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Исследования литорального бентоса в двух небольших губах Кандалакшского залива ведутся еже-
годно с весны 1987 г. по настоящее время и охватывают все гидрологические сезоны: весну, лето,
осень и зиму. Работы ведутся на фиксированных точках, организованных в виде разрезов от нижней
до средней или верхней литорали. За все время наблюдений применялись единые стандартизован-
ные методы сбора и обработки полученного материала. Изучена многолетняя динамика биомассы
семи основных видов при помощи методов компонентной фильтрации и динамического фазового
портрета. На протяжении времени наблюдений структура изученных сообществ изменялась, что
выражалось в направленных тенденциях к росту основной временной переменной биомассы от-
дельных видов или же к ее снижению. Обнаружена зависимость между главными трендами биомасс
некоторых видов и главным трендом температуры поверхностного слоя воды в губе Чупа. Кроме то-
го, в одной из исследованных губ время от времени такие изменения были спровоцированы ано-
мальными условиями схода льда. Анализ других выявленных временных переменных позволил об-
наружить у всех видов квазициклические изменения биомассы. Продолжительность квазициклов в
большинстве случаев близка к 4–6 годам, но может различаться у разных видов. Кроме того, даже
для одного вида в разных губах и на разных уровнях литорали одной губы они асинхронны и не кор-
релируют с квазициклической динамикой температуры и солености поверхностных вод. Названные
особенности рассматриваемой динамики позволяют предположить, что они не индуцируются
внешними факторами, а представляют собой автоколебательные процессы.
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В последние годы изучение временных изме-
нений в морских сообществах становится все бо-
лее актуальной задачей (Maximov, 2015; Beukema
et al., 1996, 2001; Poggiale, Dauvin; 2001; Clare et al.,
2015; Rousi et al., 2013; Sukhotin et al., 2015; Макси-
мов, 2018; и др.). Это хорошо заметно и по рабо-
там, которые проводятся на Белом море (Луканин
и др., 1986; Бурковский, 2006; Наумов, 2006, 2007;
Наумов и др., 2017; Naumov, 2013; Халаман, Нау-
мов, 2009; Лайус и др., 2013; Усов, 2015; Козмин-
ский, 2017).

Исследования многолетней динамики позво-
ляют приблизиться к пониманию природы на-
дорганизменных систем и получить ответ о гра-
ницах их устойчивости. Актуальность этих вопро-
сов растет в связи с возрастающей антропогенной
нагрузкой на природные системы, но подобные
исследования пока еще не очень многочисленны,

т. к. достаточно трудоемки и требуют регулярных
длительных наблюдений. Проведенные к настоя-
щему времени работы дают основания предпола-
гать, что в природных сообществах идут сложные
процессы, обусловленные как внешними, так и
внутренними, аутогенными, причинами, а дина-
мика этих процессов представляет собой сложное
сочетание как направленных, так и квазицикли-
ческих, а также стохастических изменений. Отме-
ченные особенности проявляются и на уровне це-
лых сообществ, и на уровне отдельных видов, в
них входящих.

Мониторинговые исследования в двух губах
Кандалакшского залива ведутся сотрудниками
Беломорской биостанции ЗИН РАН с целью изу-
чения характера многолетней динамики лито-
ральных сообществ, а также причин, его опреде-
ляющих (Федяков, Шереметевский, 1991; Nau-
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mov, 2009; Varfolomeeva, Naumov, 2013; Naumov
et al. 2014; Савченко, Наумов, 2017). Мониторинг
был организован на строго фиксированных точ-
ках и в фиксированное время, что позволяет
уменьшить дисперсию данных и более четко вы-
явить процессы, идущие в сообществах и в попу-
ляциях отдельных видов. Применяющиеся нами
методы пробоотбора наравне с другими анало-
гичными исследованиями послужили основой
для разработки рекомендаций по организации
мониторингов (Азовский, 2018).

Полученные нами регулярные ряды данных
практически не имеют аналогов. Что же касается
зимних наблюдений на литорали в морях со ста-
бильным ледоставом, то авторам такие исследо-
вания не известны.

Необходимо отметить, что изучаемые нами
сообщества не подвержены серьезному антропо-
генному прессу и могут рассматриваться как не-
нарушенные системы, имеющие естественную
динамику. Это дает возможность считать их эта-
лонными.

Основная задача настоящей работы состоит в
изучении квазициклических аутогенных осцил-
ляций биомассы, которые наблюдаются в поселе-
ниях ведущих видов, обитающих на беломорской
илисто-песчаной литорали.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал для настоящего исследования был

собран в двух губах в окрестностях Беломорской
биологической станции мыс Картеш (ЗИН РАН).
В процессе работы из семи требований, предъяв-
ляемых Азовским (2018, стр. 330) к “идеальной”
модели пробоотбора с целью выявления много-
летней динамики, не соблюдено только одно:
“условия среды (и состояние объекта) между
съемками неизменны”. Причины понятны: и
условия среды, и состояние (биомасса) объектов
постоянно менялись. Результирующая динамика
обилия массовых видов как раз и послужила
предметом настоящего исследования.

Работы были начаты в 1987 г. и продолжаются
по настоящее время. В обеих губах были заложе-
ны стандартные фиксированные станции по че-
тыре в каждой губе в виде разрезов, по одному на
каждой (рис. 1, табл. 1), для точной привязки
каждой станции на берегу были установлены
створы.

Разметка стандартных точек пробоотбора бы-
ла проведена В.В. Федяковым глазомерно в мае
1987 г. В 2017 г. Е.А. Голиковой и Д.А. Аристовым
их расположение было уточнено нивелирной
съемкой. При проведении этих работ были изме-
рены расстояния между стандартными станция-
ми и была выполнена оценка их высот относи-
тельно нижнего уровня сизигийного прилива.

Рис. 1. Схема расположения разрезов. Основа – навигационная карта “Подходы к губам Чупа и Кереть. № 1110.
1970 г.” 1–4 – номера станций.
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Измерения были выполнены при помощи опти-
ческого нивелира с компенсатором RGK C–20.
Точность нивелирной съемки составляла ±5 мм
по высоте и ±0.5 м по расстоянию.

Привязка к гидрографическому нулю глубин в
день проведения наблюдений была выполнена
авторами с использованием свободно распро-
страняемой программы WXTide32 4.7 (погреш-
ность ресурса составляет ±0.1 м) и данных трех-
месячных уровневых наблюдений с точностью
1 мм, полученных ранее А.Д. Наумовым и
И.Н. Бахметом в Кривозерской губе, где располо-
жена Беломорская биостанция ЗИН РАН, при
помощи мареографов Solinst 3001, а также с опо-
рой на поправки высот уровня стояния полных и
малых вод относительно основного пункта
Кемь–порт (Таблицы приливов, 1990). Учиты-
вая, что реальный уровень воды в день наблюде-
ний может отличаться от рассчитанного из-за
сгонно-нагонных явлений, атмосферного давле-
ния и ряда других причин, а погрешность попра-
вок по основному пункту равна приблизительно
±0.1 м, не следует считать полученные данные
строгими в гидрографическом отношении, одна-
ко в сравнительном аспекте они вполне надежны,
и различия между расположением стандартных
станций в обеих губах можно считать достаточно
точными.

