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ВВЕДЕНИЕ 

 

 

Актуальность исследования. Познание закономерностей многолетней 

динамики численности организмов представляет собой одну из важнейших и, 

пожалуй, самых трудных задач экологии. Это часть общей проблемы причины 

изменчивости природы Земли, которая, несмотря на длительную историю ис-

следований, находится на начальной ступени понимания. В последние годы ин-

терес к долгосрочным изменениям природных процессов особенно усилился в 

связи с дискуссиями по поводу последствий глобального потепления климата, 

возникновение которого связывают с влиянием хозяйственной деятельности 

человека. В этой области исследований академическая наука наиболее тесно 

соприкасается с запросами практики, поскольку корректная интерпретация 

данных экологического мониторинга невозможна без учета закономерностей 

многолетней динамики численности водных животных. Игнорирование этих 

закономерностей приведет к тому, что естественные изменения численности в 

некоторых случаях будут ошибочно истолковываться как результат антропо-

генного воздействия.  

Степень разработанности темы. Значительные межгодовые колебания 

численности животных — хорошо известное и распространенное явление. Не-

смотря на обилие накопленной информации, единого мнения о причинах таких 

колебаний до сих пор нет. Дальнейший прогресс в этом направлении во многом 

задерживается небольшим количеством долгосрочных экологических исследо-

ваний (Long-Term Ecological…, 2010; Boero et al., 2015). Особенно это касается 

водоемов, где относительно длинные ряды наблюдений имеются только у их-

тиологов, использующих данные рыбопромысловой статистики (Кляшторин, 

Любушин, 2005). Специализированные программы мониторинга водных экоси-

стем начаты сравнительно недавно и ведутся еще непродолжительное время 

(Gray, Christie, 1983; Алимов, 1991; Jackson, Füreder, 2006; Максимов, 2012). Из 

обитателей водоемов макрозообентос считается наиболее эффективным инди-
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катором изменений природной среды. Причем для макрозообентоса особенно 

характерна именно долгосрочная (межгодовая и многолетняя) изменчивость, 

поскольку по сравнению с планктоном донные организмы менее подвижны и 

имеют более длительный жизненный цикл, вследствие чего они менее чувстви-

тельны к сезонным и синоптическим колебаниям. 

Цели и задачи исследования. Цель исследования — изучение основных 

закономерностей межгодовой и многолетней динамики макрозообентоса на ос-

нове данных долгосрочных наблюдений в вершине Финского залива. В связи с 

этим были поставлены следующие задачи: 

1) Исследовать межгодовые и внутривековые колебания гидрометеороло-

гических условий среды обитания макрозообентоса в Финском заливе. 

2) Изучить качественный, количественный состав и основные особенно-

сти распределения макрозообентоса. 

3) Изучить межгодовые колебания численности и биомассы доминирую-

щих видов донных макробеспозвоночных 

4) Выявить многолетние тенденции изменений количественного развития 

макрозообентоса в разных зонах Финского залива, определить их причины. 

5) Проследить многолетние изменения видового состава макрозообентоса 

и структуры донных сообществ  

6) Оценить последствия преобразования донных сообществ для экоси-

стемных процессов в заливе. 

Научная новизна. Впервые на основе регулярных длительных наблюде-

ний рассмотрены закономерности и механизмы долговременных изменений 

макрозообентоса. Получены актуальные данные по видовому составу и количе-

ственному развитию макрозообентоса Финского залива. Выявлены существен-

ные колебания численности и биомассы макрозообентоса, определены их при-

чины. Установлены причины и последствия придонных гипоксийных явлений в 

восточной части Финского залива. Впервые для Финского залива выявлена 

многолетняя тенденция увеличения биомассы бентоса вследствие эвтрофиро-

вания. Получены новые сведения по преобразованию видового состава макро-
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зообентоса в результате биологических инвазий. Особенный интерес представ-

ляют материалы по режимной перестройке водной экосистемы после внедрения 

в нее одного нового вида вследствие преобразования биогеохимических про-

цессов на границе раздела вода — дно и изменения трофической структуры 

биологических сообществ.  

Теоретическая и практическая значимость работы. Результаты пред-

ставляют теоретический интерес в рамках общих экологических проблем — 

причин многолетних изменений численности животных; взаимосвязи биораз-

нообразия и функционирования водных экосистем. Ряд полученных результа-

тов относится к быстро развивающейся области экологических исследова-

ний — инвазионной биологии. Распространение чужеродных видов является 

частью современных глобальных изменений биосферы, и обычно позициониру-

ется как одна из самых серьезных угроз для биоразнообразия планеты. 

Работа имеет важное практическое значение. Начало исследований меж-

годовой изменчивости бентоса было вызвано необходимостью решения при-

кладных задач, возникших при строительстве сооружений защиты г. Санкт-

Петербурга от наводнений. Впоследствии часть исследований была непосред-

ственным образом связана с государственными программами мониторинга ок-

ружающей среды, выполняемых организациями Росгидромета и Росприроднад-

зора; с государственными контрактами с Правительством Санкт-Петербурга по 

мониторингу чужеродных видов. Полученные материалы использовались при 

разработке прогнозов экологического состояния вершины Финского залива, 

предложений по организации водоохранных мероприятий, направленных на 

снижение антропогенной нагрузки; при подготовке рекомендаций по оптими-

зации экологического мониторинга, документов Хельсинкской Комиссии по 

защите среды Балтийского моря (HELCOM 1996, 2009, 2012, 2013, 2014); со-

ставлении Красной книги Балтийского моря (HELCOM 2013), Второго оценоч-

ного доклада Росгидромета об изменениях климата и их последствиях на тер-

ритории Российской Федерации (2014) (глава «Балтийское море»), Оценки со-

стояния среды Финского залива в рамках трехстороннего сотрудничества Рос-
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сии, Финляндии и Эстонии (The Gulf of Finland…, 2016). Результаты исследо-

ваний могут использоваться при интерпретации данных экологического мони-

торинга и прогнозировании изменений кормовой базы промысловых рыб. Дан-

ные по влиянию биоирригационной деятельности организмов макрозообентоса 

на биогенный режим также могут представлять интерес в качестве основы для 

разработки биоманипуляционных мероприятий, направленных на борьбу с 

«цветением» воды и эвтрофированием. 

Методология и методы исследования подробно изложены в главах 1 и 

3. Общая идея работы состоит в детальном анализе динамики макрозообентоса 

на примере относительно простой «идеальной» системы. Выявление общих за-

кономерностей в динамике макрозообентоса затруднено различиями в составе 

донных сообществ, сложностью протекающих в них процессов, разнообразием 

факторов, влияющих на численность донных животных. Все это на данном эта-

пе исследований диктует целесообразность изучения изменений в бентосе на 

примере модельных водных объектов. Вершина Финского залива, в гидрологи-

ческом отношении представляющая собой эстуарий реки Невы, по целому ряду 

причин очень удобна для исследования динамических явлений в бентосе. Во-

первых, поскольку в устье Невы расположен Санкт-Петербург, один из круп-

нейших научных центров России, Финский залив достаточно рано привлек 

внимание исследователей: первые сведения по донной фауне этого водоема от-

носятся еще к середине XIX века. Во-вторых, как и многие другие эстуарии, 

вершина Финского залива отличается очень изменчивым гидрометеорологиче-

ским режимом, что позволило автору за относительно короткий промежуток 

времени проследить состояние бентоса в широком диапазоне условий внешней 

среды. В-третьих, анализ связей в донных сообществах здесь существенно уп-

рощается вследствие крайне низкого видового разнообразия макрозообентоса, 

характерного для большей части исследованной акватории, которая населена 

всего несколькими видами донных макробеспозвоночных. Такая степень про-

стоты структуры сообществ, которую мы наблюдаем в глубоководных районах 

восточной части Финского залива, обычно, встречается только в эксперимен-
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тальных условиях (Максимов, 2000). Наконец, донная фауна залива представ-

лена широко распространенными пресноводными и морскими видами, что су-

щественно облегчает интерпретацию результатов, поскольку биологические 

особенности этих видов, как правило, хорошо изучены. Также наличие на ис-

следованной акватории пресноводных и морских сообществ позволяет надеять-

ся, что выявленные на примере вершины Финского залива закономерности, мо-

гут быть экстраполированы на другие водные объекты и окажутся полезными 

при изучении динамики бентоса, как в континентальных, так и в морских водо-

емах. 

Положения, выносимые на защиту: 

1) Значительная временная изменчивость макрозообентоса вершины 

Финского залива определяется низким разнообразием донной макрофауны, 

обусловленной комплексом географических (пограничное положение в зонах 

контакта пресных и морских вод, морского и континентального климата) и ис-

торических (молодость водоема) факторов.  

2) Динамика макрозообентоса связана с процессами разного временного 

масштаба. На каждом из масштабных уровней действует свой набор факторов. 

Более долговременным изменениям соответствуют большие пространственные 

масштабы. 

3) Наиболее масштабные и глубокие изменения донных сообществ Фин-

ского залива связаны с внедрением в их состав крупных биотурбаторов, появ-

ление которых соответствует общей тенденции развития фауны Балтийского 

моря в послеледниковое время. 

4) Макрозообентос не должен рассматриваться только как пассивный ин-

дикатор изменений внешней среды. Деятельность донных животных сущест-

венным образом влияет на биогеохимические процессы и круговорот биоген-

ных веществ в водоеме, что ведет к изменениям на экосистемном уровне. 

Степень достоверности и апробация результатов. Достоверность ре-

зультатов подтверждается публикациями в ведущих отечественных и междуна-

родных изданиях. Результаты исследований докладывались на симпозиумах и 
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семинарах в рамках трехстороннего сотрудничества Эстонии, Финляндии и 

России по защите среды Финского залива (Таллин, 2002, 2006, 2015, 2017; 

Хельсинки, 2014, 2016); Научных конгрессах по Балтийскому морю (Хельсин-

ки, Финляндия, 2003; Сопот, Польша, 2005; Росток, Германия, 2007; Таллин, 

Эстония, 2009, Санкт-Петербург, 2011; Клайпеда, Литва 2013; Рига, Латвия, 

2015); Европейских симпозиумах по морской биологии (Киль, Германия, 2007; 

Эдинбург, Шотландия, Великобритания, 2010; Ровинь, Хорватия, 2011; Арен-

дал, Норвегия, 2012; Голуэй, Ирландия, 2013; Гельголанд, Германия, 2015; Ро-

дос, Греция, 2016); 7-й Международной конференции «Акватерра-2004» 

(Санкт-Петербург, 2004); Международных симпозиумах «Инвазии чужеродных 

видов в Голарктике» (Борок, 2005, 2010, 2013); Международных научных кон-

ференциях, посвященных памяти Г.Г. Винберга (Санкт-Петербург, 2005, 2010, 

2015); Съездах Гидробиологического общества РАН (Тольятти, 2006; Владиво-

сток, 2009); 2-м совещании по гипоксии в Балтийском море по программе 

«Baltic Sea 2020» (Турку, Финляндия, 2007); 15-й Международной конференции 

по водным инвазионным видам (Неймеген, Нидерланды, 2007); Конференции 

по программе совместных исследований Балтийского моря (программа 

BONUS) (Вильнюс, Литва, 2010); Всемирной конференции по морскому био-

разнообразию (Абердин, Шотландия, Великобритания, 2011); Международной 

конференции по морским инвазионным видам (Маскат, Султанат Оман, 2014), 

46-м Международном коллоквиуме по динамике океана в г. Льеж (Бельгия) в 

2014 г.; 3-м Международном симпозиуме по влиянию изменения климата на 

океаны Мира (Сантус, Бразилия, 2015); 54-м (Сесимбра, Португалия, 2014) и 

56-м (Бремен, Германия, 2016) Симпозиумах Общества по изучению эстуариев 

и прибрежных вод (ECSA); Международной конференции «Фактор солёности в 

биологических науках» (Санкт-Петербург, 2012); научных чтениях «Биоразно-

образие и продуктивность водных экосистем» (Севастополь, 2015); 17-м науч-

ном семинаре «Чтения памяти К.М. Дерюгина» (Санкт-Петербург, 2014); еже-

годных Международных экологических форумах День Балтийского моря 

(Санкт-Петербург, 2000, 2004−2015), а также Отчетных научных сессиях Зооло-
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гического института Российской академии наук (ЗИН РАН), Ученого совета 

Российского гидрометеорологического университета (РГГМУ) и семинарах ла-

боратории пресноводной и экспериментальной гидробиологии ЗИН РАН. 

Публикации. Всего по теме диссертации опубликовано 63 научные ста-

тьи. Из них 28 работ в рекомендованных ВАК отечественных изданиях и рецен-

зируемых зарубежных журналах, индексируемых в базах данных Web of science 

или Scopus. 

Структура и объем диссертации. Диссертация состоит из введения, 8 

глав, выводов и списка литературы, включающего 623 названия, из которых 

328 на иностранных языках. Текст изложен на 265 страницах. Включает 52 ри-

сунка и 18 таблиц. 

Личный вклад автора. Диссертационная работа является результатом 

30-летних исследований автора. Автором были определены цель и задачи ис-

следования, проведен сбор, обработка материала, анализ данных и интерпрета-

ция полученных результатов; подготовлен текст диссертации, сформулированы 

основные положения и выводы. 

Благодарности. С 1985 по 1990 гг. исследования финансировались за 

счет бюджетной темы Государственного гидрологического института (ГГИ), 

связанной со строительством сооружений защиты г. Ленинграда от наводнений. 

В 1990-х гг. сбор материала проводили в ходе рейсов научно-

исследовательских судов в рамках следующих международных программ: про-

ект «Балтика» (1991 г.), «Морской экологический патруль» (1995 г.), «Балтий-

ский плавучий университет» (1996, 1997 и 1999 гг.). В последующие годы 

большая часть материала была получена в экспедициях ЗИН РАН и РГГМУ. 

Финансирование этих работ осуществлялось, главным образом, за счет ФЦП 

«Мировой Океан» и грантов Российского фонда фундаментальных исследова-

ний (РФФИ) 08-04-92421-БОНУС-а, 14-04-91721-БОНУС-а и 13-05-41464-РГО-

а, полученных в рамках совместных программ РФФИ с Сообществом балтий-

ских организаций в целях финансирования науки (BONUS EEIG) (проекты 

HYPER и COCOA) и с Русским географическим обществом. Частичная финан-
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совая поддержка была также оказана академическими программами фундамен-

тальных исследований «Биоразнообразие и динамика генофонда», “Живая при-

рода” и “Биологические ресурсы России”, грантами РФФИ 02-04-48646-а, 05-

04-49703-а , 08-04-00101-а, 11-04-00591-а, 13-04-00962-а, 14-04-00207-а. Часть 

материала в период с 1999 по 2003 гг., в 2008 и 2014 гг. была собрана за счет 

государственных программ мониторинга, выполняемых Северо-западным 

управлением гидрометслужбы (СЗ УГМС), АО «Севморгео» и Балтийской ди-

рекцией по техническому обеспечению надзора на море (Росприроднадзор). В 

1998 г. сборы бентоса в Финском заливе были проведены В.Е. Пановым (ЗИН 

РАН) и любезно переданы им автору для обработки.  

Выражаю свою искреннюю признательность за разнообразную помощь 

всем сотрудникам научных коллективов, где посчастливилось работать автору: 

Лаборатории гидроэкологических исследований ГГИ, Государственного уни-

тарного предприятия по гидрометеорологии и мониторингу окружающей среды 

при СЗ УГМС, Лаборатории пресноводной и экспериментальной гидробиоло-

гии ЗИН РАН. Я благодарю участников экспедиций РГГМУ и АО «Севморгео», 

экипажи научно-исследовательских судов за техническую помощь и содействие 

в отборе проб. Особая благодарность Т.Р. Ереминой (РГГМУ), А.В. Исаеву 

(РГГМУ) и А.Е. Рыбалко («Севморгео») за предоставленную возможность ра-

боты в составе экспедиций этих организаций и прекрасную организацию поле-

вых исследований. В ходе работы я чувствовал постоянную поддержку и вни-

мание со стороны руководителей Лаборатории пресноводной и эксперимен-

тальной гидробиологии ЗИН РАН — академика РАН А.Ф. Алимова и член-

корреспондента РАН С.М. Голубкова. Выражаю им огромную признательность.  
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ГЛАВА 1. МЕТОДОЛОГИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ ИЗУЧЕНИЯ 

МНОГОЛЕТНЕЙ ДИНАМИКИ ЧИСЛЕННОСТИ ДОННЫХ 

ЖИВОТНЫХ 

 

 

1.1 Обзор представлений о причинах долговременных изменений 

природной среды 

 

 

Хотя неодинаковость в проявлении различных природных событий в раз-

ные годы и периоды привлекала внимание людей с давних времен, до сих пор 

нет установившихся взглядов на причины многолетней изменчивости природ-

ных процессов. Многочисленные исследования, выполненные в различных об-

ластях науки, свидетельствуют о повторяемости природных явлений через от-

носительно регулярные промежутки времени, то есть циклическом (ритмиче-

ском)* характере изменчивости параметров окружающей среды (Максимов, 

1995; Антонов, 2007). Однако единого мнения о самой сущности этих циклов 

нет. Одни ученые признают ведущею роль в возбуждении колебаний за внеш-

ними (экзогенными) факторами, другие — за внутренними (эндогенными). 

Среди экзогенных факторов фигурирует внушительный список космиче-

ских и геофизических сил: солнечная активность, приливные силы, нутация по-

люсов, изменения скорость вращения Земли (Максимов, 1970; Антонов, 2007). 

При интерпретации природных циклов разные авторы могут делать акцент на 

каком-либо одном факторе или рассматривать группу из нескольких взаимо-

действующих факторов. Наиболее часто для объяснения долговременной из-

менчивости используются ритмы солнечной активности. В тоже время Г.К. 

Ижевский и его последователи, анализируя цикличность океанологических ха-

рактеристик, особое значение уделяют долгопериодным приливным силам, свя-

                                                 
* В литературе имеются различные трактовки содержания этих терминов. Ниже они исполь-
зуются как синонимы. 
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занным, прежде всего, с лунными циклами (Ижевский, 1961; Елизаров, 1985, 

2005). Как правило, механизм влияния внешних сил сторонниками этого на-

правления даже и не рассматривается. В качестве достаточного аргумента счи-

тается выделения в многолетней динамике изучаемого процесса колебаний, пе-

риод которых совпадает с каким-либо известным космогеофизическим циклом. 

Множество действующих сил, близость периодов некоторых космических рит-

мов, возможность их интерференции — все это затрудняет однозначную интер-

претацию результатов. Часто создается возможность нескольких параллельных 

трактовок, когда динамика природного процесса может быть равно успешно 

приписана действию разных факторов. 

В то же время доказана возможность возникновения собственных коле-

баний в системах атмосфера — океан и атмосфера — суша (Монин и др., 1974; 

Найденов, 2004). Более того, такие эндогенные силы влияют на геофизические 

факторы, широко используемые для объяснения природных циклов. В частно-

сти, еще В.В. Шулейкиным (Шулейкин, 1968) показано, что нутация полюсов 

может быть связана с сезонным перераспределением воздушных масс, ведущим 

к изменению момента инерции и смещению оси вращения планеты. 

Необходимо отметить, что взгляды исследователей на причины долго-

временных изменений, на роль внешних и внутренних факторов постоянно ме-

нялись. Причем поскольку накопление информации в ходе многолетних на-

блюдений происходит, в силу понятных объективных причин, очень медленно, 

перемены взглядов во многом связаны не с реальным прогрессом в исследова-

ниях, а с внешними обстоятельствами общественной жизни, тем, что можно на-

звать «научной модой». В частности уходящие корнями в глубокую древность 

представления о влиянии космоса на земную жизнь получили свое второе рож-

дение в середине ХХ века, чему, несомненно, способствовало освоение челове-

ком космического пространства (Владимирский, 2017).  

Описанная ситуация в равной степени применима ко всем отраслям зна-

ний, изучающим долговременные процессы в природной среде, в том числе и к 

биологическим дисциплинам. В экологии в течение почти 100 лет длилась дис-
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куссия о том, связана ли динамика численности животных с внешними факто-

рами (в роли которых, как правило, рассматривались климатические) или с 

процессами, происходящими внутри самих популяций (внутривидовая конку-

ренция) и/или сообществ (межвидовая конкуренция, отношения хищник — 

жертва, паразит — хозяин). К концу ХХ века накал дискуссии снизился и в на-

стоящее время, как правило, признается роль и внешних и внутренних факто-

ров (Bjørnstad, Grenfell, 2001; Stenseth et al., 2002; Stenseth, 2007). Тем ни менее 

остается немало исследователей, отстаивающих категоричные точки зрения. 

В последние годы приоритет все чаще отдается климатическим факторам 

(Кляшторин, Любушин, 2005; Houlahan et al., 2007; White, 2008), что, по-

видимому, в немалой степени объясняется общественным вниманием к про-

блеме глобального потепления. В конце ХХ столетия в области исследования 

экологических последствий изменчивости климата был достигнут существен-

ный прогресс, связанный с разработкой ряда климатических индексов, являю-

щихся интегральными показателями погодных условий для обширных регио-

нов (Stenseth et al., 2003; Forchhammer, Post, 2004; Stenseth, Mysterud, 2005). Не 

будет сильным преувеличением сказать, что, по сути дела, лишь с появлением 

этих индексов для экологов стало возможным изучение влияния климата, как 

такового, то есть некой осредненной для обширного пространства и/или перио-

да времени характеристики погодных условий. Тогда как ранее при экологиче-

ских исследованиях все сводилось к анализу влияния скорее не климата, а от-

дельных метеорологических факторов. Для исследованного нами района наи-

более актуален индекс североатлантического колебания (NAO от английского 

North Atlantic Oscillation), оказывающий существенное влияние на водные и на-

земные экосистемы региона (гл. 2). Связанные с NAO изменения гидрологиче-

ских и гидрохимических условий среды отражаются на биоте морских и пре-

сных вод, в том числе и на донных сообществах (Tunberg, Nelson, 1998; 

Смирнов, Смирнов, 1998; Ottersen et al., 2001; Drinkwater et al., 2003; Straile et 

al., 2003; George et al., 2004; Максимов, 2012). 
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Из космогеофизических факторов, привлекаемых для объяснения долго-

срочной изменчивости природы, в биологии наибольшую популярность полу-

чили солнечные циклы (обычно 11-летний цикл появления солнечных пятен). 

Хотя попытки связать биологические явления с процессами на солнце известны 

с античных времен, родоначальником этого направления, получившего назва-

ние гелиобиология, обычно считают А.Л. Чижевского, видевшего в солнечной 

деятельности причину повторяемости эпидемий, вспышки численности насе-

комых и многих других периодических явлений в живой природе и обществе 

(Чижевский, 1976, 1995). Необходимо отметить, однако, что подавляющее 

большинство, если не все исследователи, изучавшие динамику численности са-

мых разных групп животных, предполагали не прямое влияние солнечной ак-

тивности, а опосредованное, через климатические циклы (Максимов, 1984, 

1989; Бирман, 2004; Кривенко и др., 2008; Кривенко, 2011). Подразумевается, 

что солнечные циклы влияют на ход атмосферных процессов, определяя измен-

чивость климата. Непосредственным фактором, влияющим на численность жи-

вотных, таким образом, фактически являются гидрометеорологические усло-

вия.  

Между тем среди специалистов в области гидрометеорологии отношение 

к так называемым солнечно-земным связям весьма неоднозначно. Камнем пре-

ткновения здесь служит ничтожность межгодовых колебаний поступающего на 

Землю потока солнечного излучения, амплитуда которых не превышает 0.1% 

(напр. Монин, Сонечкин, 2005; Gray et al., 2010; Мелешко, Алексеев, 2014). Не-

понятно, как столь слабые энергетические воздействия могут существенно по-

влиять на климат. Региональный характер солнечно-земных связей также не 

укладывается в теоретические представления о едином воздействии деятельно-

сти солнца на климат. В частности, изменения гидрометеорологических харак-

теристик даже в географически близких районах часто идут в противофазе. 

Почву для сомнений дают и многочисленные случаи исчезновения связи, и да-

же смена знака корреляции между рядами метеорологических данных и сол-

нечной активностью (Чистяков, 1997; Чернышев, 1999; Мохов и др., 2006). Ряд 



 16

так называемых гелиогидроклиматических циклов, по представлениям сторон-

ников гелиобиологии связанных с солнечной деятельностью, может иметь дру-

гую физическую природу. В частности, 11-летний цикл близко совпадает с дол-

говременными приливными циклами (Елизаров, 2005). Известный цикл Брик-

нера (25–35 лет), характерный для многих гидрологических явлений, рассмат-

ривается как крупномасштабный автоколебательный процесс, возникающий в 

системе атмосфера — суша (Найденов, 2004). 

Таким образом, отождествление солнечных и гидрометеорологических 

циклов не корректно. По сути дела биологи здесь необоснованно вмешиваются 

в сложные дискуссии, ведущиеся в другой области науки, где они являются ди-

летантами. Любопытно, что среди представителей наук о Земле напротив рас-

пространены представления о наличии прямого влияния космоса на явления в 

живой природе. Показательна следующая цитата: «… в отношении колебаний 

солнечных пятен и их влияния на физические процессы в Мировом океане дело 

обстоит отнюдь не так просто... Кажется более возможным, что электромагнит-

ные волны, связанные с солнечной активностью, с изменениями чисел Вольфа, 

могут оказывать и, возможно, оказывают воздействие непосредственно на био-

сферу, в том числе и на морские промысловые организмы» (Елизаров, 2005, с. 

20). И далее: «Если это влияние проявляется на человеке и других обитателях 

суши (Чижевский, 1976), то нет никаких оснований исключить водных живот-

ных» (там же, с. 27). Однако, в действительности, несмотря на многолетнюю 

историю гелиобиологических исследований, надежных доказательств наличия 

прямого воздействия изменений на солнце на биологические объекты нет. Если 

на уровне индивидуальных организмов имеются определенные указания на 

биологические эффекты геомагнитных возмущений, тесно связанных с актив-

ностью солнца, то отследить их на популяционном уровне не удалось (Бреус, 

Рапопорт, 2003, 2005). Даже сторонники солнечно-земных связей вынуждены 

признать, что до сих пор не предложено универсальной модели, объясняющей, 

каким образом биологические системы могут быть чувствительны к действию 

сверхслабых электромагнитных стимулов (Владимирский, 2009). 
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Наиболее популярные объяснения основаны на математической теории 

колебаний и связаны с такими явлениями как захват частоты, резонанс и.т.п. 

(Владимирский, 1982; Суханов, 1997; Владимирский, 2017). Считается, что 

биологические системы на всех уровнях организации функционируют в режиме 

автоколебаний. Эти автоколебания могут быть синхронизированы даже слабы-

ми ритмичными внешними воздействиями, как это происходит в физических 

колебательных системах (Рабинович, Трубецков, 2000). В качестве такой вы-

нуждающей силы рассматриваются циклические изменения солнечной актив-

ности. Взаимодействие собственного периода биосистемы и внешнего сигнала 

может порождать целый набор периодов. Часто предполагается, что геофизиче-

ские и климатические циклы также могут быть синхронизированы ритмом 

Солнца, которое таким образом становится генератором сигналов, задающим 

ритмику всего мироздания (Владимирский и др., 1995; Максимов, 1995; 

Владимирский, 2017). Понятно, что при таком подходе вопрос механизма пере-

дачи сигналов от солнца к биосфере становится малосущественен, поскольку в 

качестве посредника может выступать множество действующих согласованно 

незначительных сил, которым в экологических исследованиях обычно не при-

дается какого-либо значения. Солнцедеятельности отводится, в сущности, 

только роль фактора, определяющего период циклических изменений, а само их 

возникновение связано с внутренними процессами, вызывающими автоколеба-

ния в самой биологической системе.  

Возможность возникновения таких эндогенных ритмов в надорганизмен-

ных биологических системах была давно показана на основе математических 

моделей (Бигон и др., 1989; Kot, 2001). Причем в контексте данной работы ин-

тересно отметить, что пионерские исследования в этом направлении связаны с 

моделированием популяций водных животных. В частности классические тру-

ды В. Вольтерра (Вольтерра, 1976) и В.Е. Рикера (Ricker, 1954; Рикер, 1979) 

были посвящены изучению причин многолетней изменчивости численности 

промысловых рыб. Автоколебания могут возникать как вследствие зависимых 
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от плотности внутрипопуляционных процессов регулирующих численность, 

так и в результате взаимодействия популяций разных видов в сообществе.  

 

 

1.2. Уровень интерпретации данных 

 

 

Основная методическая проблема в изучении многолетней динамики 

численности донных животных связана с отсутствием единых теоретических 

представлений о причинах долгосрочной изменчивости природной среды, в це-

лом. В этих условиях круг потенциальных факторов, вовлеченных в анализ, 

практически не ограничен: все может влиять на все. Соответственно, велика ве-

роятность случайного получения достоверной корреляции при переборе воз-

можных вариантов, особенно, если учесть, что мониторинг бентосных сооб-

ществ ведется весьма непродолжительное время. 

Как и в отношении многих других наземных и водных животных, выска-

зывалась мысль о связи колебаний численности донных макробеспозвоночных 

с космогеофизическими и климатическими циклами (Gray, Christie, 1983; 

Andersin, 1986; Tunberg, Nelson, 1998; Максимов, 2012). При этом явно или не-

явно предполагают, что космические факторы вызывают изменения атмосфер-

ных процессов, влияющих на гидрологический и гидрохимический режим, что, 

в свою очередь, отражается на бентосе непосредственно или, чаще, через изме-

нение продуктивности планктонных сообществ. Полный набор эмпирических 

данных, подтверждающих наличие всей этой цепочки причинно-следственнных 

связей, практически всегда отсутствует, поэтому, как правило, ограничиваются 

формальной констатацией совпадения (возможно и случайного) длительности 

цикла численности с периодом колебаний какого-либо климатообразующего 

фактора. Понятно, что возможны, как минимум, три уровня интерпретации: 

«астрономический» (близость к какому-либо известному космическому ритму), 

гидрометеорологический (корреляция с одним или несколькими параметрами 
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окружающей среды) и биологический (пелаго-бентические связи, а также взаи-

моотношения в самих донных сообществах). В случае наличия реальной при-

чинной зависимости объяснения на разных уровнях ни в коей мере не противо-

речат, а скорее дополняют друг друга. Однако, очевидно, что если механизм 

влияния остается неизвестен, при таком подходе можно получить широкий на-

бор ложных связей.  

Изучение всей совокупности связей в окружающей среде и их механизмов 

представляет сбой сложную междисциплинарную задачу и выходит за рамки 

этого исследования. В данной работе я старался придерживаться следующей 

логики: либо не выходить за пределы конечного «биологического» уровня ин-

терпретации, либо рассматривать только абиотические факторы, непосредст-

венно влияющие на бентическое сообщество. Поскольку не все факторы, 

имеющие существенное отношение к предмету данной работы, достаточно 

подробно освещены в литературе, автором были инициированы специальные 

гидрохимические исследования, которые выполнялись, в основном, в соавтор-

стве с коллегами-океанологами. В частности была выполнена серия работ, по-

священных и межгодовой динамике кислородного режима глубинных вод 

(Максимов, 2006б; Еремина и др., 2012; Carstensen et al., 2014), одного из ос-

новных факторов, определяющих развитие макрозообентоса во многих районах 

Балтийского моря, включая Финский залив (разд. 2.2.2, 5.3.1). Интерпретация 

биологических данных на основе формальных корреляций с известными кли-

матообразующими факторами может рассматриваться не более как полезный 

прием предварительного анализа материала, но, в целом, является неоправдан-

ным вторжением в зону ответственности других наук. Интересно, что в области 

изучения водных экосистем этим грешат преимущественно не биологи, как в 

наземной экологии (разд. 1.1), а представители гидрометеорологических специ-

альностей, часто подходящие к биологическим явлениям слишком упрощенно. 

Как правило, при детальном анализе процесса такие объяснения оказываются 

ошибочными. В качестве примера приведем дискуссию о причинах 6–7-летних 

циклических изменений популяций амфипод Monoporeia affinis Lindström в 
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Балтийском море (Andersin et al., 1978a). Их связывали с известным нутацион-

ным семилетним ритмом (так называемый полюсный прилив), аргументируя 

просто тем, что он характерен для многих гидрометеорологических процессов в 

североатлантическом регионе (Gray, Christie, 1983), с затоками в Балтику севе-

роморских вод и обогащением поверхностных вод фосфатами (Антонов, 1987). 

Впоследствии было убедительно показано, что циклы численности M. affinis в 

Балтийском море представляют собой автоколебания, возникновение которых 

связано с внутрипопуляционными процессами и не зависит от каких-либо 

внешних факторов (см. гл. 2). Аналогично многолетнюю динамику того же ви-

да в шведских озерах связывали с 11-летним солнечным циклом (Johnson, 

Wiederholm, 1990). Позднее те же авторы нашли биологическое объяснение: за-

висимость численности рачков от развития диатомовых водорослей (Johnson, 

Wiederholm, 1992; Goedkoop, Johnson, 2001).  

Сходным образом, мною данной работе не затрагивается сложный ком-

плекс вопросов связанных с причинами эвтрофирования, вкладом антропоген-

ных и естественных источников в общее поступление органических и биоген-

ных веществ в вершину Финского залива. Эта проблема имеет междисципли-

нарный характер, не может и не должна решаться в рамках узкого биологиче-

ского подхода. Для макрозообентоса важны только сами последствия увели-

чившегося притока питательных веществ в бенталь, но не имеют значение при-

чины возникновения этого явления. По данным геологических исследований 

эвтрофирование не является исключительно особенностью современной Балти-

ки, оно наблюдалось также в период средневекового климатического оптимума 

в конце первого — начале второго тысячелетия нашей эры (Andrén et al., 2000a; 

Andrén et al., 2000b). По мнению ряда авторов, это могло быть связано с усиле-

нием антропогенной нагрузки, поскольку улучшение климата в раннем средне-

вековье благоприятствовало росту численности населения, развитию сельского 

хозяйства и сокращению площади лесов. Наступившее в XIV веке похолодание 

(так называемый малый ледниковый период) совпало с сокращением населения 

вследствие голода и эпидемий, что привело к ослаблению эвтрофирования 
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(Zillén et al., 2008; Zillén, Conley, 2010)*. На мой взгляд, само противопоставле-

ние естественных и антропогенных факторов в свете современных представле-

ний об истории взаимоотношений человека и природы в балтийском регионе 

носит в значительной степени искусственный, отвлеченный характер, посколь-

ку существенное антропогенное преобразование растительного покрова лесной 

зоны Восточной Европы стало очевидно, уже начиная с конца плейстоцена 

(Смирнова и др., 2004). Таким образом, «естественные» ландшафты бассейна 

Балтийского моря, образовавшегося после таяния Валдайского ледника около 

12 000 лет (Гидрометеорология…, 1992; Assessment..., 2008) назад, изначально 

формировались при активном участии человека.  

 

 

1.3 Масштаб изменений 

 

 

Выделение процессов разного масштаба является важным и необходи-

мым этапом при анализе динамики природных систем (Stommel, 1963). На каж-

дом масштабном уровне действует свой набор факторов, контролирующих из-

менение параметров системы. Естественно арсенал методов, используемых для 

анализа разномасштабных процессов, должен быть различен. Согласно приня-

той в отечественной гидрометеорологической литературе классификации весь 

диапазон пространственно-временных масштабов обычно разбивают на сле-

дующие семь интервалов: микромасштабная (периоды от долей секунды до де-

сятков минут), мезомасштабная (от часа до суток), синоптическая (от несколь-

ких суток до месяцев), сезонная, межгодовая, внутривековая (периоды в десят-

ки лет) и межвековая (сотни лет и более) изменчивость (Монин, 1974). Для за-

дач данного исследования интерес, в основном, представляют межгодовые и 

внутривековые колебания гидрометеорологических условий. Каждому времен-
                                                 
* В качестве иллюстрации разнообразия точек зрения на проблему взаимоотношений человека и природы отме-
тим, что имеется климатическая модель, в которой пандемия чумы и уменьшение населения планеты оценива-
ется не как последствия, а как причина малого ледникового периода, поскольку они привели к ослаблению пар-
никового эффекта и похолоданию (Ruddiman, 2003; Ruddiman et al., 2014). 



 22

ному интервалу соответствуют гидрофизические образования определенного 

пространственного масштаба. Первым двум интервалам соответствуют про-

странственные структуры размером, не превышающим несколько десятков ки-

лометров. Синоптические процессы действуют на пространствах в сотни кило-

метров. Более крупномасштабные процессы приобретают глобальный характер 

(Монин, 1974; Гидрометеорология…, 1992). Такая классификация также с ус-

пехом использовалась при анализе распределения и динамики океанических 

планктонных сообществ (Haury et al., 1978; Кобленц-Мишке, 1985).  

Прямой перенос этой масштабной схемы в отношении пространственной 

(особенно крупномасштабной) изменчивости бентоса вряд ли возможен вслед-

ствие мозаичного характера его распределения, хотя, в целом, корреляция меж-

ду временными и пространственными масштабами очевидна и для донных со-

обществ (Азовский, 2001; Azovsky, 2000). Тем ни менее в исследовательской 

практике понятие масштаб прочно срослось, преимущественно, с пространст-

венным распределением бентоса (Ellis, Schneider, 2008; Hewitt, Thrush, 2009; 

Kraufvelin et al., 2011). В частности, имеются успешные примеры применения 

масштабно-ориентированного подхода при изучении пространственной струк-

туры литоральных сообществ (Азовский, Чертопруд, 1998; Azovsky et al., 2000). 

При анализе временной динамики усилия исследователей, как правило, направ-

лены к поиску какого-либо одного (или немногих) ведущего («лимитирующе-

го», «ключевого») фактора, определяющего изменения популяции или сообще-

ства на протяжении всего периода наблюдений. Возможность существования 

разномасштабных факторов, действующих в разных временных диапазонах, 

допускается крайне редко (напр. Nichols, Thompson, 1985).  

Пространственно-временные масштабы существования животных тесно 

связаны с размерами их тела (Azovsky, 2000). Согласно современным представ-

лениям многоклеточных обитателей морского дна подразделяют на три размер-

ные категории: мейобентос, макробентос и мегабентос (Rex et al., 2006). В ос-

нове этого подразделения лежит известная работа Мэр (Mare, 1942), предло-

жившей термины микро- (организмы массой <10–4 мг), мейо- (<1 мг) и макро-
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бентос (соответственно >1 мг). Предложение рассматривать мегабентос как от-

дельную экологическую группу донных животных, равноценную трем вышепе-

речисленным, насколько нам известно, впервые было высказано в работе 

(Lampitt et al., 1986), посвященной глубоководной фауне Атлантики. Ранее дан-

ный термин использовался некоторыми исследователями просто для обозначе-

ния крупных организмов, пойманных при тралении и/или различимых на фото-

снимках океанического дна. В настоящее время к мегабентосу обычно принято 

относить животных, линейные размеры которых превышают 1 см (Силина, 

2009; Любин и др., 2010; Hunter et al., 2011; Зуев, 2012). Первоначально выде-

ленные группы донных животных рассматривались как чисто условные, удоб-

ные для методических целей в связи с особенностями количественного учета 

крупных и мелких форм. Впоследствии, однако, было признано, что это разде-

ление имеет более глубокий биологический смысл и в настоящее время размер-

ные группировки бентоса рассматриваются как самостоятельные экологические 

категории, существующие в разных по масштабу пространственно-временных 

условиях и различающиеся по своим биологическим характеристикам 

(Warwick, 1984; Гальцова, 1991; Курашов, 1994; Мокиевский, 2009; Максимов и 

др., 2014а). В частности можно отметить, что для более крупных организмов, в 

целом, по-видимому, характерна и более значительная изменчивость показате-

лей количественного развития (Lampitt et al., 1986; Rex et al., 2006; Максимов и 

др., 2014а). Мейо- и макробентос часто демонстрируют противоположные тен-

денции в пространственном распределении и межгодовых изменениях биомас-

сы (Гальцова, 1991; Мокиевский и др., 2010; Максимов, Петухов, 2011; 

Максимов и др., 2017). В связи с этим при изучении многолетней динамики не-

обходимо четко различать эти размерные группировки. 

