изучение антарктической
биоты» подпрограммы «Антарктика» ФЦП «Мировой океан».
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S.D.STEPANJANTS

CONCEPTION OF THE BIPOLAR DISTRIBUTION OF THE ORGANISMS:
ORIGIN AND MODERN VIEWS, ON THE MEDUSOZOA EXAMPLE

L.Bergh summarized different interpretations and meanings concerning BIPOLARITY concepts,
and, as result, he expanded the next classical interpretation of bipolarity: «Bipolarity is an interrupted
distribution of identical or closely related species (or higher taxa level) of flora or fauna in polar,
temperate or subtropical zones of both hemispheres, characterized by their absence in tropics».

Proceeding from the Ch.Darwins' statement that some plants species typical for the temperate
zones of the plains of Europe, southern Australia and New Zealand, are known in high-mountains areas
of tropics, Bergh concluded that it should be possible to characterize the presence and distribution of
temperate forms in the deep cold water of the tropical and subtropical zones as bipolar species. Analysis
of distribution peculiarities of several Medusozoa (Cnidaria) taxa allows us, following Bergh, to offer
some other interpretation of bipolarity phenomenon.

Bipolarity is wide distribution of either the same, or closely related, or even unrelated taxa at the
species and higher levels of flora and fauna having similar morphological characters and inhabiting
similar environments of the cold zones or cold waters of both hemispheres. At present 23 species, 32 genera
and 5 families of Medusozoa could be named as bipolar.
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