Для изучения ежесуточных приливно-отлив-
ных движений был установлен указанный выше
автоматический мареограф. При помощи полу-
ченных таким способом данных среднее время
осушения с поправкой на сгонно-нагонные явле-
ния на различных уровнях литорали было рассчи-
тано по усредненной за 3 месяца приливной вол-
не с точностью до 6 мин. Более точное вычисле-
ние погрешности сроков осушения затруднено
из-за наличия астрономических (суточных, полу-

месячных и параллактических) неравенств, кото-
рые в нашем случае не все были измерены со всей
необходимой точностью из-за краткого времени
наблюдений. Результаты приведены в табл. 1.

Топографическая характеристика полигонов

Губа Медвежья открыта на северо-северо-во-
сток и представляет собой водоем почти прямо-
угольной формы размером около 300 м (ширина)
и около 200 м (длина) (рис. 1). Берега губы сложе-
ны смешанным каменисто-песчаным и несколь-
ко заиленным грунтом (Федяков, Шереметьев-
ский, 1991). Протяженность открытого водного
пространства (расстояние от устьевой части губы
до ближайших островов) около 700 м. Разрез из
четырех станций расположен на песчаном грунте
восточного берега губы. Длина разреза 46.5 м.
Первая станция, самая нижняя, расположена
вблизи устья ручья, вытекающего из близлежаще-
го верхового болота. По данным 1988–1989 гг.
(Федяков, Шереметьевский, 1991), наиболее уда-
ленная от уреза воды в отлив четвертая станция
была расположена в литоральной ванне, несколь-
ко ниже, чем третья. Нивелирная съемка 2017 г.
показала, что четвертая станция находится на
14 см выше третьей и, таким образом, расположе-
на наиболее высоко. Возможно, за время, про-
шедшее с начала мониторинга, произошли изме-
нения профиля осушной полосы. Общий перепад
уровня между крайними точками (первой и чет-
вертой) составляет около 0.5 м (табл. 1). В соот-
ветствии с тем, на каком уровне находится та или
иная станция на литорали, изменяется и время
осушения.

Губа Сельдяная расположена на северном бе-
регу губы Чупа и представляет собой открытую в
юго-восточном направлении, постепенно сужи-

Таблица 1. Координаты станций, расстояния, высоты и время осушения

Губа № станции Широта 
(с.ш.)

Долгота 
(в.д.)

Расстояние 
от станции 1, м

Уровень 
над гидрографическим 

нулем, м

Среднее время 
осушения (ч и мин) 

в течение одного 
приливного цикла 

(половина 
приливных суток)

Медвежья

1 66°21.085′ 33°35.782′ 0 0.22 0 ч 00 мин
2 66°21.082′ 33°35.811′ 23 0.46 2 ч 24 мин
3 66°21.081′ 33°35.831′ 40.5 0.65 3 ч 48 мин
4 66°21.081′ 33°35.841′ 46.5 0.79 4 ч 54 мин

Сельдяная

1 66°20.277′ 33°37.311′ 0 0.42 1 ч 54 мин
2 66°20.285′ 33°37.275′ 30 0.73 4 ч 30 мин
3 66°20.293′ 33°37.216′ 82.2 0.98 6 ч 06 мин
4 66°20.304′ 33°37.137′ 135.2 1.13 7 ч 54 мин
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вающуюся к куту, узкую бухту протяженностью
около 400 м. На входе берега сложены валунной
россыпью, ближе к куту сменяющейся илистым
пляжем. Станции расположены вдоль русла не-
большого ручья, впадающего в кутовую часть гу-
бы, где ширина илистой осушной зоны достигает
150 м. Русло ручья может год от года менять свое
положение. Длина разреза составляет 136 м. Пе-
репад уровня между крайними станциями около
0.7 м (табл. 1).

Состав грунта

Анализ грунта, проведенный в начале исследо-
ваний в 1988 г. (Федяков, Шереметевский, 1991),
показал, что в Медвежьей губе на литорали пре-
обладают хорошо промытые слабообводненные
осадки с преобладанием песчаных фракций, а в
Сельдяной губе – насыщенные водой илистые
алевритовые грунты, содержащие большое коли-
чество гниющих растительных остатков.

Гидрологические условия

По данным Федякова и Шереметевского (1991),
соленость поверхностных вод в губе Медвежьей в
летнее время зависит от стадии приливного цик-
ла. Во время отлива за счет стока ручья прибреж-
ные воды опресняются до 11‰. Во время дождя
опреснение может быть еще больше – до 9‰. Во
время прилива морские воды подпруживают
пресный сток и соленость возрастает до 22–24‰.

В губе Сельдяной бóльшее влияние на соле-
ность оказывают атмосферные осадки. В дождли-
вую погоду соленость падает до 16‰ на прибылой
воде. Во время отлива опреснение еще сильнее –
до 10‰. В ясную погоду соленость повышается
до 23 и 18‰ соответственно.

В зимнее время за счет аккумуляции пресной
воды подо льдом соленость в обеих губах может
снижаться до 5‰ и ниже (наши данные).

По нашим данным, летние температуры воды
и в Медвежьей и в Сельдяной губах достигают 14–
16°C, а зимой снижаются до –0.9°C. Время начала
ледостава зависит от погодных условий и год от
года сильно варьирует. По наблюдениям авторов,
это может происходить довольно рано – в октяб-
ре, а может задерживаться и до февраля. В целом
же, за счет более сильного пресного стока в губе
Медвежьей лед встает примерно на неделю раньше.

Отсутствие валунного бара в обеих губах при-
водит к тому, что лед в зимнее время на малой во-
де ложится непосредственно на грунт. Это может
приводить к вмораживанию верхних слоев дон-
ных осадков в толщу подвижной полосы припая.
В губе Медвежьей это явление не отмечалось, то-
гда как в губе Сельдяной фиксировалось неодно-
кратно. В марте 2013 г. на стандартных станциях 1

и 2 в губе Сельдяной нами были взяты ледовые
керны площадью 1/154 м2. При толщине льда
55 см на первой станции слой вмерзшего грунта
достигал 25 см. На второй станции при толщине
льда около 54 см соответственно 18–20 см.

Во время схода льда при определенных усло-
виях, например в ветреную погоду, вся масса льда
может единовременно выноситься из губы вместе
с верхним слоем грунта и всеми находящимися в
нем организмами. Это явление по нашим визу-
альным наблюдениям имело место в губе Сельдя-
ной в 1988, 1994, 1998, 1999, 2002, 2005, 2006 и
2007 гг. (Naumov, 2013). В последующие годы по-
добные эпизоды также происходили, что косвен-
но прослеживается по резкому уменьшению био-
масс всех видов, но визуальные наблюдения про-
ведены не были.