При обработке материала нами количественно учитывались только пред-

ставители макрозообентоса (см. гл. 3). При анализе литературных и архивных 

данных численность и биомасса организмов мейо- и мегабентоса также исклю-

чались. В большинстве случаев в этом не было необходимости, поскольку ав-

торы придерживались той же практики, что и мы, при обработке проб. Лишь 
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немногие исследователи при оценке количественных показателей макробентоса 

учитывали крупных представителей мейобентоса (низшие ракообразные и не-

матоды), оставшихся на сите после промывки проб грунта (Ярвекюльг, 1979; 

Seire, 1988), и даже нитчатых бактерий (Коколия, 1963). В исследованном нами 

районе мегабентос, представленный крупными моллюсками сем. Unionidae и 

Viviparidae, образует четко выраженную, отделенную от остальных животных 

размерную группировку (средняя масса животных мега- и макрозообентоса 

различались на 4−5 порядков) (Максимов и др., 2014а). Вследствие чего необ-

ходимость выделения крупных моллюсков из остального зообентоса интуитив-

но всегда осознавалась исследователями, хотя сам термин мегабентос и не был 

в ходу. Это было очевидно также с методической точки зрения, поскольку 

крупные моллюски встречаются редко и плохо улавливаются дночерпателями. 

Поэтому при оценке общей биомассы бентоса, за редкими исключениями, эта 

группа донных животных либо не учитывалась, либо рассматривалась отдельно 

(напр. Финогенова и др., 1987; 1999; Лаврентьева и др., 1999). 
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ГЛАВА 2. ОПИСАНИЕ РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЙ 

 

 

2.1 Краткая физико-географическая, гидрологическая и гидрохимическая 

характеристика вершины Финского залива 

 

 

Финский залив — один из крупнейших заливов Балтийского моря — глу-

боко вдается в сушу, вытягиваясь с запада на восток на 420 км. Под вершиной 

Финского залива обычно понимают водное пространство, заключенное между 

устьем реки Невы и о. Гогланд (меридиан 27° в.д.) (рис. 2.1). Площадь поверх-

ности воды в этих границах составляет около 11 500 км2. Длина водоема от Не-

вы до Гогланда достигает 180 км, максимальная ширина — 131 км. Подробная 

гидрологическая и гидрохимическая характеристика района содержится в ряде 

монографий и обзорных публикаций (Alenius et al., 1998; Экосистема…, 2008; 

Soomere et al., 2008; The Gulf of Finland…, 2016). Ниже приводится краткое опи-

сание лишь тех особенностей гидролого-гидрохимического режима, которые, 

имеют существенное значение для предмета данной работы. 

По гидрохимическим и биологическим особенностям рассматриваемый 

водоем подразделяется на два естественных района — пресноводную Невскую 

губу и солоноватоводную восточную часть Финского залива (Шишкин и др., 

1989). Невская губа представляет собой мелководный (средняя глубина около 

4 м) полузамкнутый водоем в месте впадения р. Невы в Финский залив площа-

дью около 400 км2. Западной границей этого водного объекта в настоящее вре-

мя служат о. Котлин и Комплекс защитных сооружений г. С.-Петербурга от на-

воднений. При впадении в залив Нева образует дельту с устьевым баром (Нев-

ское взморье), представляющим собой систему отмелей, разделенных пятью 

фарватерами (Елагинский, Петровский, Галерный, Корабельный и Гребной), 

являющимися продолжением рукавов дельты. Южнее располагается искусст-

венно прорытый Морской канал (Фрумин, Басова, 2008). 
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Рис. 2.1. Карта-схема района исследований. 

 

В 2006 г. на Невском взморье были начаты грандиозные по своим масштабам 

гидротехнические мероприятия, в результате которых на части акватории усть-

евого бара были намыты новые территории, и прорыт подводной судоходный 

канал, соединивший Морской канал с новым пассажирским портом «Морской 

фасад», построенным на намывных территориях Васильевского острова.  

Береговая линия восточной части Финского залива весьма извилиста. На 

юге находятся Копорская и Лужская губы, Нарвский залив. Большая часть се-

верного берега шхерного типа, здесь расположен Выборгский залив с множест-

вом островов, мелководных банок, глубоко врезанных бухт. Ряд островов име-

ется и в открытых участках залива. Крупнейшие из них — о. Котлин на восто-

ке, острова Сескар и Мощный в центральной части, о. Б. Тютерс и о. Гогланд на 
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западе. Рельеф дна восточной части Финского залива чрезвычайно сложен. Ха-

рактерно наличие большого количества банок, рифов, прибрежных и островных 

отмелей. В целом, в направлении с востока на запад глубина увеличивается, 

достигая в районе о. Гогланд 75 м. Средняя глубина восточной части Финского 

залива составляет около 25 м. По морфометрическим особенностям восточная 

часть Финского залива может быть разделена на два района. В мелководном 

районе от створа мыс Шепелевский — мыс Флотский преобладают глубины от 

10 до 30 м. Длина этого района составляет 46 км, максимальная ширина — 

28 км. В глубоководной зоне западнее указанного створа акватория залива рез-

ко расширяется, местами до 120–130 км. Глубины в открытых участках, в ос-

новном, превышают 30 м, а у западной границы района достигают 60–70 м. 

Вершина Финского залива принимает более 100 км3 пресной воды (Остов, 

1971; The Gulf of Finland…, 2016). По различным оценкам объем материкового 

стока в Балтийское море составляет 440–490 км3 (Гидрометеорология…, 1992). 

Таким образом, на этот небольшой участок Балтики (около 3% от общей пло-

щади моря) приходится почти 1/4 всех поступающих в море речных вод. Ос-

новная масса пресной воды (около 80 км3 в год) вносится в залив с востока ре-

кой Невой (Нежиховский, 1981). С этим связаны значительные скорости стоко-

вых течений в Невской губе. На взморье течения имеют струйный характер: по-

ступающие речные воды распределяется по фарватерам. За пределами бара по-

ток становится почти однородным. По гидродинамическим особенностям здесь 

могут быть выделены две зоны: зона транзита невских вод, расположенная в 

центральной части губы, и застойная зона с неустойчивым течением, занимаю-

щая акваторию южнее Морского канала, а также узкую полосу вдоль северного 

побережья (Белышев, Преображенский, 1988). Скорость стоковых течений в 

Невской губе прямо пропорциональна расходу воды в р. Неве и уменьшается по 

мере удаления от края дельты (Нежиховский, 1981). В районе о. Котлин тече-

ния становятся не однородны по глубине. Возникает двухслойная эстуарная 

циркуляция. Пресные воды образуют поверхностное сточное течение, а дви-

гающиеся из Балтийского моря более тяжелые соленые — компенсационное 
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придонное течение. Постоянные течения в Финском заливе носят циклониче-

ский характер: морские воды идут с запада на восток преимущественно вдоль 

южного берега, опресненные — с востока на запад, в основном, вдоль северно-

го берега. Наличие ветрового воздействия, однако, может существенно услож-

нить картину течений. Суммарные течения в Невской губе и в восточной части 

Финского залива чрезвычайно изменчивы и зависят от колебаний уровня моря, 

направления и силы ветров (Остов, 1971; Нежиховский, 1981; Михайлов, 

Чернышева, 1997; Alenius et al., 1998; Soomere et al., 2008).  

Балтийский регион расположен на стыке зон морского и континентально-

го климата. Для вершины Финского залива характерен более суровый конти-

нентальный климат по сравнению с западными и южными районами Балтий-

ского моря (Гидрометеорология…, 1992). Зимой вся акватория залива покрыва-

ется неподвижными или плавучими льдами. Замерзание начинается с Невской 

губы и других мелководных опресненных участков и постепенно распространя-

ется на более западные открытые глубоководные районы. В разные годы ледо-

вые условия сильно варьируют. Площадь неподвижного ледового покрова ко-

леблется от 27 до 100 % в зависимости от суровости зим. Мелководный восточ-

ный район ежегодно покрывается льдом. Тогда как на западе глубоководной 

зоны сплошной ледовый покров формируется только в суровые зимы. Средняя 

длительность ледостава в вершине Финского залива достигает 4–6 месяцев. 

Однако сроки замерзания и вскрытия в разных местах залива колеблются в ши-

роких пределах. Например, у о. Гогланд продолжительность ледового периода 

в разные годы составляет от 7 до 171 суток Окончательное очищение акватории 

ото льда обычно происходит в конце апреля — начале мая. (Остов, 1971; 

Гидрометеорология…, 1992; Драбкин, 1997). 

Столь сильные колебания сроков замерзания имеют очень важное биоло-

гическое значение, поскольку, в значительной степени определяют межгодовую 

изменчивость температуры и основных гидрохимических параметров придон-

ных вод в глубоководной зоне восточной части Финского залива (разд. 2.2). Это 

явление подробно изучено И.М. Остовым (Остов, 1962, 1966, 1971). В охлажде-
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нии воды в осенне-зимний период основную роль играют вертикальное и кон-

вективное перемешивание. В отличие от других районов Балтийского моря в 

восточной части Финского залива степень и глубина охлаждения водных масс 

максимальна в мягкие малоледные зимы с поздним замерзанием. Напротив, в 

суровые зимы сохраняется более высокая температура глубинных вод. Причина 

этого заключается в следующем. В суровые зимы Финский залив находится под 

влиянием отрога сибирского антициклона. Преобладают ветры восточного на-

правления, которые сгоняют поверхностные опресненные воды в западную 

часть залива. Вследствие этого увеличивается компенсационный приток более 

теплых морских вод в восточную часть по дну залива. Относительно слабые 

восточные ветры не производят глубокого перемешивания воды, а после замер-

зания, которое из-за сильных морозов происходит в ранние сроки, оно совсем 

прекращается. Это препятствует дальнейшему охлаждению водной толщи. По-

сле таких зим весной на глубине 30 м температура может превышать 2ºC. В 

мягкие зимы с поздним ледоставом господствуют воздушные массы атлантиче-

ского происхождения. Дуют сильные западные ветры. При этом происходит на-

гон поверхностных вод в вершину залива и, соответственно, отток придонных 

вод на запад. Одновременно имеет место глубокое ветровое и конвекционное 

перемешивание. В результате весь слой воды до 30–50 м может охладиться до 

отрицательной температуры. 

Прогрев поверхностного слоя начинается после вскрытия и очищения за-

лива ото льда и распространяется в направлении с востока на запад, от при-

брежной полосы к открытым участкам залива. В Невской губе небольшие глу-

бины и высокие скорости стоковых течений приводят к постоянному переме-

шиванию всей водной толщи и образованию гомотермии. В более глубокой 

восточной части Финского залива устанавливается термическая стратификация. 

Весной и в начале лета в глубоководной зоне наблюдается характерное для 

Балтики явление дихотермии: между поверхностным и придонным слоями во-

ды располагается так называемый холодный промежуточный слой, имеющий 

наиболее низкую температуру (Зенкевич, 1963; Гидрометеорология…, 1992). 
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Дальнейший прогрев воды и ветровая деятельность в летние месяцы разрушают 

этот слой. Летний прогрев охватывает, в основном, глубины до 20–30 м. Глуб-

же температура изменяется мало. Здесь в течение всего лета сохраняется слой 

холодных вод, температура которого зависит от типа предшествующей зимы, 

то есть интенсивности вертикальной зимней конвекции. Кратковременное по-

вышение температуры глубинного слоя происходит лишь осенью с началом ох-

лаждения поверхностных вод и усиления ветров, когда развиваются процессы 

конвективного и турбулентного перемешивания, и устанавливается гомотер-

мия. Время и степень осеннего прогрева варьируется по годам. По данным Л.В. 

Широкова и др. (1982) на глубине 30 м температурный максимум наблюдается 

в конце октября, 40 м — в первой половине ноября, глубже — в еще более 

поздние сроки. При дальнейшем развитии конвекции в конце осени и зимой вся 

толща воды быстро охлаждается.  

Распределение солености определяется стоком р. Невы и общей циркуля-

цией вод. В целом, соленость увеличивается с глубиной и в направлении с вос-

тока на запад, но для юга залива характерны более высокие ее значения по 

сравнению с севером (Клабукова, 1966; Михайлов, 1997). Невская губа запол-

нена пресной водой. У о. Гогланд летом соленость составляет 3–4‰ на поверх-

ности и 6–8‰ у дна. Бóльшая часть придонных вод характеризуется так назы-

ваемой критической (5–8‰) соленостью, физиологически наиболее неблаго-

приятной для водных животных (Хлебович, 1974). Со значительным притоком 

пресных вод связано резкое расслоение водной толщи по солености в течение 

большей части года. Нарушается оно только осенью с развитием осенней цир-

куляции. Зимой в узком поверхностном слое подо льдом наблюдается крайне 

низкая соленость (0.2–0.4‰): пресные воды как бы скользят по подстилающему 

их слою соленых вод с большим удельным весом (Клабукова, 1966; Остов, 

1971). Весной и летом стратификация сохраняется. Причем зона наиболее рез-

кого изменения солености часто совпадает со слоем температурного скачка 

(Широков и др., 1982). Сезонные изменения солености в поверхностных и при-

донных горизонтах носят противоположный характер. У дна соленость, как 



 31

правило, уменьшается от весны к зиме из-за ветрового перемешивания, на по-

верхности увеличивается. Эти изменения имеют место до замерзания залива. 

После ледостава соленость поверхностных вод снижается на 2.5‰, а придон-

ных увеличивается на 0.6–2.0‰ по сравнению с безледным периодом (Остов, 

1971). Наряду с сезонными наблюдаются резкие и сильные непериодические 

колебания температуры и солености, связанные с развитием прибрежного ап-

веллинга и сгонно-нагонными явлениями (Михайлов, 1997; Soomere et al., 

2008). При нагонных (западных) ветрах на поверхности соленость повышается, 

а у дна уменьшается. Обратная ситуация имеет место при сгонных (восточных) 

ветрах. Сгонно-нагонные колебания особенно существенны в практически пре-

сноводных восточных районах, куда эпизодически проникают солоноватые (до 

5‰) воды из западных участков залива (Дерюгин, 1925; Segerstråle, 1951; 

Зенкевич, 1963). При экстремально сильных восточных ветрах возможна интру-

зия осолоненных вод в Невскую губу по дну Морского канала (Дерюгин, 1947; 

Фрумин, Басова, 2008). Имеют место также значительные межгодовые и мно-

голетние колебания солености, связанные с крупномасштабными гидрологиче-

скими процессами в Балтийском море (разд. 2.2).  

Значительная интенсивность ветрового режима в районе Финского залива 

способствует насыщению кислородом поверхностных вод. Аэрация нижележа-

щих слоев зависит от глубины конвекционного и ветрового перемешивания. В 

Невской губе поступление богатых кислородом речных вод и интенсивное вер-

тикальное перемешивание обеспечивают благоприятный кислородный режим 

по всей водной толще от поверхности до дна (Нежиховский, 1981; 

Скакальский, 2001). В восточной части Финского залива термическая и солено-

стная стратификация ограничивает циркуляцию воды. Поэтому концентрация 

кислорода уменьшается с глубиной, особенно это уменьшение заметно в слое 

температурного скачка. Летом с опусканием термоклина постепенно опускает-

ся и слой резкого изменения концентрации растворенного кислорода. Осенью и 

особенно зимой (до ледостава) с развитием конвекции аэрируются все более 

глубокие горизонты воды, и содержание кислорода выравнивается от поверх-
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ности до дна (Клабукова, 1966). Поскольку летний прогрев в основном ограни-

чен лишь глубинами 20–30 м, интенсивность осенне-зимнего перемешивания 

влияет на степень насыщения кислородом более глубоких вод в течение весны 

и лета. Максимальная концентрация отмечается после мягких малоледных зим. 

Напротив, после суровых зим из-за раннего замерзания и слабого перемешива-

ния глубинные воды бедны кислородом (Остов, 1971). Таким образом, на 

большей части акватории глубоководной зоны содержание растворенного ки-

слорода у дна в течение значительного времени года определяется типом пред-

шествующей зимы. В остальные сезоны имеет место только расход запасов ки-

слорода, накопленных в осенне-зимний период. Следствием этого является воз-

никновение дефицита кислорода у дна в конце лета — начале осени (рис. 2.2), в 

некоторые годы развивается гипоксия (<2 млО2/л) (разд. 2.2.2). 

 

 
 
Рис. 2.2. Сезонные и межгодовые изменения концентрации растворенного ки-

слорода (мл/л) в придонном горизонте воды на станции 2 государственной на-

блюдательной сети (глубина 36 м) в 1985–1989 гг. (Максимов, 2006). 
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Вершина Финского залива — один из наиболее эвтрофированных регио-

нов Балтийского моря. Наряду со значительной внешней биогенной нагрузкой 

(Румянцев, Кондратьев, 2014; The Gulf of Finland..., 2016) с огромного и доста-

точно густонаселенного водосбора, существенный вклад в поступление био-

генных элементов в залив вносят внутриводоемные процессы: вынос из донных 

осадков и транспорт из более западных районов залива с придонными течения-

ми (Исаев, 2010). При этом большое значение имеют кислородные условия при-

донных вод. В частности гипоксийные явления сопровождаются увеличением 

концентрации фосфатов, вследствие их выхода из донных отложений (Pitkänen, 

Välipakka, 1997; Pitkänen et al., 2001; Савчук, 2005; Еремина, Карлин, 2008).  

Вертикальное распределение биогенных элементов тесно связано с тем-

пературной и соленостной стратификацией. При гомотермии в осенне-зимнее 

время наблюдается равномерное распределение биогенных веществ в водной 

толще. В вегетационный период вследствие интенсивных продукционных про-

цессов в верхнем перемешанном слое количество минеральных соединений 

азота и фосфора ничтожно мало. В слое термоклина происходит резкое возрас-

тание концентраций, достигающих максимальных значений у дна. Наиболее 

высокое содержание фосфатов (>100 мкг/л) наблюдалось в придонных водах 

станций с выраженным дефицитом кислорода (Шпаер, 1997; Еремина, Карлин, 

2008). В период наших исследований в режиме биогенных веществ восточной 

части Финского залива произошли существенные изменения (Максимов и др., 

2014б; The Gulf of Finland…, 2016; Балтийское море..., 2016; Isaev et al., 2017). В 

качестве вероятных причин рассматриваются улучшение очистки стоков Санкт-

Петербурга и изменение биогеохимических процессов на границе раздела вода 

— донные отложения вследствие биотурбационной и биоирригационной дея-

тельности вселившихся в Финский залив чужеродных полихет Marenzelleria 

arctia (Chamberlin) (см. разд. 7.3). 

Невская губа характеризуется высоким содержанием растворенных орга-

нических веществ, основная масса которых поступает со стоком р. Невы. Кон-

центрация их, в целом, убывает с востока на запад. В восточной части Финско-
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го залива в период летней стратификации наибольшее содержание органиче-

ских веществ отмечается в поверхностных опресненных слоях воды. Осенью в 

результате перемешивания содержание органических веществ выравнивается 

по всей водной толще (Клабукова, 1966; Скакальский, Румянцева, 1988; 

Скакальский, 2001). 

Вершина Финского залива является зоной активной седиментации. Ско-

рость осаждения сестона убывает в направлении с востока на запад и в среднем 

в открытых районах восточной части Финского залива составляет приблизи-

тельно 1500 г/м2 сухого вещества или 80 г Сорг/м
2 в год (Шишкин и др., 1989; 

Pitkänen, 1994; Максимов, 2000), что примерно в 1.5–2 и более раза выше, чем в 

западной части залива и в других районах Балтийского моря (Laakonen et al., 

1981; Elmgren, 1984; Kupparinen et al., 1984; Heiskanen, Kononen, 1994). 

Дно Финского залива сложено ледниковыми глинами и моренами, кото-

рые местами выходят на поверхность, но на большей части акватории находят-

ся под слоем терригенных осадков. Толщина этого слоя может быть различна, а 

в местах с сильными придонными течениями ледниковые отложения обнажа-

ются. Сложный рельеф дна и гидрологический режим обуславливают разнооб-

разие и пятнистый характер распределения донных осадков. Распределение и 

гранулометрический состав грунтов в Финском заливе хорошо изучены 

(Логвиненко и др., 1988; Рыбалко, Федорова, 1996; Емельянов, Тримонис, 1997; 

Spiridonov et al., 2007; Рыбалко, Федорова, 2008). Жесткие грунты (гравийно-

галечные и гравийно-песчаные с валунами) занимают относительно небольшие 

площади вдоль некоторых участков побережья, а также окаймляют многочис-

ленные острова, банки и отмели. Нижняя граница данного типа осадков прохо-

дит по изобате 8–10 м. Однако, незначительные по площади участки попадают-

ся и на больших глубинах в местах размыва ледниковых отложений. Более рас-

пространены песчаные грунты. Они являются преобладающим типом донных 

осадков в Невской губе. В восточной части Финского залива песчаные отложе-

ния встречаются от уреза воды до 25–35 м. В гидродинамически наиболее ак-

тивных районах пески могут опускаться и глубже. Небольшие участки песчано-
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го грунта сохранились также в глубоководных районах со времен, когда уро-

вень моря был ниже (так называемые реликтовые осадки). На остальной аква-

тории дно покрыто алевритовыми и пелитовыми илами, наиболее распростра-

ненными осадками Финского залива. Этот тип осадков приурочен к глубинам, 

лежащим вне зоны интенсивного волнового воздействия. В Невской губе алев-

риты и пелиты накапливаются уже на глубинах 4–5 м. В районе о. Котлин и в 

Лужской губе они появляются, начиная с 10–15 м. В открытых районах илы за-

легают глубже, примерно с 20–30 м. Нижняя граница гидродинамически актив-

ного слоя здесь, как и в других районах Балтийского моря, в целом, совпадает с 

резким изменением плотности воды — пикноклином (Гидрометеорология…, 

1992). В восточной части Финского залива, глубина залегания пикноклина обу-

словлена вертикальным распределением температуры и солености, зоны резко-

го скачка которых (термоклин и галоклин), как уже говорилось, обычно совпа-

дают или они находятся на близкой глубине. 

Илы окрашены в серые, бурые, темно-серые и черные тона, часто имеют 

запах сероводорода. Наиболее типичен следующий тип донных осадков. На по-

верхности субстрата находится слой полужидкого — на долю воды приходится 

88% (Pitkänen, 1994) — окисленного ила коричневого цвета, толщиной обычно 

несколько сантиметров; ниже тонкий слой серо-зеленого, а затем черного ила. 

Коричневый цвет обусловлен наличием гидроокислов железа и марганца, мощ-

ность его определяется глубиной проникновения аэрированных вод в толщу 

грунта. Черная окраска нижележащих слоев связана с присутствием в них 

сульфида железа, и указывает на восстановительные условия (Логвиненко и др., 

1988). В ходе наших исследований толщина верхнего окисленного слоя изме-

нялась по годам и сезонам в зависимости от степени насыщения придонных вод 

кислородом. Осенью с развитием вертикальной циркуляции мощность корич-

невого слоя увеличивается по сравнению с периодом летней стагнации. При 

сильном дефиците кислорода черный слой может вплотную прижиматься к по-

верхности субстрата. Тонкая верхняя пленка серого или коричневого цвета в 
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этом случае почти не заметна и вся проба грунта выглядит как сплошной моно-

лит черного цвета. При этом обычно отмечается запах сероводорода.  

На поверхности донных осадков глубоководной зоны (особенно на ко-

ричневых илах) часто имеет место усиленное накопление железа и марганца в 

виде конкреций. Скоплениями конкреций усеяны огромные площади дна вос-

точной части Финского залива. Запасы их здесь достигают колоссальных вели-

чин (Горшкова, 1966, 1970; Zhamoida et al., 2007; Батурин, 2009). 

Химический состав грунтов тесно связан с их гранулометрическим соста-

вом. Содержание карбонатов во всех типах донных осадков крайне незначи-

тельно: в пересчете на карбонат кальция оно на большей части акватории не 

превышает 1% (Горшкова, 1970; Гидрометеорология…, 1992). Количество ор-

ганического углерода также сравнительно невелико. В зависимости от характе-

ра грунта оно колеблется в пределах 0.3–6.0%. Накопление органических и био-

генных веществ, в основном, идет в прямой зависимости от доли мелкой фрак-

ции в грунте. Наиболее бедны ими грубозернистые осадки мелководной зоны, а 

также ледниковые глины. Максимальное количество органических веществ (4–

6% Cорг) содержится в илах (Гидрометеорология..., 1992; Емельянов, 1997; 

Рыбалко, Федорова, 2008). Питательная ценность илов, однако, невысока, по-

скольку органическое вещество в них представлено преимущественно стойки-

ми трудноразлагаемыми соединениями (гуминовые вещества, битумы). Отно-

сительное содержание соединений азота в органическом веществе осадков не-

велико. Среднее отношение C/N составляет около 11. Все это говорит о преоб-

ладании аллохтонного материала в органическом веществе грунтов восточной 

части Финского залива (Алферовская, 1969; Горшкова, 1970; Lehtoranta et al., 

1997; Скакальский, 2001). Донные отложения богаты фосфором (до 0.57%) 

(Гидрометеорология…, 1992; Емельянов, 1997). Значительная часть фосфора 

приходится на долю легкоподвижных минеральных соединений, что отмеча-

лось еще в первых исследованиях химического состава грунтов вершины Фин-

ского залива (Алферовская, 1969). Накопленные в осадках запасы фосфора 

представляют значительную опасность для экосистемы, как источник внутрен-
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ней биогенной нагрузки (Скакальский, 2001; Lehtoranta, 2003). Необходимо от-

метить, что в последние годы происходят существенные изменения химическо-

го состава донных осадков восточной части Финского залива, в частности за-

метно снижается содержание органических веществ, что связано с изменением 

биогеохимических процессов после вселения чужеродных полихет M. arctia 

(Еремина и др., 2016; Voloshchuk, Maximov, 2017).  

Финский залив, особенно эстуарий реки Невы, в устье которой располо-

жен крупнейший на побережье Балтийского моря город — Санкт-Петербург, 

уже долгие годы подвергается разнообразным видам антропогенного воздейст-

вия (сброс сточных вод, дноуглубительные работы, дампинг, строительство 

гидротехнических сооружений) (Экосистема…, 2008). Это обусловило сущест-

венное загрязнение прибрежных районов Финского залива, особенно в местах 

интенсивного судоходства (судоходные фарватеры, якорные стоянки), а также в 

зонах пониженного водообмена, где накапливаются загрязняющие вещества. В 

целом, однако, по данным геохимических исследований и биотестирования, 

донные отложения открытых участков залива, удаленных от устья р. Невы и 

локальных источников загрязнения, характеризуются хорошим качеством и 

слабой токсичностью (Рыбалко, Федорова, 2008; Березина и др., 2016). 

Обобщая вышесказанное, можно сделать вывод, что наиболее характер-

ной особенностью гидрологического режима восточной части Финского залива 

является выраженная обособленность поверхностных и глубинных вод в тече-

ние всего вегетационного периода из-за устойчивой стратификации водной 

толщи. Вследствие этого бенталь залива четко разделяется на две зоны с раз-

личными условиями среды. Граница между ними определяется максимальной 

глубиной залегания летнего термоклина (примерно 20–30 м). Мелководные 

участки, особенно в местах поступления материкового стока (район о. Котлин, 

Лужская и Копорская губы, Выборгский залив), залиты сильно опресненной и, 

как правило, хорошо аэрированной водой. Летом отмечается значительный 

прогрев воды (до 20°C). Наиболее типичны для этой зоны грубозернистые дон-

ные осадки. Для придонных вод открытых глубоких (от 20–25 до 75 м) районов 
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характерны почти круглогодично низкая (<5°С) температура, более высокая 

«критическая» (5–8‰) соленость и, часто, пониженное содержание кислорода 

вплоть до развития гипоксии в отдельные годы (разд. 2.2.1). Преобладающим 

типом донных осадков в глубоководной зоне являются илы.  

 

 

2.2 Крупномасштабные изменения гидрометеорологических факторов в 

вершине Финского залива в ХХ столетии 

 

 

2.2.1 Основные режимообразующие факторы 

 

 

В силу своего пограничного положения в зоне смешения пресных и мор-

ских вод и между областями морского и континентального климата вершина 

Финского залива характеризуется очень изменчивым гидрометеорологическим 

режимом. За последние 50 лет здесь были зафиксированы значительные изме-

нения гидрометеорологических характеристик. Причем наибольшие аномалии 

пришлись именно на период наших наблюдений (Еремина и др., 2013; Еремина 

и др., 2014). Наиболее важными режимообразующими факторами являются ат-

мосферная циркуляция, речной сток и водообмен с Балтийским морем. 

Климатические условия района Финского залива находятся под сильным 

влиянием циркуляционных атмосферных процессов над самым динамичным 

регионом Мирового Океана — Северной Атлантикой и прилегающей к ней ча-

стью Арктики. Наиболее критическим периодом в отношении колебаний пого-

ды и климата в Северной Европе является зима, на которую приходится боль-

шая часть межгодовых изменений температуры воздуха (Straile, Stenseth, 2007). 

Зимний климат Балтийского региона контролируется крупномасштабными ат-

мосферными процессами, обычно характеризуемыми индексом североатланти-

ческого колебания (NAO от английского North Atlantic Oscillation) (напр. 
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Assessment..., 2008; Еремина и др., 2013; Second Assessment..., 2015; Балтийское 

море..., 2016). Явление NAO характеризует разницу приземного атмосферного 

давления в двух центрах действия атмосферы — Исландском минимуме и 

Азорском максимуме. При положительных значениях индекса преобладают 

сильные западные ветры, несущие теплый и влажный атлантический воздух на 

север Европейского континента. В результате зимы становятся мягче, а количе-

ство осадков увеличивается. Наоборот, в периоды отрицательных значений на-

блюдается похолодание и уменьшение количества осадков и повторяемости за-

падных ветров (Hurrell, 1995; Смирнов и др., 1998; Hurrell, 2003; Hurrell, Deser, 

2010). NAO определяет ледовый режим Балтийского моря (Koslowsky, Glaser, 

1999; Omstedt, Chen, 2001; Jevrejeva, 2002, 2003; Chen, Li, 2004; Jaagus, 2006), 

играет ведущую роль в формировании многолетней динамики осадков и речно-

го стока в его бассейне (Филатов, 1997; Климат..., 2004; Pociask-Karteczka, 2006; 

Jaagus, 2009; Hänninen, Vuorinen, 2012). NAO также влияет на затоки в Балтику 

североморских вод, мощнейшего фактора, регулирующего химические и био-

логические процессы в море (Hänninen et al., 2000). Через изменение гидроло-

гических условий NAO оказывает существенное воздействие на гидрохимиче-

ский и гидробиологический режимы морских и континентальных водоемов ре-

гиона, включая Балтийское море (Drinkwater et al., 2003; HELCOM, 2007; 

Assessment..., 2008; Drinkwater et al., 2010; Максимов, 2012). Индекс NAO ха-

рактеризуется значительной межгодовой изменчивостью с тенденцией оста-

ваться в одной фазе в течение продолжительного периода времени (Hurrell, 

1995) (рис. 2.3). Период исследований ознаменовался окончанием 15-летнего 

периода положительных аномалий NAO и началом перехода к отрицательной 

фазе нового цикла (Halpert, Bell, 1997). Важно отметить, что размах колебаний 

индекса (от −4.64 до +5.08) во время исследованного нами короткого 30-

летнего периода лишь немного уступал таковому, зарегистрированному в тече-

ние всей почти полуторавековой истории метеонаблюдений в Северной Атлан-

тике (от −4.89 до +5.08). 
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Рис. 2.3. Значения индекса североатлантического колебания (NAO) в период с 

1864 по 2017 гг. Данные предоставлены Отделом анализа климата Националь-

ного центра Атмосферных Исследований США (Hurrell, 2003). 
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Рис. 2.4. Изменения стока реки Невы с 1900 по 2015 г. 1 — среднегодовой рас-

ход воды, м3/сек, 2 — 5-летняя скользящая средняя. Данные СЗ УГМС. 
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Динамичность атмосферных процессов в существенной степени, обу-

славливает значительную вариабельность и других режимообразующих факто-

ров. Для стока реки Невы характерна ясно выраженная цикличность с периодом 

около 25–35 лет (рис. 2.4), являющаяся отражением внутривековой изменчиво-

сти общей увлажненности бассейна всей водной системы (Шнитников, 1962, 

1966). Особенностью водного режима Невы является выраженность колебаний 

именно межгодового и внутривекового масштаба, поскольку сток ее зарегули-

рован системой крупнейших озер Европы, и сезонные изменения очень малы 

(Нежиховский, 1981; Георгиевский и др., 2008). 

Водообмен Финского залива с собственно Балтийским морем тесно свя-

зан с типом атмосферной циркуляции. При господстве антициклонов преобла-

дают сгонные восточные ветра, способствующие адвекции более тяжелых мор-

ских вод в восточную часть по дну залива (разд. 2.1). Мощным фактором, акти-

визирующим адвекционные процессы в Финском заливе, являются затоки севе-

роморских вод в Балтику. Это гидрологическое явление, оказывающее силь-

нейшее влияние на гидрохимические и биологические процессы в Балтийском 

море, происходит нерегулярно (Matthäus, Nausch, 2003; Matthäus, 2006; 

Mohrholz et al., 2015). Начало наших исследований пришлось на самый дли-

тельный в ХХ столетии 17-летний (1977–1993 гг.) период отсутствия крупных 

затоков североморских вод (HELCOM, 1996; Антонов, 1994). Последовавший в 

1993 г. мощный приток североморских вод привел к обновлению глубинных 

вод в Центральной Балтике, которые были вытеснены в Финский залив. В 

1995–1996 гг. соленые воды распространились по дну залива, достигнув его 

восточных участков (Ляхин и др., 1997). В октябре 1996 г. отмечено проникно-

вение осолоненных (свыше 4‰) вод по Морскому каналу в Невскую губу 

(Ежегодные..., 1998). Следующий заток, произошедший в начале 2003 г. привел 

к мощному вторжению балтийских вод в вершину Финского залива уже летом 

того же года (Аверкиев и др., 2004; Еремина, Карлин, 2008).  
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2.2.2 Кислородный режим придонных вод 

 

 

Межгодовая и многолетняя изменчивость концентрации растворенного 

кислорода в придонных водах заслуживает специального рассмотрения, 

поскольку кислородный режим является ведущим фактором, определяющим 

развитие макрозообентоса в открытых районах Балтийского моря, включая 

Финский залив (Andersin, Sandler, 1991; Laine et al., 1997; Laine et al., 2007; 

Maximov et al., 2016). Также известно, что, влияя на придонные 

биогеохимические процессы, кислородные условия существенно сказываются 

на содержании биогенных элементов в водах Балтийского моря, в значительной 

степени определяя динамику эвтрофикационных процессов и состояние всей 

морской экосистемы (Conley et al., 2009; Savchuk, 2010; Carstensen et al., 2014; 

Funkey et al., 2014). 

Балтика — один из крупнейших в мире водоемов, в которых 

систематически наблюдаются гипоксийно-аноксийные явления в придонных 

слоях воды (Diaz, 2001; Rabalais et al., 2010). Основная причина этих явлений — 

устойчивая соленостная стратификация водной толщи, препятствующая 

аэрации глубинных слоев ниже постоянного галоклина, пополнение запасов 

кислорода в которых происходит, главным образом, в результате обновления 

глубинных вод при эпизодических затоках североморских вод через Датские 

проливы. В периоды между этими затоками происходит быстрое истощение 

запасов кислорода вплоть до его полного исчезновения и образования 

сероводорода (напр. Гидрометеорология…, 1992; Savchuk, 2010). В восточной 

части Финского залива в отличие от более глубоких западных районов 

Балтийского моря постоянная соленостная стратификация отсутствует. 

Поэтому участки залива восточнее о. Гогланд, как правило, характеризуются 

благоприятными кислородными условиями, поскольку ежегодное ветровое и 

конвективное перемешивание в осенне-зимний период обеспечивает аэрацию 

всей водной толщи. Однако на протяжении ХХ века здесь также неоднократно 
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наблюдались случаи придонной гипоксии. Причем значительная часть этих 

наблюдений пришлась на период наших исследований (Pitkänen, Välipakka, 

1997; Ляхин и др., 1997; Максимов, 2006б; Еремина, Карлин, 2008; Еремина и 

др., 2012). 

К настоящему времени установлено, что гипоксийные условия в придон-

ных водах восточной части Финского залива возникают после холодных зим, 

когда раннее замерзание препятствовало вертикальному перемешиванию, и/или 

в годы адвекции обедненных кислородом соленых глубинных вод из Балтий-

ского моря (рис. 2.5) (Максимов, 2006б). Роль последнего фактора особенно яр-

ко проявилась в 2003 г., когда мощный заток североморских вод привел к мас-

штабным гипоксийно-аноксийным явлениям в Финском заливе вследствие вы-

теснения анаэробных вод из глубоководных впадин Балтийского моря 

(Аверкиев и др., 2004; Еремина, Карлин, 2008). На протяжении наших исследо-

ваний гидрохимические и гидрологические характеристики глубинных вод вос-

точной части Финского залива варьировались в широких пределах (рис. 2.6). 

Концентрация кислорода отрицательно коррелировала с соленостью воды и та-

ким показателем суровости зимних условий, как ледовитость Балтийского моря 

(рис. 2.7). Оба эти фактора, способствующие развитию гипоксии в восточной 

части Финского залива (ледовый режим и соленость воды) отрицательно корре-

лировали с индексом NAO. Однонаправленный характер влияния колебаний 

климата на ледовитость и соленость обуславливают достаточно сильную поло-

жительную связь между NAO и содержанием растворенного кислорода в глу-

бинных водах залива (рис. 2.7). Возможные механизмы образования гипоксии в 

годы отрицательных аномалий NAO приведены на рис. 2.8. Преобладание сгон-

ных восточных ветров ведет к увеличению компенсационного притока бедных 

кислородом морских вод с запада по дну залива. Слабые ветра, длительный ле-

довый период и усиление соленостной стратификации ухудшают условия для 

вертикального перемешивания и аэрации глубинных вод. Дополнительный 

вклад в уменьшение содержания кислорода может также играть повышение 

температуры глубинных вод в суровые зимы (разд. 2.1), способствующее более 
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интенсивному потреблению кислорода. Противоположная ситуация складыва-

ется при положительных индексах NAO, когда наблюдаются мягкие зимы с 

поздним ледоставом, и интенсивное ветровое и конвекционное перемешивание 

приводит к охлаждению всей водной толщи и насыщению ее кислородом (разд. 

2.1). Таким образом, изменения атмосферной циркуляции определяют фактиче-

ски все гидрометеорологические процессы, способные как-то повлиять на аэра-

цию глубинных вод. Вследствие этого абсолютное содержание кислорода на 40 

м изобате демонстрирует тесную связь с индексом NAO. 

 

 
Рис. 2.5 Зависимость придонной концентрации кислорода (мл/л) на станции 2 

(глубина 36 м) в августе от солености воды (‰) в мае и ледовитости Балтийско-

го моря (тыс. км2). Диаметр кружков пропорционален концентрации кислорода. 

Цифры внутри кружков — годы наблюдений. Связь между ледовитостью (X1, 

тыс. км2), соленостью (X2, ‰) и содержанием кислорода (Y, мл/л) может быть 

описана уравнением множественной регрессии (r2 = 0.79; P = 0.0000002): 

 Y = 10.2 – 0.005 X1 – 0.8 X2 (Максимов, 2006). 
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Рис. 2.6. Средние концентрация растворенного кислорода (мл/л), температура 

(ºC) и соленость воды (‰) в восточной части Финского залива на глубине 40 м, 

ледовитость Балтийского моря (тыс. км2), индекс NAO в 1995–2010 гг. Данные 

предоставлены РГГМУ (Еремина и др., 2012). 
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Рис. 2.7. Механизм влияния крупномасштабных атмосферных процессов (ин-

декс NAO) на кислородный режим глубинных вод восточной части Финского 

залива в 1995–2010 гг. (по данным РГГМУ). а) Связь ледовитости Балтийского 

моря с индексом NAO. б) Связь солености воды на глубине 40 м с индексом 

NAO. в) и г) Зависимость летней концентрации растворенного кислорода на 

глубине 40 м соответственно от ледовитости и солености воды. д) Зависимость 

концентрации кислорода от индекса NAO. 
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Рис. 2.8. Схема, объясняющая возникновение гипоксии в восточной части Фин-

ского залива в годы отрицательных индексов NAO (Еремина и др., 2012). 

