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Анализ динамики сообществ – одна из цен-
тральных задач теоретической экологии. Описа-
ние природной динамики в разных масштабах
времени занимает важное место в исследовании
разных таксономических и экологических групп
организмов. Понимание механизмов, определя-
ющих порядок смены видов в сообществах, необ-
ходимо как для выявления общих закономерно-
стей динамки сообществ, так и для прогноза из-
менения конкретных экосистем. В современных
условиях знание естественной динамики природ-
ных сообществ важно для различения естествен-
ных и антропогенно-индуцированных изменений.
Задача выделения естественной составляющей в
наблюдаемых сменах имеет как теоретический,
так и практический интерес, в том числе как ос-
нова для прогноза дальнейших изменений экоси-
стем под влиянием природных и антропогенных
факторов. Разделение природной и антропоген-
ной компонент этого процесса представляет со-
бой достаточно сложную задачу в условиях сла-
бой изученности вариантов естественной дина-
мики.

Настоящий выпуск зоологического журнала,
предлагаемый читателю “Зоологического журна-
ла”, посвящен этой проблеме. Материалом для
этого номера послужили доклады, сделанные на
конференции “Морские исследования и обра-
зование – 2017” в рамках специального симпози-
ума “Долговременная динамика сообществ”
(Морские исследования…, 2017). Доклады, пред-
ставленные на симпозиуме, были посвящены
различным аспектам изучения динамки донных

сообществ на временных рядах различной протя-
женности. Специальный интерес вызывали про-
блемы методологии изучения динамки бентоса.
Проблемы, возникающие при анализе длитель-
ных временных рядов, при сопоставлении много-
летних данных, полученных разными исследова-
телями, были подробно разобраны в докладе А.И.
Азовского и опубликованы в виде отдельной ста-
тьи (Азовский, 2018).

В море донное население, бентос, является
наиболее консервативной частью природных
экосистем. Стабильные в пространстве сообще-
ства макробентоса, составленные из долгоживу-
щих видов, менее подвержены кратковременным
флуктуациям, чем другие компоненты морской
экосистемы (Clark, Frid, 2001). Поэтому именно
сообщества макробентоса часто предлагается ис-
пользовать как основной объект мониторинга
морских экосистем (Borja et al., 2009). В то же вре-
мя, процессы долговременной динамики донных
сообществ изучены в очень малой степени. Толь-
ко к концу 20 века накопились ряды данных до-
статочной продолжительности для выявления
многолетних трендов. Пик интереса к теме и, со-
ответственно, наибольшее число публикаций, в
которых приводятся результаты анализа много-
летних (более 10 лет) рядов данных о видовом со-
ставе и структуре бентосных сообществ, прихо-
дится на 1980-е годы. К этому времени были на-
коплены первые достаточно продолжительные
ряды наблюдений для литорали и сублиторали,
преимущественно, умеренной зоны северного
полушария (Rachor, 1980; Beukema, Essink,1986;
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Pearson, Barnett, 1987; Southward et al., 1995).
Обычно продолжительность опубликованных ря-
дов составляет от 10 до 20 лет, в единичных случа-
ях больше (Reid, Edwards, 2001). Самые длинные
из продолжающихся сейчас рядов непрерывных
наблюдений имеют суммарную длительность от
30 до 40–50 лет (Савченко, Наумов, 2020; Clare
et al., 2015; Shojaei et al., 2016). В конце 20–нача-
ле 21 веков количество исследований на малых
глубинах сократилось, но заметно расширилась
география исследований, в том числе появились
достаточные для анализа ряды данных из глубо-
ководных зон океана (Soltwedel et al., 2005).

Наблюдения за изменениями сообществ во
времени проводятся на всех типах субстратов: по-
дробно исследованы динамика обрастания скал и
твердых субстратов, а также процессы, происхо-
дящие в сообществах илистых и песчаных отло-
жений. Наиболее детально изучены процессы
развития обрастания искусственных субстратов
на малых глубинах – в пределах первых 10–20 м.
Интерес к этому был продиктован практически-
ми соображениями контроля обрастания техни-
ческих сооружений и корпусов судов (Зевина,
1994). Расширение технической экспансии в глу-
боководную зону и в высокие широты приводит к
необходимости изучать процессы развития эпи-
бентосных сообществ на больших глубинах, но
такие работы пока единичны; закономерности
динамки и продолжительность стадий развития
глубоководного обрастания пока не ясны (Чава,
Мокиевский, 2018).