Методика пробоотбора

Отбор проб проводили четыре раза в год, охва-
тывая все гидрологические сезоны: весну (конец
мая–начало июня), лето (конец июля–начало ав-
густа), осень (конец октября–начало ноября) и
зиму (конец марта–начало апреля). На каждой
станции брали по три повторности. Каждую по-
вторность отбирали с помощью трех вложенных
один в другой пробоотборников с разной рабочей
площадью (м2): 0.004, 0.0076, 0.0153. Пробоотбор-
ники заглубляли на глубину 10–15 см. Получен-
ные образцы промывали на колонке почвенных
сит с размерами ячеи 0.5, 1.0 и 3.0 мм. Животных
размером 0.5–1 мм выбирали из первого пробоот-
борника, размером 1–3 мм из первых двух пробо-
отборников и размером крупнее 3 мм – из всех
трех орудий. Организмы из каждой фракции
определяли до вида, за исключением представи-
телей родов Gammarus, Monoculodes, типа Nemer-
tea и некоторых водорослей. Затем все организмы
считали, подсушивали на фильтровальной бумаге
до такой степени, когда они переставали остав-
лять влажный след [поверхностно-сухой вес, по
терминологии Азовского (2018)], и взвешивали с
точностью до 0.001 г. Моллюсков взвешивали с
раковиной и мантийной жидкостью, полихет –
без домиков. Для макрофитов определяли только
вес. Данные всех трех фракций приводили к 1 м2,
объединяли и обрабатывали как единую пробу.

Математические методы

Для анализа материала были использованы
методы линейной статистики (нулевую гипотезу
во всех случаях отвергали на доверительном уров-
не P1 = 0.95).

Анализ временных рядов среднегодовых зна-
чений биомасс был проведен методом компо-
нентной фильтрации (Colebrook, 1978; Ibanez,
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Dauvin, 1988; Наумов, 2006), который можно счи-
тать аналогом сингулярного спектрального ана-
лиза. Для выравнивания дисперсии во всех случа-
ях исходные ряды биомасс были прологарифми-
рованы. Суть метода состоит в расчете матрицы
автокорреляций, которую затем подвергают ком-
понентному анализу. Результатом этих вычисле-
ний являются числовые последовательности зна-
чений факторов, представляющие собой различ-
ные тренды, или временные переменные. Для
основной временной переменной (главного трен-
да) были рассмотрены: доля объясненной дис-
персии полученного ряда и характер изменений
на всем протяжении периода наблюдений. Обна-
ружены также относительно короткие квазицик-
лы различной длины. Наиболее длинные из них
чаще всего имеют продолжительность 4–6 лет.
Основными характеристиками таких колебаний
можно считать долю объясненной дисперсии и
продолжительность цикла. То же самое относит-
ся и к коротким квазициклам длительностью
обычно 2–3 года. В большинстве случаев этот
квазицикл объясняет сравнительно небольшую
долю общей дисперсии исходного ряда, но, в не-
которых случаях, она может быть сравнима и да-
же превышать таковую длинного квазицикла.
При этом и главный тренд иногда имеет цикличе-
ский характер, хотя на имеющемся материале нет
возможности достаточно точно определить пери-
од таких колебаний.

Для анализа общего характера динамики био-
массы был использован метод динамического фа-
зового портрета. Суть метода заключается в том,
что состояние сколь угодно сложной системы
изображают образующей точкой в фазовом про-
странстве или пространстве параметров, а эволю-
цию системы – перемещением этой точки, или ее
траекторией. В случае динамического фазового
портрета по оси абсцисс откладывают значения
изменяющегося параметра, а по оси ординат ско-
рость таких изменений (Айламазян, 1989; Тере-
щенко, 2009). Существуют некоторые характер-
ные паттерны, или виды фазовых портретов (Риз-
ниченко, 2011). Наиболее часто встречаются
устойчивый и неустойчивый фокусы и предельный
цикл. Фокус представляет собой относительно ре-
гулярную спираль. Если траектория системы
стремится к центральной точке – это устойчивый
фокус, характерный для затухающих колебаний.
Если же траектория системы, напротив, стремит-
ся от центральной точки – состояние неустойчи-
вое, амплитуда колебаний нарастает. В случае
предельного цикла образующая точка обращает-
ся в окрестности некоего воображаемого эллип-
са. На коротких временах она то приближается к
нему, то удаляется, не выходя, однако, за границы
определенной области в его окрестности. Пре-
дельный цикл – это устойчивое состояние, харак-
терное для режима автоколебаний, т.е. таких ос-

цилляций, параметры которых устанавливаются
внутренними механизмами системы (Андронов
и др., 1981). В данной работе рассматривается
сложение главного тренда и длинного квазицик-
ла, что позволяет охарактеризовать общую дина-
мику системы за вычетом короткопериодиче-
ских, в т.ч. стохастических флуктуаций.

Все полученные данные занесены в интегри-
рованную информационную систему “Marine
benthos”, которую разрабатывает группа специа-
листов, в т.ч. и авторы настоящей статьи (Зародов
и др., 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ
За все время исследования в губе Медвежьей

зафиксирована в целом 91 форма донных орга-
низмов, из которых до вида определены 73, а в
Сельдяной, соответственно, – 87 и 69. В обеих гу-
бах при этом их количество уменьшается с удале-
нием от гидрографического нуля глубин (табл. 2).

Для рассмотрения многолетней динамики взя-
ты виды, встречаемость которых на всех станциях
не менее 70–80%. Число этих видов составляет
менее 10% от общих видовых списков. В обеих гу-
бах это Hydrobia ulvae (Pennant 1777), Macoma
balthica (Linnaeus 1758), Tubificoides benedeni
(d’Udekem 1855). Динамика названных видов рас-
сматривается на всех станциях. Кроме того, рас-
смотрена динамика характерного для Медвежьей
губы вида Scoloplos armiger (Müller 1776) и обычно-
го в губе Сельдяной Chironomus salinarius (Kieffer
1915).

Проанализирована также динамика обилия
еще двух видов, играющих роль эдификаторов –
Zostera marina (Linnaeus 1753) и Cladophora sericea
(Hudson) (Kützing 1843). Их встречаемость на ча-
сти станций не достигает 70%, однако, названные
макрофиты оказывают значительное влияние на
многолетнюю динамику сообщества всей осуш-
ной полосы обеих губ. Поэтому необходимо их
рассматривать наравне с перечисленными ранее
формами. При этом для компонентного разложе-
ния динамики названных макрофитов на тренды
взяты только первые станции, где встречаемость
этих видов отвечает выбранному критерию. На
остальных станциях в обеих губах обилие зостеры
и кладофоры крайне невелико (вплоть до полного
их отсутствия в некоторых пробах), что неизбеж-
но должно искажать результаты анализа и вынуж-
дает отказаться от использования метода компо-
нентной фильтрации.