 

Известно, что истощение запасов кислорода в придонном слое является 

обычным последствием эвтрофирования, поскольку кислород интенсивно по-

требляется при разложении оседающего на дно фитопланктона, который 

обильно развивается в эвтрофных водоемах (Conley et al., 2011; Rabalais et al., 

2014). Однако отмеченная тесная связь содержания кислорода с гидрометеоро-

логическими факторами свидетельствует, что гипоксийные явления в восточ-

ной части Финского залива в 1990-х и 2000-х гг. обусловлены, по-видимому, не 

усилением антропогенного воздействия в регионе, а крупномасштабными из-

менениями атмосферных процессов, охватывающими весь атлантический сек-

тор северного полушария (Еремина и др., 2012). Первые наблюдения гипоксии 

в 1996 г. совпали с началом отрицательной фазы цикла NAO (рис. 2.3) (Halpert, 
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Bell, 1997). Это время характеризовалось значительными отклонениями многих 

климатических показателей от среднемноголетней нормы в глобальном мас-

штабе и сопровождалось существенными изменениями в водных экосистемах. 

В балтийском регионе наиболее актуальны последствия экстремально суровой 

зимы 1995/1996 гг. (Kushnir, 1999). Длительный ледовый период привел к раз-

витию гипоксийно-аноксийных явлений в ряде континентальных водоемов в 

бассейне Балтийского моря (Järvet, 2004; Максимов, 2012). В Балтийском море 

при отрицательных аномалиях NAO также повышается вероятность крупных 

затоков североморских вод в Балтику (Hänninen et al., 2000), способствующих 

поступлению обедненных кислородом вод в Финский залив. Для восточной 

части Финского залива последствия наступления отрицательной фазы динами-

ки NAO можно охарактеризовать как «функциональный сдвиг» (Голубков и др., 

2010). Именно к 1996 г. приурочено ухудшение кислородного режима и начало 

катастрофического обеднения донных сообществ (Ляхин и др., 1997; Maximov, 

2003), являющиеся одной из главных причин структурно-функциональной пе-

рестройки экосистемы залива (Голубков и др., 2010).  
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ГЛАВА 3. МАТЕРИАЛ, МЕТОДЫ ЕГО СБОРА И ОБРАБОТКИ 

 

 

Основным материалом для настоящей работы послужили результаты 30-

летних исследований автора в период с 1985 по 2016 г. При проведении поле-

вых наблюдений внимание преимущественно уделялось менее изученной вос-

точной части Финского залива. Характеристика многолетней динамики бентоса 

Невской губы (разд. 5.3.2) базируется на публикациях и богатых материалах из 

фондов ГГИ, СЗ УГМС и ЗИН РАН. Часть материалов этих организаций, отно-

сящихся к периоду с 1992 по 2010 гг., собрана и обработана автором. Использо-

ваны данные с 10 станций государственной наблюдательной сети, располагаю-

щихся на трех разрезах: Стрельна — Лахта, расположенный в восточной части 

губы, Петродворец — Лисий нос в центре и Ломоносов — Лисий Нос на западе 

губы (рис. 3.1).  
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Рис. 3.1. Станции отбора проб в Невской губе. 
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Рис. 3.2. Станции отбора проб в восточной части Финского залива. 

 

Расположение станций отбора проб в восточной части Финского залива 

приведено на рис. 3.2. В общей сложности использован материал с 798 бентос-

ных станций (включая повторные сборы на станциях многолетних наблюде-

ний), выполненных в диапазоне глубин 6–75 м. На первом этапе (1985–1990 гг.) 

были проведены сезонные наблюдения на 14 станциях (рис. 3.3). Количество 

съемок варьировалось в зависимости от года и станции от 3 до 6. Обычно сбор 

материала осуществляли 5 раз в период с мая по ноябрь через промежутки вре-

мени, приблизительно равные 1 месяцу. На станции 2 в 1989 г. дополнительно 

удалось взять пробы в декабре с ледокола. Эти данные были использованы при 

анализе популяционной динамики массовых видов донных макробеспозвоноч-
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ных (разд. 5.2). В дальнейшем, поскольку нашей целью было изучение межго-

довых различий, преимущественно, проводили одноразовые съемки с интерва-

лом в один год, как правило, в конце июля — начале августа. 

В 1980-е гг. сезонные наблюдения выполнялись на экспедиционных и на-

учно-исследовательских судах СЗ УГМС («Радуга» и «Комсомолец Азова») и 

ГГИ («Фиорд»). Зимние сборы в 1989 г. были выполнены с борта ледокола «Ле-

онид Красин». В 1990-х и 2000-х гг. мелководные станции с глубинами менее 

20 м, обследовались обычно на маломерных экспедиционных судах «Прибой», 

«Мираж», «Радон» и МГК «Риск». В открытых глубоководных районах матери-

ал собирался в ходе рейсов научно-исследовательских и гидрографических су-

дов, принадлежащих различным организациям. Сведения об этих работах ре-

зюмированы в таблице 3.1. 
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Рис. 3.3. Станции сезонных наблюдений в восточной части Финского залива. 
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Таблица 3.1. 

Материал и методы его сбора в открытых районах восточной части Финского 

залива в период 1991-2016 гг. 

Год 
Сроки съе-

мок 
Судно 

Количество 
станций 

Орудие 
лова 

Количество проб 
на станции 

1991 21.08–25.08 «Лев Титов» 16 В1,ЭБ1 3–5 
1995 31.05–7.06 «Профессор Логачев» 19 В1,ЭБ2 2–3 
1996 12.07–21.07 «Николай Матусевич» 25 В1,ЭБ2 1–2 
1997 17.07–24.07 «Персей» 33 В1 1–2 
1998 24.08–28.08 СЧС* 40 В1 1–2 

1999 
26.07–29.07, 
17.08–20.08 

«Сибиряков», СГС-
439 

24 В1, ЭБ1 1–3 

2000 
1.06–10.06, 
4.08–11.08, 
27.10–2.11 

«Мичман Чайкин», 
СЧС-2156 

40 В1, ЭБ2 2–4 

2001 20.08–23.08 «Эколог» 13 В2 2–3 
2002 16.07–25.07 БГК 29 ДГ, В2 1–2 

2003 
24.07–28.07, 
12.10–17.10 

«Центаурус-II», СЧС-
2156 

19 ДГ, В2 1–3 

2004 
20.07–24.07, 
1.08–3.08 

«Центаурус-II», «Си-
биряков» 

42 ДГ, В1 1 

2005 
23.07–31.07, 
4.08–6.08 

«Центаурус-II», «Си-
биряков» 

34 ДГ, В1, 

В2 
1–3 

2006 
23.07–25.07 «Профессор Шток-

ман» 
21 ДГ, В2 1–3 

2007 
27.07–29.07 «Профессор Шток-

ман» 
23 ДГ 1 

2008 
28.06–9.07, 
30.07–7.08 

«Ладога» 
«Экопатруль-I» 

33 ДГ, В1, 

В2 
1–2 

2009 20.07–29.07 «Ладога» 32 В1, В2 1–3 

2010 15.07–22.07 «Центаурус-II» 33 В2 1–3 

2011 25.07–28.07 «Центаурус-II» 29 В2 1–3 

2012 21.07–30.07 «Центаурус-II» 28 В2 1–3 

2013 
24.07–2.08, 
20.09–27.09 

«Центаурус-II» 31 В2 1–5 

2014 
25.07–2.08, 
11.08–15.08 

«Центаурус-II», СН-
1303 

34 В2 2–3 

2015 28.07–10.08 «Центаурус-II» 21 В2 2–3 
2016 22.07–29.07 «Центаурус-II» 20 В2 2–3 

Примечание. В1 и В2 — дночерпатели Ван-Вина с площадью захвата, соответственно, 0.1 и 
0.025 м2. ЭБ1 и ЭБ2 — дночерпатели Экмана-Берджа с площадью захвата, соответственно, 
0.04 и 0.025 м2. ДГ — гидравлический дночерпатель ДГ-0.08 (0.08 м2).  
 

                                                 
* В 1998 г. материал был собран и передан автору для обработки сотрудником ЗИН РАН 
В.Е. Пановым. 
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Выбор модели дночерпателя и количество проб на станции определялись 

составом макрозообентоса и сложившимися методическими традициями, а 

также зависели от конкретных задач и условий проведения исследований. При 

работе в пресноводной Невской губе, история изучения которой насчитывает 

почти столетие (разд. 4.1), основное внимание было уделено преемственности 

методик для получения результатов сравнимых с данными более ранних иссле-

дований. В соответствии с отечественными руководствами по изучению пре-

сноводного бентоса (Методические..., 1983; Руководство…, 1983; Руково-

дство…, 1992) на каждой станции отбирали по две пробы дночерпателями Пе-

терсена или Ван-Вина общей площадью 0.05 м2
. Данной методики придержива-

лись ранее другие исследователи бентоса этого водоема. 

В восточной части Финского залива в качестве орудий лова использовали 

дночерпатели Ван-Вина (площадь захвата 0.1 и 0.025 м2) и Экмана-Берджа (0.04 

и 0.025 м2). В 2004–2008 гг. при работе в открытых районах восточной части 

Финского залива на отдельных станциях также использовали разработанный в 

АО «Севморгео» гидравлический дночерпатель ДГ-0.08 (площадь захвата 0.08 

м2), схожий по конструкции с дночерпателем Ван-Вина, но снабженный более 

удобным (особенно при работе в ветреную погоду) гидравлическим закрываю-

щим механизмом, срабатывающим сразу при соприкосновении с грунтом. Счи-

тается, что дночерпатель Экмана-Берджа дает лучшие результаты на мягких 

грунтах (Баканов, 1977, 1979), особенно при учете подвижных животных, таких 

как ракообразные, которые доминировали в бентосе залива в 1985–1995 и 1999–

2000 гг. (разд. 5.3.1). Поэтому при работе на илах (большая часть акватории 

глубоководной зоны) в эти периоды предпочтение обычно отдавалось дночер-

пателю Экмана-Берджа. В частности этот пробоотборник (площадь захвата 

0.04 м2) применялся при изучении популяционной динамики амфипод в глубо-

ководной зоне в 1980-х гг. (разд. 6.2). Сравнительные исследования уловисто-

сти дночерпателей Ван-Вина и Экмана-Берджа в 1990 г. показали, однако, что 

оба прибора дают вполне сравнимые результаты (Максимов, 2000; Maximov, 

1996). Изначально в восточной части Финского залива использовали дночерпа-
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тель Ван-Вина с площадью захвата 0.1 м2, рекомендованный для проведения 

мониторинга донной макрофауны Балтийского моря (Dybern et al., 1976; 

HELCOM, 1988; HELCOM, 2013). С 2008–2009 гг. перешли на малую модель 

(0.025 м2), что связано с изменением состава бентоса из-за массового развития 

полихет (разд. 6.2.2), поскольку меньшая площадь захвата этого прибора позво-

ляет более аккуратно учитывать червей, легко повреждаемых при работе с 

большими объемами грунта. В дальнейшем большим дночерпателем Ван-Вина 

(0.1 м2) работали иногда только на плотных песчаных грунтах или в местах 

крупных скоплений железо-марганцевых конкреций, где малая модель, как 

правило, не давала удовлетворительных результатов. Количество проб на стан-

ции в зависимости от задач исследований варьировалось от 1 до 5 (Табл. 3.1). В 

обычной ситуации отбирали три параллельные пробы. Однако в гипоксийных 

районах, где бентос был крайне беден или отсутствовал, повторных проб не 

брали. При исследованиях популяций массовых видов донных макробеспозво-

ночных (ракообразных Monoporeia affinis, Saduria entomon (Linnaeus) и полихет 

Marenzelleria arctia) в 1987–1990 и 2013 гг. количество проб на станциях, на-

против, увеличивали до пяти. 

Собранные пробы грунта промывали через сито с ячеей 0.4 мм (капроно-

вый газ № 23). От песчаных грунтов животных отделяли путем отмучивания. 

Иногда (например, при наличии в илах большего количества конкреций, при-

меси гравия или крупного песка) оба способа, промывку и отмучивание, прихо-

дилось комбинировать. Весь отмытый остаток фиксировали 4% формалином. 

Дальнейшую обработку материала проводили в лаборатории. Животных рас-

пределяли по видам или систематическим группам. Выборку мелких форм 

осуществляли под микроскопом МБС-9 при 8-кратном увеличении. Затем под-

считывали количество организмов каждого вида (группы), обсушивали их на 

фильтровальной бумаге до момента прекращения появления мокрых пятен и 

взвешивали на торзионных или аналитических весах с точностью до 1 мг. 

Представители трудных в таксономическом отношении групп, определение ко-

торых требует предварительного препарирования материала (олигохеты и ли-
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чинки хирономид) взвешивались вместе. Моллюсков взвешивали вместе с ра-

ковиной. Из крупных моллюсков предварительно удаляли с помощью фильтро-

вальной бумаги жидкость из мантийной полости. Некоторые пробы, содержа-

щие большое количество мелких олигохет (что типично для Невской губы), пе-

ред разборкой делили, используя набор почвенных сит с ячеей 5, 2 и 0.25 мм. 

При этом крупные организмы учитывались во всем объеме пробы. Из встре-

ченных в пробах животных (табл. 3.2) количественно учитывались все (и толь-

ко) представители отнесенных к макрозообентосу таксонов, оставшиеся на сите 

после промывки. Кроме макрозообентоса в сборах из Невской губы присутст-

вовали относящиеся к мегабентосу крупные моллюски семейств Unionidae и 

Viviparidae. В восточной части Финского залива встречались нектобентические 

ракообразные Neomysis integer (Leach) и Mysis relicta Loven. В мелководных 

районах в дночерпатели иногда попадались мелкие камни и фрагменты древе-

сины, на которых присутствовали организмы-обрастатели (гидроидные полипы, 

мшанки). На всей исследованной акватории в пробах макрозообентоса часто 

встречались крупные представители мейобентоса (табл. 3.2). Все эти объекты 

не учитывались количественно при обработке проб. Получение достоверных 

данных по численности и биомассе этих животных требует применения специ-

альных методик (Митропольский, Мордухай-Болтовской, 1975; Орлова и др., 

2005; Максимов и др., 2014а; Максимов, Голубков, 2015 и др.). 

 
 

Таблица 3.2 

Присутствующие в пробах таксономические группы донных животных и их 

распределение по размерным и экологическим категориям, принятое при 

обработке материала 

Мейобентос Макрозообентос Мегабентос Нектобентос Перифитон 
Nematoda, 
Platyhelminthes, 
Copepoda, 
Ostracoda 

Priapulida, Annelida, 
Nemertea, Mollusca (кроме 
Viviparidae и Unionidae), 
Amphipoda, Isopoda, Insecta 
larvae  

Viviparidae, 
Unionidae 

Mysidae  Hydrozoa, 
Bryozoa 
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Видовая принадлежность животных устанавливалась по следующим оп-

ределителям: личинок хирономид — В.Я. Панкратова (1970, 1977, 1983), 

Е.А. Макарченко (1999); моллюсков — В.И. Жадин (1952); ракообразных — 

Я.А. Бирштейн (1940); Я.А. Бирштейн, Н.Н. Романова (1968), Е.Ф. Гурьянова 

(1951); О.Г Кусакин (1988), Н.Л. Цветкова (1975); В.А. Яшнов (1948). В процес-

се работы неоценимая помощь была оказана специалистами Зоологического 

института РАН Е.В. Балушкиной, Н.А. Березиной, Г.Н. Бужинской, В.В. Пет-

ряшевым, Я.И. Старобогатовым, В.В. Хлебовичем, Н.Л. Цветковой. Некоторые 

из видовых определений выполнены ими. Материал по личинкам хирономид, 

собранный с 2001 по 2012 гг., был обработан Е.В. Балушкиной. Основные све-

дения по видовому составу олигохет получены И.Г. Ципленкиной (ЗИН РАН) и 

относятся к периоду с 2002 по 2015 гг. В более ранний период олигохеты опре-

делялись только Т.М. Лобашевой (ГГИ) в 1985 г. и Н.П. Финогеновой (ЗИН 

РАН) в отдельных пробах из сборов 1995 г. и в 2001 г.  

На базе сезонных наблюдений с 1985 по1990 г. на станциях 1 и 2 была де-

тально изучена размерно-возрастная структура и динамика популяций амфипод 

M. affinis, доминирующего вида в донных сообществах на большей части аква-

тории залива (разд. 5.2.2) С этой целью была измерена длина тела (расстояние 

от рострума до основания тельсона) около 28 тысяч особей в 265 дночерпатель-

ных пробах. Измерения осуществляли под микроскопом МБС-9 с помощью 

окуляр микрометра с точностью до 0.1 мм при 8 или 16-кратном увеличении в 

зависимости от размера рачков. Возраст рачков оценивали, исходя из визуаль-

ного анализа гистограмм размерно-частотного распределения. Подробное опи-

сание методики исследования популяций амфипод содержится в опубликован-

ных ранее работах (Maximov, 1996; Максимов 2000). 

Наряду с собственными данными при анализе многолетней динамики 

бентоса (разд. 5.3) привлекались также литературные и архивные материалы. 

При этом преимущественно использовались данные по биомассе, поскольку по 

сравнению с численностью ее оценки менее чувствительны к вероятным разли-
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чиям в методах отбора и обработки проб в разные годы и периоды (напр. Ankar, 

1976), в силу чего лучше подходят для сравнительных целей. 

Математическая и статистическая обработка результатов осуществлялась 

в соответствии с общепринятыми методами (Урбах, 1963; Максимович, Погре-

бов, 1986; Clarke, Warwick, 2001). Основная масса расчетов выполнена c помо-

щью пакета STATISTICA (версии 6–12). Более подробные сведения приводятся 

в соответствующих главах книги.  
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ГЛАВА 4. ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ДОННОЙ МАКРОФАУНЫ 

ВЕРШИНЫ ФИНСКОГО ЗАЛИВА 

 

 

4.1 История изучения 

 

 

Первые сведения о донной макрофауне Финского залива относятся к се-

редине XIX века. В истории вопроса можно отметить несколько периодов. 

Наиболее ранний, начало которому было положено известной работой 

О.А. Гримма (1877), охватывает первые разрозненные наблюдения отдельных 

натуралистов. Результаты их сейчас имеют лишь историческую ценность.  

Во втором периоде вершина Финского залива становится местом работ 

ряда экспедиций, специально организованных для изучения фауны водоема. 

Исследования А.С. Скорикова (1910) в 1905 г. в основном ограничивались Нев-

ской губой, только несколько тралов были взяты в восточной части Финского 

залива неподалеку от о. Котлин. Первым исследователем бентоса солоновато-

водных районов залива по праву можно считать Н.М. Книповича (1909), кото-

рый сделал 6 траловых станций в открытой части, а также произвел сборы при-

брежных животных на о. Гогланд. Продолжение изучения донной фауны связа-

но с именем другого замечательного русского гидробиолога — К.М. Дерюгина 

(1923, 1925, 1930), осуществившего в 1920-е гг. многочисленные драгировки в 

Невской губе и мелководных участках залива к югу и западу от о. Котлин. В 

связи с достаточно примитивной техникой сбора материала в рассматриваемый 

период, данные всех вышеуказанных авторов могут быть использованы только 

для самой общей характеристики качественного состава макрозообентоса в те 

годы. 

Следующий этап в изучении вершины Финского залива связан с внедре-

нием в гидробиологическую практику количественных методов. В 1935–

1937 гг. были осуществлены количественные сборы зообентоса в открытой час-
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ти Невской губы (Дерюгин, 1947; Материалы..., 1949). Количественный учет 

донного населения Финского залива был впервые выполнен в середине 1930-

х гг. экспедицией Всесоюзного института озерного и речного хозяйства 

(ВНИОРХ) под руководством В.С. Михина. Хотя из материалов этой экспеди-

ции опубликованы только результаты учета фауны прибрежных отмелей и за-

рослей макрофитов (Титова, 1937), в Фондах Государственного научно-

исследовательского института озерного и речного рыбного хозяйства (ГосНИ-

ОРХ) сохранилась рукопись отчета, содержащая сведения по количественному 

развитию бентоса в открытых водах Лужско-Копорского района и юго-

восточной части Нарвского залива (Иоффе, 1935). К сожалению, основная аква-

тория залива не могла быть затронута этими исследованиями, поскольку распо-

лагалась за пределами тогдашней государственной границы с Финляндией. 

В послевоенный период Невская губа неоднократно привлекала внимание 

исследователей вследствие своей исключительной важности как источника во-

доснабжения и приемника сточных вод г. Санкт-Петербурга. Донная макро-

фауна губы обследовалась на рубеже 1950-х и 1960-х гг. в ходе работ по оценке 

санитарного состояния устьевой области р. Невы (Гусев и др., 1968; Коколия, 

1963; Коколия, Цветкова, 1963). Наиболее активно изучение бентоса губы про-

водилось в конце ХХ века в рамках исследований, связанных со строительст-

вом комплекса защитных сооружений г. Санкт-Петербурга от наводнений (Са-

лазкин, 1982; Невская губа…, 1987; Сообщества..., 1988; Шишкин и др., 1989; 

Алимов и др., 1993; Панов, 1993; Балушкина и др., 1996, 1999; Финогенова и 

др., 1999а, б и др.). С 1977 г. исследования макрозообентоса вошли в программу 

экологического мониторинга Невской губы, осуществляемого СЗ УГМС (Об-

зор..., 1978). С этого времени мы имеем почти непрерывный ряд ежегодных на-

блюдений за состоянием донных сообществ Невской губы. 

Значительно хуже изучена восточная часть Финского залива. В 1950 г. и 

1960 г. западные участки этой акватории посещались советскими экспедиция-

ми, работавшими преимущественно в Центральной Балтике (Шурин 1968, 

1970). Однако количество станций, сделанных в интересующем нас районе, бы-



 60

ло очень незначительно. Для Нарвского залива и района между островами Гог-

ланд и Сескар первые надежные данные по численности и биомассе донных 

животных относятся к 1965–1966 гг. и опубликованы в ряде статей и моногра-

фии А.А. Ярвекюльга (1968, 1973, 1979). Количественный учет зообентоса бо-

лее восточных районов был произведен лишь в 1969–1970 гг., когда исследова-

ниями впервые была охвачена вся акватория от о. Котлин до о. Гогланд 

(Кудерский, 1982). Систематический характер исследования донного населения 

в восточной части Финского залива приобрели только, начиная с конца 1980-х 

гг. (Шишкин и др., 1989; Анцулевич, Чивилев, 1992; Анцулевич и др., 1993; 

Максимов, 1997). Гидробиологический мониторинг на станциях, расположен-

ных западнее о. Котлин, проводится СЗ УГМС с 1981 г. (Обзор…, 1982). Одна-

ко наблюдения здесь не были столь регулярны как в Невской губе. С начала 

1990-х гг. они велись от случая к случаю, поэтому имеются значительные про-

пуски в рядах данных. Таким образом, макрозообентос этого интересного в на-

учном плане и важного в хозяйственном отношении водоема вплоть до недав-

него времени оставался плохо изученным. Эта недостаточность знаний была 

особенно заметна на фоне остальных регионов Балтики, одного из наиболее 

изученных морей мира (напр. Лагановска, Качалова, 1990). Только в последние 

два десятилетия ситуация стала быстро меняться в лучшую сторону. Появились 

десятки публикаций по качественному составу и количественному распределе-

нию макрозообентоса, влиянию на него природных и антропогенных факторов, 

различным сторонам биологии и экологии массовых видов донных беспозво-

ночных. Недавно были изданы несколько монографий (Экосистема…, 2008; 

Балтийское море…, 2016; The Gulf of Finland…, 2016), в которых приводятся 

подробные сведения о макрозообентосе восточной части Финского залива.  

 
 

4.2 Качественный состав донной макрофауны 

 
Список донных макробеспозвоночных в разных районах Балтийского мо-

ря, включая Финский залив, приведен на сайте Хельсинкской комиссии по за-
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щите среды Балтийского моря (HELCOM 2012; Zettler et al., 2014). К настояще-

му времени в Финском заливе зарегистрировано 482 вида (Zettler et al., 2014). 

Почти 85% их приходится на долю пресноводных видов, большая часть кото-

рых сосредоточена в восточных участках залива, где по данным последней 

сводки зарегистрировано около 300 представителей макрозообентоса (Экоси-

стема..., 2008). 

В Невской губе обнаружено 225 видов и таксонов более высокого ранга 

донных макробеспозвоночных, из которых 127 встречено в открытых районах 

губы. Хотя с физико-географической точки зрения Невская губа является ча-

стью Балтийского моря, редкие затоки соленых вод из Финского залива прак-

тически не сказываются на фауне этого водоема, представленной обычными 

для Северо-запада России обитателями пресных вод. Большая часть встречен-

ных видов обитают также в реке Неве и Ладожском озере (Невская губа…, 

1987, Экосистема…, 2008). Ряд видов относятся к представителям понто-

каспийского комплекса (Potamothrix moldaviensis, Tubifex newaensis), в настоя-

щее время широко расселившихся в континентальных водоемах России.  

Общий список видов макрозообентоса, обитающих в солоноватоводных 

районах восточной части Финского залива, включает 230 таксонов. Из них 73 

таксона обнаружено в открытых районах на глубинах более 10 м (Экология…, 

2008). В наших сборах определено 90 видов донных макробеспозвоночных 

(Табл. 4.1).  

Ведущей группой, вносящей наибольший вклад в видовое разнообразие, 

являются олигохеты (35 видов без неопределенных до вида представителей сем. 

Enchytraeidae). Всего на долю олигохет приходится около 40% от общего числа 

найденных видов и форм. Самые широко распространенные виды — наидиды 

Nais elinguis и Paranais spp., встречающиеся на всей обследованной акватории 

залива. Подавляющее большинство олигохет, однако, населяет мелководные 

участки и с глубиной исчезает (Таблица 4.1). Представители наиболее богатого 

видами сем. Tubificidae, из которых наиболее часто встречались Baltidrilus  

costatus, Potamothrix hammoniensis и Psammoryctides barbatus, как правило, не  
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Таблица 4.1 

Список видов макрозообентоса восточной части Финского залива (по 

материалам автора) 

Глубина, м 

№ Вид 

О
тнош

ение к 
солености 

Ч
уж

еродны
е 

виды
 <15 16-

25 
26-
35 

>35 

 Класс Priapulida       
1. Halicryptus spinulosus von Siebold М    + + 

 Тип Annelida       
 Класс Polychaeta       

2. Bylgides sarsi (Malmgren) М     + 
3. Marenzelleria arctia (Chamberlin) С А + + + + 
4. Marenzelleria neglecta Sikorski et Bick М СА + + + + 
5. Manayunkia aestuarina (Bourne) М  + + + + 

 Класс Clitellata       
 подкласс Oligochaeta       
 сем. Naididae       

6. Stylaria lacustris (Linnaeus) П  +    
7. Vejdovskyella intermedia (Bretscher) П  +    
8. Dero digitata (Müller) П  +    
9. Nais elinguis Müller П  + + + + 
10. Ophidonais serpentina (Müller) П  +    
11. Uncinais uncinata (Oersted) П  +    
12. Paranais botniensis Sperber М  + + + + 
13. Paranais frici Hrabě М ПК + + + + 
14. Paranais litoralis (Müller) М  + + + + 
15. Amphichaeta sannio Kallstenius С    + + 
16. Chaetogaster diaphanus (Gruithuisen) П  +    

 сем. Tubificidae       
17. Rhyacodrilus coccineus (Vejdovský) П  +    
18. Aulodrilus japonicus Jamaguchi  П  +    
19. Aulodrilus limnobius Bretscher П  +    
20. Aulodrilus pigueti Kowalewski П  +    
21. Spiridion insigne Knöllner М  +    
22. Tubifex ignotus (Štolc) П  +    
23. Tubifex newaensis (Michaelsen) П ПК + +   
24. Tubifex tubifex (Müller) П  + +   
25. Baltidrilus costatus (Claparède) М  + + + + 
26. Spirosperma ferox Eisen П  +    
27. Spirosperma velutinus (Grube) П  +    
28. Tubificoides pseudogaster (Dahl) М СА   + + 
29. Limnodrilus hoffmeisteri Claparède П  + +   
30. Limnodrilus profundicula (Verrill) П  + + +  
31. Limnodrilus udekemianus Claparède П  + +   
32. Psammoryctides barbatus (Grube) П  + + +  
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Таблица 4.1 (продолжение)
33. Ilyodrilus templetoni (Southern) П  +    
34. Potamothrix bavaricus (Oschmann) С ПК +    
35. Potamothrix bedoti (Piguet) П  +    
36. Potamothrix hammoniensis (Michaelsen) П  + + +  
37. Potamothrix heuscheri (Bretscher) С ПК +    
38. Potamothrix moldaviensis Vejdovský et Mrázek П ПК +    
39. Potamothrix vejdovskyi (Hrabě) С ПК + +   
40. Clitellio arenarius (Müller) М  +    
41. сем. Enchytraeidae   + + + + 

 Тип Nemertea       
42. Cyanophthalma obscura Schultze М  + +   

 Тип Mollusca       
 Класс Bivalvia       

43. Dreissena polymopha (Pallas) П ПК +    
44. Limecola balthica (Linnaeus) М  + + + + 
45. Mytilus trossulus Gould М  +    
46. Pisidium sp. П  +    

 Класс Gastropoda       
47. Theodoxus fluviatilis (Linnaeus) П  +    
48. Valvata piscinalis (O. F. Müller)  П  +    
49. Valvata sp. П  +    
50. Bithynia tentaculata (Linnaeus) П  +    
51. Potamopyrgus antipodarum (Gray) С НЗ + +   
52. Ecrobia ventrosa (Montagu) С  +    

 Класс Maxillopoda       
53. Amphibalanus improvisus Darwin М СА +    

 Класс Malacostraca       
 отр. Isopoda       

54. Saduria enthomon (Linnaeus) С  + + + + 
55. Jaera aff. albifrons Leach М  + + +  

 отр. Amphipoda       
 сем. Corophiidae       

56. Corophium volutator (Pallas) М  + + + + 
 сем. Pontoporeiidae       

57. Bathyporeia pilosa Lindström М  +    
58. Monoporeia affinis (Lindström)  С  + + + + 
59. Pontoporeia femorata Kröyer М     + 

 сем Gammaridae       
60. Gammarus salinus Spooner М  + + + + 
61. Gammarus oceanicus Segerstråle М     + 
62. Gammarus tigrinus Sexton С СА +    
63. Gammarus zaddachi Sexton С  + +  + 

 Класс Insecta       
 отр. Diptera       
 сем. Chironomidae       

64. Monodiamesa bathyphila (Kieffer) П  +    
65. Microcricotopus bicolor (Zetterstedt) П   +   
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Таблица 4.1 (продолжение)
66. Psectrocladius psilopterus (Kieffer in Kieffer and 

Thienemann) 
П  +    

67. Tanytarsus verralli Goetghebuer П  +  +  
68. Tanytarsus gr. lestagei Goetghebuer П  +    
69. Tanytarsus gregarius Kieffer П  + + +  
70. Tanytarsus sp. П  + +   
71. Cladotanytarsus sp. П   +   
72. Rheotanytarsus sp. П    +  
73. Micropsectra curvicornis Tshernovskij П  + +   
74. Micropsectra praecox (Wiedemann) П  +    
75. Chironomus plumosus (Linnaeus) П  + + +  
76. Cryptochironomus defectus (Kieffer) П  +    
77. Demicryptochironomus vulneratus (Zetterstedt) П   +   
78. Harnischia curtilamellata (Malloch) П  +    
79. Dicrotendipes nervosus (Staeger) П  +    
80. Glyptotendipes paripes (Edwards) П  + + +  
81. Polypedilum (Polypedilum) nubeculosum (Meigen) П  + +   
82. Polypedilum (Tripodura) scalaenum (Schrank) П  + +   
83. Microtendipes pedellus (De Geer) П  + +   
84. Microtendipes sp. П  +    
85. Omisus caledonicus (Edwards) П  +    
86. Stictochironomus crassiforceps (Kieffer) П  + + +  
87. Paratendipes albimanus (Meigen) П  +    
88. Procladius sp.  П  + + +  
89. Psectrotanypus varius (Fabricius) П   +   
90. Thienemannimyia sp. П   +   
91. Ablabesmyia monilis (Linnaeus) П    +  
Примечание. М, С и П — соответственно морские, солоноватоводные и пресноводные виды. 
А, СА, ПК и НЗ — чужеродные виды соответственно арктического, североатлантического, 
понтокаспийского и новозеландского происхождения. 
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опускаются ниже изобаты 30 м. Единственное исключение — недавно вселив-

шийся в залив североморский вид Tubificoides pseudogaster (Dahl, 1960), встре-

чающийся на глубинах до 40 м (раздел 6.2.1). 

Достаточно богато представлены также личинки хирономид (28 видов и 

личиночных форм). Однако распространение подавляющего большинства из 

них ограничено узкой полосой прибрежных мелководий выше изобаты 15 м. В 

более глубоких районах находки личинок хирономид имели единичный и слу-

чайный характер. Относительно регулярно встречались только два вида Procla-

dius ferrugineus и Chironomus plumosus. Аналогичное распределение характерно 

и для моллюсков (10 видов), которые на большей части акватории были пред-

ставлены только Limecola balthica.  

Более широко распространенны в восточной части Финского залива рако-

образные, представленные 11 видами. Часть их (Amphibalanus improvisus, 

Bathyporeia pilosa, Gammarus tigrinus) обитает только в мелководных районах. 

Бокоплавы Corophium volutator, Gammarus salinus, Gammarus oceanicus, Gam-

marus zaddachi и равноногий рачок Jaera aff. albifrons проникают также в глу-

боководную зону, но занимают редко встречающиеся там участки дна со слабо 

заиленными грунтами (пески, глина, железо-марганцевые конкреции), более 

типичные для прибрежных мелководных районов. Илы, характерные для глу-

боководной зоны, населены изоподами Saduria entomon и двумя видами амфи-

под из сем. Pontoporeiidae — Monoporeia affinis и Pontoporeia femorata. Место-

обитания последнего вида, расположенные западнее о. Мощный в наиболее 

глубоких (около 60 м) участках обследованной нами акватории, особенно силь-

но пострадали от гипоксии в середине 2000-х гг. (разд. 2.2.2, 5.3.1). Последний 

раз в составе бентоса P. femorata отмечался в 2006 г. 

Из четырех видов полихет в настоящее время наиболее распространенны 

два чужеродных вида, относящиеся к роду Marenzelleria. Североамериканский 

вид Marenzelleria neglecta, проникший в российские воды Финского залива в 

1996 г. (Максимов, 2009), к настоящему времени в открытых районах, по-

видимому, полностью вытеснен вселившимся позднее арктическим представи-
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телем рода — Marenzelleria arctia (раздел 6.2.2). Однако, весьма вероятно, что 

популяции M. neglecta сохранились в мелководных местообитаниях, как это 

имеет место в западной части Финского залива (Kauppi et al., 2015). Нативные 

балтийские полихеты Manayunkia aestuarina и Bylgides sarsi в наших сборах 

встречались довольно редко и, как правило, в незначительных количествах.  

Две систематические группы были представлены единичными видами. 

Немертины Cyanophthalma obscura ограничены в своем распределении мелко-

водными участками. Приапулиды Halicryptus spinulosus встречены только в 

Нарвском заливе.  

В отличие от Невской губы фауна открытых районов восточной части 

Финского залива носит переходный характер от пресноводной к морской и не 

столь однородна в зоогеографическом отношении. Здесь мы находим предста-

вителей всех главных компонентов, выделяемых в фауне Балтийского моря 

(Зенкевич, 1947; Elmgren,1984): 

– обитатели пресных вод (личинки хирономид, брюхоногие моллюски и 

большинство олигохет). 

– эвригалинные морские и солоноватоводные виды, характерные для эс-

туариев и литоральной зоны побережья Северной Атлантики (полихеты B. 

sarsi, M. aestuarina, олигохеты Amphichaeta sannio, Paranais botniensis, Paranais 

litoralis, B. costatus, T. pseudogaster, Spiridion insigne, Clitellio arenarius, немер-

тины C. obscura, двустворчатые моллюски L. balthica и Mytilus trossulus, рако-

образные B. pilosa, C. volutator, Gammarus spp., J. aff. albifrons). 

– ледниковые реликты морского (приапулида H. spinulosus, бокоплав P. 

femorata) и солоноватоводного (ракообразные M. affinis, S. entomon) происхож-

дения. 

Кроме того, ряд видов проник в Балтийское море в недавнее время, веро-

ятно, вследствие деятельности человека. Однако, по сути дела, почти все ус-

пешные вселенцы могут быть отнесены к одной из вышеперечисленных групп. 

Причем значимость разных фаунистических компонентов в «новой» и «старой» 

фауне примерно одинакова (Табл. 4.1). Более половины вселенцев являются 
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выходцами из Понто-каспийского бассейна, то есть, как и большинство мест-

ных видов (около 70%), происходят из внутренних водоемов Евразии. Из Се-

верной Атлантики происходит примерно 1/4 чужеродных (преимущественно из 

прибрежных вод Северной Америки) и аборигенных видов. Более того, по-

скольку процесс продвижения североморских форм в восточную Балтику про-

должается (гл. 6), порой трудно четко провести грань между чужеродными и 

нативными представителями этой зоогеографической группировки. В частно-

сти такой явно инвазионный вид как T. pseudogaster, появление и массовое раз-

витие которого в восточной части Финского залива привело к существенному 

изменению бентических сообществ (раздел 6.2.1), был впервые описан в Дат-

ских проливах (Dahl, 1960), то есть формально должен быть отнесен к абори-

генной фауне Балтийского моря. Наконец самая маленькая фаунистическая 

группа, включающая один чужеродный (полихета M. arctia) и четыре местных 

вида (так называемые ледниковые реликты) проникла в Балтику из Арктиче-

ского бассейна (раздел 6.2.2, 6.2.3). Только один из вселившихся видов 

(Potamopyrgus antipodarum) имеет экзотическое (вероятно, новозеландское) 

происхождение (Табл. 4.1).  

Несмотря более пестрый зоогеографический состав в качественном отно-

шении донное население восточной части Финского залива существенно беднее 

бентоса Невской губы. Уже вблизи о. Котлин исчезает большинство пресно-

водных видов, характерных для губы, и появляется ряд крайне эвригалинных 

морских форм. Количество последних, однако, невелико и ни в коей мере не 

может компенсировать убыль пресноводных видов. По мере продвижения на 

запад с увеличением солености происходит дальнейшее обеднение видового 

состава и постепенное замещение оставшихся пресноводных видов морскими и 

солоноватоводными. Однако вследствие сильной соленостной и термической 

стратификации водной толщи указанные процессы смены фаун и обеднения 

видового состава в восточной части Финского залива связаны тесным образом с 

глубиной. Наибольшим разнообразием отличается фауна мелководных участ-

ков с глубинами менее 20–25 м. В этой зоне отмечено более 90 % из общего 
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числа обнаруженных таксонов. В более глубоких районах встречено только 33 

таксона. При этом значительная часть находок представлена единичными осо-

бями широко распространенных в прибрежье видов, вероятно, случайно зане-

сенными в открытую часть. К числу регулярно встречающихся в глубоковод-

ной зоне форм можно отнести немногим более десятка таксонов. При этом рас-

пространение части их носит достаточно локальный характер. Например, ти-

пичные для глубоководных районов Балтийского моря приапулиды H. 

spinulosus, полихеты B. sarsi и бокоплавы P. femorata были найдены только у 

западной границы исследованной акватории. Проникновению этих достаточно 

стеногалинных форм дальше на восток препятствует низкая соленость. 