При анализе и интерпретации динамики об-
растаний широко применяются концепции гео-
ботаники – представления о сукцессиях и кли-
максе. Наблюдаемые изменения в сообществах
обрастаний описываются в терминах сукцесси-
онных смен, приводящих в итоге к климаксу –
устойчивому состоянию сообщества для данной
широтной зоны и глубины. В результате экспери-
ментальных и натурных исследований составле-
ны достаточно подробные схемы сукцессионных
рядов и оценена продолжительность основных
стадий (Aleem, 1957). Показано увеличение про-
должительности стадий по мере развития сооб-
ществ обрастания – от часов и дней на первых
этапах колонизации субстрата до десятков лет на
заключительных стадиях первичной сукцессии
(Зевина, 1994). Биотическим взаимодействиям
отводится главенствующая роль в управлении
сменой стадий и динамикой сообществ. Концеп-
ции и подходы к интерпретации данных, сформу-
лированные при экспериментальном изучении
сукцессий обрастаний, распространяются и на
природные сообщества твердых субстратов. Сме-
ны сообществ или доминирующих комплексов
скальных и каменистых биотопов интерпретиру-
ются в терминах циклических сукцессий, управ-
ляемых как биотическими взаимодействиями,

так и физическими факторами (Пропп, 1971;
Ошурков, 2000). Продолжительность цикличе-
ских сукцессий для верхних отделов шельфа уме-
ренных широт оценивается в первые десятки лет.

При описании динамики донных сообществ
илистых и песчаных осадков наблюдения редко
проводятся совместно для разных размерных
групп организмов (Петухов, Максимов, 2011). Се-
зонные и многолетние смены в сообществах мик-
ро-, мейо- и макробентоса исследуются раздель-
но, а частота пробоотбора в явном или неявном
виде нормируется на продолжительность жиз-
ненных циклов в разных размерных классах
(Burkovski et al., 1994; Азовский, 2018). Сезонная
динамика микробентоса описывается в терминах
сукцессионных смен, а многолетние изменения –
как флуктуации сукцессионных циклов, направ-
ленные или ненаправленные (Бурковский, Ма-
зей, 2008; Burkovsky, Mazey, 2010). В мейобентосе
сезонные изменения могут быть описаны как
смена сезонных аспектов сообществ или интер-
претированы в терминах сезонной сукцессии
(Мокиевский, 2009).

Для изучения многолетней динамики макро-
бентоса используется несколько методов. При
изучении динамики сообществ твердых субстра-
тов часто используется экспериментальный под-
ход – изучение обрастаний пластин и других ис-
кусственных субстратов на разных глубинах и с
различным временем экспозиции. При этом
практикуется нерегулярный отбор проб – на пер-
вых стадиях пробы берутся с большей частотой,
со временем частота отбора проб уменьшается.
К изучению бентоса мягких субстратов существу-
ют два основных подхода – повторные съемки
через нерегулярные длительные интервалы (10–
60–100 лет) или многолетние наблюдения на по-
стоянных станциях (или разрезах) через равные
промежутки времени (ежегодно, реже – каждый
сезон). Первый метод позволяет выявлять круп-
ные структурные перестройки в сообществах,
появление или исчезновение видов, или измене-
ние пространственной конфигурации сообществ
(при повторном картографировании ключевых
участков). Регулярные наблюдения позволяют
точнее описывать траектории изменений в сооб-
ществах, связанные с изменениями видового со-
става или структуры доминирования.

Анализ результатов исследований многолет-
них рядов данных для разных сообществ выявля-
ет существенную разницу в подходах к описанию
долговременной динамики бентоса в зависимо-
сти от типа субстрата. При описании динамики
сообществ обрастаний твердых субстратов часто
используется геоботаническая терминология,
связанная с понятиями сукцессии и климакса.
Изменения в составе и структуре сообществ ин-
терпретируются как эндогенные направленные
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или циклические сукцессии; предполагается су-
ществование климакса как финальной стадии
развития таких сообществ. Динамика макроин-
фауны редко описывается в терминах сукцесси-
онных смен (Rhoads, Germano, 1986). Накоплен-
ные многолетние ряды данных в этих биотопах не
выявляют направленных изменений – аналога
автогенетических сукцессий, на протяжении дли-
тельных отрезков времени наблюдается стабиль-
ное состояние сообществ, нарушаемое флуктуа-
циями численности отдельных видов (Dorjes et al.,
1986; Frid, 2011 и мн. др.). Такой тип динамики
может быть описан как динамическое равновесие
слабо интегрированных популяций – динамиче-
ский климакс. Выход из равновесия для таких со-
обществ может происходить по катастрофическо-
му сценарию, под влиянием внешнего фактора.
Это могут быть климатические или гидрологиче-
ские изменения (Kroncke et al., 2001; Rousi et al.,
2013; Weigel et al., 2015), интродукция новых видов
(Thomsen et al., 2009) или механическое измене-
ние субстрата (Schumacher et al., 2014).

К понятиям сукцессии и климакса для сооб-
ществ мягких грунтов прибегают только в случае
появления выраженного эдификатора, меняю-
щего условия обитания и состав окружающего
населения. В этом случае предполагаются изме-
нения в консорциях эдификатора, включающих
все сообщество или какую-то его часть. Так, вы-
раженные сукцессионные изменения, приводя-
щие через десятилетия к климаксу, наблюдаются
при развитии маршей (Craft, Sacco, 2003), где эди-
фикатором выступает высшая растительность.