Встречаемость и средние биомассы выбран-
ных для рассмотрения видов приведены в табл. 3.

В течение всего периода исследований в струк-
туре сообществ происходили изменения. В губе
Медвежьей с начала 2000-х гг. наблюдается уве-
личение биомасс большинства видов. На самой
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нижней станции значительно возрастает биомас-
са Zostera marina, этот вид становится доминан-
том и его биомасса во многих случаях на порядок
превышает суммарную биомассу остальных ви-
дов. В это же время зостера распространяется на
вторую станцию, где до начала 2000-х гг. доми-
нантом был вид Mytilus edulis (Linnaeus, 1758).
С этого момента эти два вида становятся здесь со-
доминантами. На третьей и четвертой станциях
четкое доминирование какого-либо вида не вы-
ражено. Тем не менее, здесь можно выделить пре-
обладающие по биомассам формы. На третьей
станции это Hydrobia ulvae, ювенильные экзем-
пляры Arenicola marina (Linnaeus 1758) и M. edulis,
которые затем сменяются комплексом H. ulvae,
Macoma balthica и M. edulis. На четвертой станции
в губе Медвежьей по биомассе преобладает H. ul-
vae, с середины 90-х гг. содоминантом становится
Mac. balthica.

В губе Сельдяной на нижней станции домини-
рующее положение занимает Zostera marina. В ка-
честве субдоминантов можно выделить Cladopho-
ra sericea и Hydrobia ulvae. Вторая станция испы-
тывает периодические нарушения во время
выноса льда (Naumov, 2013), при этом происходит
частичная элиминация доминирующего вида, в
качестве которого здесь также выступает Z. mari-
na. Виды с наибольшими биомассами на второй
станции – Z. marina, Mya arenaria (Linnaeus 1758),
C. sericea, Macoma balthica, H. ulvae и Ruppia mariti-
ma (Linnaeus 1753). На третьей и четвертой стан-
циях доминирование не выражено. Преобладаю-
щие по биомассе виды на третьей станции – Mya
arenaria, Mac. balthica, H. ulvae. На четвертой –
H. ulvae и C. sericea. С конца 90-х гг. к ним добав-
ляется Mac. balthica и, с 2005 г., Alitta virens (M. Sars
1835). В некоторые годы к ним добавляется Ruppia
maritima.

Таблица 2. Количество видов и их встречаемость

Примечания. Здесь и далее М – станции в Медвежьей губе, С – станции в Сельдяной губе.
Цифры соответствуют номерам избранных точек (рис. 1). В скобках – доля от общего числа обнаруженных форм, %.

Губа Станция
Общее число видов 

за все время 
исследования

Среднее число видов 
на станции за съемку

Число видов, встреченных

менее чем в 10% 
съемок

приблизительно 
в 70−80% съемок

Медвежья

М1 79 16 49 (62) 7 (9)
М2 61 14 33 (54) 4 (7)
М3 56 11 36 (64) 4 (7)
М4 54 13 32 (59) 5 (9)

Сельдяная

С1 77 17 51 (65) 8 (10)
С2 58 16 29 (49) 7 (12)
С3 55 14 26 (47) 5 (9)
С4 53 11 23 (44) 4 (7)

Таблица 3. Встречаемость основных видов и их средние биомассы со статистической погрешностью в изученных
губах

Примечания. P – встречаемость, %; W – средняя биомасса, г/м2.

С
та

нц
ия

Zostera 
marina

Cladophora 
sericea

Hydrobia
ulvae

Macoma
balthica

Tubificoides 
benedeni

Scoloplos 
armiger

Chironomus 
salinarius

P W P W P W P W P W P W P W

М1 81 272.24 ± 29.15 68 53.60 ± 12.95 100 50.57 ± 5.01 99 11.97 ± 0.93 91 4.04 ± 0.58 94 6.14 ± 0.56 20 0.07 ± 0.03

М2 51 83.03 ± 7.26 61 19.67 ± 2.60 100 31.44 ± 6.45 98 12.84 ± 3.79 74 0.44 ± 0.57 97 6.15 ± 2.74 10 0.02 ± 0.07

М3 9 2.50 ± 1.28 38 6.99 ± 2.58 100 27.83 ± 2.78 100 17.23 ± 1.07 78 0.54 ± 0.08 91 3.74 ± 0.47 5 0.01 ± 0.00

М4 9 0.57 ± 0.34 45 10.85 ± 4.20 100 60.67 ± 3.55 100 33.27 ± 1.99 100 4.30 ± 0.45 86 6.04 ± 0.67 26 0.11 ± 0.03

С1 92 767.98 ± 89.47 86 268.69 ± 32.44 99 148.34 ± 11.22 100 53.61 ± 4.19 100 23.16 ± 1.26 3 0.01 ± 0.01 98 6.24 ± 0.55

С2 71 223.29 ± 31.50 54 64.77 ± 12.99 99 66.53 ± 4.14 97 40.48 ± 3.64 99 10.86 ± 0.99 2 0.01 ± 0.01 92 2.77 ± 0.34

С3 36 15.94 ± 4.50 41 22.26 ± 5.96 97 42.59 ± 3.50 98 37.15 ± 2.40 96 4.21 ± 0.60 0 – 86 2.72 ± 0.46

С4 13 1.29 ± 0.72 40 18.3 ± 5.04 97 30.02 ± 2.57 84 18.44 ± 2.00 51 0.22 ± 0.08 1 0.01 ± 0.01 76 3.74 ± 0.65
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Многолетняя динамика основных видов

Zostera marina в губе Медвежьей постоянно
встречается только на первой, самой нижней
станции, где с начала 2000-х гг. ее биомасса суще-
ственно возрастает, и она становится доминан-
том. Если до 2000 г. среднегодовые биомассы в
среднем составляли около 100 г/м2, то с 2000-х гг.
эти значения уже достигают 400 г/м2. В это же
время зостера распространяется на вторую стан-
цию. На двух верхних станциях отмечены эпизо-
дические находки с очень небольшими биомасса-
ми, возможно, представляющие собой занос.
График динамики логарифма биомассы зостеры
на четырех станциях представлен на рис. 2a.

Результат компонентной фильтрации ряда ло-
гарифмов биомасс Zostera marina на станции 1 в
губе Медвежьей представлен на рис. 3a. Главный
тренд объясняет 50% дисперсии ряда и имеет ха-
рактер длинной пологой волны с периодом около
половины времени исследования, т.е. порядка
15 лет. Кроме того, выделяется циклическая
составляющая продолжительностью 4–6 лет

(в среднем около пяти), объясняющая 20.9% об-
щей дисперсии ряда. Существенный рост био-
массы зостеры с начала 2000-х гг. сопровождается
заметным снижением амплитуды колебаний этой
циклической составляющей. На короткоперио-
дический цикл приходится 28.6% общей диспер-
сии ряда.