Причины такого вертикального распределения видового разнообразия 

следует искать в особенностях состава донной фауны. Около 2/3 макробеспоз-

воночных восточной части Финского залива относятся к пресноводным фор-

мам. Повышенная соленость препятствует проникновению их в глубоководные 

районы, населенные практически только морскими и солоноватоводными ви-

дами. Известно, что многие морские животные не способны осуществлять про-

цессы осморегуляции при низкой температуре воды (Green, 1968; Vernberg, 

1983). В частности, считается, что именно температура лимитирует распро-

странение ряда морских форм в Балтийском море (Segerstrale, 1972; Ярвекюльг, 

1979; Elmgren, 1984). Почти постоянное существование в Финском заливе слоя 

очень холодных вод ниже летнего термоклина (разд. 2.1) должно препятство-

вать заселению глубоководных участков морским и солоноватоводным бенто-

сом, представленным преимущественно довольно теплолюбивыми атлантиче-

скими литоральными, а также понто-каспийскими видами (табл. 4.1). Из трех 

основных фаунистических компонентов только выходцы из Арктического бас-

сейна, представленные всего несколькими реликтовыми видами и одним все-

ленцем, находят для себя благоприятные условия в глубоководной районах.  

Таким образом, из-за неблагоприятного сочетания условий среды глубо-

ководная зона оказывается недоступной для большинства обитающих в восточ-

ной части Финского залива донных животных. Большая часть как пресновод-
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ных, так и морских форм сосредоточена на относительно незначительных по 

площади хорошо прогреваемых и сильно опресненных отмелях, расположен-

ных вдоль берегов залива. В результате этого обширные пространства откры-

тых районов населены всего несколькими видами макрозообентоса. 

 

 

4.3 Причины фаунистической бедности макрозообентоса открытых 

районов восточной части Финского залива 

 

 

Бедность видового состава макрозообентоса всеми исследователями упо-

минается как одна из ярчайших особенностей восточной части Финского зали-

ва. Низкое фаунистическое разнообразие характерно и для всего Балтийского 

моря в целом (Зенкевич, 1947, 1956; 1963; Elmgren, 1984; Zettler et al., 2014). 

Однако в глубоководных донных сообществах восточной части Финского зали-

ва это обеднение доходит до крайней, практически не встречающейся в при-

родных условиях степени выражения, когда все население бентали порой пред-

ставлено одним видом. В Балтийском море подобную степень обеднения мы 

встречаем также в вершине Ботнического залива (Kuparinen et al., 1996; Kuosa 

et al., 2017).  

Низкое видовое разнообразие типично для эстуариев и других солонова-

тых водоемов (Remane, Schliper, 1971; McLuski, Elliot, 2004; Wolf, 1983 и др.). 

Наиболее обедненная в качественном отношении фауна наблюдается при «кри-

тической» солености (5–8‰), которая физиологически является наименее ком-

фортной и для морских, и для пресноводных животных (Remane, Schliper, 1971; 

Хлебович, 1974, 2015; Telesh, Khlebovich, 2010). Это в полной мере относится и 

к Балтийскому морю, занимающему одно из первых мест в мире по объему вод 

критической солености (Гидрометеорология…, 1994). 

Однако причины фаунистической бедности этого водоема связаны не 

только с неблагоприятным соленостным режимом, но также с действием ряда 
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региональных факторов. Один из них имеет отношение ко всей Северной Евро-

пе и обусловлен небольшим в геологическом отношении возрастом европей-

ских эстуариев, сформировавшихся в послеледниковое время, что не позволило 

развиться здесь богатой и разнообразной солоноватоводной фауне (Wolf, 1983; 

McLuski, Elliot, 2004). Остальные факторы связаны с географическими особен-

ностями Балтийского моря. Вследствие расположения его на границе зон мор-

ского и континентального климата при продвижении внутрь Балтики увеличи-

вается суровость климата. Считается, что проникновение на восток ряда мор-

ских форм лимитировано климатическими факторами, а именно низкой темпе-

ратурой воды (Segerstråle, 1972; Ярвекюльг, 1979). Влияние климата усугубля-

ется географической обособленностью Балтики от других морских бассейнов, 

связь с которыми осуществляется через мелководные Датские проливы. Малые 

глубины проливов (менее 20 м) ограничивают возможность проникновения сю-

да холодолюбивых глубоководных видов. Поэтому среди морских форм бенто-

са преобладают обитатели литорали, приспособленные к существованию в ус-

ловиях относительно мягкого климата Атлантики. 

В результате в Балтийском море при продвижении на север и восток вме-

сте со снижением солености воды и увеличением суровости климата из состава 

донной макрофауны постепенно исчезают морские и солоноватоводные формы. 

Эти процессы достигают своей кульминации в вершинах Ботнического и Фин-

ского заливов, куда проникают только немногие крайне эврибионтные предста-

вители морского бентоса (Зенкевич, 1947, 1956, 1963; Ярвекюльг, 1979 и др.). В 

прибрежных участках убыль морских видов компенсируется развитием пресно-

водных форм, которые, однако, не способны заселить открытые районы из-за 

повышенной солености.  

Снижению разнообразия глубоководного бентоса в восточной части Фин-

ского залива также способствует ряд факторов, действующих непосредственно 

в пределах исследованной акватории. Сильная стратификация водной толщи 

затрудняет вертикальное перемешивание и летний прогрев глубинных вод. 

Вследствие чего здесь почти круглогодично сохраняются «арктические» (менее 
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5°С) температурные условия и «критическая» (5–8‰) соленость (разд. 2.1). 

Развитию ряда видов могут также препятствовать периодические гипоксийные 

явления (разд. 2.2.2). Широкое распространение ледниковых реликтовых рако-

образных считается еще одной причиной низкого разнообразия бентоса глубо-

ководной зоны восточной части Финского залива. По мнению А. Ярвекюльга 

(1979), отсутствие в 1960-х гг. в открытых участках залива восточнее о. Гогланд 

олигохет и некоторых других донных беспозвоночных, встречающихся в дру-

гих районах Балтийского моря на больших глубинах, было связано с выеданием 

их молоди ракообразными M. affinis и S. entomon. Наличие подобного рода 

взаимодействий в морских и пресноводных водоемах хорошо известно. Экспе-

риментально доказано, что по этой причине в Балтийском море в местах массо-

вого развития M. affinis отсутствуют M. baltica (Segerstrale, 1978; Elmgren et al., 

1986). В Ладожском озере выявлен антагонизм между M. affinis и личинками 

хирономид. (Курашов, 1987). По-видимому, в качестве подтверждения этих 

взглядов следует рассматривать увеличение разнообразия бентоса глубоковод-

ных районов Финского залива в 2000-х гг. после резкого сокращения численно-

сти ледниковых реликтов вследствие ухудшения кислородного режима (разд. 

6.3).  

 

 

4.4 Массовые виды донных макробеспозвоночных 

 

 

В количественном отношении на большей части акватории макрозообен-

тос был представлен практически только шестью нативными (ледниковые ре-

ликтовые ракообразные S. entomon, M. affinis и P. femorata; двустворчатый мол-

люск L. balthica, олигохеты B. costatus и N. elinguis) и двумя чужеродными (по-

лихета M. arctia и олигохета T. pseudogaster) видами (табл. 4.2). 

Ведущее место в бентосе принадлежит реликтовым ракообразным. 

Вплоть до середины 2000-х гг. эти животные господствовали в глубоководных 
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участках залива, где они часто являлись единственными представителями дон-

ной макрофауны. Наиболее широко распространены солоноватоводные виды S. 

entomon и M. affinis, встречавшиеся по всей акватории восточной части Фин-

ского залива от почти совершенно пресноводных участков, вплотную примы-

кающих к Невской губе (станция 26), до о. Гогланд, где соленость достигала 

8 ‰. S. entomon и M. affinis отмечены нами на всех обследованных глубинах. 

Основная масса рачков, однако, обитает глубже 25−30 м, где температура воды 

в течение большей части года держится в пределах 2−5°С (разд. 2.1). Эти рако-

образные встречаются на всех грунтах, но наиболее массового развития дости-

гают на коричневых илах, характерных для глубоководных участков залива. 

Морской бокоплав P. femorata играл заметную роль в бентосе района о. Гог-

ланд в 80-х и 90-х г. прошлого века. К настоящему времени, как уже говори-

лось, практически исчез из состава бентоса вследствие гипоксии. Ухудшение 

кислородного режима также привело к резкому снижению численности 

S. entomon и M. affinis (разд. 5.3.1). 

 

Таблица 4.2 

Некоторые характеристики массовых видов донных макробеспозвоночных 

восточной части Финского залива 

Вид h, м T, °С S, ‰ Nmax, экз./м
2 Bmax, г/м

2 

Saduria entomon  7–73 1.5–19 1.1–8.0 2020 438.2 

Monoporeia affinis 7–75 1.4–17.7 1.8–7.8 35350 38.4 

Pontoporeia femorata 49–75 2.5–4.5 6.8–7.8 4538 33.3 

Marenzelleria arctia 7–75 1.4–20.0 0.2–8.1 37260 83.6 

Limecola balthica 7–75 1.4–17.7 3.4–8.1 1600 258 

Baltidrilus costatus 7–33 1.4–15.7 3.4–7.3 7450 9.8 

Tubificoides pseudogaster 25–39 1.6–11.3 4.0–6.4 23840 36.6 

Nais elinguis 7–70 1.7–19.8 0.4–7.7 7090 0.7 

Примечания. h, м; T, °С и S, ‰ — соответственно, диапазоны глубин, температуры и солено-
сти при которых встречался вид; Nmax, экз./м

2 и Bmax, г/м
2 — соответственно, максимальные 

численность и биомасса.  



 73

Начиная с 2009 г. ракообразные уступают ведущею роль в донных сооб-

ществах вселившимся в Балтийское море арктическим полихетам M. arctia, ко-

торые в настоящее время являются наиболее распространенным и многочис-

ленным представителем макрозообентоса в Финском заливе (разд. 6.2.2). 

Морские двустворчатые моллюски L. balthica встречались несколько ре-

же, чем ракообразные и полихеты M. arctia (со времени их появления в бентосе 

залива), но вследствие крупных размеров часто доминировали в донных сооб-

ществах по биомассе. Вплоть до недавнего времени плотные поселения этих 

моллюсков располагались на песчаных грунтах, преимущественно, в относи-

тельно мелководных (менее 30 м) участках залива. В последние годы также от-

мечено массовое развитие L. balthica на илах глубоководной зоны (гл. 6). 

Олигохеты B. costatus, как и другие представители сем. Tubificidae, ши-

роко распространены в мелководных участках залива. В благоприятные по ки-

слородным условиям периоды (1980-е гг. и начало 2000-х гг.) в пограничных 

участках глубоководной зоны в районе изобаты 30 м регистрировались значи-

тельные скопления B. costatus. Хотя тубифициды считаются одними из самых 

устойчивых к недостатку кислорода представителями макрозообентоса, гипок-

сийные явления 1990-х и 2000-х гг. привели к исчезновению глубоководных 

популяций B. costatus. По-видимому, вследствие своей относительно малой 

подвижности олигохеты оказались более уязвимыми к локальным и кратковре-

менным ухудшениям кислородного режима, которых ракообразные могли ус-

пешно избегать, мигрируя в верхние хорошо аэрированные слои воды. В на-

стоящее время B. costatus в открытых районах редок и малочислен. С начала 

2000-х гг. в центре глубоководной зоны вблизи о. Сескар существует локаль-

ный участок дна, где доминирует чужеродный вид олигохет T. pseudogaster 

(разд. 6.2.1). На остальной акватории эти олигохеты отсутствуют. 

Наряду с тубифицидами в 2000-х гг. в глубоководных районах залива су-

ществовали плотные популяции мелких олигохет сем. Naididae (главным обра-

зом, N. elinguis). Численность их иногда достигала весьма высоких величин, 

однако, в силу незначительных размеров биомасса этих животных была ни-
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чтожно мала (табл. 4.2). Типичное местообитание наидид – литоральная зона, 

хотя в Балтийском море отдельные особи попадаются вплоть до глубин около 

50 м (Ярвекюльг, 1979; Тимм, 1987). Примеров массового развития этих олиго-

хет в глубоководных районах других водоемов мне не известно. В восточной 

части Финского залива высокая численность наидид наблюдалась исключи-

тельно только на начальных стадиях восстановительной сукцессии донных со-

обществ после заморов (разд. 6.3). По-видимому, объяснение этого явления 

связано с низким разнообразием бентоса глубоководных районов залива. В ча-

стности, здесь очень слабо представлены виды, имеющие планктонную стадию 

жизненного цикла. Известно, что наидиды способны активно плавать в толще 

воды и часто встречаются в планктоне водоемов. У них имеется морфологиче-

ски отличающаяся особая мигрирующая форма, играющая важную роль в рас-

селении (Nilsson et al., 2000; Junkins et al., 2006). Плавающие черви могут легко 

переноситься течениями на большие расстояния. Эта особенность позволяла 

наидидам первым успешно осваивать освободившиеся после заморов участки 

дна и в условиях отсутствия конкурентов достигать на них массового развития. 

По-видимому, в бедной видами восточной части Финского залива наидиды ис-

полняли роль аналогичную с имеющими пелагическую личинку оппортунисти-

ческими видами полихет, быстро заселяющими впадины Центральной Балтики 

в периоды улучшения кислородного режима (напр. Andersin et al., 1978b; Laine 

et al., 1997). Интересно, что после появления в Финском заливе M. arctia эта 

роль первопоселенцев также перешла полихетам (разд. 6.3).  

Таким образом, только три (S. entomon, M. affinis и L. balthica) из восьми 

массовых форм в той или иной степени сохраняли свой ведущий статус на про-

тяжении всего периода наблюдений. Существование остальных было ограниче-

но во времени. Возникновение и исчезновение поселений P. femorata, B. 

costatus и N. elinguis в заливе было обусловлено изменением кислородных ус-

ловий. Чужеродные виды T. pseudogaster и M. arctia проникли в залив во время 

исследований. Значение прочих таксонов в бентосе была либо ничтожно мало 

(не более 1–2% от общей численности и биомассы), либо их распространение 
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носило локальный характер. К последней группе в частности относятся пред-

ставители пресноводной фауны — личинки Chironomus plumosus, олигохеты 

Potamothrix hammoniensis и Limnodrilus hoffmeisteri — доминирующие в местах 

значительного поступления речных вод (район о. Котлин, Выборгский залив, 

Лужская губа).  

Ограниченный набор массовых видов является одной из основных при-

чин значительной изменчивости количественных показателей макрозообентоса 

восточной части Финского залива. Структура и суммарные количественные по-

казатели всего донного сообщества здесь очень чувствительны к флуктуациям 

популяций немногих доминирующих видов. Численность донных макробеспоз-

воночных варьировалась от 0 до 37 980 экз./м2 (98% составляли M. arctia), био-

масса от 0 до 445 г/м2 (98% составляли S. entomon). При этом необходимо отме-

тить, что колебания с примерно такой же амплитудой в течение периода иссле-

дований наблюдались на многих станциях. В частности вышеприведенная мак-

симальная величина биомассы отмечена на станции 3 в мае 1986 г., где впо-

следствии в годы ухудшения кислородного режима макрозообентос полностью 

отсутствовал. Из-за значительных межгодовых колебаний, описанных в после-

дующих главах, дать какую-либо даже самую обобщенную количественную ха-

рактеристику макрозообентоса восточной части Финского залива не представ-

ляется возможным. Уровень развития, а также особенности распределения чис-

ленности и биомассы бентоса по акватории в разные годы здесь существенно 

различались. 

 



 76

ГЛАВА 5. МЕЖГОДОВЫЕ И МНОГОЛЕТНИЕ ИЗМЕНЕНИЯ 

КОЛИЧЕСТВЕННОГО РАЗВИТИЯ ДОННЫХ 

МАКРОБЕСПОЗВОНОЧНЫХ 

 

 

5.1 Общие вопросы 

 

 

Динамические явления в макрозообентосе можно условно подразделить 

на две большие группы: изменения показателей количественного развития дон-

ных макробеспозвоночных и изменение фаунистического состава вследствие 

перемещения границ распространения отдельных видов. В этой главе рассмат-

риваются колебания численности и биомассы донных животных, при которых 

видовой состав сообщества оставался практически прежним. Количественные 

изменения удобно рассмотреть в порядке увеличения их временного масштаба. 

В контексте данной работы целесообразно различать межгодовую и многолет-

нюю (то есть характеризующую не отдельные годы, а долговременные периоды 

продолжительностью, как минимум, в несколько лет) изменчивость. 

 

 

5.2 Межгодовые изменения 

 

 

5.2.1 Восточный мелководный район 

 

 

Наиболее значительная изменчивость количественных показателей харак-

терна для бентоса сильно опресненных участков в куту залива (рис 5.1). Изме-

нения биомассы бентоса были связаны главным образом с популяционной ди-

намикой крупных личинок хирономид Chironomus plumosus, численность кото- 
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Рис. 5.1. Биомасса донных животных на станции 19 (глубина 10 м) в 1981–2015 

гг. Использованы материалы автора, СЗ УГМС и Базы данных программы Год 

Финского залива 2014. 

 

рых испытывает значительные сезонные колебания, связанные с особенностями 

жизненного цикла этих гетеротопных насекомых. Окукливание и вылет кома-

ров в период массового размножения приводит к резкому падению биомассы.  

В связи с этим для оценки межгодовой изменчивости традиционно ис-

пользуется биомасса хирономуса весной — начале лета, до начала вылета има-

го (Соколова и др., 1983). В июне 1985 г. на глубинах 10–15 м в районе о. Кот-

лин в макрозообентосе по весу преобладали личинки хирономид (главным об-

разом Ch. plumosus), которые составляли 98% от общей биомассы. В 1986–1987 

гг. численность и биомасса олигохет здесь увеличилась почти на порядок по 

сравнению с 1985 г. Напротив, количественные показатели хирономид к 1987 г. 

резко снизились. Особенно значительные изменения произошли между 1986 и 

1987 гг. (рис. 5.2). В мае 1987 г. на долю малощетинковых червей приходилось 

98% биомассы всего бентоса. То есть соотношение хирономид и олигохет ока-

залось обратным таковому в 1985 г. Вследствие почти полного исчезновения 

крупных личинок хирономуса общая биомасса бентоса уменьшилась примерно 

в 6 раз по сравнению с тем же периодом предыдущего года. 
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Рис. 5.2. Биомасса (г/м2) 

макрозообентоса в мелководных 

опресненных участках Финского 

залива в районе о. Котлин 6–9 июня 

1986 г. (а) и 21–23 мая 1987 г. (б). 

Заштрихована доля биомассы 

личинок хирономид. 

 

 

 

 

 

 

Подобные изменения, по-видимому, имели место и раньше. В 1969–1972 

гг. севернее о. Котлин располагались плотные поселения олигохет (Кудерский, 

1982). Биомасса этих животных в отдельных пробах достигала почти 50 г/м2. 

Однако средние биомассы бентоса были значительно ниже: 10−20 г/м2. Относи-

тельно личинок хирономид автор не приводит никаких сведений, очевидно, их 

количество было незначительно. По-видимому, для мелководных опресненных 

участков залива вблизи о. Котлин характерно чередование периодов преобла-

дания в бентосе то олигохет, то личинок хирономид. Наиболее высокие сум-

марные биомассы (около 50 г/м2) наблюдаются в годы массового развития ли-

чинок хирономуса. Напротив, в годы доминирования олигохет, как правило, 

отмечаются низкие (порядка 10 г/м2) биомассы. 

Значительные флуктуации численности и биомассы личинок хирономуса 

известны во многих водоемах (Лукьянова, 1973, 1974; Соколова и др., 1983; 
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Kangur et al., 1998). В Финском заливе они впервые отмечены в начале 1930-х 

гг. По мнению Сегерстроле (Segerstrale, 1969), это обычное явление в прибреж-

ных водах Финляндии. Ранее при объяснении межгодовой динамики бентоса 

мелководных районов восточной части Финского залива указывалось на веро-

ятную роль отрицательных взаимодействий между популяциями хирономид и 

олигохет (Максимов, 1997; Maximov, 2003). Обратная связь между численно-

стью этих двух групп донных животных часто отмечается в различных водо-

емах, в том числе в прибрежных опресненных районах Балтики (Ярвекюльг, 

1979). Обычно это связывают с выеданием олигохет хищными личинками хи-

рономид (Попченко, 1972; Loden, 1974; Soster, McCall, 1989). Хотя личинки Ch. 

plumosus по способу питания относятся к группе "фильтраторы — собиратели" 

(Извекова, Набережный, 1983), они способны потреблять и животную пищу. По 

мнению Лодена (Loden, 1974) хищным питанием личинок объясняется отсутст-

вие малощетинковых червей в местах массового развития хирономуса. Из-за 

безвыборочности питания (Извекова, Набережный, 1983), при высокой плотно-

сти Ch. plumosus могут потреблять молодь олигохет в качестве случайной пищи 

вместе с детритом. В частности, считается, что такое неспецифическое хищни-

чество контролирует численность Potamothrix hammoniensis в оз. Эркен 

(Jonasson, 1972; Jonasson, Thorhauge, 1976). В свою очередь биотурбационная 

деятельность червей также может отрицательно сказываться на развитии хиро-

номид. Согласно теории аменсализма трофических групп (Rhoads, Yung, 1970; 

McCann, Levin, 1989), биотурбационная активность вагильного заглатывающе-

го детритофага (олигохеты) должна подавлять менее подвижных фильтраторов 

и собирающих детритофагов (хирономус). Более подробно возможный меха-

низм отрицательного воздействия жизнедеятельности олигохет на животных, 

питающихся детритом с поверхности донных осадков, рассмотрен в следующей 

главе (раздел 6.2.1).  

Анализ данных за весь период наблюдений в районе о. Котлин подтвер-

дил наличие отрицательных взаимодействий между хирономидами и олигохе-

тами (рис 5.3). Однако они четко проявляются только при высокой плотности  
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Рис. 5.3. Зависимость между весенней биомассой (г/м2) личинок хирономид и 

олигохет. Размер кружков пропорционален общей биомассе макрозообентоса. 

Приведены линия регрессии и коэффициент корреляции, рассчитанные для лет, 

когда суммарная биомасса макрозообентоса превышала 40 г/м2. 

 

бентоса. Так на станции 19 значимая отрицательная корреляция (r = – 0.894, P = 

0.007) между биомассами хирономид и олигохет наблюдалась только в годы, 

когда суммарная биомасса макрозообентоса превышала 40 г/м2. Из 15 лет, для 

которых доступны данные, полученные на этой станции в конце весны — нача-

ле лета (до начала вылета имаго), такая биомасса была отмечена только в тече-

ние 7 лет (рис 5.3). В остальные годы развитие обеих групп донных животных, 
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очевидно, лимитировалось другими факторами. Известно, что на величину 

биомассы Ch. plumosus сильное влияние оказывают гидрометеорологические 

факторы. В качестве наиболее распространенных причин называются темпера-

тура воды и погодные условия в период вылета имаго. Неблагоприятное соче-

тание метеорологических факторов в течение ряда лет может вызвать катаст-

рофическое падение биомассы (Лукьянова, 1974; Соколова и др., 1983).  

Начиная с 2006 г. в восточных мелководных участках залива на развитие 

бентоса серьезное влияние оказали гидротехнические работы (Орлова и др., 

2008а). Особенно сильно пострадали животные с фильтрационным питанием и 

поверхностные детритофаги, такие как двустворчатые моллюски и личинки хи-

рономид. В наиболее затронутой гидротехническими работами Невской губе 

личинки Ch. plumosus практически исчезли из состава бентоса (Максимов, 

2014). В 2010-е гг. часть населенных олигохетами и хирономидами участков в 

районе о. Котлин подверглась инвазии полихет Marenzelleria arctia (разд. 6.2.2). 

 

 

5.2.2 Глубоководная зона 

 

 

В глубоководных районах восточной части Финского залива межгодовая 

динамика макрозообентоса была обусловлена почти полным совпадением ко-

лебаний численности и биомассы всех представителей донной макрофауны 

(рис. 5.4 и 5.5), только максимумы развития Saduria entomon и олигохет*, как 

правило, наблюдались на год позднее, чем у Monoporeia affinis. Несмотря на 

синхронность колебаний показателей обилия бентоса на отдельных станциях, 

характер межгодовой динамики в разных участках акватории в точности не сов-

падала. Даже на довольно близко расположенных станциях (рис. 5.4, 5.5) пер-

воначально изменения шли в противоположенных направлениях. На станции 1 

 
* По данным 1985 г. олигохеты на глубоководных станциях были представлены одним видом 
Baltidrilus costatus.  
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Рис. 5.4. Средние годовые численность (а, экз./м2 ) и биомасса (б, г/м2) донных 

животных на станции 1 (глубина 30 м). 1 — Monoporeia affinis, 2 — Oligochaeta, 

3 — Saduria entomon; вертикальные линии — стандартная ошибка. 
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Рис. 5.5. Средние годовые численность (а, экз./м2 ) и биомасса (б, г/м2) донных 

животных на станции 2 (глубина 36 м). Обозначения как на рис. 5.4. 
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численность и биомасса возрастали вплоть до 1988–1989 гг. и лишь потом на-

чали снижаться. В то время как на станции 2 спад имел место в течение почти 

всего периода наблюдений. Это приводит к постоянному перераспределению 

биомассы бентоса по акватории. Так если в 1991 г. наиболее значительные ско-

пления донных животных были сосредоточены в районах Нарвского и Выборг-

ского заливов, то к 1995 г. плотные поселения животных там исчезли. Напро-

тив, в центре глубоководной зоны показатели обилия бентоса заметно выросли 

(Максимов, 1997). 

Популяционная динамика M. affinis была детально изучена на двух стан-

циях с 1985 по 1990 г. На станции 1 численность повышалась вплоть до 1988 г. 

(средняя за год — 2772 экз./м2), затем уменьшилась до минимума (1090 экз./м2) 

в 1990 г. На станции 2 численность достигла максимума в 1986 г. (14122 

экз./м2), после чего снижалась в течение всего периода наблюдений. В 1990 г. 

она составила здесь всего 1876 экз./м2. Биомасса изменялась сходным образом. 

На обеих станциях наименьшие величины отмечены в 1990 г. (соответственно 

0.85 и 2.12 г/м2). На станции 1 максимумы численности и биомассы также сов-

падали (7.11 г/м2 в 1988 г.). На станции 2 наибольшая биомасса наблюдалась 

раньше пика численности — в 1985 г. (20.97 г/м2). Таким образом, в 1990 г. 

численность и биомасса на обеих станциях были примерно на порядок ниже 

максимальных величин, хотя ход изменений был различен (рис. 5.6, 5.7).  

M. affinis — моноцикличный вид. Возраст наступления половозрелости 

варьирует в широких пределах, но, как правило, размножение приурочено к 

зимнему периоду. После размножения рачки погибают (Segerstrale, 1950, 1967). 

В восточной части Финского залива, как и в других районах Балтики, рачки на-

чинают размножаться в ноябре — декабре. Самцы после спаривания отмирают. 

Самки вынашивают отложенные яйца в марсупиуме в течение зимы и погибают 

после вымета молоди, который происходит в конце апреля — начале мая 

(Segerstrale, 1937b, 1950, 1959; Cederwall, 1977). Средняя длина молодых рачков 

в мае составляла в разные годы 1.4–1.7 мм. Половая зрелость наступает при 

достижении длины 6–7 мм. Длительность жизненного цикла у Pontoporeiidae 
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Рис. 5.6. Сезонные и межгодовые изменения численности (экз./м2) Monoporeia 

affinis на станциях 1 (1) и 2 (2). 
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Рис. 5.7. Сезонные и межгодовые изменения биомассы Monoporeia affinis на 

станциях 1 (1) и 2 (2). 
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связана обратной зависимостью со скоростью роста, поскольку участие в раз-

множении (и, соответственно, время массовой гибели) бокоплавов обусловлены 

размерами, которых они успели достичь к зиме (Segerstrale, 1950; Siegfried, 

1985; Leonardson, 1988). Из-за короткого периода пополнения молодью размер-

ный состав популяций M. affinis достаточно четко отражает их возрастную 

структуру (Segerstrale, 1937b). В восточной части Финского залива рачки обыч-

но достигали половозрелости осенью второго года жизни. Таким образом, в 

летнее время популяция состояла из двух возрастных групп: 0+ и 1+. На стан-

ции 1 подобная ситуация наблюдалась в течение всего периода исследований. 

На станции 2 при максимуме численности в 1986 г. значительная часть особей 

возраста 1+ не успели дорасти до указанных выше минимальных размеров. Эти 

рачки не участвовали в размножении и дожили до лета следующего года. По-

этому в 1987 г. число возрастных групп увеличилось до 3-х (рис. 5.8).  
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Рис. 5.8. Межгодовые изменения размерно-возрастной структуры популяции 

Monoporeia affinis на станции 2. 
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На материалах сезонных наблюдений на станциях 1 и 2 в 1985–1990 гг. были 

прослежены рост и изменения численности рачков девяти когорт с момента их 

появления на свет до полового созревания и гибели (Maximov, 1996; Максимов, 

2000). Скорость роста M. affinis в восточной части Финского залива зависела от 

температуры и трофических условий. Однако влияние условий среды заметно 

не сказывалось на размерах животных к концу жизненного цикла. Более 80% 

изменчивости длины тела рачков осенью в возрасте 1+ было связано с их чис-

ленностью в начале жизненного цикла (рис. 5.9). Животные малочисленных по-

колений практически всегда достигали больших размеров, чем животные мно-

гочисленных когорт. Даже если последние попадали в благоприятные условия 

и росли вначале быстро из-за высокой температуры воды, в дальнейшем темп 

роста их резко падал. 
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Рис. 5.9. Зависимость длины тела (мм) 

Monoporeia affinis в сентябре второго года 

жизни от начальной численности когорты 

(экз./м2) на станциях 1 (1) и 2 (2). Линия 

регрессии:  

Y= 14.9 – 2.1·lg X  
1 (r = –0.905, P = 0.0008). 
2

 

 

 

 

Численность каждого поколения бокоплавов была максимальна весной 

при его появлении на свет, и постепенно снижалась летом и осенью в после-

дующие годы жизни до достижения рачками половозрелости. После размноже-

ния в зимний период рачки отмирали. Уменьшение численности неполовозре-
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лых рачков зимой практически отсутствовало. Смертность в летне-осенний пе-

риод зависела от плотности популяции. Удельная скорость смертности, рассчи-

танная как угловой коэффициент линии регрессии натурального логарифма 

численности по времени (Максимович, Погребов, 1986), в обеих возрастных 

группах была наиболее высокой на станции 2 в 1986 г., то есть в год пика чис-

ленности рачков. В 1988 г. при близком уровне численности на станциях 1 и 2 

скорости смертности также оказались практически одинаковыми. При даль-

нейшем снижении численности на обеих станциях смертность стала столь не-

значительна, что ее скорость достоверно не отличалась от нуля. Зависимость 

смертности рачков от плотности популяции хорошо заметна по сезонной дина-

мике численности (рис. 5.6). В годы высокой численности на обеих станциях 

она быстро снижалась в течение лета. Причем при большей численности на-

блюдался и больший размах сезонных изменений. В то время как в годы с низ-

кой численностью ее значения колебались в довольно узких пределах, а весен-

няя и осенняя численность мало различались между собой. Межгодовые отли-

чия наиболее хорошо видны при сопоставлении максимальных значений чис-

ленности рачков. На каждой станции их количество в конце года имело тенден-

цию оставаться на относительно постоянном уровне в течение всего ряда на-

блюдений. Не было ясной связи между смертностью бокоплавов и какими-либо 

факторами внешней среды. На обеих станциях при близкой численности в 

1988 г. скорость смертности была практически одинаковой, несмотря на разли-

чия условий обитания. 

При анализе межгодовой динамики популяций M. affinis в восточной час-

ти Финского залива использовали кривую воспроизводства, которая выражает 

связь между величинами родительского и дочернего поколений на одной и той 

же стадии жизненного цикла (рис. 5.10). Этот подход был предложен У. Рике-

ром (Ricker, 1954; Рикер, 1979) и до сих пор широко используется в ихтиологии 

для интерпретации многолетней динамики стада рыб (Бердичевский и др., 1985; 

Криксунов, 1995, Малкин, 1999; Фельдман и др., 2014).  
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Рис. 5.10. Кривая 

воспроизводства Monoporeia 

affinis. Связь между 

биомассами родительского 

(Bp) и дочернего (Br) 

поколений перед началом 

размножения на станциях 1 (1) 

и 2 (2) в восточной части 

Финского залива. Уравнение 

кривой:  

)7,4
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Значительные межгодовые колебания численности, по-видимому, доста-

точно типичны для M. affinis. Они отмечались во многих водоемах, и к настоя-

щему времени в литературе накопилась обширная информация по данному во-

просу (Segerstrale, 1960, 1969; Wiederholm, 1978; Andersin et al., 1978a; Karjala, 

Lassig, 1985; Sarvala, 1986; Andersin, 1986; Johnson, Wiederholm, 1989, 1990, 

1992 и др.). В Балтийском море флуктуации численности этого вида известны 

еще с 1930-х гг. (Segerstrale, 1937b). В Ботническом и западной части Финского 

залива эти флуктуации имеют ясно выраженный циклический характер (период 

6–7 лет) (Andersin et al., 1978a; Karjala, Lassig, 1985). Возможные причины этого 

явления широко обсуждались в печати (Gray, Christie, 1983; Sarvala, 1986; Ан-

тонов, 1987). Наиболее хорошо аргументирована гипотеза, объясняющая флук-

туации численности рачков в Балтийском море действием зависимых от плот-

ности факторов (Sarvala, 1986). Суть ее заключается в том, что при высокой 

плотности M. affinis могут истощать ресурсы пищи, что приводит к снижению 

численности из-за увеличения смертности и уменьшения пополнения. Сокра-

щение численности позволяет восстановиться источникам пищи, что создает 

условия для увеличения скорости роста, выживаемости и плодовитости. Роль 
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внутривидовой конкуренции в регуляции численности M. affinis впоследствии 

отмечена и на шведских озерах (Johnson, Wiederholm, 1989, 1990). 

Наши данные свидетельствуют об исключительно важной роли зависи-

мых от плотности факторов в регуляции численности M. affinis. Cроки полового 

созревания и плодовитость рачков в восточной части Финского залива зависят 

от достигнутой ими длины тела, которая, в свою очередь, тесно связана с на-

чальной численностью когорты. Следовательно, зависимые от плотности фак-

торы, влияющие на рост особей, должны непосредственным образом сказы-

ваться на рождаемости и пополнении популяции молодью. Вследствие низкой 

скорости роста и высокой смертности более обильных поколений, репродук-

тивный успех когорты может быть обратно пропорционален их начальной чис-

ленности. Это проявляется в закономерном соотношении биомасс родительско-

го и дочернего поколений (рис. 5.10). Подобная форма кривой воспроизводства 

типична для популяций, в которых наблюдается жесткая внутривидовая конку-

ренция за ограниченные пищевые или другие необходимые для жизни ресурсы. 

Правая ветвь кривой воспроизводства пересекает биссектрису координатного 

угла под углом более 45° (тангенс угла наклона равен 2.2). Такой характер свя-

зи между родительским и дочерним поколениями должен порождать незату-

хающие автоколебательные изменения численности популяции (Ricker, 1954; 

Рикер,1979). При этом стабильный уровень численности не возможен даже при 

относительном постоянстве условий внешней среды, поскольку даже незначи-

тельное отклонение от точки равновесия (точка пересечения кривой с биссек-

трисой координатного угла, где = = 4.7 г/м2) вызовет серию колебаний 

(Ricker, 1954; Рикер,1979). Анализ уравнения кривой показал, что наиболее 

мощные когорты должны появляться через 6–7 лет (Maximov, 1996; Максимов, 

2000). Эта ритмичность пополнения, по-видимому, является причиной 6–7-

летних циклов численности M. affinis в Балтике.  

Br Bp

Зависимость скоростей роста и смертности M. affinis от плотности отме-

чена многими исследователями, как в природных, так и в лабораторных усло-

виях. Наиболее вероятным объяснением этого считается внутривидовая конку-
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ренция за ограниченные пищевые ресурсы (Sarvala, 1986; Leonardsson et al., 

1988; Johnson, Wiederholm, 1989, 1990; Uitto, Sarvala, 1990; Hill, 1991, 1992; 

Leonardsson, 1994). Данные подавляющего большинства исследований послед-

них лет свидетельствуют, что обеспеченность пищей является главным факто-

ром, контролирующим рост и длину жизненного цикла Pontoporeiidae 

(Wiederholm, 1973; Cederwall, 1977; Elmgren, 1978; Siegfried, 1985; Sarvala, 

1986; Johnson, 1987; Johnson, Wiederholm, 1989; Wenngren, Ólafsson, 2002; 

Eriksson Wiklund et al., 2008). От условий питания и достигнутых к концу жиз-

ненного цикла размеров зависит плодовитость M. affinis (напр. Сущеня и др., 

1986; Leonardsson et al., 1988; Lehtonen, Andersin, 1988). Причины зависимой от 

плотности смертности, по-видимому, не ограничиваются только нехваткой пи-

щи. Маловероятно, что голодание является единственной причиной смертности 

рачков, поскольку Pontoporeiidae способны длительное время (217 дней) суще-

ствовать без пищи (Gauvin et all., 1989). Известно, что наиболее часто от плот-

ности популяции зависит воздействие на нее хищников (Гиляров, 1990). Роль 

бентосоядных рыб в регуляции численности популяций бокоплавов, по-

видимому, незначительна, поскольку глубоководные районы на протяжении 

большей части года не доступны для основной массы встречающихся в Фин-

ском заливе рыб из-за повышенной солености и низкой температуры глубин-

ных вод (Широков и др., 1982). Основу рациона постоянно обитающих в глубо-

ководных районах бычка-рогатки и бельдюги составляют не M. affinis, а S. 

entomon (Кудерский, 1976; Костричкина, 1968; Уртанс, 1990; Tumola, 1993). 

Pontoporeiidae считаются главным источником пищи для хищных изопод S. 

entomon в Балтийском море (Ankar, 1977; Ярвекюльг, 1979; Haahtela, 1990). Из-

менения обилия этих животных в заливе взаимосвязаны. На станциях 1 и 2 чис-

ленность S. entomon следовала за ходом численности M. affinis (рис. 5.4, 5.5). S. 

entomon очень подвижны, образуют передвигающиеся с места на место скопле-

ния и, по-видимому, концентрируются в местах наибольшей плотности своих 

жертв (Шурин, 1960, 1961, Максимов, 2000). Рассчитанные рационы S. entomon 

в Финском заливе в летне-осенний период заметно превышает продукционные 
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возможности M. affinis (Максимов, 2000). Таким образом, смертность бокопла-

вов вполне может объясняться только влиянием S. entomon. Данный вывод под-

тверждается данными экспериментальных исследований (Leonardsson, 1994) и 

совпадает с мнениями других авторов об интенсивном выедании S. entomon 

донных животных восточной части Финского залива (Ярвекюльг, 1979) и сла-

бом использовании запасов кормового бентоса рыбами (Кудерский, 1982). 

Наши результаты в целом находятся в согласии с гипотезой плотностной 

регуляции численности (Sarvala, 1986). Изменения роста, сроков полового со-

зревания и смертности, отмеченные нами, были аналогичны тем, которые на-

блюдались на западе залива. Продукционные расчеты показали, что в годы пи-

ка численности все органическое вещество, достигшее дна, может быть потреб-

лено только M. affinis, без учета других членов донного сообщества. В то же 

время при низкой численности бокоплавов, рацион бокоплавов был в несколько 

раз меньше поступления органических веществ (Максимов, 2000). 

Периодическое истощение запасов пищи, очевидно, является причиной 

межгодовых изменений обилия олигохет на станции 1. Численность и биомасса 

их начала уменьшаться на следующий год после максимума развития бокопла-

вов (рис. 5.4). Это запаздывание понятно, учитывая, что в отличие от M. affinis, 

собирающих детрит с поверхности грунта, доминирующие здесь олигохеты, 

относящиеся к сем. Tubificidae, питаются в толще грунта на глубине 2–5 см 

(Поддубная, 1961; Чекановская, 1962; Тимм, 1987). Таким образом, ухудшение 

условий питания на олигохетах сказывается позднее, когда обедненный орга-

ническими веществами слой грунта, сформировавшийся в годы максимума 

численности амфипод, будет перекрыт осевшими позднее слоями и опустится 

на указанную глубину. Чередование периодов изобилия и дефицита пищи вы-

зывает межгодовые колебания численности олигохет, которые следуют за из-

менениями популяций бокоплавов. Количество хищных S. entomon также по-

вторяет колебания численности своих жертв — M. affinis. Таким образом, M. 

affinis, в силу наличия у популяций этого вида автоколебательных свойств, по-

рождает циклические колебания показателей обилия донных животных в глу-
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боководной зоне и постоянные изменения распределения суммарной биомассы 

макрозообентоса по акватории залива. 