Возможно, наблюдаемые различия в соотно-
шении биотического и абиотического регулиро-
вания структуры сообществ могут быть объясне-
ны относительной редкостью твердых субстратов
в океане и, отсюда, более высокой конкуренцией
за ресурс пространства между видами сесильной
эпифауны. Другое объяснение может заключать-
ся в слабой изученности роли инфауны в транс-
формации донных осадков и взаимодействий, ос-
нованных на такой трансформации (Jumars,
Nowell, 1984). Биоинженерная роль донных орга-
низмов служит предметом интенсивных исследо-
ваний, но не ясно, в какой мере эта роль может
приводить к закономерным сукцессионным сме-
нам в бентосе.

Собранные в данном томе статьи демонстри-
руют основные подходы к выявлению изменений
сообществ во времени: непрерывные наблюдения
на постоянных станциях и полигонах (Савченко,
Наумов, 2020; Колючкина и др., 2020; Звонарева
и др., 2020) или повторные наблюдения через
большие промежутки времени (Чикина и др.,
2020; Манушин и др., 2020). Очень редко в мор-
ских исследованиях используется метод про-
странственно-временных реконструкций – изу-

чение серий объектов, иллюстрирующих после-
довательные стадии процесса динамики. Этот
подход реализован в работе Мардашовой с соав-
торами, описывающей процесс трансформации
морских лагун в пресные озера (Мардашова и др.,
2020).

Пространственное разрешение исследований,
представленных в выпуске, различно. Непрерыв-
ные наблюдения на постоянных станциях или
полигонах неизбежно ограничены небольшим
числом точек, на которых ведутся наблюдения.
Полигоны для повторных нерегулярных исследо-
ваний зависят от набора исходных данных (пуб-
ликаций или архивов предыдущих исследований)
и могут охватывать участки различной площади
отдельных заливов (Чикина и др., 2020) до моря в
целом (Манушин и др., 2020).

Накопленные на сегодняшний день наблюде-
ния за долговременными изменениями в донных
сообществах различных биотопов можно группи-
ровать в несколько обобщенных моделей дина-
мики бентоса. Первую группу составляют цикли-
ческие и квазициклические колебания: автогене-
тические сукцессионные смены с терминальной
стадией (бентос обрастаний искусственных суб-
стратов) и, как вариант этой схемы для природ-
ных твердых субстратов, циклическая сукцессия
с характерным временем в несколько десятиле-
тий; сукцессионные смены, индуцированные ви-
дом-эдификатором (мидиевые банки, мангровые
заросли, луга морских трав и пр.); автоколеба-
тельные процессы с периодом от нескольких лет
до десяти лет и более; циклические смены, инду-
цированные климатическими изменениями с пе-
риодом в несколько десятилетий. Вторая группа
включает изменения, вызванные внешним воз-
действием, например, трансформацией донных
отложений или интродукцией новых видов. Эти
воздействия могут приводить к переходу сооб-
ществ в новое состояние с необратимой сменой
видового состава или структуры, либо могут
иметь циклический характер, с возвращением в
состояние, близкое к исходному. Отдельное ме-
сто занимают изменения сообществ, вызванные
постепенной трансформацией среды обитания в
силу однонаправленных природных процессов
(например, трансгрессия берегов).

Собранные в настоящем выпуске материалы
описывают многие из этих вариантов. Квазицик-
лический тип динамики выявлен для сообществ
беломорской литорали (Савченко, Наумов, 2020).
Относительная стабильность структуры домини-
рования на длительных интервалах времени уста-
новлена для сублиторальных сообществ Онеж-
ского залива (Чикина и др., 2020). В статье
Колючкиной с соавторами (2020) описаны ре-
зультаты трансформации донных сообществ под
влиянием комплекса факторов, запустивших кас-
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кадные изменения черноморской экосистемы.
Роль видов-вселенцев как фактора динамики
бентоса обсуждается в статье Спиридонова с со-
авторами (2020). Примером сукцессии, индуци-
рованной эдификатором, может служить опубли-
кованное в настоящем выпуске исследование
(Звонарева и др., 2020) изменений сообщества
макробентоса, следующих за развитием мангро-
вого леса, где мангровая растительность выступа-
ет в качестве сильного эдификатора, определяю-
щего динамику сообществ. Климатические изме-
нения рассматриваются в качестве ведущего
фактора вековой динамики биомассы макробен-
тоса Баренцева моря (Манушин и др., 2020). Хо-
рошим примером направленных смен сообществ
под действием внешнего фактора (в данном слу-
чае – трансгрессии берега) на длительных интер-
валах времени служат последовательные измене-
ния в ряду беломорских губ и озер (Мардашова
и др., 2020).

Исследования долговременной динамики бен-
тоса находятся еще на стадии накопления факти-
ческих данных, но в недалеком будущем можно
будет ожидать более крупных обобщений и мета-
анализа накопленных данных. Предлагаемый но-
мер журнала преследует целью собрать под одной
обложкой работы, иллюстрирующие различные
подходы к изучению многолетней динамики со-
обществ бентоса.
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A brief review of the recent state of research on the dynamics of sea-bottom communities is given together
with a revision of the basic concepts and models. It precedes a special issue of the periodical devoted to the
results of particular studies on benthic communities on different spatial and temporal scales.
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