В губе Сельдяной Zostera marina практически
постоянно встречается на двух первых станциях,
хотя ее биомасса существенно снижается в годы
вмерзаний и весенних выносов льда (рис. 2b).

На первой станции основной тренд показыва-
ет медленное неравномерное снижение биомассы
и объясняет всего 17% дисперсии (рис. 3b). При
этом выражен 4–5-летний цикл (61% объяснен-
ной дисперсии), амплитуда которого имеет тен-
денцию уменьшаться с начала 2000-х гг. Коротко-
периодические тренды объясняют 22.1% диспер-
сии ряда.

Фазовые портреты сложения главного тренда
и длинного квазицикла динамики Zostera marina

Рис. 2. График поверхности логарифма биомасс Zostera marina в губах Медвежьей (a) и Сельдяной (b), Cladophora seri-
cea в губах Медвежьей (c) и Сельдяной (d), Hydrobia ulvae в губах Медвежьей (e) и Сельдяной (f), Macoma balthica в губах
Медвежьей (g) и Сельдяной (h), Tubificoides benedeni в губах Медвежьей (i) и Сельдяной (j), Scoloplos armiger в губе Мед-
вежьей (k) и Chironomus salinarius в губе Сельдяной (l). По осям абсцисс – время, годы; по осям ординат – номера стан-
ций. Разной заливкой обозначены диапазоны значений логарифмов биомасс, ln г/м2.
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Рис. 3. Результат фильтрации ряда логарифмов биомасс Zostera marina, губа Медвежья, станция 1 (a), губа Сельдяная,
станция 1 (b) и Cladophora sericea, губа Медвежья, станция 1 (c), губа Сельдяная, станция 1 (d). По осям абсцисс – вре-
мя, год; по осям ординат слева – разложение биомассы в отклонениях от предыдущей оси максимального варьирова-
ния, по осям ординат справа – исходная биомасса вида, г/м2.
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на первых станциях в обеих губах представлены
на рис. 4.

На первой станции в губе Медвежьей динами-
ческий фазовый портрет имеет характер неустой-
чивого фокуса, переходящего в предельный цикл
с резким уменьшением амплитуды колебаний
(рис. 4a). При этом смещение траектории соот-
ветствует общему росту биомассы, описываемому
главным трендом.

В губе Сельдяной в целом фазовый портрет
имеет характер предельного цикла, но с наруше-
ниями (рис. 4b). Время от времени биомасса рез-
ко возрастает на короткое время, что приводит к
увеличению радиуса витков фазовой траектории
образующей точки. Это соответствует моментам
потери системой устойчивости и ее восстановле-
ния после аномального выноса льда.

Cladophora sericea – нитчатая зеленая водо-
росль, обычный вид для беломорской литорали.
По мнению некоторых авторов, это однолетняя
форма. Например, Возжинская (1986) выделяет
однолетнюю ассоциацию C. sericea + Pylaiella lito-
ralis + Ectocarpus confervoides. В работе Володиной
и Герб (2013) также указывается, что C. sericea −

однолетний вид. Между тем, по нашим данным
кладофора в живом виде в изобилии присутствует
в конце марта, т.е. в самом разгаре зимнего гидро-
логического сезона, и ее обилие в целом не сни-
жается даже в последних числах июня, в конце
гидрологической весны. Возможно, это вид не
однолетний.

В губе Медвежьей наблюдается рост биомассы
кладофоры на всех станциях с начала 2000-х гг.,
хотя с 2014 г. наметилась тенденция к ее уменьше-
нию. Наибольшее обилие зафиксировано на
нижней станции. С увеличением высоты станции
биомасса снижается. В Сельдяной губе она при-
сутствует постоянно, хотя в годы аномального
выноса льда ее обилие падает. Наибольшие био-
массы этой нитчатой водоросли отмечены на
нижней станции. С 2010 г. наблюдается снижение
биомассы этого вида на всех станциях.

Результат фильтрации ряда логарифмов био-
масс Cladophora sericea на первой станции в губе
Медвежьей представлен на рис. 3c. Главный
тренд объясняет 41% дисперсии ряда и имеет ха-
рактер длинной пологой волны с периодом около
20 лет. Циклическая составляющая (24.4%) имеет
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период около 5–7 лет. Резкое увеличение биомас-
сы сопровождается ростом амплитуды колеба-
ний. На короткопериодические тренды прихо-
дится 34.4% общей дисперсии ряда.

В губе Сельдяной главный тренд (31%) описы-
вает медленное пологое снижение биомассы
(рис. 3d). Циклическая составляющая (30.9%)
имеет период 4 года и практически постоянную
амплитуду на протяжении времени исследова-
ния. Короткопериодические циклы в целом объ-
ясняют 38.3% дисперсии ряда.

На фазовом портрете в губе Медвежьей наблю-
дается смена предельного цикла через момент не-
устойчивости (рис. 4c). В губе Сельдяной фазо-
вый портрет системы имеет характер сильно на-
рушенного предельного цикла, сдвигающегося в
сторону уменьшения биомассы (рис. 4d).

Динамика видов Hydrobia ulvae, Macoma balthica и
Tubificoides benedeni рассмотрена на всех восьми
станциях. Помимо этого, исследована динамика
характерного для губы Медвежьей вида Scoloplos
armiger и для губы Сельдяной вида Chironomus sa-
linarius.

Собирающий детритофаг Hydrobia ulvae –
один из наиболее массовых видов брюхоногих

моллюсков, характерных для илистой и илисто-
песчаной литорали. Macoma balthica – массовый
вид двустворчатых моллюсков, обитающий в
верхнем слое грунта. По типу питания собираю-
щий детритофаг, но при определенных условиях
может становиться фильтратором. Tubificoides
benedeni – представитель класса олигохет. Пита-
ется детритом. Scoloplos armiger – представитель
класса многощетинковых червей, обычный вид
для илисто-песчаной литорали и верхней субли-
торали. Chironomus salinarius – характерная для
опресненных участков литорали личинка кома-
ров семейства Chironomidae.