Олигохеты также, по-видимому, оказывают влияние на развитие амфи-

под. Хотя в отдельные годы численность и биомасса амфипод на обеих станци-

ях были близки, на станции 1 они никогда не достигали столь высоких величин, 

как на станции 2, где олигохеты в 1980-х гг. отсутствовали. Из-за низкой плот-

ности жертв скопления хищных S. entomon на станции 1 также обычно были 

менее значительны, что обусловило более низкую общую биомассу бентоса на 

данной станции (рис.5.4, 5.5). Интересно, что появление в последующие годы 

на станции 2 чужеродных олигохет Tubificoides pseudogaster также привело к 

снижению численности амфипод и общей биомассы бентоса, особенно в пер-

вые годы инвазии (разд. 6.2.1). Вероятный механизм отрицательного влияния 

олигохет на амфипод рассмотрен в гл. 6. 

 

 

5.3 Многолетние изменения 

 

 

5.3.1 Изменения в глубоководной зоне, связанные с периодическим 

возникновением придонной гипоксии 

 

 

Кислородный режим глубинных вод, как известно, является основным 

фактором, определяющим развитие макрозообентоса в открытых районах 

Балтийского моря. Вследствие анаэробных условий обширные площади дна 

Центральной Балтики и западной части Финского залива, лежащие ниже 

галоклина, оказываются непригодными для обитания донной макрофауны 

(Шурин, 1968, Andersin et al.,1978b; Ярвекюльг, 1979; Ярвекюльг, Оленин, 

1989; Гидрометеорология…, 1994, Laine et al., 1997, Laine, 2003). В более 

мелководной восточной части Финского залива интенсивная вертикальная 
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циркуляция в осенне-зимний период способствует насыщению глубинных 

слоев воды кислородом. Возникновение придонной гипоксии в восточной части 

залива приурочено к периоду летней стагнации и носит эпизодический 

характер (разд. 2.2.2). В годы ухудшения кислородных условий наблюдалось 

резкое снижение количественных характеристик бентоса в глубоководных 

участках исследованного района (глубины более 25 м) (Maximov, 2003).  

Вплоть до середины 1990-х гг. открытые районы восточной части Фин-

ского залива были населены богатым в количественном отношении макрозоо-

бентосом. Доминировали ледниковые реликтовые ракообразные — изоподы 

S. entomon, бокоплавы M. affinis и Pontoporeia femorata. В глубоководной зоне 

на долю указанных видов приходилось более 90% от общей биомассы бентоса 

(рис. 5.11). Первые наблюдения обедненных сообществ в восточных участках 

залива относятся к 1995 г., когда очень низкая биомасса была зарегистрирована 

на двух близкорасположенных станциях (глубина около 45 м). Однако на ос-

тальной акватории численность и биомасса ракообразных достигали высоких 

величин (рис. 5.12). Дальнейшая динамика подвергшихся воздействию гипок-

сии зон показана на рисунке 5.13. Значительные изменения произошли в 

1996 г., когда на обширных площадях дна животные макрозообентоса полно-

стью исчезли. В последующие годы наблюдалось постепенное восстановление 

донных сообществ. Однако, отдельные лишенные макрозообентоса участки со-

хранялись в восточной части Финского залива вплоть до 1998 г. К 1999–

2000 гг. донные сообщества практически восстановились, хотя биомасса на ра-

нее безжизненных участках оставалась все еще невысокой (менее 1 г/м2). По-

вторное менее выраженное ухудшение ситуации произошло в 2001–2002 гг. 

Вновь появились локальные участки дна, где макрофауна отсутствовала (рис. 

5.13). Летом 2003 гг. в бентосе восточной части Финского залива произошли 

катастрофические изменения. Началась массовая гибель донных животных и к 

2004 г. большая часть акватории залива превратилась в безжизненную пустыню 

(рис. 5.13). Поселения ледниковых реликтовых ракообразных сохранились на  
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Рис. 5.11. Биомасса (г/м2) и состав макрозообентоса восточной части Финского 

залива в 1991 г. 
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Рис. 5.12. Биомасса (г/м2) и состав макрозообентоса восточной части Финского 

залива в 1995 г. 
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Рис. 5.13. Лишенные макрозообентоса и населенные бедной фауной участки 

дна в восточной части Финского залива в 1995–2008 гг. 1 — биомасса менее 

0.01 г/м2. 2 — биомасса 0.01–1 г/м2. Точки — станции отбора проб. 
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слабо заиленных грунтах (пески, глина с железо-марганцевыми конкрециями). 

На илах, занимающих большую часть площади дна глубоководной зоны, мак-

розообентос отсутствовал или был представлен единичными экземплярами 

олигохет (главным образом Nais elinguis) и молодью полихет Marenzelleria 

neglecta, биомасса которых не превышала 0.1 г/м2 (рис. 5.14). Исключение со-

ставлял только одна станция 2, где на глубине 37 м отмечены относительно вы-

сокая численность и биомасса (соответственно 4337 экз./м2 11.53 г/м2) бентоса 

(рис. 5.14), обусловленные массовым развитием одного вида — североморской 

олигохеты T. pseudogaster, вселившейся в Финский залив, по-видимому, в сере-

дине 1990-х гг. (разд. 6.2.1). К 2005 г. произошло частичное восстановление 

донных сообществ, однако, биомасса бентоса на большей части акватории не 

превышала 0.1 г/м2. Немногочисленные донные животные были представлены 

олигохетами и ракообразными M. affinis. Процесс восстановления бентоса был 

прерван очередным ухудшением кислородного режима в 2006 г., которое вновь 

привело к гибели донных животных в глубоководных районах и образованию 

обширных лишенных макрозообентоса пространств (рис. 5.13).  
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Отмеченные нами случаи массовой гибели донных организмов вследст-

вие ухудшения газового режима глубинных вод наблюдались также в сопре-

дельных водах Финляндии и Эстонии (Pitkänen, Välipaka, 1997; Pitkänen et al., 

2003; Laine et al., 2007). Сведения о состоянии бентоса восточной части Фин-

ского залива в ранний период носят крайне фрагментарный и противоречивый 

характер. Согласно Л.А. Кудерскому (1982) в 1969–1972 гг. здесь обитала дон-

ная фауна столь же богатая в количественном отношении, как и в первой поло-

вине 1990-х гг. и 2000 г. А. Ярвекюльг (1968, 1979) сообщал о низком количе-

ственном развитии бентоса этого района залива в 1966 г. Средняя биомасса 

бентоса тогда составляла 9 г/м2, что примерно соответствует нашим данным 

для второй половины 1990-х гг. Таким образом, средние для акватории величи-

ны по опубликованным материалам укладываются в диапазон отмеченных в 

последние годы изменений. Сведения о полностью лишенных макрозообентоса 

из-за неблагоприятных кислородных условий участков дна в литературе отсут-

ствуют. Однако многолетние гидрометеорологические данные (разд. 2.2.2), а 

также результаты исследований колонок донных отложений (Virtasalo et al., 

2011) свидетельствуют, что эпизодические гипоксийные явления достаточно 

сильные для того, чтобы вызвать гибель бентоса в восточной части Финского 

залива имели место и ранее. В качестве косвенного указания на периодические 

случаи сильного обеднения бентоса в предыдущие годы, по-видимому, можно 

рассматривать также значительные колебания уловов бентосоядных рыб 

(Кудерский и др., 2008). 

 

 

5.3.2 Невская губа 

 

 

Наличие исторических сведений о состоянии зообентоса Невской губы в 

разные периоды времени (разд. 4.1) дает возможность проследить изменения в 

донном населении этого водоема на протяжении последних ста лет. Уже первые 
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исследователи обратили внимание на значительную многолетнюю изменчи-

вость зообентоса этого водоема (Дерюгин, 1923; Филипьев, 1929). К.М. Дерю-

гин (1923) в 1920–1921 гг. встретил здесь довольно бедную фауну. Сравнивая 

свои материалы с данными более ранней работы А.С. Скорикова (1910) он от-

мечает следующие изменения, произошедшие за 17 лет в бентосе губы. Значи-

тельно снизилась численность двустворчатых моллюсков Sphaerium spp. Столь 

больших количеств моллюсков, как А.С. Скориковым в 1905 г., нигде обнару-

жено не было, несмотря на значительное расширение работ: в 1920–1921 гг. 

было сделано 38 драгировок, тогда как в 1905 г. всего 7. В то же время, об оли-

гохетах А.С. Скориков упоминает лишь один раз. В 1920-е гг. — это типич-

нейший компонент бентоса. Часто и в больших количествах встречались в это 

время и личинки хирономид. У А.С. Скорикова (1910) упоминания о них со-

всем нет. Снизилась по сравнению с 1905 г. и роль ледниковых реликтовых ра-

кообразных. Pallasea quadrispinosa Sars найдены в небольших количествах, в 

основном на песчаных грунтах. Совершенно отсутствовали в сборах К.М. Де-

рюгина Mysis relicta и M. affinis. 

Первые количественные сборы зообентоса в 1935–1937 гг. были осущест-

влены на 29 станциях (Дерюгин, 1947; Материалы…, 1949). Но основные ис-

следования проводились только на разрезе Петергоф — Лисий Нос. Несмотря 

на это собранные материалы позволили значительно расширить список видов. 

Всего было обнаружено около 200 видов. Вновь были встречены реликтовые 

ракообразные M. affinis и M. relicta. Правда, M. relicta отмечены только в мате-

риалах по питанию рыб. Был сделан вывод, что замечание К.М. Дерюгина 

(1923) о бедности донного населения Невской губы уже не является вполне 

справедливым, так как полученные материалы свидетельствуют о наличии в 

открытой части этого водоема разнообразной и обильно развитой донной фау-

ны (Материалы…, 1949). Особенно высокая биомасса (390 г/м2) была отмечена 

на востоке губы, в основном за счет массового развития здесь двустворчатых 

моллюсков. В остальных районах губы биомассы бентоса были не велики 

(примерно15–20 г/м2) (Материалы..., 1949). 
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Впоследствии исследования донной фауны были надолго прерваны. 

Лишь в 1958 г. при проведении гидробиологических работ в реке Неве была 

попутно обследована восточная часть Невской губы (Гусев и др., 1968). Пробы 

брали в створе Стрельна — Лахта, а также в устьях основных проток дельты 

Невы. Биомасса бентоса на указанном разрезе колебалась от 6.0 до 160.6 и в 

среднем составляла 60 г/м2. При этом значительных количеств моллюсков от-

мечено не было. На большинстве станций доминировали олигохеты, составляя 

в среднем более 60% от суммарной биомассы бентоса. 

Расширенному обследованию Невская губа подверглась в 1960–1962 гг. 

(Коколия, 1963; Коколия, Цветкова, 1963). В восточной части губы были отме-

чены чрезвычайно плотные скопления зообентоса (биомасса около 1 кг/м2) за 

счет массового развития здесь моллюсков и олигохет. На разрезе Стрельна — 

Лахта, где всего несколько лет назад максимальная биомасса не превышала 160 

г/м2, в 1961–1962 гг. одни только шаровки (Sphaerium spp.) на отдельных стан-

циях давали биомассу 400–940 г/м2, а средняя биомасса всех донных животных 

по этому разрезу (151 г/м2) была близка к максимальной в 1957 г. К западу ко-

личественные показатели быстро снижались. Подробных данных о видовом со-

ставе в этих работах не приводится, указаны только массовые виды и индика-

торы сапробности. Интересно, что параллельно с увеличением биомассы бенто-

са в восточной части Невской губы произошло столь же резкое возрастание 

биомассы в р. Неве, главным образом за счет двустворчатых моллюсков. В 

1957–1958 гг. для Невы были характерны, в основном, невысокие биомассы, а 

максимальная биомасса моллюсков составила всего 44 г/м2 (Гусев и др., 1968). 

В то время как в 1960-е гг. биомасса бентоса достигла здесь чрезвычайно высо-

ких величин. Максимум отмечен вблизи впадения р. Большая Охта — 976 г/м2, 

из них 75% приходилось на Sphaerium corneum (L.) (Кириллова, 1967). 

В 1975–1976 гг., согласно проведенным детальным исследованиям (Са-

лазкин, 1982), донная фауна Невской губы была весьма бедна в качественном 

отношении. Всего отмечено 35 видов и форм. Количественные показатели были 

также невысоки. Наиболее высокая биомасса составляла 55–67 г/м2. Отсутство-
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вали плотные поселения моллюсков в восточной части губы, биомасса их не 

превышала 44 г/м2. На большей части акватории доминировали олигохеты, со-

ставляя в среднем 90% численности и 60–70% биомассы бентоса. Реликтовые 

ракообразные в пробах отсутствовали. 

С 1977 г. режимные наблюдения в Невской губе начало проводить СЗ 

УГМС (Обзоры…, 1978–1986; Ежегодники…, 1987–1990). С этого времени мы 

имеем почти непрерывный ряд ежегодных наблюдений. Результаты 1977–

1979 гг. оказались близкими к данным А.А. Салазкина (1982). Зообентос в эти 

годы был беден как в количественном, так и в качественном отношении, преоб-

ладали олигохеты. После 1980 г. биомасса донных животных, особенно дву-

створчатых моллюсков, в восточной части губы стала резко возрастать, достиг-

нув к середине 1980-х гг. на отдельных станциях колоссальных величин (в мае 

1986г. на станции 9 государственной наблюдательной сети — свыше 4 кг/м2). 

При этом опять в бентосе Невы наблюдались такие же изменения, как в губе. 

Особенно интересны данные по устью Большой Невки, где первые наблюдения 

были проведены еще в 1958 г. (Гусев и др., 1968). Тогда здесь была отмечена 

относительно невысокая биомасса бентоса — около 70 г/м2, а максимальная 

биомасса моллюсков составила всего 44 г/м2. В 1966 г. в устье Б. Невки были 

обнаружены чрезвычайно плотные скопления донных животных. В мае био-

масса составила 785 г/м2, 90% ее приходилось на долю моллюсков (Кириллова, 

1967). В 1977–1978 гг. моллюски здесь уже полностью отсутствовали. Бентос 

был представлен почти исключительно одними олигохетами, хотя в грунте бы-

ло найдено большое количество пустых раковин Sphaerium (Обзоры..., 1978, 

1979). В 1979–1980 гг. численность моллюсков вновь резко увеличилась и в по-

следующие годы оставалась на высоком уровне. Максимум отмечен в 1986 г. — 

1228 г/м2. Столь же высокие биомассы моллюсков отмечались в этот период и 

на других участках Невы (Обзоры..., 1980–1984; Ежегодники..., 1985–1987). Та-

ким образом, изменения биомассы моллюсков в Неве и Невской губе шли прак-

тически параллельно, только в реке она начинала увеличиваться, по-видимому, 

на 1–2 года раньше. 
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В 1982–1984 гг. Невская губа была подробно исследована Зоологическим 

институтом АН СССР (Невская губа..., 1987). Был детально изучен видовой со-

став и количественное распределение макрозообентоса, структурные и функ-

циональные характеристики популяций многих массовых видов. Обнаружена 

богатая в качественном и количественном отношениях донная фауна. Отмечено 

свыше 210 видов животных. Доминировали двустворчатые моллюски и олиго-

хеты, массовое развитие которых наблюдалось в восточной части губы (места-

ми свыше 1кг/м2) (Финогенова и др., 1987). Впервые после 1930-х гг. встречены 

реликтовые ракообразные P. quadrispinosa (Финогенова и др., 1987; Панов, 

1987), в кишечниках многих рыб найдена и M. relicta (Огородникова, Суслопа-

рова, 1987). 

После 1986 г. в донных сообществах начали происходить серьезные из-

менения (Алимов и др., 1993; Панов, 1993). Ведущая роль в бентосе перешла от 

двустворчатых моллюсков к олигохетам (более 90% численности и 70% био-

массы всего бентоса). Крайне редко стали встречаться ракообразные P. 

quadrispinosa. Исчезли плотные поселения моллюсков в восточной части губы. 

Биомасса их снизилась здесь примерно на два порядка, в несколько раз умень-

шилась и биомасса олигохет. Таким образом, состав и количественные характе-

ристики донного населения Невской губы вновь стали практически такими же, 

как в 1970-е гг. Эти различия не могут быть объяснены неравномерным распре-

делением донных животных или другими причинами методического характера. 

В 1980-е гг. участки высоких биомасс, хотя и ограниченные по площади встре-

чались во многих местах восточной части губы и в нижнем течении р. Невы, и 

были зарегистрированы всеми работавшими там исследователями. Практически 

идентичны и данные А.А. Салазкина и СЗ УГМС для 1970-х гг. (табл. 5.1). Де-

тали методики обработки материала (тип дночерпателя, размеры ячеи сита для 

промывки грунта, особенности выборки животных, фиксатор и сроки хранения 

проб и.т.д.) здесь малосущественны, поскольку связанные с ними различия 

биомассы не могут достигать уровня порядка.  
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Таблица 5.1 

Средняя биомасса макрозообентоса в Невской губе (г/м2) в разные годы. 

Разрез 
Годы ис-
следования Стрельна – 

Лахта 
Петродворец – 
Лисий Нос 

Ломоносов – 
Лисий Нос 

Источник 

1935–1937 390* 23.0 – Материалы..., 1949 
1958  60.1 – – Гусев и др., 1968 
1960–1962 151.2 24.6  4.1 Коколия, 1963 
1975–1976 5.4; 35.4** 14.8; 54.6** 11.2; 2.5** Салазкин, 1982 
1977–1979  34.9 16.7 9.1 Обзоры…, 1978–

1980 
1982–1984 317.8 30.6 13.2 Финогенова и др., 

1987 
1980–1986 282.6 19.5 8.7 Обзоры..., 1981–

1986, Ежегодник..., 
1987 

1988–1989 190.5 20.2 8.8 Ежегодники…, 
1987–1990 

1992–1993 46.6 23.1 13.1 Максимов, 2004 
1999–2000 9.0 12.2 10.0 «» 
2004–2005 6.0±2.4 15.7±2.6 10.3±1.7 Максимов, 2010 
2006–2007 2.1±0.9 6.1±1.5 8.3±1.5 «» 
2008–2009 2.2±0.8 4.5±1.0 7.6±1.4 «» 
2010 2.5±0.5 3.1±0.3 7.3±2.1 «» 

Примечание. * — данные по одной станции, ** — средняя биомасса на разных грунтах. В 
остальных случаях средняя биомасса по разрезам рассчитана по цифровым данным источни-
ков. 

 

При анализе всех изложенных материалов прослеживаются следующие 

закономерности. Во-первых, межгодовые изменения ясно выражены только в 

восточной части губы, где они достигают порядка величин, и мало заметны в 

других районах. На большей части акватории Невской губы биомасса была до-

вольно стабильна в течение всего периода наблюдений (табл. 5.1). Во-вторых, 

хотя наиболее значительные колебания биомассы были связаны с появлением и 

исчезновением экстремально плотных поселений двустворчатых моллюсков, 

также имели место практически синхронные изменения биомассы остальных 

компонентов бентоса (рис. 5.15). В этом отношении изменения биомассы во 

времени принципиально схожи с ее изменениями в пространстве, поскольку 

максимальное развитие как моллюсков, так и олигохет наблюдалось в восточ-

ной части губы (Финогенова и др., 1987). Наибольшие скопления ракообразных  
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Рис. 5.15. Межгодовая динамика макрозообентоса на станции 9 государствен-

ной наблюдательной сети по данным СЗ УГМС (Обзоры…, 1978–1986; Еже-

годники…, 1987–1989). 1 — средняя годовая биомасса моллюсков, 2 — био-

масса олигохет, 3 – биомасса остальных групп донных животных, 4 — биомас-

са Pallasea quadrispinosa. 

 

P. quadrispinosa также были отмечены на станциях с высокой численностью 

олигохет, которые являются их пищей (Панов, 1987). В-третьих, аналогичные 

изменения в бентосе имели место и в нижнем течении р. Невы. В самой губе 

плотные поселения моллюсков были приурочены к фарватерам Невского взмо-

рья, то есть, расположены как бы на продолжении рукавов дельты. Причем 

максимальные биомассы (свыше 1 кг/м2) отмечались на наиболее крупных Ко-

рабельном и Петровском фарватерах (Ежегодник..., 1987; Обзор…, 1982). Пока-

зательна и очередность повышения биомассы. Плотные поселения моллюсков 
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сначала возникали в реке, на следующий год они появлялись в губе в непосред-

ственной близости от мест впадения рукавов Невы, и лишь потом в удаленных 

от берега участках (Обзоры…, 1980–1983). Очевидно, что причины колебаний 

биомассы следует искать в особенностях гидрологического режима р. Невы. 

Изложенные изменения бентоса довольно хорошо согласуются с внутри-

вековой динамикой стока Невы (рис. 2.4, разд. 2.2.1). Появление экстремально 

плотных поселений моллюсков происходило исключительно только в много-

водные фазы режима р. Невы. Напротив, для маловодных лет, по-видимому, 

характерны низкие биомассы (рис. 5.16).  
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Рис. 5.16. Изменения биомассы моллюсков в Невской губе на фоне внутривеко-

вой динамики стока р. Невы (Скориков, 1910; Дерюгин, 1923; Материалы..., 

1949; Гусев и др., 1968; Коколия, 1963; Салазкин, 1982; Обзоры…, 1978–1986; 

Невская губа…, 1987; Ежегодники…, 1987–1990; Алимов и др., 1993; Макси-

мов, 2004). 1 и 2 — соответственно годы высокой (более 100 г/м2) и низкой 

(менее 100 г/м2) биомассы моллюсков, 3 — расход воды в р. Неве (5-летняя 

скользящая средняя). 
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Возникает вопрос о путях влияния колебаний стока на донное население 

Невской губы. Скорость стоковых течений в Невской губе прямо пропорцио-

нальна расходу воды в р. Неве (разд. 2.1). Во многих работах показано положи-

тельное влияние скорости течения на развитие морских двустворчатых моллю-

сков (Раилкин и др., 2012). В частности массовые поселения мидий образуются 

в местах с сильным приливным течением. С увеличением скорости течения 

увеличивается вертикальное перемешивание воды, обеспечивая постоянное по-

ступление питательных веществ в придонные горизонты воды (Раилкин и др., 

2012). Имеются также данные, что течение воды снижает энергетические затра-

ты двустворчатых моллюсков на процесс фильтрации (Englund, Heino, 1996). 

По-видимому, именно благоприятные гидродинамические условия являются 

причиной возникновения плотных поселений моллюсков в невских фарватерах 

в многоводные годы. 

Массовое развитие олигохет в восточной части губы связывали с седи-

ментацией вносимых Невой взвешенных органических веществ (Алимов и др., 

1987). Однако ориентировочный продукционный расчет показывает, что при 

средней биомассе олигохет на станции 9 в 1982–1984 гг. 157 г/м2 (Алимов и др., 

1987), удельной продукции 0.05 сутки-1, содержании сухого вещества в биомас-

се червей 13% и калорийности 4.8 кал/мг сухого вещества (Финогенова, Лоба-

шева, 1987) общее количество органических веществ, оседающих в зоне мак-

симальной плотности бентоса на дно (3 ккал/м2) (Алимов и др., 1987), примерно 

в 2 раза меньше продукции олигохет. Если принять К2 = 0.4, а усвояемость рав-

ной 50%, то достигшее дна органическое вещество не обеспечит и 10% потреб-

ностей этих животных. Очевидно, более значительная часть органических ве-

ществ поступает в бенталь в результате фильтрационной деятельности моллю-

сков в виде их фекалий и псевдофекалий. Благоприятные условия питания, по-

видимому, и объясняют высокую численность малощетинковых червей и пи-

тающихся ими хищных животных в восточной части губы, в местах плотных 

поселений моллюсков. В связи с этим становится понятной сопряженность из-

менений биомассы моллюсков и других донных животных (рис. 5.15): все они 
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связаны друг с другом прямыми (хищник — жертва) или косвенными (фильт-

раторы — псевдофекалии — детритофаги) трофическими связями. Отметим, 

что массовое развитие донных животных, особенно олигохет, на банках дву-

створчатых моллюсков часто отмечается и в других водоемах (Dittmann, 1990). 

Влияние моллюсков на остальной бентос не ограничивается только непосред-

ственно зонами скоплений этих животных. Осажденное ими органическое ве-

щество может сноситься течениями в другие места, стимулируя там развитие 

зообентоса. Последнее особенно важно, если учесть, что плотные поселения 

моллюсков встречались в годы повышенной увлажненности на протяжении 

значительного участка р. Невы и рукавов ее дельты. Отфильтрованное моллю-

сками в реке органическое вещество частично, по-видимому, сносится в губу.  

Таким образом, в годы высокого стока вследствие фильтрационной дея-

тельности моллюсков происходит обогащение донных осадков Невской губы 

органическим веществом и, соответственно, массовое развитие олигохет, а 

также хищных животных — пиявок и ракообразных. Снижение скоростей тече-

ния в маловодные периоды ведет к ухудшению условий существования моллю-

сков. После исчезновения плотных поселений моллюсков приток органическо-

го вещества на дно сильно уменьшается, и биомасса олигохет резко падает, 

примерно до уровня, который обеспечивается поступлением пищи за счет не-

биологического осаждения сестона.  

Уменьшение скорости течения, по-видимому, также опосредованным об-

разом отрицательно сказывается на количественном развитии моллюсков из-за 

заиления грунтов, чему способствует фильтрационная деятельность самих мол-

люсков. В местах плотных поселений фильтраторов вследствие накопления фе-

калий и псевдофекалий грунт обогащается мелкими частицами детрита, взму-

чивание которых отрицательно сказывается на питании моллюсков, забивая их 

фильтрационный аппарат. Особенно этому процессу способствует биотурбаци-

онная активность роющих донных животных (Rhoads, Yung, 1970). Факты ис-

чезновения банок морских двустворчатых моллюсков из-за заиления грунта 

вследствие фильтрационной деятельности этих животных хорошо известны в 
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морских водоемах (Thorson, 1957; Луканин, Наумов, Федяков, 1986а, б; 1989; 

Khaitov, Lentsman, 2016). Высокие скорости течения в невских фарватерах в 

многоводные годы, по-видимому, препятствуют избыточному накоплению фе-

кальных и псевдофекальных масс. В то время как частая повторяемость мало-

водных лет в засушливые периоды приводит к быстрому заилению грунта и уг-

нетению моллюсков. В частности о постепенном заилении грунта на станции 9 

по мере роста численности моллюсков свидетельствуют данные по визуальной 

оценке механического состава поверхностного слоя донных осадков в Обзорах 

(1978–1986) и Ежегодниках (1987–1990) СЗ УГМС. В 1979–1980 гг., когда была 

отмечена минимальная биомасса этих животных, здесь были обнаружены чис-

тые песчаные грунты. В период пика численности моллюсков незаиленные 

грунты на этой станции почти не встречались. В Ежегодниках в эти годы пре-

обладают следующие описания грунта: «илистый песок», «песок с наилком», а 

в переломный 1986 г. — «даже ил с песком». Добавим, что, судя по данным СЗ 

УГМС, значительные скопления моллюсков (биомасса более 200 г/м2) в Нев-

ской губе, по-видимому, встречались исключительно только на слабо заилен-

ных песчаных грунтах.  

Для многих представителей бентоса, несомненно, критическим фактором 

является не сами изменения гидродинамических условий, а сопутствующие им 

изменения термического режима. Для р. Невы и вершины Финского залива ха-

рактерно преобладание противоположного ритма колебаний величины расхо-

дов воды и температуры (Ильенкова и др., 1978; Нежиховский, 1981). Еще 

К.М. Дерюгин (1923), изучавший Невскую губу в маловодные 1920-е гг., свя-

зывал бедность бентоса с отсутствием термической стратификации. Высокая 

летняя температура воды отрицательно сказывается на стенотермных формах, 

таких как ледниковые реликтовые ракообразные. Даже самый эврибионтный 

представитель этой группы животных — P. quadrispinosa — в озерах Карелии 

встречается при температуре до 22.5˚С, предпочитая однако еще более холод-

ные воды: 7–12˚С (Гордеев, 1965). В то время как в прибрежье Невской губы в 

маловодные годы вода может прогреваться до 28–30˚С (Нежиховский, 1981). 
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Примечательно, что в отличие от других видов снижение численности P. 

quadrispinosa произошло еще задолго до уменьшения биомассы моллюсков 

(рис. 5.15). Таким образом, в периоды низкого стока в Невской губе складыва-

ется крайне неблагоприятный для донных животных комплекс условий среды. 

Напротив, сочетание хорошей проточности и пониженной летней температуры 

воды в многоводную фазу способствует развитию здесь богатой как в качест-

венном, так и количественном отношении фауны. 

Анализ литературных источников позволяет представить изменения мак-

розообентоса Невской губы на протяжении ХХ столетия следующим образом. 

В начале века, в самую многоводную за весь период наблюдений фазу 1899–

1906 гг. (Кириллова, Малинина, 1982), дно Невской губы было населено бога-

той в количественном отношении и разнообразной фауной. По биомассе, по-

видимому, доминировали моллюски, значительна была и роль реликтовых ра-

кообразных. (Скориков, 1910). Последующий засушливый период привел к от-

меченным К.М. Дерюгиным (1923) изменениям: почти полному исчезновению 

реликтовых ракообразных, снижению количества моллюсков и соответственно, 

по-видимому, общей биомассы бентоса. Однако после многоводных 1923–1936 

гг. здесь опять развивается обильная и разнообразная фауна. Вновь встречены 

реликтовые ракообразные и значительные скопления моллюсков (Материалы..., 

1949). В экстремально маловодную фазу 1937–1952 гг., по-видимому, происхо-

дит сильное обеднение бентоса. По крайней мере, еще в конце 1950-х гг. мак-

симальная биомасса донных животных в восточной части Невской губы не дос-

тигла уровня 1930-х гг. (Гусев и др., 1968). Однако уже в начале 1960-х гг. (ко-

нец многоводной фазы) чрезвычайно высокие биомассы были отмечены как в 

губе, так и в р. Неве (Коколия, 1963; Кириллова, 1967). Последовавшее затем 

снижение стока привело к повторному обеднению бентоса в 1970-е гг. (Салаз-

кин, 1982; Обзоры…, 1978, 1979). В начале 1980-х гг. с увеличением расходов 

воды резко возрастает биомасса моллюсков и других донных животных. Вновь 

появляются реликтовые ракообразные, которые отсутствовали в 1970-х гг. (Об-

зоры..., 1982; Финогенова и др., 1987). В очередную маловодную фазу в конце 
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1980-х — начале 1990-х гг. опять наблюдались падение биомассы, главным об-

разом, за счет моллюсков и постепенное исчезновение реликтовых форм (Еже-

годники..., 1989, 1990; Алимов и др., 1993). 

Поскольку Невская губа принимает сточные воды пятимиллионного ме-

гаполиса, сложилась традиция все изменения в экосистеме губы связывать, 

прежде всего, с хозяйственной деятельностью человека, игнорируя при этом 

роль многолетней изменчивости природных факторов. Вследствие этого в ли-

тературе получило широкое распространение одностороннее представление о 

непрерывной, прогрессирующей деформации структуры донных сообществ 

Невской губы в течение последних 100 лет, поскольку любые изменения в зоо-

бентосе губы истолковывались как последствия антропогенного воздействия. 

Рост биомассы в многоводную фазу рассматривался как следствие исключи-

тельно только усиления нагрузки органическим веществом (Коколия, Цветкова, 

1963; Коколия, 1963; Алимов, Голубков, 1987 и др.). В период уменьшения сто-

ка внимание исследователей концентрировалось на изменениях видового соста-

ва (Салазкин, 1982). В то время как противоположно направленные процессы – 

снижение биомассы в маловодье и появление «исчезнувших» видов в много-

водную фазу — почему-то оставались вне поля зрения исследователей. Исклю-

чение составляет только последнее падение биомассы, наиболее вероятной 

причиной которого справедливо было названо ухудшение гидрологического 

режима Невской губы (Алимов и др., 1993; Панов, 1993), но это предполагае-

мое ухудшение было приписано завершению отсыпки дамб строящихся защит-

ных сооружений. В дальнейшем в качестве еще одной причины уменьшения 

биомассы был назван ввод в эксплуатацию очистных сооружений (Балушкина и 

др., 1996; Финогенова и др., 1999а, б). Однако все эти факторы могли играть 

лишь второстепенную дополнительную роль, поскольку, как показано выше, 

наблюдавшиеся в конце ХХ века состояние бентоса не являлось чем-то исклю-

чительным, и неоднократно отмечалось в прошлом. За ХХ столетие подобное 

резкое снижение биомассы происходило, по меньшей мере, уже в четвертый 

раз. 
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Необходимо отметить, что Невская губа была сильно загрязнена уже в 

начале прошлого века (Вислоух, 1913), то есть фоновых данных по состоянию 

этого водоема мы не имеем. Само эпизодическое возникновение столь плотных 

скоплений донных животных не было б возможно без мощного притока аллох-

тонных органических веществ с речными водами. Значительная часть этих ве-

ществ, по-видимому, попадала в Неву со стоками Санкт-Петербурга. Однако на 

протяжении, по крайней мере, ХХ века действие антропогенных факторов су-

щественным образом модулировалось влиянием природного внутривекового 

гидрологического цикла, задававшим колебания в составе и биомассе бентоса с 

периодом около 25–30 лет. Сравнение данных по одинаковым фазам внутриве-

кового цикла показывает, что изменения, если они вообще имели место, доста-

точно скромны. Заметные различия видны только при сравнении с данными за 

1905 г., когда А.С. Скориковым (1910) в массовых количествах были встречены 

чувствительные к загрязнению реликтовые ракообразные. Тем ни менее вывод 

о коренных изменениях, произошедших в зообентосе Невской губы между 1905 

и 1920 гг. (Финогенова и др., 1987; Панов, 1993) вызывает сомнения. Необхо-

димо учесть, что используемые А.С. Скориковым орудия лова (донные тралы) 

эффективно учитывают только население поверхности грунта и придонного 

слоя воды (Жадин, 1960; Митропольский, Мордухай-Болтовской, 1975). Поэто-

му преобладание в его материале нектобентосных и крупных эпибентосных 

форм (реликтовые ракообразные) и почти полное отсутствие инфауны (олиго-

хеты, личинки хирономид) в значительной степени объясняется методическими 

причинами. Это особенно хорошо видно по тралам, взятым А.С. Скориковым в 

бедных видами солоноватоводных районах восточной части Финского залива. 

Животные в них представлены рыбами и большим количеством нектобентиче-

ских форм — мизидами и крупными изоподами S. entomon; а животные, насе-

ляющие даже самые поверхностные слои грунта (M. affinis) встречаются только 

единичными экземплярами. В то же время используемые в настоящее время для 

бентосных исследований дночерпатели мало пригодны для учета нектобенти-

ческих животных (напр. Митропольский, Мордухай-Болтовской, 1975). Надо 
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учесть еще то, что тралы облавливают несоизмеримо большие по сравнению с 

дночерпателями площади дна. Разница достигает нескольких порядков: дно-

черпателями берется грунт с нескольких сотых, максимум десятых, долей м2, 

тогда как при тралениях облавливаются десятки, а то и сотни м2 дна. Показате-

лен такой факт: по данным дночерпательных сборов после работ А.С. Скорико-

ва реликтовая мизида исчезла из состава фауны Невской губы. Тогда как со-

гласно исследованиям, проведенным в многоводные периоды 1930-х и 1980-х 

гг., этот вид до сих пор является постоянным компонентом питания рыб (Мате-

риалы.., 1949; Огородникова, Суслопарова, 1987). По-видимому, роль реликто-

вых ракообразных в Невской губе в начале ХХ века (а соответственно и степень 

последующих изменений в зообентосе) в цитированной выше литературе силь-

но преувеличена. Трудно представить, чтобы они доминировали в зообентосе 

такого мелководного водоема как Невская губа, исходя и из экологии этой 

группы животных, обычных обитателей профундали крупных и глубоких озер 

(Сущеня и др., 1986). Наконец, говоря об уменьшении роли ракообразных и из-

менениях в зообентосе губы, надо иметь еще в виду, что исследования А.С. 

Скорикова пришлись на экстремально многоводный период 1903–1908 гг. В 

многоводных фазах последующих циклов наблюдалась тенденция к сокраще-

нию стока (Кириллова, Малинина, 1982). По всей видимости, основные особен-

ности зообентоса Невской губы сложились достаточно давно, очевидно, еще до 

проведения в Невской губе первых гидробиологических исследований в 1905 г. 

Изменения, отмечаемые в донных сообществах на протяжении прошедшего 

столетия, были связаны, главным образом, с естественными циклическими из-

менениями речного стока. 

Ситуация однако радикально изменилась в 2006 г. с началом грандиозных 

по своим масштабам гидростроительных и дноуглубительных работ на Нев-

ском взморье. Вследствие намыва новых территорий была уничтожена значи-

тельная часть местообитаний моллюсков в восточной части губы. Гидротехни-

ческие работы привели к резкому увеличению содержания в воде минеральной 

взвеси (Рыбалко и др., 2009), что негативно сказалось на донном населении, 
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особенно на чувствительных к действию этого фактора животных с фильтраци-

онным питанием, таких как двустворчатые моллюски, которые на большей час-

ти исследованной акватории практически исчезли из состава донных сообществ 

(Максимов, 2014). Современный уровень количественного развития макрозоо-

бентоса на двух восточных разрезах в 3–4 раза ниже ранее отмечавшихся ми-

нимальных показателей и не имеет аналога в прошлом (табл. 5.1). Столь низкая 

биомасса бентоса, как во второй половине 2000-х гг. еще никогда не регистри-

ровались на протяжении всего столетнего периода изучения донной фауны 

Невской губы (рис. 5.17). Такие значительные и быстрые изменения не могут 

быть объяснены естественными гидрологическими факторами. Произошедшие 

изменения ставят под вопрос возможность восстановления популяций моллю-

сков, по крайней мере, до окончания гидротехнических работ, несмотря на на-

чавшуюся многоводную фазу гидрологического цикла (рис. 2.4). 

 

 

Рис. 5.17. Максимальная биомасса 

макрозообентоса (г/м2) в Невской губе в 

разные годы. Использованы данные СЗ 

УГМС, ЗИН РАН, а также литературных 

источников, резюмированных в табл. 5.1. 

1 — многоводные периоды (данные 1935–

1937, 1958, 1960–1962, 1980–1994 гг.); 

2 — маловодные периоды (1975–1979, 

1995–2005 гг.); 3 — период после начала 

гидротехнических работ в 2006 г. 

Различия между периодами достоверны 

(критерий Колмогорова – Смирнова, 

P<0.001 и P<0.005). 
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5.3.3 Многолетние изменения макрозообентоса в Лужско-Копорском районе 

 

 

В этом разделе данные по современному состоянию макрозообентоса 

сравниваются с результатами первого количественного учета донного населе-

ния восточной части Финского залива, проведенного в 1934 г. экспедицией 

ВНИОРХ под руководством В.С. Михина (разд. 4.1). Карта исследованного 

экспедицией района была опубликована И.А. Киселевым (1948). Использованы 

содержащиеся в отчете Ц.И. Иоффе (1935) материалы, собранные в открытых 

участках акватории Копорской, Лужской губ и прилегающих к ним районов 

Финского залива (всего 29 бентосных станций). В соответствии с поставленной 

задачей не рассматривался бентос пресноводных предустьевых пространств и 

прибрежных песчаных отмелей, поскольку развитие донной фауны там лими-

тировано физическими условиями (интенсивность воздействия волн, промерза-

ние грунта и др.) и сильно зависит от действия локальных факторов. Сборы 

бентоса проводили дночерпателем Петерсена с площадью захвата 0.1 м2. Де-

тального описания методики обработки материала в отчете не приводится. В 

1996–1997 гг. в районе работы экспедиции ВНИОРХ было сделано 33 станции 

на глубинах от 11 до 41 м (рис. 5.18). Пробы отбирали дночерпателем Ван-Вина 

(0.1 м2) и обрабатывали по описанной в гл. 3 методике. 