В губе Медвежьей для видов Hydrobia ulvae,
Macoma balthica и Tubificoides benedeni наблюдает-
ся рост биомассы с конца 90-х–начала 2000-х гг.
(рис. 2e, 2g, 2i). Для H. ulvae и T. benedeni наиболь-
шие значения зафиксированы на верхней и ниж-
ней станциях, биомасса Mac. balthica выше на тре-
тьей и четвертой станциях. В губе Сельдяной оби-
лие всех трех видов выше на нижних станциях, но
при этом происходит резкое снижение биомассы
в годы аномального выноса льда с последующим
ее восстановлением (рис. 2 f, 2h, 2j). Для Scoloplos
armiger за время исследования наблюдается не-
значительное снижение биомассы (рис. 2l). В со-

Рис. 4. Динамические фазовые портреты суммы главного тренда и длинного (основного) цикла Zostera marina в губах
Медвежьей, станция 1 (a) и Сельдяной, станция 1 (b) и Cladophora sericea в губах Медвежьей, станция 1 (c) и Сельдяной,
станция 1 (d). По осям абсцисс – логарифм биомассы; по осям ординат – скорость ее изменения. Направление дви-
жения траектории – по часовой стрелке, начало обозначено жирной точкой.
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обществе губы Сельдяной этот вид встречается
единично. Chironomus salinarius характерен для гу-
бы Сельдяной, где на всех станциях, за исключе-
нием первой, наблюдается снижение биомассы
(рис. 2k). Для губы Медвежьей этот вид не являет-
ся массовым. Средние за все время исследования
биомассы представлены в табл. 3.

Результаты разложения рядов логарифма био-
массы указанных видов по методу компонентной
фильтрации представлены для обеих губ в табл. 4.
Динамические фазовые портреты суммы главно-
го тренда и длинного квазицикла – на рис. 5.

Hydrobia ulvae. В губе Медвежьей главный
тренд на первой станции имеет характер длинно-
го цикла с периодом около 18 лет, на второй этот
цикл выражен слабее, а на третьей и четвертой
станциях практически не выражен. Тенденция к
общему росту биомассы прослеживается только
на второй и третьей станциях. Длинный квази-
цикл имеет период около 5–6 лет, немного сокра-
щаясь на четвертой станции. Вклад длинного ква-
зицикла в суммарную дисперсию ряда снижается
от первой к третьей, снова увеличиваясь на чет-
вертой. Короткий цикл, напротив, с высотой
станции становится более значимым (табл. 4).
Динамический фазовый портрет суммы основно-
го тренда и длинного квазицикла на первой, вто-
рой и четвертой станциях показывает переход от
одного предельного цикла к другому (рис. 5).

В губе Сельдяной на первой, второй и третьей
станциях главный тренд имеет две волны малой
амплитуды. Длинный квазицикл имеет период
около 5 лет, его вклад (как и вклад короткого ква-
зицикла, значимость которого максимальна на
нижних станциях) уменьшается с высотой стан-
ции (таб. 4). Фазовый портрет имеет характер не-
стабильного предельного цикла с периодически
возникающими эллипсами большого радиуса.
Система балансирует между двумя состояниями,
характерными для нарушенного и восстановлен-
ного биотопа (рис. 5).

Macoma balthica. В губе Медвежьей вклад глав-
ного тренда растет с высотой станции, достигая
на самой верхней станции 90%. Его поведение
различно. На первой станции он имеет характер
двух волн со слабо выраженной амплитудой, на
второй и четвертой – волна с периодом около
30 лет, на третьей станции – волнообразный рост
с выходом на плато. Период длинного квазицик-
ла в среднем около 5–6 лет (табл. 4). Фазовый
портрет на первой станции представляет собой
сходящийся фокус, на остальных станциях – со-
ответствует смещению системы в сторону увели-
чения биомассы с формированием предельного
цикла (рис. 5).

В губе Сельдяной наибольший вклад в диспер-
сию главный тренд вносит на первой станции.
Здесь рост имеет характер пологой волны с выхо-

дом на плато. На остальных станциях вклад в дис-
персию меньше – около 60%, и в главном тренде
выделяются 2 волны около 12 лет на второй и тре-
тьей станциях и 3 волны с периодом порядка
10 лет на четвертой станции. Фазовые портреты
интерпретируются с трудом (рис. 5).

Tubificoides benedeni. В губе Медвежьей глав-
ный тренд на всех станциях имеет характер поло-
гой волны. Вклад длинного квазицикла в целом
небольшой – максимум 21% дисперсии исходно-
го ряда на второй станции. Продолжительность –
около пяти лет (табл. 4). Фазовые портреты пока-
зывают смещение системы в сторону увеличения
биомассы через ряд промежуточных состояний
(рис. 5).

В губе Сельдяной на первой станции главный
тренд имеет характер пологой волны очень не-
большой амплитуды. На остальных станциях –
2 выраженные волны с периодом 12–14 лет.
Длинный квазицикл на средних станциях вносит
всего 8% вклада в суммарную дисперсию ряда, на
крайних станциях это значение достигает 23–
27%. Период около 5 лет (табл. 4). Фазовые порт-
реты интерпретируются с трудом (рис. 5).

Scoloplos armiger. В губе Медвежьей главный
тренд имеет волнообразный характер с периодом
около 15 лет. Период длинного квазицикла – око-
ло пяти лет (табл. 4). Фазовые портреты в целом
имеют характер предельного цикла, при этом
идет смещение, отражающее начавшееся общее
снижение биомассы (рис. 5).

В губе Сельдяной вид сравнительно редок.
Chironomus salinarius. В губе Сельдяной глав-

ный тренд имеет волнообразный характер, с дли-
ной волны 11–12 лет. Длинный квазицикл на пер-
вой станции имеет период 3–4 года, с высотой
удлиняясь в среднем до шести (табл. 4). На фазо-
вых портретах, особенно на нижних станциях,
прослеживается смена состояний, характерных
для нарушенного и ненарушенного сообщества
(рис. 5).

В губе Медвежьей встречается единично и не
на всех станциях.

Кроме того, была исследована зависимость
колебаний биомасс основных видов от динамики
температуры и солености поверхностного слоя
воды в губе Чупа1. Были рассчитаны корреляции
между главными трендами биомассы и темпера-
туры, а также между циклическими трендами
биомассы и температуры. При этом учитывалось
возможное запаздывание реакции биоты на дина-
мику абиотических факторов, для чего корреля-
ции рассчитывались как без смещения, так и со
смещением с шагом 1 год за несколько лет. В губе
Медвежьей для всех исследованных видов, за ис-

1 Гидрологические данные предоставлены группой планк-
тонологов ББС ЗИН РАН.
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Рис. 5. Динамические фазовые портреты суммы главного тренда и длинного квазицикла. По осям абсцисс – логарифм
биомассы, по осям ординат – скорость его изменения. Направление движения траектории – по часовой стрелке, на-
чало обозначено жирной точкой.
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ключением Scoloplos armiger, прослеживаются
значимые положительные корреляции между
главными трендами биомассы вида и главным
трендом температуры (рассматриваются только
корреляции не меньше 0.5). Для S. armiger обна-
ружены отрицательные корреляции между глав-
ными трендами биомассы и температуры на пер-
вой, второй и четвертой станциях. В губе Сельдя-
ной положительные корреляции между главными
трендами температуры и биомассы видов обнару-
жены для следующих видов: Hydrobia ulvae на тре-
тьей и четвертой станциях, Macoma balthica и Tu-
bificoides benedeni на первой и четвертой станциях.
В то же время обнаружены отрицательные корре-
ляции с главным трендом температуры для T. ben-
edeni на второй и третьей станциях, для Cladophora
sericea и Zostera marina на первой станции.

Между квазициклическими 5-летними трен-
дами биомасс видов в обеих губах и циклическим
трендом температуры надежные корреляции не
обнаружены.

Так же была исследована синхронность коле-
баний биомасс одного и того же вида на разных
станциях. В губе Медвежьей значимые корреля-
ции между циклическими составляющими обна-
ружены для Macoma balthica на третьей и четвер-
той станциях и для Scoloplos armiger на первой и
третьей станциях. В губе Сельдяной положитель-
ные корреляции от 0.4 до 0.8 обнаружены для Hy-
drobia ulvae на всех станциях, для M. balthica на
третьей и четвертой станциях и для Chironomus sa-
linarius на третьей и четвертой станциях.

Связь динамики биомассы видов с многолет-
ней динамикой солености поверхностного слоя
воды не обнаружена.

ОБСУЖДЕНИЕ
Циклические процессы в популяциях живот-

ных широко распространены в природе и описы-
вались целым рядом авторов. Всем известен клас-
сический пример корреляции колебаний числен-
ности зайцев и рыси по данным регистрации
количества отстрелов Компанией Гудзонова за-
лива (Бигон и др., 1989).

Помимо этого известны 4–4.5-летние и 9–
13-летние циклы в популяциях мелких млекопи-
тающих (Максимов, Ердаков, 1985), циклы раз-
ной продолжительности у непарного шелкопряда
(Колтунов, Ердаков, 2013). Отмечены они и для
водных организмов (Лайус и др., 2013). Аналогич-
ные процессы описаны также в пелагических и
донных морских сообществах, у планктонных ор-
ганизмов (Усов, 2015), взморника Zostera marina
(Наумов, 2007), многощетинковых червей (Хала-
ман, Наумов, 2009), некоторых моллюсков (Лука-
нин и др., 1986; Козминский, 2017; Аристов, 2017;
Наумов и др., 2017), бокоплава Monoporeia affinis

(Максимов, 2018) и т.д. Такая цикличность может
распространяться на целые экосистемы, приводя
даже к регулярной смене доминирующих видов
(Бурковский, 2006).

Обращает на себя внимание тот факт, что про-
должительность квазициклов (согласно данным,
приведенным в упомянутых трудах) составляет
чаще всего либо 4–6, либо 10–13 лет.

Существуют разные гипотезы, объясняющие
наличие квазицикличности. Факторами, вызыва-
ющими колебания обилия тех или иных видов, а
также различных генеральных характеристик це-
лых сообществ, могут быть изменения климата
(Бурковский, 2006), в том числе колебания Севе-
ро-Атлантического (NAO) и Арктического (AO)
индексов (Максимов, 2012), особенности биото-
па (Максимов, Ердаков, 1985), особенности жиз-
ненных циклов отдельных видов (Козминский,
2017; Наумов и др., 2017) и т.п.

Как уже говорилось, на наших данных обнару-
живаются три типа временных переменных: глав-
ный тренд, основной цикл (4−6 лет), коротко-
циклические составляющие (2−3 года).

Главный тренд показывает основное направ-
ление изменчивости обилия отдельных видов.
В губе Медвежьей практически для всех видов он
имеет характер пологой волны с периодом около
половины времени наблюдения. При этом про-
слеживается общая тенденция роста биомассы,
исключение составляет Scoloplos armiger. В то же
время в губе Сельдяной возникают две волны.
Особенно это выражено на второй и третьей стан-
циях, наиболее подверженных нарушениям, свя-
занным с апериодическими ледовыми аномалия-
ми (Naumov, 2013). При этом минимумы прихо-
дятся на годы с весенними ветровыми выносами
льда по малой воде.

Короткоциклические составляющие на нашем
материале – это циклы с периодом 2−3 года, как
правило, отражающие стохастические процессы
в системе (Ibanez, Dauvin, 1988). Вклад этой со-
ставляющей в общую динамику зависит, по-ви-
димому, от ряда факторов. Для некоторых видов с
увеличением высоты, на которой расположена
станция на литорали, доля ее дисперсии возрас-
тает. Это может означать, что чем выше располо-
жена станция, тем менее стабильны на ней усло-
вия (например, за счет более продолжительного
времени осушения). Кроме того, циклы с перио-
дом 2−3 года, возможно, могут отражать процес-
сы, связанные со взаимодействием различных ге-
нераций или с миграциями. Так, для активно пе-
ремещающихся видов, таких как гидробия,
стохастические составляющие выражены силь-
нее. Не исключено, что сравнительно низкие зна-
чения этих составляющих на второй и третьей
станциях в губе Сельдяной, объясняются тем, что
аномальные ледовые явления хоть и вносят де-
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структивный элемент, но, тем не менее, пред-
ставляют собой направленный (детерминирован-
ный) процесс, снижающий стохастическую из-
менчивость. В то же время на первой станции в
Сельдяной вклад короткопериодической компо-
ненты – наибольший (до 50%). С одной стороны,
здесь условия наиболее стабильные, с другой –
она в большой степени подвергается воздействию
аномальных ледовых выносов. Возможно, здесь
происходит взаимодействие двух достаточно
сильных, но разнонаправленных процессов –
стабилизирующего и дестабилизирующего. Более
подробное рассмотрение стохастической измен-
чивости – тема самостоятельного исследования.

Наибольший интерес представляют циклы с
периодом около пяти лет, обнаруженные нами
для большинства беспозвоночных, а также кладо-
форы и зостеры. Эта периодичность нарушается в
сообществе губы Сельдяной в результате аперио-
дического зимнего вмерзания грунта и аномаль-
ных весенних выносов льда (Naumov, 2013). В пе-
риод с конца 1980-х гг. такие явления наблюда-
лись с периодичностью 4 года, и на нижних
станциях, наиболее подверженных этим наруше-
ниям, циклы гидробионтов также становятся
близкими к четырем годам. При этом на верхних
станциях 5-летний цикл сохраняется.

За небольшим исключением квазициклы од-
ного и того же вида асинхронны на разных стан-
циях. С увеличением высоты станции на литора-
ли они укорачиваются примерно на год. Это, воз-
можно, связано с уменьшением биомасс видов,
для которых условия становятся менее благопри-
ятными с увеличением продолжительности пери-
ода осушения. Собственная квазицикличность
наиболее полно реализуется на нижних станциях,
где биомасса сравнительно выше. В Сельдяной
синхронность колебаний может быть вызвана на-
рушениями, затрагивающими все сообщество.

Амплитуда колебаний меняется с изменением
биомассы. При низких значениях биомассы ам-
плитуда колебаний сравнительно ниже. С ростом
биомассы амплитуда колебаний, как правило,
растет. Дальнейший рост биомассы снова может
приводить к уменьшению размаха колебаний, что
может быть связано с наложением разных гене-
раций.