В 1934 г. донная макрофауна была представлена олигохетами, ракообраз-

ными M. affinis, S. entomon, Chelicorophium curvispinum (Sars) и Jaera albifrons, 

моллюсками Limecola balthica, личинками хирономид. В количественном от-

ношении резко доминировали всего несколько видов животных. В Копорской 

губе на илистых песках, преобладающих в мелководных участках исследован-

ного района, по биомассе доминировали L. balthica (82.0%), 15.5% общей био-

массы бентоса приходилось на долю олигохет. На илах в глубоководной части 

Копорской губы обитали M. affinis (77.2% от общей биомассы), S. entomon 

(14.6%) и олигохеты (8.1%). В Лужской губе на илистых песках доминировали 

L. balthica, которые составляли 66.1–85.3% от биомассы всего бентоса.  
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Рис. 5.18. Схема расположения станций в Лужско-Копорском районе в 1996 (а) 

и 1997 (б) гг. 

 
На илах 57.3% от общей биомассы бентоса приходилось на долю олигохет. 

Большое значение имели также L. balthica и S. entomon. В 1996–1997 гг. в ис-

следованном районе было обнаружено 20 видов донных беспозвоночных, а 

также не определенные до вида олигохеты (Табл. 5.2). В Копорской губе на 

большинстве станций (как на песчанистых, так и на илистых грунтах) домини-

ровали моллюски L. balthica, которые составляли около 85% от биомассы всего 

бентоса. На илистых песках заметную роль играли также S. entomon (11.2%) и 

олигохеты (4.5%). На илах второе место после L. balthica по биомассе занимали 

олигохеты (7.7%). S. entomon составляли 5.5%. На долю M. affinis — вида, до-

минирующего на илистых грунтах в 1934 г. — в 1996–1997 гг. приходилось 

всего 1.4% от суммарной биомассы. В Лужской губе в 1996–1997 гг. на песча-

ных грунтах резко преобладали L. balthica (93.5%). На илах доминирующими 

видами были S. entomon (52.4% от общей биомассы), L. balthica (36.9%) и оли-

гохеты (7.1%).  

Сведения по количественному развитию макрозообентоса на разных 

грунтах в 1934 г. и 1996–1997 гг. приведены в табл. 5.3. На илистых песках био-

масса по сравнению с 1934 г. увеличилась в 5–7 раз, в то время как численность 

осталась практически на прежнем уровне. На илах заметного увеличения  
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Таблица 5.2 

Видовой состав макрозообентоса Копорской и Лужской губ в 1996–1997 гг. 

Таксон Копорская 
губа 

Лужская  
губа 

Oligochaeta + + 
Polychaeta   

Manayunkia aestuarina (Bourne) + + 
Marenzelleria neglecta Sikorski et Bick + + 

Mollusca   
Limecola balthica (L.) + + 
Bithynia tentaculata (L.) + - 

Crustacea   
Saduria entomon (L.) + + 
Jaera aff. albifrons Leach + + 
Monoporeia affinis (Lindström) + + 
Gammarus zaddachi Sexton-Spooner + - 
Corophium volutator (Pallas) + + 

Chironomidae   
Thinemannimyia gr. lentiginosa Fries + - 
Procladius ferrugineus Kieffer + + 
Microcricotopus bicolor (Zetterstedt) + - 
Tanytarsus gr. lestagei Goetghebuer + - 
Cladotanytarsus №1 Zvereva + - 
Micropsectra curvicornis Tshernovskij + + 
Chironomus gr. plumosus (L.)  + 
Stictochironomus crassiforceps (Kieffer) + + 
Microtendipes pedellus (DeGeer)  + 
Glyptotendipes paripes Edwards + - 

 
Таблица 5.3 

Численность (экз./м2,числитель) и биомасса (г/м2, знаменатель) 

макрозообентоса Копорской и Лужской губ в 1934 и 1996–1997 гг. 

Копорская губа Лужская губа Биотоп 
1934 г. 1996–97 гг. 1934 г. 1996–97 гг. 

Илистый песок 3036 
12.74 

3594±469 
61.0±18.05 

1323 
16.91 

1320±730 
126.0±91.70 

Ил 7135 
17.00 

626±239 
13.2±8.32 

12590 
31.75 

3398±1805 
47.6±17.80 

Примечание. Для 1996–1997 гг. численность и биомасса приведены со стандартной ошибкой. 
 

биомассы не произошло. Однако численность существенно снизилась. Особен-

но значительное снижение наблюдалось в Копорской губе, где средняя числен-

ность бентоса в 1996–1997 гг. была примерно на порядок меньше, чем в 1934 г. 
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Необходимо отметить, однако, что в 1996–1997 гг. в отличие от 1934 г. 

количественное распределение донных животных на илистых грунтах было 

крайне неравномерно. Наряду с очень высокой численностью и биомассой бен-

тоса (соответственно более 10 000 экз./м2 и 100 г/м2) в местах массового разви-

тия L. balthica, S. entomon и олигохет, в глубоководных участках на черных 

илах с сильным запахом сероводорода из-за неблагоприятного кислородного 

режима придонных вод животные макрозообентоса совершенно отсутствовали 

или были представлены единичными особями (биомасса менее 0.01 г/м2). Не-

равномерность распределения численности и биомассы бентоса была особенно 

заметна в Лужской губе, где в 1997 г. почти безжизненные участки соседство-

вали с очень плотными поселениями животных: на расстоянии всего несколь-

ких миль биомасса макрозообентоса возрастала на 4 порядка от 0.01 до 100 

г/м2. На станциях с илистым грунтом, расположенных в мелководных участках 

Лужской губы (на глубинах менее 20 м) с благоприятным газовым режимом 

придонных вод, средние численность и биомасса животных составляли соот-

ветственно 19280 экз./м2 и 139.62 г/м2; то есть, также как на илистых песках, 

биомасса здесь была много выше (в 4.4 раза), чем в 1934 г., а численность су-

щественно не изменилась. Около 90% от общей численности бентоса на этих 

станциях приходилось на долю олигохет; по биомассе преобладали L. balthica 

(65.6%), S. entomon (13.7%) и олигохеты (14.1%). Таким образом, более низкая 

средняя численность животных на илах в 1996–1997 гг. по сравнению с 1934 г. 

обусловлена крайней бедностью бентоса глубоководных районов. 

В Копорской губе возрастание общей биомассы бентоса на илистых пес-

ках произошло, главным образом, за счет увеличения количества L. balthica 

(табл. 5.4). В 1996–1997 гг. в значительных количествах встречены также S. 

entomon. Увеличение обилия крупных форм (L. balthica и S. entomon) обуслови-

ло многократный рост биомассы при фактически неизменной численности бен-

тоса (табл. 5.3). На илистых грунтах глубоководной части губы статистически 

достоверного увеличения биомассы L. balthica не отмечено, хотя на отдельных 

станциях в 1996–1997 гг. были встречены плотные (50–100 г/м2) скопления этих 
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моллюсков, отсутствующие в 1934 г. Общая биомасса бентоса по сравнению с 

1930-ми даже несколько снизилась, что связано с резким сокращением популя-

ций ракообразных, особенно M. affinis. Исчезновение плотных поселений M. 

affinis также привело к многократному снижению численности макрозообенто-

са на илах (табл. 5.3). 

 

Таблица 5.4 

Биомасса (г/м2) доминирующих донных животных в Копорской губе в 1934 и 

1996–1997 гг. 

Год исследования Биотоп Таксон 
1934 1996–97 

Илистый песок Limecola balthica 10.44 50.98±17.31* 
«» Oligochaeta  1.97  2.29±0.47 
«» Saduria entomon  0.00  6.81±1.76* 
«» Прочие  0.33  0.96±0.61 
«» Всего 12.74 61.04±18.05* 
Ил Limecola balthica  0.00 11.31±7.76 
«» Oligochaeta  1.38  1.02±0.63 
«» Saduria entomon  2.48  0.69±0.53* 
«» Monoporeia affinis 13.12  0.19±0.07* 
«» Всего 17.00 13.21±8.32 

Примечание. Для 1996–1997 гг. численность и биомасса приведены со стан-
дартной ошибкой. * — статистически значимые (P<0.05) различия. 

 

Подробных данных по биомассе отдельных видов в Лужской губе в отче-

те Ц.И. Иоффе (1935) не приводится. Однако, несомненно, что увеличение об-

щей биомассы бентоса на илистых песках в этой губе также произошло, глав-

ным образом, за счет L. balthica и S. entomon, поскольку в 1996–1997 гг. указан-

ные виды вместе составляли 98.9% биомассы всего бентоса. Аналогичное уве-

личение количества L. balthica и S. entomon в Лужской губе имело место и на 

илах. Возрастание биомассы этих видов особенно заметно при сравнении с 

данными 1996–1997 гг. по мелководным станциям с благоприятным кислород-

ным режимом. Уровень количественного развития олигохет в 1996–1997 гг. 

здесь был фактически такой же, как в 1934 г. (19.7 и 18.2 г/м2 соответственно). 

В тоже время биомасса L. balthica и S. entomon многократно возросла: в 1934 г. 
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биомасса обоих этих видов не превышала 13.6, а в 1996–1997 гг. составляла 

110.68 г/м2. 

Каких-либо существенных изменений качественного состава макрозоо-

бентоса исследованного района восточной части Финского залива в течение 60-

летнего периода не произошло. Наиболее многочисленные в 1930-е гг. виды 

донных животных, указанные в отчете Ц.И. Иоффе (1935), доминируют в со-

ставе бентоса и в настоящее время. Необходимо только отметить, вероятно, не-

правильное видовое определение Ch. curvispinum. Эти чужеродные амфиподы 

понто-каспийского происхождения в исследованном районе впервые были об-

наружены только в 2006 г. (Малявин и др., 2008). Очевидно, Ц.И. Иоффе (1935) 

за Ch. curvispinum был ошибочно принят широко распространенный в Финском 

заливе близкий вид Corophium volutator (напр. Березина, Максимов, 2016). 

Найденные в 1996–1997 гг. Gammarus zaddachi, Manayunkia aestuarina и 

Bythinia tentaculata встречались крайне редко и, по-видимому, просто не были 

упомянуты Ц.И. Иоффе (1935). Единственный, несомненно, новый для рас-

сматриваемого района вид — североамериканская полихета Marenzelleria ne-

glecta, впервые обнаружен в восточной части Финского залива в 1996 г. (Ляхин 

и др., 1997). Однако численность и биомасса M. neglecta в 1996–1997 гг. были 

еще крайне незначительны. 

Различия данных 1930-х и 1990-х гг., касаются только уровня количест-

венного развития массовых видов донных животных: L. balthica, S. entomon и 

M. affinis. Изменения в обилии этих видов обусловили существенные изменения 

в донных сообществах. Увеличение количества L. balthica и, в меньшей степе-

ни, S. entomon привело к многократному росту общей биомассы бентоса в мел-

ководных участках исследованного района, а исчезновение плотных популяций 

M. affinis — к резкому снижению численности макрозообентоса в глубоковод-

ной зоне. 

Приведенных в отчете Ц.И. Иоффе (1935) данных, к сожалению, недоста-

точно для проведения детального статистического анализа наблюдаемых раз-

личий. Однако эти различия слишком значительны, чтобы их можно было объ-
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яснить неравномерностью распределения донных животных. Например, из 10 

проб, взятых в 1990-е гг. на илистых песках, в 7 биомасса бентоса превышала 

максимальные показатели 1934 г. Известно, что оценки количественного разви-

тия бентоса сильно зависят от особенностей методов сбора и обработки мате-

риала (Ankar, 1976). Однако значительные различия, как правило, имеют место 

только в отношении мелких форм, точность учета которых сильно сказывается 

на оценке общей численности. В нашем случае изменения в бентосе были обу-

словлены увеличением количества достаточно крупных моллюсков и ракооб-

разных. Размеры использованных дночерпателей, которые могли бы повлиять 

на точность учета этих животных, были в 1934 и 1996–1997 гг. были идентич-

ны. Взвешивание моллюсков связано со значительными погрешностями из-за 

наличия жидкости в мантийной полости. Однако этим также невозможно объ-

яснить увеличение биомассы моллюсков в несколько раз, поскольку у 

L. balthica жидкость в мантийной полости составляет только 30% от общей 

массы моллюска (Ankar, 1977). 

Различия между 1934 и 1996–1997 гг. не могут быть связаны с кратковре-

менными межгодовыми колебаниями численности донных животных, описан-

ными в разд. 5.2. Такие изменения на разных станциях идут не синхронно, по-

этому связанные с ними различия должны исчезать при осреднении больших 

массивов данных по крупным участкам акватории. Так согласно обзору Хель-

синкской комиссии, в котором были обобщены все имеющиеся материалы по 

бентосу района Финского залива восточнее о. Гогланд, средняя для этой аква-

тории биомасса бентоса в период с 1969 по 1995 г. варьировалась в пределах 

21–29 г/м2 (Andersin et al., 1996). Сделанного в 1934 и 1996–1997 гг. количества 

станций (около 30) на достаточно обширном участке акватории, очевидно, бы-

ло вполне достаточно, чтобы нивелировать межгодовые флуктуации по отдель-

ным станциям. Сезонная динамика в данном случае также не может играть ка-

кой-либо заметной роли, поскольку изменения в бентосе были связаны с изме-

нениями численности животных с длительным жизненным циклом. Кроме того, 

наличие плотных популяций моллюсков (биомассой свыше 50–100 г/м2), отсут-
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ствовавших в Копорской и Лужской губах в 1930-е гг., отмечается другими ис-

следователями, работавшими здесь в более поздние годы (Анцулевич, Чивилев, 

1992; Романова и др., 1993; Анцулевич и др., 1993; Лаврентьева и др.. 1999). 

Значительные скопления L. balthica были встречены Л.А. Кудерским (1982) 

здесь уже в 1969 г. Средняя биомасса бентоса, рассчитанная по данным указан-

ного автора, в Копорской губе составляла 33±12.7, в Лужской — 100±60.6 г/м2, 

то есть была существенно выше, чем в 1930-е гг. Таким образом, имеется дос-

таточно оснований полагать, что различия в количественном развитии макро-

зообентоса в 1934 и 1996–1997 гг. отражают реальные изменения, произошед-

шие в донных сообществах Лужско-Копорского района Финского залива за 60 

лет. 

Рассмотрим возможные причины указанных изменений. В глубоковод-

ных участках изменения, несомненно, связаны с резким ухудшением кислород-

ного режима придонных вод Финского залива, произошедшего как раз накану-

не начала наших исследований в Лужско-Копорском районе в 1996 г. (разд. 

2.2.2). Вплоть до 1995 г. в открытых районах восточной части Финского залива 

существовали столь же многочисленные, как в 1930-е гг., популяции M. affinis 

(разд. 5.2.2 и 5.3.1). Не исключено, что гипоксия может также являться причи-

ной увеличения численности S. entomon на илистых песках в 1996–1997 гг. Эти 

крупные и подвижные ракообразные могли мигрировать из обедненных кисло-

родом открытых участков залива в незатронутые замором мелководные рай-

оны. Однако крупномасштабными изменениями абиотических факторов нельзя 

объяснить значительное увеличение биомассы L. balthica, с которым, главным 

образом, связано увеличение общей биомассы бентоса в мелководных участках 

исследованного района. Напротив, например, соленостные условия для разви-

тия этих морских моллюсков в 1930-е гг., по-видимому, были даже более бла-

гоприятны, чем в 1990-е, поскольку съемке 1996–1997 гг. предшествовал дли-

тельный период отсутствия крупных затоков североморских вод, в результате 

чего соленость в Балтийском море, включая Финский залив, существенно сни-

зилась (HELCOM, 1996; Михайлов, 1997).  
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Перссон (Persson, 1981,1987) причиной возрастания биомассы бентоса в 

Южной Балтике считал вероятное уменьшение пресса рыб-бентофагов, в част-

ности камбалы, запасы которой были сильно подорваны из-за интенсивного 

промысла в 1920–1930-х гг. В нашем случае этот фактор не может играть ка-

кой-либо роли, поскольку L. balthica (а также S. entomon) из-за крупных разме-

ров не используются в пищу обитающими в восточной части Финского залива 

массовыми промысловыми рыбами (Лаврентьева и др., 1999). Снижения пресса 

беспозвоночных хищников также не произошло. Напротив количество хищных 

S. entomon в 1996–1997 гг. по сравнению с 1934 г. увеличилось. 

Наиболее вероятным объяснением увеличения биомассы бентоса в Ко-

порской и Лужской губах является рост количества органических веществ, по-

ступающих на дно, в связи с эвтрофированием (Максимов, 2006а). Многолет-

няя тенденция увеличения общей биомассы бентоса (главным образом, также за 

счет двустворчатых моллюсков L. balthica, Mya arenaria L., Mytilus trossulus) 

вследствие эвтрофирования отмечена во многих районах Балтийского моря 

(Ярвекюльг, Оленин, 1989; Cederwall, Elmgren, 1986, 1990). В настоящее время 

распределение донной фауны в исследованном нами районе приобрело типич-

ный для стратифицированных эвтрофных водоемов характер: крайнее количе-

ственное обеднение вплоть до полного исчезновения бентоса в глубоководных 

районах из-за недостатка кислорода и чрезвычайно высокая (местами более 

100–200 г/м2) биомасса в мелководных участках. Обеднение бентоса в глубоко-

водной зоне произошло достаточно недавно и обусловлено неблагоприятным 

сочетанием гидрометеорологических факторов в 1996 г. (разд. 2.2.2). Что каса-

ется возрастания биомассы в мелководных районах, то здесь мы, по-видимому, 

имеем дело с длительной многолетней тенденцией, обусловленной улучшением 

условий питания донных животных (прежде всего моллюсков-фильтраторов) 

вследствие эвтрофирования вершины Финского залива (разд. 2.1).  

Ранее сообщалось, что в открытых районах Финского залива увеличения 

биомассы бентоса в течение ХХ столетия не произошло (Karjala, Lassig, 1985; 

Sarvala, 1985; Aschan, 1988; Максимов, 1997). На части акватории это может 
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объясняться периодической гибелью донных животных из-за гипоксии (разд. 

5.3.1). В районах с благоприятным кислородным режимом вероятная причина 

связана с крайней бедностью видового состава глубоководных донных сооб-

ществ, где детритофаги представлены практически только одним видом — M. 

affinis. Реакция таких уникально простых сообществ на эвтрофирование может 

быть принципиально иной, чем реакция сообществ с большим видовым разно-

образием (Максимов, 1997, 2000). Повышенное поступление детрита на дно в 

условиях, когда он потребляется одним видом, приводит к ускорению роста и 

сокращению длительности развития животных этого вида и, соответственно, к 

уменьшению числа возрастных групп в популяции; что вполне может привести 

к внешне прямо противоположном изменениям в бентосе в ответ на повышение 

продуктивности водоема: будет происходить снижение биомассы, хотя P/B-

коэффициент и продукция увеличатся. В частности, у M. affinis число возрас-

тных групп в зависимости от температуры и трофических условий варьирует от 

1 до 4-х, P/B-коэффициент — от 0.5 до 4.4 (Sarvala, Uitto, 1991). Результаты 

данной работы свидетельствуют о наличии многолетней тенденции роста био-

массы бентоса в Копорской и Лужской губах Финского залива. Таким образом, 

очевидно, что в более разнообразных, по сравнению с открытыми районами, 

сообществах мелководных участков залива, где доминируют двустворчатые 

моллюски, в последние десятилетия происходили те же процессы, что и в Цен-

тральной Балтике. 

Вопрос о причинах эвтрофирования Финского залива выходит за рамки 

данной работы (см. разд. 1.2). Обращает на себя, однако, внимание, что в вос-

точной части Финского залива увеличение биомассы бентоса было таким же 

или даже менее выраженным, чем в ряде районов Центральной Балтики, испы-

тывающих существенно меньшее антропогенное влияние. Например, в юго-

восточной части Балтийского моря за более короткий срок наблюдений (с 1950-

х до 1980-х гг.) биомасса увеличилась в 4–9 раз (Ярвекюльг, Оленин, 1989). Та-

ким образом, вероятней всего изменения в Копорской и Лужской губах Фин-

ского залива обусловлены не локальным антропогенным воздействием, а круп-
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номасштабными процессами, охватывающими все Балтийское море. 

Таким образом, в мелководных участках Финского залива, как и в других 

районах Балтийского моря, наблюдается возрастание общей биомассы бентоса 

за счет увеличения количества двустворчатых моллюсков, вероятно, вследствие 

эвтрофирования. Отсутствие такой тенденции в глубоководных участках Фин-

ского залива объясняется неблагоприятными кислородными условиями, бедно-

стью видового состава бентоса и особенностями экологии доминирующих ви-

дов донных животных. Необходимо, однако, подчеркнуть крайне медленный 

характер происходящих в донных сообществах изменений. Биомасса бентоса за 

60 лет увеличилась в 5–7 раз, что составляет около 3% в год. То есть для дву-

кратного увеличения биомассы необходим срок примерно равный 24 годам, что 

показывает необходимость длительных рядов наблюдений для выявления по-

следствий эвтрофирования. 
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ГЛАВА 6. ИЗМЕНЕНИЯ ВИДОВОГО СОСТАВА МАКРОЗООБЕНТОСА 

 

 

6.1 История фауны 

 

 

Балтийское море представляет собой очень молодой в геологических 

масштабах времени водоем, фауна которого находится на стадии активного 

формирования (Elmgren, 1984; Bonsdorff, 2006). Возникнув как пресноводный 

приледниковый водоем более 10 000 лет назад Балтика прошла сложный пери-

од развития с чередованием периодов осолонения и опреснения. Окончательная 

связь с океаном установилась через Датские проливы около 8 000 лет назад 

(Гидрометеорология…, 1992; Snoeijs-Leijonmalm, Andrén, 2017). С этого мо-

мента времени началось проникновение морской фауны внутрь Балтийского 

моря. Этот процесс продолжается до сих пор, хотя очевидно, что он шел непо-

стоянно, и границы распространения морских и пресноводных видов непре-

рывно изменялись, поскольку соленость образовавшегося водоема испытывала 

значительные колебания в различных масштабах времени (от межгодового до 

межвекового) (напр. Гидрометеорология…, 1992).  

Незавершенность формирования фауны особенно очевидна в отношении 

эстуария р. Невы, по-видимому, самой молодой крупной реки в мире, образо-

вавшейся уже в историческое время. Впервые мысль о связи нестабильности 

бентоса с небольшим возрастом вершины Финского залива была высказана еще 

И.П. Филипьевым (1929), одним из первых исследователей этого водоема. По 

новейшим данным р. Нева образовалась около 3 000 лет назад, когда ладожские 

воды прорвали перешеек в районе Ивановских порогов. В результате сработки 

Ладожского озера уровень его за короткий период снизился на 12 м. Поступле-

ние огромной массы воды привело к сильной эрозии донных отложений даже в 

удаленных от устья реки глубоководных участках Финского залива (Virtasalo et 

al., 2014). Заселение нового эстуария происходило, естественно, прежде всего, 
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путем заноса пресноводных видов из Ладоги. Этот процесс, по-видимому, к на-

стоящему времени практически завершился. По крайней мере, фаунистические 

списки Невской губы, Невы и Ладожского озера в значительной степени совпа-

дают, на что обратили внимание уже первые исследователи бентоса Невской 

губы (Скориков, 1910; Материалы..., 1949; Финогенова и др., 1987). 

Пресноводные виды преобладают и в прибрежных районах восточной 

части Финского залива. Открытые районы в настоящее время заселены мор-

скими и солоноватоводными видами. Часть их, очевидно, пережила катастро-

фические изменения, связанные с рождением новой реки. В частности это каса-

ется солоноватоводных ледниковых реликтов Saduria entomon и Monoporeia af-

finis. По мнению А. Ярвекюльга (1970, 1979), в литориновое время в вершине 

Финского залива существовали крупные рефугиумы этих ракообразных. Одна-

ко данные анализа структуры донных осадков свидетельствуют о резкой смене 

состава донного населения глубоководной зоны после образования Невы 

(Virtasalo et al., 2014). По-видимому, фауна солоноватоводных районов залива в 

значительной степени формировалась заново, очевидно, путем миграции бал-

тийских видов с запада. Этот процесс, вероятно, далек от завершения. В каче-

стве примера можно привести распространение амфипод Bathyporeia pilosa. 

Еще в 1930-х гг. этот вид обитал лишь в западной и южной частях моря восточ-

нее о. Готланд. В середине ХХ века он проник в Восточную Балтику, включая 

эстонские воды Финского залива (Николаев, 1949). Первая находка в россий-

ских водах залива была сделана нами в 2013 г. вблизи границы с Эстонией (о. Б. 

Тютерс) (Шилин и др., 2014). В 2015 г. B. pilosa был обнаружен уже в центре 

российской акватории у берега о. Сескар (Березина, Максимов, 2016). 

И.И. Николаев (1949) объяснял расширение ареала этих морских амфипод в 

1930-х и 1940-х гг. осолонением Балтики. Однако для конца XX и начала XXI 

веков, когда произошло дальнейшее распространение этого вида в Финском за-

ливе, характерна общая тенденция понижения солености (Vuorinen et al., 2015). 

В последние 200 лет вследствие интенсивного судоходства появилась 

возможность проникновения в вершину Финского залива видов из отдаленных 
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регионов наряду с собственно Балтийским морем и Ладожским озером. Основ-

ными источниками вселенцев для Балтийского моря и, в частности, для верши-

ны Финского залива являются водоемы Понто-Каспийского бассейна и умерен-

ной зоны Северной Америки. В настоящее время чужеродные организмы со-

ставляют около 5% от общего числа обнаруженных видов (Orlova et al., 2006; 

Орлова и др., 2008б). Проникновение понто-каспийских видов, по-видимому, 

началось в XVIII-XIX веках после соединения балтийского и волжского бас-

сейнов судоходными путями, то есть еще до проведения первых фаунистиче-

ских исследований вершины Финского залива. Уже первыми исследователями 

местной фауны здесь были встречены виды понто-каспийского происхождения. 

Так, Tubifex newaensis был даже впервые описан по материалу, собранному в р. 

Неве (Тимм, 1987). Potamothrix moldaviensis отсутствовал в Невской губе еще в 

первой половине ХХ века (Материалы..., 1949). Обе эти олигохеты к настояще-

му времени стали широко распространенными и многочисленными видами 

(Экосистема…, 2008). 

Солоноватоводные виды американского и понто-каспийского происхож-

дения (Paranais friči, Potamothrix vejdovskyi, Marenzelleria neglecta), ранее были 

завезены в другие районы Балтийского моря и, по-видимому, проникали в Фин-

ский залив естественным путем с запада. Так Paranais friči, которые еще в 

1960-е гг. встречались только к западу от Нарвского залива (Ярвекюльг, 1979), 

в настоящее время распространились вплоть до Невской губы. Североамери-

канские представители рода Marenzelleria* (Marenzelleria viridis (Verill) и M. 

neglecta) первоначально заселили Южную Балтику, где они появились в 1985 г. 

(Zmudzinski et al., 1996; Zettler et al., 2002,). В первой половине 1990-х гг. эти 

полихеты распространились в эстонских и финских водах Финского залива 

(Norkko et al., 1993; Stigzelius et al., 1997; Kotta, Kotta, 1998). В пределах рос-

сийской акватории залива M. neglecta впервые были встречены в 1996 г. (Ляхин 

 
* К настоящему времени в Балтийском море подтверждено наличие трех морфологически 
близких чужеродных видов полихет, относящихся к этому роду: Marenzelleria arctia, M. ne-
glecta и M. viridis (Максимов, 2010; Kauppi et al., 2015). 
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и др., 1997). На следующий год они заселили значительные площади дна и ста-

ли обычным компонентом бентоса (Максимов, 2009). 

Таким образом, на протяжении своей истории состав донной фауны вер-

шины Финского залива непрерывно менялся вследствие вселения новых орга-

низмов из Балтийского моря и других водоемов. Границы распространения уже 

давно вселившихся видов также не оставались постоянными, а сдвигались из-за 

колебаний солености. Несомненно, все эти изменения оказывали воздействие 

на структуру донных сообществ. Однако время и последствия появления новых 

видов в предыдущие годы слабо документированы. В случаях изменений в рас-

пространении представителей местной фауны трудно четко провести грань ме-

жду количественными и качественными изменениями, поскольку при проведе-

нии количественного учета бентоса обследуется небольшие площади дна, соот-

ветственно вид, испытавший резкое снижение численности, может просто пе-

рестать попадаться в орудия лова. Для темы данной работы особый интерес 

представляют недавние биологические инвазии глубоководных районов Фин-

ского залива двумя представителями кольчатых червей Marenzelleria arctia 

(Polychaeta; Spionidae) и Tubificoides pseudogaster (Oligochaeta; Tubificidae). 

 

 

6.2 Вселение чужеродных видов кольчатых червей в глубоководные рай-

оны восточной части Финского залива 

 

 

Донная фауна глубоководной зоны восточной части Финского залива от-

личается качественной бедностью (гл. 4) и вплоть до недавнего времени сохра-

няла свой природный облик. На значительных площадях дна макрозообентос 

был представлен почти исключительно только двумя видами ледниковых ре-

ликтовых ракообразных — изоподами S. entomon и амфиподами M. affinis (разд. 

4.4). Кольчатые черви были крайне редки и/или малочисленны при полном от-

сутствии крупных форм с высокой биотубационной активностью. В начале 
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1990-х гг. здесь обитали два вида полихет Manayunkia aestuarina и Bylgides 

sarsi. Последний из них, который обычен для впадин Балтийского моря 

(Andersin et al., 1978; Andersin, Sandler, 1991), встречался только единично у за-

падной границы исследованной нами акватории, вблизи о. Гогланд. Олигохеты 

в глубоководных районах были представлены сем. Naididae — мелкими червя-

ми, живущими на поверхности дна. Тубифициды, обитающие в толще грунта, 

были ограничены в своем распространении, в основном, 30-метровой изобатой 

и на большей части акватории залива отсутствовали. Таким образом, экологи-

ческая ниша, занятая в нормальных морских или пресноводных условиях коль-

чатыми червями, в глубоководных сообществах восточной части Финского за-

лива оказалась свободной из-за их фаунистической бедности, что создавало 

благоприятные предпосылки для инвазии чужеродных видов. Вторжение их 

здесь началось в середине 1990-х гг. и происходило буквально на наших глазах. 

Наблюдения за изменениями в макрозообентосе Финского залива, произошед-

шими после вселение чужеродных видов полихет и олигохет, предоставило 

удобную возможность для анализа последствий изменения качественного со-

става фауны для структуры и функционирования донных сообществ водоемов. 

 

 

6.2.1 Tubificoides pseudogaster 

 

 

T. pseudogaster — широко распространенный вид, населяющий прибреж-

ные воды Европы и Северной Америки (Brinkhurst, 1986). Это один из обычных 

компонентов макрозообентоса литоральной зоны и эстуариев Северного моря. 

В Балтике T. pseudogaster встречен только в западных районах, примыкающих 

к Датским проливам (Dahl, 1960; HELCOM, 2012). Сведения о наличии этого 

вида в восточных участках Балтийского моря и его заливах отсутствовали 

вплоть до 2001 г., когда он был впервые обнаружен Н.П. Финогеновой в наших 

сборах из восточной части Финского залива на одной станции, расположенной 
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на глубине 36 м вблизи судоходного фарватера. Впоследствии просмотр кол-

лекционных материалов показал, что T. pseudogaster присутствовал на этой 

станции, по крайней мере, начиная с 1995 г. 

В дальнейшем мы наблюдали постепенное расширение зоны обитания 

этого вида (рис. 6.1). В настоящее время популяция T. pseudogaster распростра-

нилась на площади около 400 км2. Уже при первых его находках обращало на 

себя внимание высокая доля олигохет в общей численности и биомассе бентоса 

на станции, где присутствовал T. pseudogaster. Количество ледниковых релик-

товых амфипод M. affinis при этом было необычно низким, по сравнению с со-

седними участками (Рис. 6.2). В последующие годы распространение олигохет 

на расположенные рядом станции сопровождалось резким сокращением чис-

ленности ранее доминировавших в донных сообществах M. affinis (рис. 6.3). 

Численность самих червей при этом очень быстро возрастала. Порою, макро-

фауна была представлена практически монокультурой T. pseudogaster, на долю 

которых приходилось более 99% численности и биомассы всего бентоса. 
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Рис. 6.1. Распространение Tubificoides pseudogaster в восточной части Финского 

залива. 1 — станция первого обнаружения этого вида в 1995–2001 гг. 2 и 3 —

находки, сделанные соответственно с 2002 по 2009 и с 2010 по 2016 гг.  
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Рис. 6.2. Биомасса (г/м2) амфипод Monoporeia affinis и олигохет на двух сосед-

них станциях (глубина 35–37 м) в присутствии (станция 9F) и отсутствии (стан-

ция 2) Tubificoides pseudogaster в 1995 и 2000–2002 гг.  
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Рис. 6.3 Многолетняя динамика биомассы (г/м2) животных макрозообентоса на 

станции 2 (глубина 36 м). 
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Уменьшение численности амфипод невозможно объяснить действием ка-

ких-либо абиотических факторов. Рассматриваемый район характеризуется бо-

лее благоприятным кислородным режимом по сравнению с остальной аквато-

рией глубоководной зоны (Еремина, Карлин, 2008). Исчезновение популяций 

амфипод происходило на разных станциях в разное время независимо от изме-

нения кислородных условий, совпадая по времени лишь с появлением олигохет. 

Несомненно, определенную роль в этом процессе играли характерные для M. 

affinis циклические колебания численности (разд. 5.2.2). Например, на станции 

2 вселение и массовое развитие олигохет пришлись на время спада популяции 

амфипод. Однако практически полное исчезновение реликтовых ракообразных 

в 2004–2008 гг. определенно выходит за рамки естественных межгодовых 

флуктуаций (рис. 6.3). Хотя пониженный уровень численности M. affinis в на-

чале 2000-х гг. вероятно облегчил вселение T. pseudogaster.  

Таким образом, наиболее вероятное объяснение связано с отрицательны-

ми взаимодействиями между амфиподами и чужеродными олигохетами. Были 

рассмотрены два возможных варианта: (1) эксплуатационная конкуренция, по-

скольку оба вида являются детритофагами и используют один и тот же пище-

вой ресурс и (2) неблагоприятное влияние на амфипод биотурбационной актив-

ности олигохет. В связи с этим были выполнены ориентировочные расчеты по-

токов энергии через популяции обоих видов. 

Потребление кислорода T. pseudogaster рассчитали по уравнению R = 

0.105W0.75 (Камлюк, 1974), где R — скорость дыхания (мг O2 ч
-1) олигохет при 

температуре 20 ºC, W — средняя сырая масса червей (г). Скорость дыхания пе-

ресчитали для придонной температуры в Финском заливе (2.5 ºC) с помощью 

Q10 = 2.25 (Винберг, 1983) и перевели в единицы углерода, допустив, что 3.15 

мг O2 соответствуют 1 мг углерода. Оценки годовой продукции и потока энер-

гии для популяции T. pseudogaster получили, используя коэффициент K2 = 0.26 

(Алимов, 1989). Продукцию M. affinis определяли исходя из биомассы с помо-

щью P/B-коэффициента, равного для восточной части Финского залива 1.75 

(Максимов, 2000). При переходе от величин сырой массы к углероду на осно-



 132

вании опубликованных материалов по биохимическому составу и калорийности 

балтийских M. affinis приняли, что содержание органического углерода в сухой 

массе составляет 45% (Cederwall, 1977; Sarvala, Uitto, 1991; Lehtonen, 1996), а 

доля сухих веществ в теле рачков — 25% (Lehtonen, 1995). Далее с помощью 

K2 = 0.26 получили оценку потока энергии через популяцию M. affinis. 

Выполненные расчеты показали, что поток энергии через донное сообще-

ство после вселения T. pseudogaster заметно уменьшился (рис. 6.4). В 1985–

1990 гг. поток энергии через популяцию M. affinis на той же станции 2 варьиро-

вал в пределах 3.3–19.1 г Сорг./м
2 год (Максимов, 2000). В 2004 г. при более вы-

соком уровне первичной продукции планктона (Голубков и др., 2012), для всего 

макрозообентоса он не превышал 5 г Сорг./м
2 в год. Таким образом, в современ-

ных условиях пищевые ресурсы не лимитируют донное сообщество, что позво- 
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Рис. 6.4. Изменения потока энергии (г Сорг./м

2 год) через донное сообщество на 

станции 2 после вселения Tubificoides pseudogaster. 
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ляет отвергнуть гипотезу об эксплуатационной конкуренции. Кроме того, M. 

affinis и T. pseudogaster имеют различное пищевое поведение, снижающее кон-

куренцию. Реликтовые амфиподы питаются почти исключительно на поверхно-

сти (слой 0–0.5 см) грунта (Lopez, Elmgren, 1989; Byrén et al., 2002, 2006). На-

против, тубифициды заглатывают грунт на глубине 2–5 см, пропускают его че-

рез кишечник и выбрасывают в виде фекальных пеллет на поверхность дна 

(Поддубная, 1961; Тимм, 1987; Чекановская, 1962; Matisoff et al., 1985). 

Вследствие такого, так называемого конвейерного питания олигохет про-

исходит постоянное перемещение материала из нижних слоев донных осадков 

на их поверхность. На основе опубликованных данных по питанию олигохет 

нами предпринята попытка количественно оценить этот процесс. Известно, что 

для тубифицид характерна низкая (около 3–4%) усвояемость пищи (Цветкова, 

1972; Brinkhurst, Austin, 1979). Учитывая низкую питательную ценность глубо-

ководных осадков, мы предположили, что T. pseudogaster ассимилирует не бо-

лее 3% поглощенных органических веществ. Тогда годовой рацион червей при 

величине потока энергии через их популяцию в 2004–005 гг. равной 2.08–4.86 г 

Cорг./м
2 год, составит 69–162 г Cорг./м

2. Для того чтобы обеспечить такое количе-

ство пищи олигохеты должны пропустить через свой кишечник огромное коли-

чество грунта. Содержание органического углерода в илах исследованной стан-

ции составляло около 3.25%. С учетом селективности питания равной 1.5 (то 

есть, полагая, что количество органических веществ в заглатываемом червями 

грунте в 1.5 раза больше, чем указанная средняя величина) (Brinkhurst, Austin, 

1979; Matisoff et al., 1999; Поддубная, 1961; Цветкова, 1972) получаем, что по-

пуляция T. pseudogaster за год перемещает из глубоких слоев донных отложе-

ний на поверхность от 1.4 до 3.3 кг сухого вещества в виде фекальных пеллет. 

Эти величины примерно соответствуют или даже превышают известные оценки 

годовой седиментации (1.5 кг/м2) в открытых районах Финского залива 

(Pitkänen, 1994). Таким образом, тубифициды в местах их массового развития 

выносят на поверхность дна большее количество веществ, чем их поступает пу-

тем седиментации. Несомненно, что органическое вещество из нижних слоев 
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донных осадков отличается меньшей питательной ценностью. В эксперимен-

тальных условиях M. affinis ассимилировали 40% съеденных органических ве-

ществ при питании поверхностным детритом, и только 28% при питании детри-

том из 1–2 см слоя (Lopez, Elmgren, 1989; 1990). Кроме того, часть легкоокис-

ляемых веществ из прошедшего через кишечник олигохет грунта усваивается 

самими червями. Также в фекальных пеллетах тубифицид отмечается меньшее 

количество бактерий, по сравнению с исходным илом (Wavre, Brinkhurst, 1971). 

Таким образом, вынос бедного органическим веществом материала из нижних 

слоев грунта в результате жизнедеятельности олигохет уменьшает питательную 

ценность поверхностных донных осадков, ухудшая условия для обитающих там 

животных, таких как амфиподы. Этот может объяснять сокращение численно-

сти M. affinis после инвазии T. pseudogaster. 

Отрицательное воздействие олигохет в Финском заливе, вероятно, усили-

вается особенностями сезонной динамики седиментационных процессов. Ос-

новная масса органических достигающих дна веществ здесь, как и в других 

районах Балтийского моря, приходится на короткий период весеннего цветения 

фитопланктона, которое считается основным источником пищи для зообентоса 

(Elmgren, 1978; 1984; Heiskanen, Kononen, 1994; Smetacek, 1985 и др.). Напри-

мер, в районе Тверминне на весну приходится более 80% органических ве-

ществ, оседающих на дно в течение года (Heiskanen, Leppanen, 1995). Постоян-

ный приток фекальных пеллет на границу вода — грунт в результате питания 

тубифицид ведет к опусканию и захоронению богатого органикой весеннего 

слоя.  