Природа автоколебаний может быть различна.
Вероятно, есть целый комплекс механизмов, ге-
нерирующих подобную динамику. Например, в
работе Максимова (2018) показаны зависящие от
плотности популяции 6–7летние циклы колеба-
ний обилия рачка Monoporeia affinis в Финском за-
ливе (Балтийское море), связанные с внутриви-
довой конкуренцией за пищу. Циклические из-
менения численности Littorina fabalis на Девичьих
лудах вблизи о-ва Ряжков (Кандалакшский за-
лив, Белое море) возникают как результат чередо-

вания периодов с высоким и низким воспроиз-
водством, что, в свою очередь, также регулирует-
ся внутривидовой конкуренцией за пищевые
ресурсы (Козминский, 2017).

В ненарушенном сообществе губы Медвежьей
в большинстве случаев главные тренды биомасс
основных видов коррелируют на уровне не менее
0.5 с главным трендом многолетних изменений
температуры поверхностного слоя воды. В губе
Сельдяной положительные корреляции между
главными трендами биомасс и главным трендом
температуры обнаружены только для некоторых
видов на станциях, наименее подверженных ле-
довым выносам. Возможно, общий рост биомас-
сы, наблюдаемый в течение периода исследова-
ния, связан со среднегодовым повышением тем-
пературы, хотя этот рост не превышает 2°C за
время наблюдений (по данным группы планкто-
нологов ББС ЗИН РАН).

Между циклическими составляющими био-
масс видов и среднегодовой температуры надеж-
ных корреляций не обнаружено. Смещение рядов
данных, учитывающее возможное запаздывание
реакции биоты на температуру, также не показа-
ло значимой связи.

Динамические фазовые портреты для видов в
губе Медвежьей имеют характер предельного
цикла или последовательности предельных цик-
лов со смещением траектории, что показывает
общее увеличение биомассы через ряд последова-
тельных витков, отражающих колебания. В Сель-
дяной губе картина оказывается не настолько
определенной – нарушения сказываются на ди-
намике видов. Для многих видов фазовый порт-
рет отражает два состояния – сообщество после
нарушения и восстановленное сообщество. В то
же время смещение траектории иллюстрирует об-
щее снижение биомассы.

По нашему мнению, циклы продолжительно-
стью около пяти лет отражают автоколебательные
процессы в системе, генерируемые внутренними
механизмами самой системы. Автоколебания
представляют собой устойчивый динамический
режим, фазовый портрет которого имеет характер
предельного цикла. Выход за пределы этого ат-
трактора (области притяжения траектории), на-
блюдаемый при изменениях биомассы, означает
нарушение устойчивости системы. Затем система
восстанавливает динамический режим и, соот-
ветственно, устойчивость при новых параметрах,
с формированием нового предельного цикла.
При этом может меняться объем занимаемого фа-
зового пространства. Но, в случае если биомасса
падает ниже критического уровня, предельный
цикл переходит в устойчивый фокус. При этом
амплитуда колебаний существенно уменьшается
и имеет тенденцию к затуханию. Это означает,
что внутренних ресурсов системы не хватает для
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поддержания устойчивой автоколебательной ди-
намики. Периодические нарушения в губе Сель-
дяной из-за аномальных ледовых условий приво-
дят к резкому уменьшению обилия видов. Струк-
тура сообщества восстанавливается к концу
текущего сезона. При этом для восстановления
биомассы нужно более продолжительное время
(Naumov, 2013). И идущие подряд (либо с корот-
ким промежутком времени) нарушения, которые
мы наблюдаем в последнее время, не позволяют
системе восстановиться. Таким образом, если для
такого рода систем нормой функционирования
является автоколебательная динамика, описыва-
емая предельным циклом, то выход за пределы
этого аттрактора может означать потерю устойчи-
вости. В случае, если это происходит при увели-
чении биомассы, система адаптируется и через
некоторое время устанавливается новый предель-
ный цикл с другими параметрами. Если же это
происходит на фоне снижения биомассы – у со-
общества или популяции возникает дефицит ре-
сурсов, необходимых для поддержания подобно-
го рода динамики.

Итак, хотя общий характер квазициклических
осцилляций обилия видов на разных уровнях ли-
торали сходен, сами эти циклы в большинстве
случаев не совпадают по времени. Поиск связи с
квазицикликой абиотических факторов, таких,
как соленость или летняя температура поверх-
ностного слоя воды (по данным декадной стан-
ции), показывает, что и эти колебания не син-
хронны. Продолжительность циклов колебаний
солености и температуры иная. Это независимые
процессы, у каждого из которых есть свои соб-
ственные механизмы, требующие дальнейшего
исследования.

Скорее всего, это означает, что обнаруженные
периодические изменения не вызваны воздей-
ствием внешних факторов и представляют собой
автоколебательные процессы. На данном этапе,
во всяком случае, мы не находим фактов, позво-
ляющих отвергнуть это предположение.
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THE 30-YEAR LONG BIOMASS DYNAMICS OF SEVERAL SPECIES
IN THE INTERTIDAL COMMUNITIES OF TWO SMALL BIGHTS

IN THE KANDALAKSHA BAY, WHITE SEA
O. N. Savchenko1, *, A. D. Naumov1, **

1Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St.-Petersburg 199034, Russia
*e-mail: olga_nks@mail.ru

**e-mail: andrewnmv@gmail.com

Intertidal benthos monitoring was conducted in two small bights of the Kandalaksha Bay annually since the
spring of 1987 up to the present. The observations included all hydrological seasons (spring, summer, au-
tumn, and winter) and were carried out at fixed sites arranged in two transects, from the lower to the middle
or higher intertidal level. During the whole period of observation, standardized methods of sampling and ma-
terial processing were used. The long-term biomass dynamics of seven main species was explored using both
eigenvector filtering analysis and dynamic phase portrait method. During the observation period, the struc-
ture of the study communities varied in time, showing trends in either biomass growth in some species or its
decrease in some others. A weak correlation was revealed between the main trends in certain species’ biomass
dynamics and the main trend in summer temperature change in the surface water layer of Chupa Bay. More-
over, in one of the explored bights, the community structure change appeared due to anomalous ice melting
conditions. An analysis of other known temporal variables allowed us to find out quasi-cyclic biomass chang-
es in all species studied. The quasi-cycle durations varied for different species, but mostly they were close to
4–6 years. Besides this, quasi-cycles within the same species were asynchronous in different bights and even
at different intertidal levels of one bight. They correlated with neither summer temperature nor salinity quasi-
cyclic dynamics in the surface water layer. This allows us to suggest that the described quasi-cycles were not
induced by external factors, but represented self-oscillation processes.

Keywords: intertidal marine benthos, long-term investigations, quasi-cyclic dynamics, White Sea
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