T. pseudogaster не имеют планктонной личинки. Первые находки этого 

вида были приурочены к глубоководным (глубины 35–40 м) илам, то есть к 

районам, где придонные течения слабы. В таких условиях активная миграция 

червей, по-видимому, оставалась основным способом расселения. С этим, веро-

ятно, связана низкая скорость их распространения, которая в восточной части 

Финского залива не превышала 1–2 км в год. По мере продвижения червей в 

более активные в гидродинамическом отношении мелководные районы (в 2010-
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х гг. минимальная глубина, на которой был обнаружен T. pseudogaster, состави-

ла 25 м) темпы их распространения могут сильно возрасти, вследствие ресус-

пензии и последующего переноса течениями коконов и ювенильных особей.  

 

 

6.2.2 Marenzelleria arctia 

 

 

Представители рода Marenzelleria — одни из наиболее успешных в Бал-

тийское море видов-вселенцев последнего времени (Zettler et al., 2002). С ин-

тродукцией этих полихет были связаны наиболее значительные изменения в 

балтийском бентосе. Первая волна инвазии в 1980-х и 1990-х гг., вызванная се-

вероамериканскими видами этого рода, особенно сильно затронула южные 

районы моря (HELCOM, 1996; Zmudzinski et al., 1996; Рудинская, 2000б; Zettler 

et al. 2002; Ezhova et al., 2005). В открытых районах Северной Балтики, включая 

Финский залив, массовое развитие полихет зафиксировано в середине 2000-х 

гг. и было связано с крупномасштабной инвазией арктического представителя 

рода M. arctia (Bastrop, Blank, 2006; Blank et al. 2008; Максимов, 2010; Kauppi et 

al., 2015), очевидно более приспособленного к низкой температуре глубинных 

вод северной части моря, чем бореальные североамериканские виды. 

В российские воды Финского залива M. arctia проникли, вероятно, в 2008 

г. Уже на следующий год они заселили огромные площади участков дна глубо-

ководной зоны, оккупировав большую часть акватории Финского залива, и ста-

ли ведущим, а местами практически единственным, представителем макрозоо-

бентоса (Рис. 6.5). Роль этого вида была особенно значительна на подвергав-

шихся ранее воздействию гипоксии станциях (Рис. 6.6), где макрозообентос 

еще недавно был крайне беден или отсутствовал (разд. 5.3.1). Образование 

мощных популяций полихет привело к многократному увеличению общей чис-

ленности и биомассы зообентоса, особенно на илистых грунтах, залегающих в 

глубоководных участках залива, где биомасса в период 2008–2009 гг. выросла  
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а)

Marenzelleria arctia

Oligochaeta

Monoporeia affinis

Limecola balthica

Прочие

180 15470 30760

б)

Marenzelleria arctia

Oligochaeta

Monoporeia affinis

Limecola balthica

Saduria entomon

Прочие

1 47 94

 
Рис. 6.5. Численность (экз./м2) (а) и биомасса (г/м2) (б) донных макробеспозво-

ночных в восточной части Финского залива в 2009 г.  
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Рис. 6.6. Изменения численности (экз./м2) (а) и биомассы (г/м2) (б) донных 

макробеспозвоночных на станции 3 (глубина 50 м) в 1995–2009 гг. 1 — Saduria 

entomon. 2 — Marenzelleria arctia. 3 — Oligochaeta. 4 — Monoporeia affinis. 5 — 

весь макрозообентос. Стрелками указаны годы гипоксии. Размер стрелок 

пропорционален площади гипоксийных зон. 

 
 
почти в 45 раз по сравнению с предыдущим годом, достигнув максимально из-

вестных для этого района величин (рис. 6.7). Примерно такие же количествен-

ные показатели отмечались в восточной части Финского залива в 1970-х и 

1980-х гг. (Кудерский, 1982; Максимов, 1997; Шишкин и др., 1989). При этом 

появление полихет существенно повысило устойчивость донных сообществ к 

гипоксии. В доинвазионный период развитие макрозообентоса в открытых рай-

онах Финского залива в значительной степени зависело от газового режима 

придонных вод. Высокие численность и биомасса бентоса наблюдались только 

при благоприятных кислородных условиях (разд. 5.3.1.). После инвазии донные 

сообщества сохраняли высокий уровень количественного развития вопреки 
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Рис. 6.7. Изменения средней биомассы (г/м2) доминирующих таксонов донных 

животных на илистых грунтах глубоководной зоны (глубина более 25 м) вос-

точной части Финского залива в 1995–2016 гг. Стрелками указаны годы воз-

никновения придонной гипоксии. Размер стрелок пропорционален площади ги-

поксийных зон. 

 

существенному ухудшению кислородного режима. Особенно показательны в 

этом отношении данные 2010 г., когда в восточной части Финского залива были 

зарегистрированы рекордные по своим масштабам и интенсивности гипоксий-

но-анксийные явления (Еремина и др., 2012). Несмотря на ухудшение условий 

биомасса бентоса в 2010 г. увеличилась по сравнению с 2009 г. (рис. 6.7). Вы-

сокие количественные показатели при неблагоприятном кислородном режиме 

обеспечивались почти исключительно развитием полихет, роль которых была 

особенно значительна в гипоксийных районах, где макробентос был представ-

лен монокультурой M. arctia (рис. 6.8), что связано с высокой толерантностью 

Marenzelleria spp. к гипоксии (Schiedek, 1997, 1999). Даже на станциях с крайне 

низкой концентрацией кислорода (около 1 мл/л) был богатый в количественном 
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Рис. 6.8. Зависимость доли 

полихет Marenzelleria 
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отношении бентос, отсутствие животных зафиксировано только в условиях 

полной аноксии, отмеченных на двух станциях (рис. 6.9). 

В течение нескольких последних лет наметилась тенденция к некоторому 

снижению количественных показателей чужеродных полихет (рис. 6.7), что ти-

пично для инвазионных видов. Как правило, после резкой вспышки численно-

сти популяции вселенца наблюдается некоторое снижение и стабилизация ее на 

более низком уровне (Элтон, 1960; Карпевич, 1975). Снижение количественных 

показателей полихет привело к уменьшению их доли в общей биомассе бентоса 

(рис. 6.10). Однако M. arctia по-прежнему остаются самым широко распростра-

ненным и одним из самых многочисленных представителей макрозообентоса, 

продолжая господствовать в донных сообществах на большей части акватории 

залива. В настоящий период особенно значительна их роль в бентосе восточно-

го мелководного района (рис. 6.10), что, очевидно, связано с более поздним 

проникновением M. arctia во внутренние участки залива. На начальных стадиях 

инвазии максимальная биомасса червей, напротив, была приурочена к западно-

му глубоководному району (рис. 6.5). Несмотря на уменьшение количества по-

лихет, общий уровень развития макрозообентоса Финского залива остается  
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Рис. 6.9. Биомасса (г/м2) и состав макрозообентоса восточной части Финского 

залива в 2010 г. 

 

 

Monoporeia affinis 
Marenzelleria arctia 
Oligochaeta 
Saduria entomon 
Limecola balthica 
Прочие 

Рис. 6.10. Биомасса (г/м2) и состав макрозообентоса восточной части Финского 

залива в 2015 г.  

1 78 155 
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весьма высоким, существенно превышая величины численности и биомассы 

бентоса, наблюдавшиеся до инвазии полихет в более благоприятный по кисло-

родным условиям период 1990-х гг. Это объясняется развитием нативных видов 

донных беспозвоночных, прежде всего Limecola balthica (рис. 6.7, 6.10). Ранее 

столь высокие биомассы этих моллюсков в открытых районах Финского залива 

не отмечались на протяжении всего периода исследований. Таким образом, 

можно полагать, что инвазия M. arctia не является препятствием для восстанов-

ления популяций представителей местной донной фауны, а возможно даже спо-

собствует развитию некоторых из них.  

По литературным данным, степень воздействия Marenzelleria spp. на бал-

тийские сообщества существенно различалась в разных районах Балтийского 

моря. В некоторых случаях вселение полихет не сказывалось заметно на коли-

чественных показателях остальных компонентов бентоса, в других — их появ-

ление сопровождалось резким снижением численности аборигенных видов 

(HELCOM, 1996; Zettler, 1997, 2002), что приводило к глубокой перестройке 

структуры исходных донных сообществ. Особенно значительные изменения 

произошли в Вислинском заливе, где полихеты вытеснили доминировавших 

ранее пресноводных личинок хирономид и олигохет (напр. Zmudzinski, 1996; 

Zmudzinski et al., 1996; Рудинская, 2000б). Массовое развитие M. neglecta при-

вело также к многократному увеличению общей биомассы бентоса. Необходи-

мо добавить, однако, что впоследствии отмечено снижение численности вида-

вселенца и частичное восстановление исходного пресноводного сообщества 

(Рудинская, 2000а; Ezhova et al., 2005) .  

В ряде экспериментальных исследований (Kotta, 2000; Neideman et al. 

2003, Kotta et al., 2006) показано наличие различного рода отрицательных взаи-

модействий между Marenzelleria spp. и представителями балтийской фауны. В 

частности с инвазией полихет связывали сокращение численности ранее доми-

нировавших в балтийских сообществах реликтовых амфипод M. affinis (Kotta, 

Olafson, 2003; Neideman et al., 2003; Kotta et al., 2006). Однако наличие заметной 

конкуренции между этими животными не подтверждается другими авторами 
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(Eriksson Wiklund et al., 2008; Eriksson Wiklund et al., 2009; Eriksson Wiklund, 

Andersson, 2014). Не исключено, что противоречивость результатов связана с 

вероятным использованием в экспериментах разных видов Marenzelleria, кото-

рые отличаются по своим биологическим особенностям (Renz, Forster, 2013). 

Возможность вытеснения M. affinis доминирующим в Северной Балтике аркти-

ческим представителем рода M. arctia вызывает сильные сомнения, поскольку 

оба вида издавна встречаются симпатрически в эстуариях крупных сибирских 

рек (Сикорский, Бужинская, 1998; Пирожников, 1984, 1986). Данные по изо-

топному составу балтийских донных беспозвоночных также свидетельствуют 

об отсутствии пищевой конкуренции между M. arctia и коренными обитателя-

ми Балтики (Karlson et al., 2015). Очевидно, инвазия M. arctia не является фак-

тором, вызвавшим сокращение популяций M. affinis в Балтийском море. Скорее 

наоборот снижение в силу других причин численности амфипод могло сущест-

венно облегчить экспансию полихет. В восточной части Финского залива ос-

новной такой причиной стало ухудшение кислородного режима придонных 

вод, приведшее к разрушению прежних донных сообществ (разд. 5.3.1). 

Вспышка численности M. arctia произошла уже после исчезновения популяций 

амфипод вследствие гипоксии и была особенно ярко выражена в наиболее по-

страдавших от замора районах. С улучшением кислородной ситуации в послед-

ние годы происходит, как это имело место и до инвазии полихет, постепенное 

восстановление популяций амфипод. Численность их еще не достигла ранее 

наблюдавшегося уровня. Однако, на данный момент времени нет никаких ос-

нований полагать, что деятельность полихет отрицательно сказывается на про-

цессе восстановления.  

Рядом авторов высказывалось предположение, что аэрация донных отло-

жений вследствие биотурбационной деятельности полихет может способство-

вать развитию аборигенных видов донных беспозвоночных после заморов 

(Karlson et al., 2011; Josefson et al., 2012; Kauppi et al., 2015). Хотя данный во-

прос нуждается еще в дальнейшем изучении, возможно именно этим объясня-

ется активное заселение в последние годы L. balthica гипоксийных илов глубо-
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ководной зоны восточной части Финского залива, где до инвазии эти моллюски 

встречались весьма редко (рис. 6.7). 

 

 

6.2.3 Биогеографические аспекты инвазии аннелид 

 

 

Вселение M. arctia и T. pseudogaster привело к появлению новой функ-

циональной группы донных животных в глубоководных районах восточной 

части Финского залива. Хотя проникновение чужеродных червей в Финский 

залив, по всей видимости, не могло произойти без участия человека оно 

согласуется с общей моделью сукцессии балтийских донных сообществ 

предполагающей последовательность из нескольких сукцессионных стадий, 

заканчивающейся «климаксным сообществом», для которого характерно 

доминирование крупных роющих форм (Rumohr et al. 1996). 

Вселение M. arctia и T. pseudogaster также соответствует концепции про-

должающейся в Балтийском море послеледниковой сукцессии (Bonsdorff, 

2006). Оба вида относятся к двум основным компонентам, представленным в 

фауне Балтийского моря. Преобладание североатлантических литоральных 

форм, к которым относится T. pseudogaster, являетcя характерной 

особенностью балтийского бентоса. Здесь присутствуют почти все основные 

формы литорали Северного моря (Зенкевич, 1963). M. arctia — представитель 

эстуарного арктического фаунистического комплекса, населяющего устьевые 

области северных рек (Пирожников, 1984, Сикорский, Бужинская, 1998; 

Фролова, 2008, 2009). Ракообразные этого комплекса (так называемые леднико-

вые реликты — M. affinis и S. entomon), которые вплоть до недавнего времени 

господствовали в бентосе Финского залива, заселили Балтийское море, так же 

как некоторые внутренние водоемы, в послеледниковое время, используя для 

этого сеть озер, образовавшихся при таянии ледника (Segerstråle, 1957; 

Кудерский, 1971; Ярвекюльг, 1979; Сущеня, 1986). Полихеты, в отличие от ра-
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кообразных, не смогли приспособиться к пресноводным условиям приледнико-

вых озер и остались в пределах старого ареала. Известно, что взрослые M. 

arctia, как и некоторые другие виды Marenzelleria, проникают в пресные воды 

внутренних участков эстуариев и низовий рек (Пирожников, 1941; Хлебович, 

2015). По-видимому, фактором, ограничившим распространение полихет, было 

отсутствие осморегуляторных способностей у их личинок. Например, для ус-

пешного размножения и развития личинок M. viridis, взрослые особи которых 

также способны существовать в практически пресной воде, необходима соле-

ность не ниже 5‰ (Bochert, 1997). Таким образом, инвазию M. arctia можно 

рассматривать как логическое завершение послеледниковой экспансии аркти-

ческой солоноватоводной фауны в Балтийское море. До недавнего времени M. 

arctia являлся единственным видом, доминирующим в бентосе северных эстуа-

риев (Denisenko et al., 1999), но при этом отсутствующим в Балтике. 

Наряду с солоноватоводными ракообразными, встречающимися и в пре-

сноводных озерах северной Европы, в Балтийском море обитает ряд более сте-

ногалинных морских арктических видов (Halicryptus spinulosus, Pontoporeia 

femorata, двустворчатые моллюски Astate borealis (Schumacher) и Macoma cal-

carea (Gmelin)), которые неспособны жить в пресной воде. Считается, что они 

проникли в Балтику с запада через Северное море (Зенкевич, 1947, 1963; Ярве-

кюльг, 1979; Elmgren, 1984). Интересно отметить, что, несмотря на широкое 

использование в литературе по сложившейся традиции терминов «арктический 

реликт» и «ледниковый реликт» для обозначения этих животных, фактически 

мы, по всей видимости, имеем дело с весьма молодой фаунистической группой. 

Исходя из современных представлений об истории Балтики (напр. Snoeijs-

Leijonmalm, Andrén, 2017), после образования в ее котловине морского водоема 

там долгое время отсутствовали подходящие условия для существования арк-

тических видов. Известно, что в Балтийском море арктическая фауна обитает в 

холодных водах глубже термоклина, нижняя граница распространения опреде-

ляется кислородными условиями. В частности, ухудшение кислородного режи-

ма в середине ХХ века привело к исчезновению реликтов в Борнхольмской и 
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Гданьской впадинах (Leppakoski, 1975; Andersin et al., 1978b; Leppäkoski, 

Olenin, 2001). Стадия Литоринового моря, когда установилась окончательная 

связь Балтики с океаном, в основном, пришлась на время климатического оп-

тимума голоцена 4–8 тысяч лет назад, когда температура воздуха была сущест-

венно выше, чем в настоящее время (Snoeijs-Leijonmalm, Andrén, 2017). Также 

из-за сильной соленостной стратификации глубоководные районы Литориново-

го моря были бедны кислородом и непригодны для существования донной мак-

рофауны (Bianchi et al., 2000; Sohlenius et al., 2001, Zillén et al., 2008). В даль-

нейшем снижение солености воды и похолодание климата привели к нормали-

зации кислородного режима и восстановлению бентоса. Однако в начале нашей 

эры произошло очередное потепление, гипоксийные условия возобновились и 

продлились вплоть до похолодания в XIII веке, которое продолжалось до XIX 

века и известно под названием малого ледникового периода (Zillén et al., 2008; 

Zillén, Conley, 2010; Snoeijs-Leijonmalm, Andrén, 2017). Таким образом, наибо-

лее вероятно, что вселение морской арктической фауны пришлось именно на 

этот период, когда сложились благоприятные кислородные и температурные 

условия для ее существования, то есть имело место не более чем несколько 

столетий назад. Появление M. arctia в этой связи выглядит вполне закономерно: 

в результате его список арктических мигрантов в Балтийском море пополнился 

еще одним видом. К сказанному необходимо добавить, что в последние десяти-

летия численность ледниковых реликтов (как морских, так и солоноватовод-

ных) в Балтике неуклонно сокращалась (Leppakoski, 1975; Andersin et al., 1978b; 

Norkko, Jaale, 2008; Rousi et al., 2013; Maximov et al., 2016). Значительную роль 

в этом сыграло ухудшение кислородного режима глубинных вод, к которому 

большинство реликтов очень чувствительно (Laine, 2003; Maximov, 2003; Laine 

et al., 2007; Villnäs, Norkko, 2011; Janas et al., 2017). Это привело к потере наи-

более характерной зоогеографической особенности Балтийского моря, издавна 

интриговавшей исследователей: близкого родства его фауны с фауной Аркти-

ческого бассейна (Leppäkoski, Olenin, 2001). Благодаря инвазии устойчивых к 
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гипоксии полихет M. arctia, по крайней мере, в северной Балтике донная фауна 

открытых районов вновь приобрела арктический характер. 

 

 

6.3 Многолетняя динамика сообществ макрозообентоса 

 

 

Выделение донных сообществ (биоценозов) является традиционным спо-

собом представления данных по пространственно-временной изменчивости 

зообентоса, для чего в настоящее время широко используются различные клас-

сификационные методики, основанные на кластерном анализе (Кийко, 1997; 

Clarke, Warwick, 2001; Денисенко, 2013). Такой подход дает возможность со-

единить вместе данные по количественным и качественным изменениям. В 

данном разделе представлено современное распределение донных сообществ 

восточной части Финского залива и рассмотрена динамика их изменений. 

Материалом для этого послужили летние (июль — август) сборы в вос-

точной части Финского залива в период с 2001 по 2012 г. (Максимов, 2015). В 

общей сложности использован материал с 336 бентосных станций (включая по-

вторные сборы на станциях многолетних наблюдений), выполненных в диапа-

зоне глубин 6–75 м. Для анализа сходства состава бентоса на разных станциях 

рассчитывали коэффициент Чекановского:  


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где N1i и N2i — численность i-го вида на станциях 1 и 2, экз./м2, min(N1i, N2i) — 

минимальное из значений численности i-го вида на двух станциях. Полученную 

матрицу коэффициентов использовали для кластерного анализа различий меж-

ду описаниями бентоса, выполненными в разных участках акватории и/или в 

разные годы. Кластеризацию проводили методом Варда, рекомендуемым для 

анализа крупных (n>100) массивов данных (Ward, 1963). Разнообразие бентоса 

оценивали с помощью индекса Шеннона:  
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где Ni — численность i-го вида, экз./м2, N — суммарная численность всего мак-

розообентоса.  

На дендрограмме, иллюстрирующей результаты кластерного анализа, ис-

следованные станции распадаются на две крупные группы (рис. 6.11). 

 

 

Рис. 6.11. Дендрограмма различия (%) видового состава макрозообентоса на 

разных станциях. Римскими цифрами обозначены группы кластеров, объеди-

няющие комплексы сообществ, арабскими — отдельные сообщества и их вари-

анты. 

 

Нижняя (III) соответствует станциям, где доминируют недавно вселившиеся 

чужеродные виды. Верхняя, наибольшая группа объединяет станции, где мест-

ные виды, как правило, сохранили доминирующее положение. В свою очередь 

эта группа делится на две более мелкие, различающиеся по гидрологическому 
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). 

режиму. Первая (I) соответствует сильно опресненным, вторая (II) — более 

осолоненным открытым районам залива. В соответствии с указанными группа-

ми кластеров, были выделены три комплекса сообществ, включающих более 

мелкие кластеры, которые рассматривались как отдельные сообщества и их ва-

рианты (табл. 6.1

Комплекс сообществ опресненных районов (I) включает два кластера. 

Первый представлен сообществом пресноводных организмов (сообщество 1). 

Это сообщество приурочено к почти пресным мелководным (около 10 м) рай-

онам на границе с Невской губой и в куту Выборгского залива (рис. 6.12). По 

численности в нем доминировали олигохеты Limnodrilus hoffmeisteri и Pota-

mothrix hammoniensis (табл. 6.1). В биомассе наряду с олигохетами заметную 

роль играли хирономиды вследствие развития крупных личинок Chironomus 

plumosus (табл. 6.2). Соотношение олигохет и хирономид существенно колеба-

лось по годам. При массовом развитии доля хирономуса в суммарной биомассе 

на отдельных станциях достигала 80%, в другие годы она не превышала 1%. 

Пресноводное сообщество встречалось на протяжении всего срока наблюдений 

(табл. 6.3). Отсутствие его в 2004, 2006 и 2007 гг. объясняется тем, что в эти го-

ды исследования в мелководных районах не проводили.  

Второй кластер (сообщество 2) образуют станции, расположенные глуб-

же 10 м вблизи о. Котлин, в Копорской и Лужской губах, а также в Выборгском 

заливе (рис. 6.13). Сообщество 2 было представлено двумя вариантами, не-

сколько различающимися по составу. По численности в обоих вариантах доми-

нировали P. hammoniensis (табл. 6.1). По биомассе в первом варианте (2.1) ве-

дущая роль принадлежала олигохетам, во втором (2.2) — ракообразным S. en-

tomon. В обоих вариантах сообщества одно из ведущих мест по биомассе (око-

ло 30%) занимали двустворчатые моллюски L. balthica (табл. 6.2). Сообщество 

2, которое может быть названо L. balthica — P. hammoniensis, исчезло к концу 

периода наблюдений. Вариант 2.1 просуществовал до 2011 г. Вариант 2.2, ха-

рактерный для более мористых участков, последний раз был встречен в 2009 г. 

(табл. 6.3).  
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Таблица 6.1. 

Характеристика сообществ макрозообентоса восточной части Финского залива 

№ h Tº S‰ N n S H DomN (%) F >50%  
1 6–15 16±1.0 1.8±0.4 8793± 854 39 9±0.5 1.8±0.09 L. hoffmeisteri (51), P. 

hammoniensis (24) 
L. hoffmeisteri (100), P. hammoniensis 
(88), Procladius (84), Ch. plumosus (67), 
Cyanophtalma obscura (58), 
Potamothrix moldaviensis (52) 

2.1 10–28 6.6±1.1 5.0±0.2 14115±1293 22 7±0.5 1.4±0.09 P. hammoniensis (60) P. hammoniensis (100), Procladius (64), 
M. affinis (59) 

2.2 13–28 8.5±0.9 4.4±0.2 1722± 196 26 6±0.6 1.2±0.15 P. hammoniensis (78) P. hammoniensis (100), M. affinis (55) 
N. elinguis (55) 

3.1 22–56 5.5±1.1 5.6±0.3 4513± 734 22 7±0.5 1.4±0.15 N. elinguis (47) M. affinis (26) N. elinguis (100), M. neglecta (73), Pa-
ranais litoralis (79), M. affinis (75), Pa-
ranais botniensis (71) 

3.2 24–69 3.7±0.4 5.4±0.1 546±56 20 4±0.4 1.3±0.14 N. elinguis (51), M. affinis (12) N. elinguis (100), M. neglecta (52), 
M. affinis (52) 

4.1 10–75 6.3±0.9 5.5±0.3 1595± 403 38 7±0.8 1.8±0.14 Heterochaeta costata (15), P. 
litoralis (15), M. neglecta (13), 
Paranais frici (12) 

M. affinis (60), M. neglecta (57), 
N. elinguis (52) 

4.2 28–71 3.7±0.2 7.0±0.7 13±2 1 1±0.0 0.00 M. neglecta (100) M. neglecta (100) 
4.3 25–69 4.1±0.5 6.6±0.4 38±8 5 2±0.2 0.5±0.20 N. elinguis (57), P. frici (26) N. elinguis (73), P. frici (55) 
5 25–38 3.6±0.3 5.6±0.1 12384±1978 14 4±0.3 0.7±0.10 T. pseudogaster (76) T. pseudogaster (100), M. affinis (90), 

M. arctia (52) 
6.1 20–75 4.5±0.5 5.8±0.1 9523± 882 23 5±0.3 0.6±0.05 M. arctia (88) M. arctia (100), M. affinis (67), 

L. balthica (61) 
6.2 26–71 3.8±0.1 6.8±0.1 2302± 215 16 3±0.3 0.5±0.09 M. arctia (88) M. arctia (100), L. balthica (50) 
Примечание. № — номер сообщества в соответствии с рис. 6.11; h — диапазон глубин, м; Tº и S‰— средние температура (ºС) и соленость 
(‰) воды во время отбора проб; N — средняя численность макрозообентоса, экз./м2; n — число видов в сообществе; S — среднее число ви-
дов на станции отбора проб; H — индекс разнообразия Шеннона; DomN (%) и F >50% − соответственно виды, доминирующие по численно-
сти и со встречаемостью >50% (в скобках приведена доля в общей численности и встречаемость для каждого вида). Средние величины даны 
со стандартной ошибкой.
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Таблица 6.2. 

Средняя биомасса (г/м2) донных животных в сообществах макрозообентоса восточной части Финского залива. 

№ Oligochaeta Marenzelleria 

neglecta 

Marenzelleria 

arctia 

Limecola 

balthica 

Monoporeia 

affinis 

Saduria 

entomon 

Chironomidae Прочие Всего 

1 5.80±0.65 0.01±0.01 1.48±0.58 − − 0.70±0.66 5.00±1.40 0.19±0.03 14.00±1.50 

2.1 11.00±1.00 0.30±0.16 9.00±3.20 11.00±4.20 0.11±0.04 0.10±0.10 3.00±1.10 0.03±0.01 35.00±5.10 

2.2 3.00±0.50 1.30±0.69 0.01±0.01 4.00±2.90 0.11±0.06 5.00±2.90 0.35±0.18 0.06±0.03 13.00±4.70 

3.1 0.90±0.40 0.40±0.12 − 6.00±4.10 3.00±1.20 7.00±3.30 0.07±0.07 0.43±0.27 18.00±6.20 

3.2 0.10±0.03 0.30±0.11 − 1.10±0.85 0.16±0.08 2.00±1.40 − − 4.00±1.60 

4.1 0.70±0.24 1.65±0.76 − 9.70±3.40 0.16±0.07 2.80±1.22 0.28±0.12 0.09±0.04 15.00±4.30 

4.2 − 0.20±0.11 − − − − − − 0.20±0.11 

4.3 0.003±0.001 − − − − − − − 0.003±0.001 

5 11.00±2.20 0.06±0.04 12.00±3.40 0.07±0.04 0.73±0.27 7.00±3.80 − − 31.00±6.20 

6.1 0.80±0.18 − 38.00±3.10 5.00±1.70 0.56±0.16 1.60±0.68 0.02±0.01 0.03±0.02 45.00±3.60 

6.2 0.11±0.07 − 17.00±2.30 6.00±3.60 0.27±0.13 2.40±0.90 − 0.01±0.01 26.00±4.10 

Примечание. № — номер сообщества в соответствие с рис. 6.11. Биомасса приведена со стандартной ошибкой. 
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1

 

Рис. 6.12. Распространение донного сообщества 1 в восточной части Финско-

го залива. Номер сообщества приводится в соответствии с рис. 6.11. 

 

2.1

2.2

 

Рис. 6.13. Распространение сообщества 2 в восточной части Финского залива. 

Номера сообществ даны в соответствии с рис. 6.11. 
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Таблица 6.3. 

Частота встречаемости вариантов сообществ макрозообентоса в восточной 

части Финского залива в разные годы 

Номер сообщества* Год 

1 2.1 2.2 3.1 3.2 4.1 4.2 4.3 5 6.1 6.2 

Нет 

бентоса 

Всего 

станций

2001 1 4 − 6 − 1 − − 1 − − − 13 

2002 4 2 4 5 6 5 − − 1 − − 2 29 

2003 5 3 2 − − 6 − − − − − 3 19 

2004 × 3 6 5 8 11 − 1 1 − − 7 42 

2005 4 1 5 5 4 7 − 4 2 − − 2 34 

2006 × 1 3 1 7 2 − 2 1 − − 4 21 

2007 × − 4 2 5 2 1 3 2 − − 4 23 

2008 5 2 6 − 1 10 3 1 2 − − 3 33 

2009 4 4 1 − − − − − 3 13 7 − 32 

2010 4 6 − − − − − − 3 7 11 2 33 

2011 3 3 − − − − − − 2 15 5 1 29 

2012 3 − − − − − − − 3 14 7 1 28 

Всего 29 31 33 24 31 44 4 11 21 49 30 29 336 

*Как на рис. 6.11.  
Примечание. "×" — исследования не проводили; "–" — сообщества не обнаружены. 
 

Комплекс сообществ солоноватоводных районов (II) представлен кла-

стерами 3 и 4. Сообщество 3 характерно для глубоководных (>20 м) станций 

(рис. 6.14), в бентосе которых по биомассе доминировал S. entomon. По чис-

ленности преобладали олигохета Nais elinguis и амфипода M. affinis. Два ва-

рианта сообщества 3 были почти идентичны по качественному составу, но 

заметно различались в количественном отношении: в варианте 3.2 числен-

ность и биомасса были в несколько раз ниже (табл. 6.1, 6.2). Сообщество 3 не 

обнаружено в 2003 г. и после 2008 г. (табл. 6.3).  

Кластер 4 представляет собой очень разнородную группировку. Выде-

лены 3 варианта сообщества 4. Вариант 4.1 встречался как на мелководных 

(глубина 10 м), так и на самых глубоководных (75 м) станциях солоновато-

водного района (рис. 6.15). Для этого варианта характерно присутствие  
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3.1

3.2

 

Рис. 6.14. Распространение сообщества 3 в восточной части Финского залива. 

Номера сообществ даны в соответствии с рис. 6.11. 

 

4.1

4.2

4.3

 

Рис. 6.15. Распространение сообщества 4 в восточной части Финского залива. 

Номера сообществ даны в соответствии с рис. 6.11. 
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большого числа мелких олигохет семейства Naididae и полихеты M. neglecta. 

Однако в остальном донное население сильно различалось. По сравнению с 

глубоководными, мелководные (<25 м) участки отличались более богатым, 

как в качественном, так и в количественном отношении, бентосом. Несмотря 

на небольшое количество мелководных станций (всего 14), здесь отмечено 

более половины от общего количества найденных в заливе видов. Средний 

индекс разнообразия Шеннона на мелководных станциях кластера 4.1 был 

равен 2.65, средние численность и биомасса бентоса составляли соответст-

венно 4092 ± 957 экз./м2 и 43 ± 10.1 г/м2. На глубоких станциях численность 

и биомасса были на порядок ниже — 429 ± 119 экз./м2 и 2.5 ± 1.1 г/м2, а ин-

декс Шеннона составлял 1.40. Явные доминанты по численности бентоса 

станций кластера 4.1 отсутствовали (табл. 6.1). Около 60% средней биомассы 

всего бентоса приходилось на L. balthica (табл. 6.2). Исходя из доминирова-

ния этого вида, условно вариант 4.1 можно характеризовать как сообщество 

L. balthica. Однако на глубоководных станциях этого кластера моллюски от-

сутствовали. С полным основанием к сообществу L. balthica может быть от-

несено только население песчаных мелководий на юге залива, где эти мол-

люски встречались практически на всех станциях и составляли около 70% 

суммарной биомассы бентоса. Вариант сообщества 4.1 после 2008 г. нам не 

встречался (табл. 6.3). Однако из-за недостатка наблюдений в прибрежных 

районах в последние годы уверенно можно говорить о его исчезновении 

только на глубоководных станциях. Варианты сообщества 4.2 и 4.3, по-

видимому, можно рассматривать как крайнею степень обеднения варианта 

4.1. Они занимали своеобразный биотоп: черные илы глубоководной зоны, 

часто обладающие запахом сероводорода (рис. 6.15). Население их характе-

ризовалось крайне низкими количественными показателями. На станциях 

кластера 4.2 бентос был представлен только полихетами M. neglecta, станци-

ях кластера 4.3 — малочисленными популяциями нескольких видов наидид 

(табл. 6.1, 6.2). Эти варианты сообщества встречались на протяжении корот-
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кого периода времени: вариант 4.2 — только в 2007 и 2008 гг., вариант 4.3 — 

с 2004 по 2008 г. (табл. 6.3). 

Комплекс чужеродных сообществ (III) состоит из двух кластеров. 

Станции кластера 5 компактно располагаются в центре залива восточнее о. 

Сескар (рис. 6.16), причем занимают довольно узкий диапазон глубин от 25 

до 38 м. Ведущая роль в бентосе этого района принадлежит чужеродным 

олигохетам T. pseudogaster (табл. 6.1). Сообщество 5 встречалось на протя-

жении всего периода наблюдений за исключением 2003 г. (табл. 6.3). В кла-

стере 6 как по численности, так и по биомассе резко доминировали недавно 

вселившиеся в Финский залив полихеты — M. arctia. Два варианта сообще-

ства 6 при схожем составе различались по степени количественного развития 

бентоса. Удаленные от берегов и, в целом, более глубокие станции варианта 

6.2 характеризовались менее богатым и разнообразным бентосом, чем вари-

ант 6.1 (табл. 6.1 и 6.2). Сообщество 6 впервые было обнаружено в 2009 г. 

(табл. 6.3), в последующие годы площадь его распространения неуклонно 

увеличивалась, а к концу периода исследований оно занимало большую часть 

акватории (рис. 6.17), полностью вытеснив аборигенные сообщества 2, 3 и 4 

в глубоководных районах залива. 

На некоторых станциях макрозообентос отсутствовал из-за неблаго-

приятного кислородного режима. Их количество варьировало по годам. Осо-

бенно велико оно было в середине 2000-х гг. В 2001 и 2009 гг. лишенные 

жизни участки не были обнаружены. С 2010 г. отсутствие бентоса отмеча-

лось на 1−2 самых глубоких станциях (>60 м) у западной границы района ис-

следований. Сведения по межгодовой динамике сообществ резюмированы в 

табл. 6.3 и рис. 6.18. До 2009 г. наиболее заметные изменения заключались в 

изменении площадей безжизненных зон. С 2009 г. они проявлялись в вытес-

нении аборигенных сообществ, прежде всего комплекса II, вследствие экс-

пансии чужеродных полихет M. arctia (рис. 6.18). 
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5

 

Рис. 6.16. Распространение сообщества 5 в восточной части Финского залива. 

Номера сообществ даны в соответствии с рис. 6.11. 

 

6.1

6.2

 

Рис. 6.17. Распространение сообщества 6 в восточной части Финского залива. 

Номера сообществ даны в соответствии с рис. 6.11. 
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Рис. 6.18. Распределение донных сообществ, относящихся к разным ком-

плексам, в восточной части Финского залива в 2001–2012 гг. а — пресновод-

ный комплекс (сообщества 1 и 2); б — солоноватоводный комплекс (сообще-

ства 3 и 4); сообщества чужеродных видов: в — Tubificoides pseudogaster (со-

общество 5), г — Marenzelleria arctia (сообщество 6); д — участки дна, ли-

шенные макрозообентоса. 
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Первые схемы классификации донных сообществ (биоценозов) восточ-

ной части Финского залива были основаны на преобладании того или иного 

вида или группы животных в биомассе бентоса. А. Ярвекюльг (1973, 1979), 

исследовавший западный район этого участка Балтийского моря в 1965–1966 

гг., выделил биоценоз L. balthica и три биоценоза ледниковых реликтовых 

ракообразных S. entomon, M. affinis и P. femorata. На остальной акватории 

донные сообщества впервые были описаны Л.А. Кудерским (1982) по мате-

риалам 1969–1970 гг. Им были выделены те же сообщества L. balthica и ра-

кообразных S. entomon и M. affinis. Кроме того обнаружено сообщество “оли-

гохеты” в ранее не изучавшемся сильно опресненном районе вблизи о. Кот-

лин. Б.А. Шишкиным и др. (1989) был выполнен анализ сходства видового 

состава бентоса на разных станциях в середине 1980-х гг. Для района о. Кот-

лин указан биоценоз Ch. plumosus — P. hammoniensis. К западу от него отме-

чено наличие двух вариантов сообщества L. balthica: биоценоз L. balthica — 

Chironomidae, встреченный на песчаных отмелях вдоль южного берега зали-

ва, и биоценоз L. balthica — Oligochaeta, характерный для более глубоких 

заиленных участков. Глубоководная зона была занята биоценозом леднико-

вых реликтовых ракообразных. На большей части акватории господствовали 

солоноватоводные виды S. entomon и M. affinis. Вблизи о. Гогланд к ним при-

соединялись морские бокоплавы P. femorata. По мнению авторов (Шишкин и 

др., 1989), выделение нескольких биоценозов реликтовых ракообразных не-

целесообразно, поскольку эти виды близки по своим экологическим требова-

ниям, и зоны их распространения почти совпадали. Преобладание того или 

иного вида в биомассе в значительной степени случайно и зависит от попа-

дания в пробы редко встречающихся крупных особей S. entomon. Таким об-

разом, несмотря на различия в методах, разные авторы выделяли практиче-

ски одни и те же сообщества, что, несомненно, связано с небольшим числом 

видов-доминантов вследствие качественной бедности донной фауны Фин-

ского залива. Всеми авторами отмечалось господство ледниковых реликтов в 

глубоководной зоне и L. balthica в прибрежных районах. Единственное суще-
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ственное различие касается структуры бентоса опресненных отмелей в куту 

залива. В 1960-е гг. здесь располагалось сообщество олигохет (Кудерский, 

1982), тогда как в 1980-х гг. доминировали личинки хирономид (Шишкин и 

др., 1989). Однако, как показано в гл. 5 (разд. 5.2.1), для этого района харак-

терны значительные колебания численности донных животных с чередова-

нием периодов преобладания в бентосе то олигохет, то хирономид. 

В 2000-х гг. ситуация стала совершенно иной. С выделяемыми ранее 

биоценозами в полной мере могут быть соотнесены только современные со-

общества мелководных участков залива. В опресненных районах (комплекс 

сообществ I) сообщество 1 на границе с Невской губой идентично биоценозу 

пресноводных хирономид и/или олигохет, занимавшему этот же район в 

1960-х и 1980-х гг. Располагающееся на больших глубинах сообщество 2 

близко по составу с существовавшим здесь в 1980-е гг. биоценозом L. 

balthica — Oligochaeta. Однако начиная с 2009 г. зона распространения со-

общества 2 неуклонно сокращалась, и к концу периода наблюдений оно было 

повсеместно вытеснено чужеродным сообществом 6.1. Аналогичным обра-

зом в солоноватоводных районах (комплекс II) только население песчаных 

мелководий (сообщество 4.1) сохранило свой первоначальный облик. Оно 

может быть сопоставлено с сообществом L. balthica — Chironomidae 

(Шишкин и др., 1989), количественные характеристики которого почти сов-

падают с таковыми на мелководных станциях сообщества 4.1. В 1980-х гг., 

как и в исследованный нами период бентос здесь достигал наибольшего раз-

нообразия (индекс Шеннона составлял 2.63), а также характеризовался высо-

кой биомассой (47 г/м2) ), которую обеспечивало массовое развитие L. 

balthica. В глубоководных районах макрозообентос коренным образом изме-

нился по сравнения с 1980-ми гг. и более ранними периодами. Увеличилось 

количество сообществ. В 1980-х и начале 1990-х гг. практически вся глубо-

ководная зона была населена одним уникально простым сообществом, со-

стоящим из 1–3 видов реликтовых ракообразных, биомасса которых местами 

достигала 50–100 г/м2, численность превышала 10 тысяч экз./м2 (Максимов, 
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ва. 

1997, 2000). По данным настоящего исследования, в 2001–2012 гг. здесь 

можно было выделить, по меньшей мере, четыре отдельных сообщест

Начало изменений бентоса глубоководной зоны было положено ухуд-

шением кислородного режима в середине 1990-х гг. (разд. 2.2.2). Гипоксий-

но-аноксийные явления, особенно сильно выраженные в 2003 г., сопровож-

дались массовой гибелью макрофауны (разд. 5.3.1). В связи с этим с 2001 по 

2008 г. дно глубоководной зоны представляло собой пеструю мозаику, где 

лишенные бентоса участки соседствовали с сообществами в различной сте-

пени пострадавшими от гипоксии и/или находящимися на разных стадиях 

восстановительной сукцессии. Из этих сообществ только сообщество 3 мо-

жет быть, в какой-то степени, рассматриваться как аналог прежнего биоцено-

за ледниковых реликтов, поскольку доминировавшие раннее ракообразные S. 

entomon и M. affinis сохранили свои ведущие позиции. Однако структура это-

го сообщества претерпела существенные изменения. Увеличилось видовое 

разнообразие, за счет внедрения форм из других сообществ. Большее значе-

ние приобрели олигохеты сем. Naididae. Роль ракообразных снизилась. P. 

femorata в 2000-х гг. вообще исчезли из списка доминирующих видов, по-

скольку они были распространены в наиболее глубоких западных участках, 

особенно сильно пострадавших от гипоксии. Сокращение популяций ракооб-

разных привело к снижению биомассы бентоса, хотя численность его оста-

лась на высоком уровне из-за развития мелких олигохет. Сообщество 4 было 

наиболее распространенным сообществом в глубоководной зоне вплоть до 

2008 г. Оно представляло собой смесь широко распространенных в незатро-

нутых гипоксией прибрежных районах залива видов, которые оказались спо-

собными быстро заселить участки дна, освободившиеся после разрушения 

исходного сообщества. Основным компонентом сообщества 4 в глубоковод-

ных районах являлись олигохеты сем. Naididae и полихеты M. neglecta. Успех 

полихет объясняется наличием пелагической личинки. У наидид существует 

особая мигрирующая форма, способная плавать в толще воды (Nilsson et al., 
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2000; Junkins et al., 2006). Наличие планктонных стадий позволило этим 

кольчатым червям первыми осваивать безжизненные участки. 

Наряду с этим в 2000-х гг. нами отмечено ранее отсутствовавшее со-

общество 5, образование которого связано не с изменением кислородного 

режима, а с появлением в заливе T. pseudogaster. В 2009 г. в зообентосе вос-

точной части Финского залива произошли кардинальные изменения, связан-

ные с массовым развитием M. arctia. Поскольку эта полихета, так же как гос-

подствовавшие ранее в заливе ледниковые реликтовые ракообразные, отно-

сится к эстуарному арктическому фаунистическому комплексу (разд. 6.2.3), 

не удивительно, что она нашла в Финском заливе благоприятную среду для 

своего развития. Более того, в условиях ухудшения кислородного режима M. 

arctia обладают преимуществом перед ракообразными, поскольку, известно, 

что представители рода Marenzelleria отличаются высокой устойчивостью к 

недостатку кислорода (Schiedek, 1999) и благодаря планктонной личинке 

способны быстро заселять свободные участки дна. Это существенно ускори-

ло восстановление макрозообентоса. Участки безжизненного дна после инва-

зии, стали встречаться редко (табл. 6.3), несмотря на рекордно сильную ги-

поксию в 2010 г. (Еремина и др., 2012). До появления M. arctia начальная 

стадия восстановительной сукцессии была представлена мелкими наидидами 

(сообщество 4.3). Сообщество 4.2, состоящее из полихет, определенных как 

M. neglecta, было обнаружено только в 2007 и 2008 гг., то есть непосредст-

венно перед вспышкой численности M. arctia. Вид был определен по единич-

ным взрослым особям, поскольку ювенильные стадии Marenzelleria spp. не-

различимы (Sikorski, Bick, 2004). Весьма вероятно, что формирование данно-

го сообщества связано с оседанием молоди M. arctia, так как в 2009 г. попу-

ляции этой полихеты состояли уже из крупных взрослых червей, следова-

тельно, проникновение молоди M. arctia в залив должно было произойти на 

год раньше (Максимов и др., 2014б). 

Таким образом, в первой половине 2000-х гг. в прежних пределах рас-

пространения биоценоза ледниковых реликтовых ракообразных существова-
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ло несколько сообществ. Все они за исключением сообщества 5, по-

видимому, могут рассматриваться как разные этапы сукцессионного ряда 

восстановления исходного сообщества после гипоксии. Первый этап связан с 

проникновением нехарактерных для глубоководной зоны видов из районов, 

где сохранялся благоприятный кислородный режим (сообщество 4). На са-

мых ранних порах свободные участки дна заселялись малочисленными попу-

ляциями наидид (вариант 4.3). Впоследствии разнообразие и количественные 

показатели увеличивались за счет появления M. neglecta и ряда других видов 

(вариант 4.1). Сообщества 3.2 и 3.1 соответствуют следующему этапу, свя-

занному с постепенным восстановлением популяций прежних видов-

доминантов. Инвазия M. arctia в конце 2000-х гг. коренным образом измени-

ла характер восстановительной сукцессии. Внедрившись непосредственно на 

начальной стадии, полихеты прервали развитие существовавших до их появ-

ления сообществ. Интересно, что как и во времена господства в бентосе ра-

кообразных, обширные площади глубоководной зоны вновь оказались заня-

ты сообществом, отличающимся очень бедным качественным составом, но 

довольно высокими количественными показателями за счет массового разви-

тия доминирующего вида. Несмотря на смену доминанта, с формальной точ-

ки зрения новое и исходное сообщества оказались удивительно сходными по 

структуре. Для обоих характерно очень низкое видовое разнообразие при 

значительной доле доминирующего вида. Если в 1980-х гг. и начале 1990-х 

гг. M. affinis часто оказывались единственными представителями донной 

макрофауны (Максимов, 2000), то сейчас такую же роль играют M. arctia. 

Схожая ситуация и со вторым существующим в настоящее время в глубоко-

водной зоне сообществом 5, где около 80% численности макрозообентоса 

приходится на долю T. pseudogaster. В 1980-х гг. индекс разнообразия Шен-

нона биоценоза реликтовых ракообразных варьировал от 0.03 до 1.04, в сред-

нем составляя 0.54 (Шишкин и др., 1989). Точно такие же величины индекса 

свойственны современным глубоководным сообществам 5 и 6. В тоже время 

для существовавших до инвазии промежуточных стадий восстановительной 
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сукцессии был характерен более разнообразный бентос. Индекс Шеннона 

превышал 1. Особенно разнообразно сообщество 4.1, представленное смесью 

видов при отсутствии ярко выраженного доминанта (табл. 6.1). По-

видимому, такое увеличение видового разнообразия на промежуточных ста-

диях является общей закономерностью сукцессий, в частности это наблюда-

ется в ходе сукцессий растительных сообществ (Миркин, Наумова, 2014). 

Донное население глубоководной зоны восточной части Финского за-

лива в настоящее время полностью утратило свой исходный облик и пред-

ставлено сообществами, основу бентоса в которых составляют чужеродные 

виды. Однако новые сообщества в структурном отношении весьма схожи с 

существовавшим здесь ранее биоценозом ледниковых реликтовых ракооб-

разных. Кроме того занимающее большую часть акватории залива сообщест-

во 6, где 99% биомассы приходится на четыре вида (M. arctia, S. entomon, M. 

affinis и L. balthica), по составу почти совпадает с сообществом, обитающим в 

арктических эстуариях (Denisenko et al., 1999). Население мелководных уча-

стков не претерпело столь радикальных изменений. Интересно, что именно в 

мелководных участках ранее отмечались наиболее сильные межгодовые ко-

лебания в составе и количественных показателях бентоса (разд. 5.2.1). Наи-

большее число вселенцев также регистрировалось в мелководных районах, в 

то время как глубоководные долго почти не были затронуты инвазиями 

(Максимов, Ципленкина, 2012; Orlova et al., 2006). Таким образом, сообщест-

ва, для которых характерна более значительная межгодовая изменчивость, 

оказались более устойчивыми в многолетнем аспекте. 

Таким образом, кислородный режим и биологические инвазии — два 

главных фактора, контролировавших развитие донных сообществ восточной 

части Финского залива в исследованный период. До 2008 г. наиболее значи-

тельные изменения в бентосе были связаны с периодическим возникновени-

ем гипоксии, с 2009 г. — с масштабной экспансией чужеродных полихет M. 

arctia. Необходимо, однако, подчеркнуть следующий момент. Эпизодические 

снижения (вплоть до уровня гипоксии) содержания растворенного кислорода 
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в восточной части Финского залива носят, по сути дела, циклический харак-

тер и неоднократно регистрировались в прошлом (разд. 2.2.2). Гипоксия вы-

зывала разрушение донных сообществ, однако, в периоды улучшения кисло-

родной ситуации исходные сообщества восстанавливалось (разд. 5.3.1). По-

следствия появления чужеродных червей, несомненно, имеют необратимый 

характер. Несмотря на это, на сегодняшний день у нас нет оснований рас-

сматривать их как потенциальную угрозу. Напротив, образовавшееся новое 

сообщество количественно более развито, более устойчиво к гипоксии, а 

также быстрее восстанавливается после нарушений. Положительные аспекты 

инвазии полихет M. arctia выгодно отличают их от других чужеродных ви-

дов, вселение которых, как правило, сопровождается сугубо отрицательными 

последствиями (Katsanevakis et al., 2014; Havel et al., 2015). Возможное объ-

яснение связано с тем, что в результате проникновения арктических полихет 

в Финский залив произошло воссоединение двух компонентов одного фауни-

стического комплекса (разд. 6.2.3), разделенных в ледниковое время, что 

привело к образованию сообщества по составу идентичного сообществу, на-

селяющему арктические эстуарии. То есть на более высоком масштабном 

уровне, по-видимому, это может рассматриваться как восстановление при-

родного сообщества, разрушенного в ледниковый период. 



 165

ГЛАВА 7. ВЛИЯНИЕ ИЗМЕНЕНИЙ В БЕНТОСЕ НА ЭКОСИСТЕМНЫЕ 

ПРОЦЕССЫ 

 

 

7.1 Общие вопросы 

 

 

В предыдущих главах многолетняя динамика макрозообентоса рассмат-

ривалась как функция гидрологических (речной сток, адвекция балтийских вод) 

и/или антропогенных факторов (эвтрофирование, занос чужеродных видов). 

Подобный подход, когда биоте отводится пассивная роль «индикатора» проис-

ходящих в окружающей среде изменений, все еще преобладает при интерпре-

тации данных гидробиологического мониторинга. Однако хорошо известно, что 

водные организмы в процессе жизнедеятельности сами активно преобразуют 

окружающую среду. Теоретические представления о важности биоты в форми-

ровании природных условий Земли сложились давно. В частности, еще в 

1923 г. В.И. Вернадский писал, что «жизнь является основным агентом, соз-

дающим химию моря» (Вернадский, 1923, с. 34). Тем ни менее в исследова-

тельской практике эти взгляды должного внимания не получили вплоть до кон-

ца ХХ столетия, когда возникли опасения, что снижение биоразнообразия 

вследствие антропогенного воздействия приведет к потере важных для челове-

чества функций природных экосистем (так называемые экосистемные услуги). 

Изучение последствий изменения биоразнообразия для процессов, протекаю-

щих в природе, стало одним из наиболее популярных научных направлений 

(Алимов, 2000, 2006). Заговорили о рождении новой парадигмы, в рамках кото-

рой биоразнообразие стало рассматриваться как фактор, влияющий на экоси-

стемное функционирование, которое, в свою очередь, влияет на параметры сре-

ды (Gamfeldt, Hillebrand, 2008; Букварева, Алещенко, 2013). 

В данной главе анализируются последствия изменений в бентосе для эко-

системных процессов в заливе. Необходимо отметить, что вершина Финского 
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залива представляет собой идеальный объект для подобных исследований как 

вследствие колоссальных изменений в донных сообществах, произошедших в 

течение относительно короткого периода времени, так и по причине фаунисти-

ческой бедности донной фауны на большей части акватории. Низкое видовое 

разнообразие обуславливает уникальную простоту донных сообществ, состоя-

щих всего из нескольких массовых видов. Исчезновение такого вида или появ-

ление в составе сообщества нового вселенца будет означать, соответственно, 

исчезновение или появление целой функциональной группы донных животных. 

Поэтому следует ожидать, что изменения в бентосе должны заметно сказывать-

ся на экосистемных процессах в восточной части Финского залива. 

Естественно, для целей данной главы представляют интерес только явле-

ния значительного пространственно-временного масштаба. Прежде всего, это 

процессы, протекающие в глубоководных районах, занимающих основную 

часть акватории. В динамике сообществ макрозообентоса глубоководной зоны 

восточной части Финского залива можно выделить три главных этапа (разд. 

6.3): (1) донное сообщество с доминированием ледниковых реликтовых рако-

образных Saduria entomon, Monoporeia affinis и Pontoporeia femorata, уничто-

женное гипоксийно-аноксийными явлениями в середине 1990-х — начале 2000-

х гг., (2) сильно обедненное вследствие гипоксии сообщество с преобладанием 

мелких олигохет сем. Naididae (до 2008 гг.) и (3) сообщество с доминированием 

чужеродных полихет Marenzelleria arctia (с 2009 г. по настоящее время), для 

которого характерен очень богатый в количественном отношении зообентос.  

 

 

7.2 Биогеохимические последствия инвазии Marenzelleria spp. в Северной 

Балтике 

 

 

Кольчатые черви хорошо известный пример преобразователей среды. Пе-

ремешивание, разрыхление и аэрация грунта в процессе жизнедеятельности 
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червей оказывает существенное влияние на биогеохимические процессы. Жи-

вотных, активно осуществляющих такого рода деятельность, в настоящее время 

обычно характеризуют как «экосистемных инженеров» (Meysman et al, 2006; 

Bouma et al, 2009; Berke, 2010; Hölker et al, 2015). В наземных экосистемах важ-

ность такой деятельности аннелид уже давно получила заслуженное признание. 

Так Ч. Дарвин, оценивая роль дождевых червей, писал: «Весьма сомнительно, 

чтобы нашлись еще другие животные, которые в истории земной коры заняли 

бы столь видное место...» (Дарвин, 1936, с. 238). В морских экосистемах анало-

гичную роль играют полихеты. Посредством биотурбации (перемешивания 

грунта) и биоирригации (создания сети каналов, способствующей проникнове-

нию кислорода в толщу грунта) они изменяют физическую структуру донных 

осадков и ускоряют обменные процессы на поверхности раздела между водой и 

донными отложениями (Meysman et al, 2006; Berke, 2010; Quintana et al, 2011; 

Kristensen et al, 2012).  

Имеется немало экспериментальных исследований, подтверждающих 

существенное влияние роющей активности донных макробеспозвоночных на 

биогеохимические процессы (Karlson et al., 2007a, 2007b; Norling et al, 2007; 

Бреховских и др., 2008; Caliman et al, 2011), однако, проявления этой деятель-

ности на уровне природных экосистем остаются слабо изученными. Как прави-

ло, роль организмов-биотурбаторов в обеспечении нормального функциониро-

вания водных экосистем упоминают в связи с отрицательными последствиями 

снижения биоразнообразия, например, в результате эвтрофирования и гипок-

сии. Уменьшение биотурбации из-за исчезновения крупных роющих организ-

мов вследствие гипоксии нарушает биогеохимические процессы в донных 

осадках (Middelburg, Levin, 2010; Steckbauer et al, 2011; Villnäs et al, 2012). Не-

давняя масштабная инвазия полихет Marenzelleria spp. в Балтийское море 

(Максимов, 2010; Kauppi et al., 2015) предоставило балтийским экологам ред-

кую (а, может быть, и уникальную) возможность изучить последствия для вод-

ной экосистемы противоположного процесса — увеличения функционального 

разнообразия донного сообщества вследствие внедрения в него нового вида. 
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Marenzelleria spp. перекапывают грунт значительно глубже подавляющего 

большинства коренных обитателей Балтики, существенно влияя на обменные 

процессы на границе воды и донных отложений. Быстрота и значительные по-

следствия инвазии привлекли внимание многих исследователей, стимулировав 

лавинообразный рост работ, посвященных влиянию этих полихет на биогеохи-

мические процессы (Jovanovic et al, 2014; Maximov et al, 2015).  

Эти исследования показали, что деятельность Marenzelleria spp. увеличи-

вает поступления соединений азота из грунта в воду (табл. 7.1). В случае фос-

фора разные методические подходы давали противоположные результаты. Из-

вестно, что способность донных осадков удерживать фосфаты зависит от тол-

щины окисленного слоя, образующегося на границе вода — дно (Hupfer, 

Lewandowski, 2008; Carstensen et al., 2014). Поскольку скорость диффузионных 

процессов очень мала, биоирригационная активность донных организмов мо-

жет оказывать сильное влияние на глубину проникновения кислорода в толщу 

грунта. В условиях лабораторных экспериментах, где использовались искусст-

венно гомогенизированные донные осадки, такая деятельность полихет имела 

мало значения, поскольку донные отложения уже насыщались кислородом в 

процессе обработки субстрата. Поэтому поглощения фосфатов грунтом в ходе 

таких экспериментов не наблюдалось. Напротив, выделение продуктов жизне-

деятельности червей и, по-видимому, биотурбация приводили к увеличению 

концентрации фосфора в воде (табл. 7.1). В природных условиях биоирригация 

способствует образованию мощного окисленного слоя, благодаря чему увели-

чивается способность грунтов удерживать соединения фосфора, и концентра-

ция фосфатов в толще воды снижается. Данные натурных гидрохимических на-

блюдений за состоянием придонных вод, а также экспериментов с ненарушен-

ными колонками донных отложений свидетельствуют об уменьшении поступ-

ления фосфора из донных осадков после появления полихет. Такой же вывод 

был сделан на основании работ по математическому моделированию биогеохи-

мических процессов в бентосном слое (табл. 7.1). Эти исследования показали, 

что усиление биоирргации после вселения Marenzelleria spp. привело к 
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существенным изменениям в круговороте биогенных веществ в балтийских 

экосистемах. Так, например, в районе г. Стокгольма количества фосфора, уда-

ленное из воды в результате деятельности полихет, в 2 раза превышала таковое, 

изъятое на городских очистных сооружениях, что привело к уменьшению раз-

вития фитопланктона и ослаблению эвтрофирования (Karlsson et al., 2010). 

 

Таблица 7.1 

Результаты исследований влияния деятельности Marenzelleria spp. на потоки 

фосфора и азота на границе воды и донных отложений в Балтийском море. 

Исследовательский подход Процесс 
I II III IV 

Выход 
фосфатов из 
донных 
осадков 

Hietanen et al. 2007, Renz and 
Forster 2014, Viitasalo-Frösén 
et al. 2009, Urban-Malinga et 
al. 2013 

   

Поглощение 
фосфатов 
осадками 

 Bonaglia et al. 
2013, Ekeroth 
et al. 2016 

Максимов 
и др. 2014б, 
Karlsson et 
al. 2010,  

Norkko & 
Reed et al. 
2012; Еремина 
и др., 2016; 
Isaev et al., 
2016 

Выход азота 
из донных 
осадков 

Hietanen et al. 2007, Quintana 
et al. 2013, Renz and Forster 
2014, Viitasalo-Frösén et al. 
2009, Kristensen et al. 2011, 
Urban-Malinga et al. 2013 

Karlson et al. 
2005, 
Bonaglia et al. 
2013, Ekeroth 
et al. 2016 

Максимов 
и др. 2014б 

Еремина и др., 
2016; Isaev et 
al., 2016 

Примечание. I — эксперименты с гомогенизированными донными осадками, II — экспери-
менты с ненарушенными колонками донных осадков, III — анализ данных многолетних на-
турных наблюдений, IV — математическое моделирование биогеохимических процессов 

 

 

7.3 Режимная перестройка экосистемы восточной части Финского залива 

вследствие масштабной инвазии полихет Marenzelleria arctia 

 

 

С целью выявления последствий инвазии M. arctia для пелагических со-

обществ восточной части Финского залива были проанализированы материалы 

экспедиций (конец июля — начало августа) РГГМУ, полученные в доинвазион-
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ный (до 2008 г.) и постинвазионный (2008–2016) периоды. Поскольку целью 

работы являлась оценка межгодовых изменений, при анализе данных использо-

вали средние величины, рассчитанные для всей исследованной акватории. Ко-

личество станций и состав выполненных на них работ несколько различались 

по годам исследования. В общем случае отбор гидрохимических проб для оп-

ределения концентрации растворенного кислорода, фосфатов, нитратов и нит-

ритов в придонном горизонте вод осуществляли на ~40 станциях; биологиче-

ских проб (концентрация хлорофилла «а», фито- и зоопланктон, макрозообен-

тос) — на 20 станциях, из которых на ~10 определяли первичную продукцию 

планктона. Химические анализы и камеральную обработку планктонных проб 

проводили общепринятыми методами (HELCOM 1988; Руководство, 1993). 

Подробные сведения по методике содержатся в статье Максимова с соавторами 

(Максимов и др., 2014б), а также в специальных публикациях, посвященных 

гидрохимическому режиму и планктонным сообществам Финского залива 

(Litvinchuk, Telesh, 2006; Ланге, 2006; Максимова, 2006; Еремина и др., 2012).  

Вселение M. arctia в 2008 г. сопровождалось значительными изменения-

ми в гидрохимии придонных вод (табл. 7.2). Резко увеличилось содержания не-

органического азота (сумма концентраций нитритов и нитратов). Изменения 

содержания фосфатов были не столь очевидны. Однако необходимо иметь в 

виду, что динамика фосфора сильно зависит от кислородных условий. В тече-

ние периода наблюдений (1995–2016 гг.) концентрация фосфатов в глубинных 

водах отрицательно коррелировала с содержанием растворенного кислорода 

(r = – 0.89). В случае аналогичных кислородных условий период после вселения 

полихет (2008–2016 гг.) отличался от предшествующего (1995–2007 гг.) более 

низким содержанием фосфора (рис. 7.1). Изменение зависимости концентраций 

биогенных веществ от кислорода особенно заметно при сопоставлении данных, 

полученных в годы развития придонной гипоксии. В частности экстремальное 

падение концентрации кислорода в постинвазионный период в 2010 г. не со-

провождалось столь значительным увеличением содержанием фосфатов, как 

более слабые гипоксийные явления 2006 г. (табл. 7.2). 
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Таблица 7.2 

Численность (N, экз./м2), биомасса (B, г/м2) полихет и гидрохимические 

показатели (±стандартная ошибка) придонных вод восточной части Финского 

залива в 2004—2011 гг. 

Год N, экз./м2 B, г/м2 
PO4

3-, 
мкг/л 

NO3
-, 

мкг/л 
NO2

-, 
мкг/л 

O2, мл/л 

2004 12±11 0.4±0.42 89±6.8 22±3.5 1.0±0.18 4.2±0.17 
2005 6±2 0.2±0.13 64±4.3 73±7.6 2.4±0.32 4.8±0.15 
2006 12±10 0.4±0.23 129±12.4 36±4.8 2.6±0.49 2.9±0.25 
2007 19±7 0.1±0.06 53±4.3 28±4.4 4.1±0.40 4.7±0.17 
Средняя 
2004-2007 гг. 12±4 0.3±0.12 84±3.8 40±2.7 2.5±0.18 4.2±0.09 
2008 221±119 0.6±0.19 49±7.8 210±16.9 6.7±2.36 4.5±0.19 
2009 5004±604 11.4±2.42 69±4.7 190±7.5 2.02±0.42 3.4±0.19 
2010 4775±938 23.8±3.28 119±8.6 125±5.3 1.14±0.10 1.6±0.19 
2011 7713±1555 38.6±4.47 80±5.3 166±5.2 3.79±0.35 3.3±0.18 
Средняя 
2009-2011 гг. 5831±638 24.6±2.02 89±3.7 160±3.5 2.31±0.19 2.8±0.11 
Примечание. Жирным шрифтом выделены данные для года вселения Marenzelleria arctia 
(2008 г.), а также средние для до- (2004–2007 гг.) и постинвазионного (2009–2011 гг.) перио-
дов. 
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Рис. 7.1. Зависимость содержания фосфатов (мкг/л) от концентрации раство-

ренного кислорода (мл/л) в придонных водах глубоководного (>25 м) района 

восточной части Финского залива в 1995—2016 гг. по данным РГГМУ. 1 и 2 — 

соответственно периоды до (1995–2007 гг.) и после (2008–2016 гг.) вселения 

Marenzelleria arctia. 
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В планктонных сообществах в исследуемый период было отмечено суще-

ственное уменьшение концентрации хлорофилла “а” и биомассы фитопланкто-

на (табл. 7.3). Причем это уменьшение почти целиком произошло за счет циа-

нобактерий (синезеленых водорослей). Особенно сильно снизилась биомасса 

азотфиксирующих видов родов Anabaena, Aphanizomenon и Nodularia. Биомасса 

остального фитопланктона почти не изменилась (рис. 7.2). Первичная продук-

ция фитопланктона тоже уменьшилась, но очень незначительно. Интересно, что 

при этом отмечена противоположная тенденция для P/B-коэффициента, вели-

чина которого увеличилась (табл. 7.3). Слабо выраженная тенденция к увеличе-

нию была отмечена также для прозрачности воды и биомассы зоопланктона. На 

протяжении периода исследований биомасса зоопланктона отрицательно кор-

релировала с количественными показателями фитопланктона, однако с P/B ко-

эффициентом и прозрачностью воды были отмечены статистически значимые 

положительные связи (табл. 7.4). Как и в случае гидрохимических характери-

стик, наиболее резкие изменения планктона пришлись на 2008−2009 гг., когда 

большинство показателей изменились в 2−3 раза, а биомасса синезеленых во-

дорослей снизилась более чем в 12 раз (табл. 7.3).  
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Рис. 7.2. Биомасса (мг/м3) фитопланктона в восточной части Финского залива в 

2004–2011 гг. 1 — общая биомасса цианобактерий, 2 — биомасса азотфикси-

рующих видов родов Anabaena, Aphanizomenon и Nodularia, 3 — биомасса ос-

тального фитопланктона (Максимов и др., 2014). 
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Таблица 7.3 

Некоторые характеристики (±стандартная ошибка) планктонных сообществ 

восточной части Финского залива в 2004—2011 гг. 

Год 
S, м 

Chl-a, 
мкг/л 

BCyan, 
мг/м3 

Bфитопл., 
мг/м3 

Aopt, г 
С/м3 сут 

P/B, 
сут-1 

Bзоопл, 
г/м3 

2004 2.4±0.17 9.7±1.09 1274±213 1736±240 0.41±0.13 2.38 0.24±0.02 
2005 2.4±0.24 8.9±1.18 1355±261 1671±295 0.37±0.08 2.21 0.32±0.04 
2006 3.2±0.17 4.7±0.77 1178±253 1496±29 0.32±0.11 2.15 0.76±0.16 
2007 3.0±0.18 5.4±0.52 262±64 545±77 0.19±0.02 3.44 1.20±0.17 

Средняя 
2004-2007 гг. 2.8±0.10 7.2±0.46 1017±106 1362±120 0.32±0.05 2.55 0.63±0.06 

2008 2.5±0.24 7.9±1.08 849±184 1137±223 0.24±0.03 2.13 0.64±0.08 
2009 3.4±0.19 3.3±0.74 67±24 347±51 0.23±0.03 6.66 1.87±0.22 
2010 2.7±0.14 3.8±0.45 121±12 504±88 0.23±0.03 4.57 0.64±0.15 
2011 2.9±0.14 3.8±0.43 231±39 421±58 0.23±0.03 5.54 1.24±0.17 

Средняя 
2009-2011 гг. 3.0±0.09 3.7±0.32 140±16 424±39 0.23±0.02 5.59 1.25±0.11 
Примечание. S, м — прозрачность воды; Chl-a, мкг/л — концентрация хлорофилла “а”; 
BCyan, мг/м

3 — биомасса цианобактерий (синезеленых водорослей); Bфитопл., мг/м
3 — общая 

биомасса фитопланктона; Aopt, г С/м3 сут — первичная продукция планктона; P/B, сут-1 — 
P/B-коэффициент; Bзоопл, г/м

3 — биомасса зоопланктона. Жирным шрифтом выделены дан-
ные для года вселения Marenzelleria arctia (2008 г.), а также средние для до- (2004–2007 гг.) и 
постинвазионного (2009–2011 гг.) периодов. 

 

 

Таблица 7.4 

Коэффициенты корреляции между количественными характеристиками 

планктонных сообществ восточной части Финского залива. 

 
S, м 

Chl-a, 

мкг/л 

BCyan, 

мг/м3 

Bфитопл., 

мг/м3 

Aopt, г С/м3 

сутки 

P/B, су-

тки-1 

Bзоопл, 

г/м3 

S, м 1.00       

Chl-a, мкг/л -0.83 1.00      

BCyan, мг/м
3 -0.55 0.81 1.00     

Bфитопл., мг/м
3 -0.58 0.82 0.99 1.00    

Aopt, г С/м3 сутки -0.52 0.72 0.88 0.90 1.00   

P/B, сутки-1 0.61 -0.77 -0.86 -0.86 -0.57 1.00  

Bзоопл, г/м
3 0.87 -0.77 -0.77 -0.81 -0.70 0.83 1.00 

Примечание. Обозначения те же, что в табл. 7.3. Жирным шрифтом выделены статистически 
значимые коэффициенты (Р<0.05) 
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Таким образом, инвазия полихет совпала по времени с радикальными из-

менениями в гидрохимии придонных вод и планктонных сообществ (табл. 7.2 и 

7.3). Эти изменения согласуются с изложенными в предыдущем разделе ре-

зультатами исследований влияния Marenzelleria spp. на потоки фосфора и азота 

на границе воды и донных отложений в Балтийском море (табл. 7.1). Деятель-

ность макрозообентоса обычно ведет к увеличению чистого поступления азоти-

стых веществ из грунта в воду вследствие экскреции их самими животными и 

биотурбации (перемешивания) донных отложений. Особенно этот эффект вы-

ражен на начальном этапе реколонизации донными животными безжизненных 

аноксийных осадков (Karlson et al., 2007a), то есть в ситуации, которая наблю-

далась в восточной части Финского залива в 2008–2009 гг. Кроме того, увели-

чению концентрации азота, по-видимому, способствует и улучшение кислород-

ного режима донных осадков вследствие биоирригации, поскольку хорошо из-

вестно, что ряд биохимических процессов идущих в анэробных условиях (де-

нитрофикация, анаммокс) ведут к выделению газообразного азота с последую-

щим его выходом в атмосферу (Vahtera et al, 2007; Conley et al, 2009; Savchuk, 

2010). Таким образом, в случае азота все аспекты деятельности червей (биотур-

бация, биоирригация, экскреция) способствуют росту его концентрации. В слу-

чае фосфора эти факторы действуют в разных направлениях. Биоирригация пу-

тем аэрации донных отложений способствует удалению соединений фосфора из 

водной толщи, напротив, биотурбация и экскреция фосфатов макрозообентосом 

(Голубков, Березина, 2012; Berezina et al., 2017) увеличивают их поступление в 

воду. Это находит отражение в противоречивости результатов, полученных при 

применении разных методических подходов (табл. 7.1) и, по-видимому, объяс-

няет то, что изменения в содержании фосфора после инвазии полихет в Фин-

ском заливе были выражены слабее, чем неорганического азота. Снижение 

концентрации фосфатов заметно только при учете ухудшения кислородного 

режима Финского залива, произошедшего в последние годы из-за климатиче-

ских изменений (разд. 2.2.2). Деятельность червей как бы частично компенси-

ровала влияние гипоксии, уменьшив поступление фосфатов из донных отложе-
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ний, вследствие чего их концентрация была существенно ниже, чем при таком 

же насыщении воды кислородом в доинвазионный период.  

Низкое отношение азота к фосфору (N/P), связанное со значительной 

площадью гипоксийных зон, считается основной причиной массового развития 

колониальных азотфиксирующих цианобактерий в Балтийском море (Savchuk, 

2010, Vahtera et al., 2007, Funkey et al., 2014). Отсутствие данных по аммоний-

ному азоту, к сожалению, не позволяет рассчитать суммарную концентрацию 

неорганического азота и отношение N/P в водах восточной части Финского за-

лива. Однако несомненно, что многократное увеличение концентрации нитра-

тов с 2008 г. отражает общую тенденцию роста содержания соединений азота. 

Вышесказанное означает, что после инвазии полихет произошло существенное 

увеличение N/P. Результаты многочисленных натурных и экспериментальных 

исследований, а также практический опыт по удобрению рыбоводных прудов 

показали, что увеличение отношения N/P подавляет развитие синезеленых во-

дорослей (Булгаков, Левич, 1995; Левич, 1995, Левич и др., 1997). Очевидно, 

отмеченное нами снижение биомассы цианобактерий в восточной части Фин-

ского залива имеет ту же причину. Особенно резко снизилась биомасса азот-

фиксирующих видов, которые в новых условиях относительного азотного изо-

билия потеряли свое конкурентное преимущество. Добавим, что имеются также 

экспериментальные данные, что биотурбационная деятельность M. arctia может 

не только косвенно, но и напрямую подавлять развитие синезеленых водорос-

лей, отрицательно влияя на их покоящиеся стадии в донных осадках (Karlson et 

al., 2012). Снижение развития цианобактерий в этот же период отмечено также 

и в сопредельных финских и эстонских водах (The Gulf of Finland…, 2016). 

Колониальных цианобактерий, вызывающих цветение воды, можно ха-

рактеризовать как экосистемных инженеров (Berke, 2010; Breitburg et al., 2010), 

поскольку последствия их деятельности в значительной степени определяли со-

стояние всей водной экосистемы Финского залива. Массовое развитие синезе-

леных ведет к снижению прозрачности воды и затенению водорослей, живущих 

глубже. «Цветение» воды, которое обычно происходит в штилевую погоду, так-
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же изменяет альбедо водной поверхности, способствуя нагреву воды и усиле-

нию стратификации водной толщи (Бреховских и др., 2008). Таким образом, 

создаются условия для еще большего развития синезеленых, предпочитающих 

прогретые поверхностные горизонты воды (Dippner et al., 2008; O’Neil et al., 

2012). В силу крупных размеров колоний, низкой питательной ценности и ток-

сичности многие цианобактерии, как известно, слабо поедаются зоопланктоном 

(напр. Karjalainen, 2005; Karjalainen et al., 2007). Использование их в пищу пре-

имущественно осуществляется через малоэффективную микробную пищевую 

цепь (Berglund et al., 2007; Dippner et al, 2008), поэтому при преобладании в фи-

топланктоне колониальных форм синезеленых ухудшаются условия питания 

зоопланктонных организмов. Из-за слабого развития пастбищной цепи при от-

мирании цианобактерий образуется большое количество детрита, разложение 

которого ведет к истощению запасов кислорода. Ухудшение кислородного ре-

жима сопровождается выходом фосфатов из донных отложений и нарушением 

азотно-фосфорного баланса, замыкая порочный круг, стимулирующий развитие 

самих азотфиксирующих форм синезеленых. Последнее, впрочем, актуально 

для мелководных прибрежных участков, где оседающие водоросли быстро дос-

тигают дна, например, полное исчезновение кислорода во время интенсивного 

цветения отмечалось в сильно эвтрофированном Куршском заливе 

(Александров, 2010). В глубоководной зоне восточной части Финского залива 

условия для ежегодного возникновения гипоксии отсутствуют, поскольку ки-

слородный режим в значительной степени контролируются климатическими 

факторами (разд. 2.2.2). Однако в силу бедности фауны и преобладания в ее со-

ставе оксифильных реликтовых форм грунты восточной части Финского залива 

оставались практически безжизненными в течение долгого времени после слу-

чаев гипоксии. Начальные стадии восстановительной сукцессии донных сооб-

ществ после заморов были представлены мелкими олигохетами сем. Naididae 

(преимущественно Nais elinguis) (разд. 6.3). Эти мелкие черви населяют по-

верхность дна, не проникая в толщу грунта. В условиях отсутствия биотурба-

ции восстановительные условия в донных осадках даже при благоприятной ки-
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слородной ситуации в водной толще сохранялись в течение нескольких лет по-

сле прекращения гипоксийных явлений. Тонкая окисленная пленка образовы-

валась только на поверхности грунта, в зоне его непосредственного контакта с 

придонными водами, что являлось слабым препятствием для выхода фосфатов 

из донных отложений.  

Вселение полихет запустило обратный процесс. Биоирригация донных 

отложений червями, по-видимому, привела к формированию мощного окис-

ленного слоя донных осадков, даже, несмотря на резкое снижение содержания 

кислорода в придонных водах в последние годы. Вызванное этим увеличение 

N/P привело к уменьшению количества азотфиксирующих синезеленых, вслед-

ствие чего улучшились условия обитания для других водорослей. Из-за исчез-

новения крупных колониальных видов произошло резкое снижение биомассы 

фитопланктона и содержания хлорофилла. В тоже время первичная продукция 

изменилась несущественно, что указывает на развитие мелкоклеточных форм, 

характеризующихся более интенсивными продукционными процессами (высо-

кий P/B-коэффициент). Также необходимо отметить, что некоторое уменьше-

ние продукции в расчете на объем воды компенсировалось увеличением мощ-

ности слоя, где фотосинтез возможен, из-за повышения прозрачности (табл. 

7.3). Поэтому, по-видимому, можно говорить о практически полном сохране-

нии прежнего продукционного потенциала фитопланктона при уменьшении 

биомассы. Вследствие использования мелких водорослей в более эффективной 

пелагической пастбищной цепи улучшилась кормовая база зоопланктона, что 

привело к увеличению его биомассы.  

В период исследований была завершена программа по совершенствова-

нию очистки сточных вод г. Санкт-Петербурга, что привело к снижению посту-

пления биогенных веществ, особенно соединений фосфора (The Gulf of 

Finland…, 2016). Однако нет оснований связывать произошедшие в планктон-

ных сообществах залива изменения только с уменьшением внешней биогенной 

нагрузки. Натурные данные и результаты математического моделирования сви-

детельствуют, что деятельность полихет ведет к изъятию количества фосфора, 
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многократно превышающего его содержание в городских стоках (Максимов и 

др., 2014б; Исаев и др., 2016; Isaev et al., 2017). Кроме того, улучшение очистки 

должно было бы привести, прежде всего, к ослаблению эвтрофирования в Нев-

ской губе, куда сбрасываются сточные воды. Этого не произошло (Golubkov et 

al., 2017). В восточной части Финского залива заметного снижения концентра-

ции фосфатов также не было отмечено из-за ухудшения кислородного режима 

(табл. 7.2). Деятельность червей, только частично скомпенсировала негативные 

последствия гипоксии. Позитивные изменения в планктоне после 2008 г. про-

изошли вследствие изменения только соотношения азота и фосфора на фоне 

увеличения абсолютных количеств обоих биогенных элементов. Особенно 

сильно увеличилась концентрация нитратного азота (табл. 7.2), что трудно свя-

зать с ростом эффективности работы очистных сооружений. 

Спрогнозировать дальнейшее развитие ситуации довольно сложно. С од-

ной стороны в последние годы наметилась тенденция к некоторому снижению 

количественных показателей M. arctia (рис. 6.7). С другой стороны, известно, 

что биогеохимический эффект Marenzelleria spp. наиболее выражен именно в 

многолетнем аспекте (Norkko et al., 2012). Кроме того, неясными остаются воз-

можные последствия для круговорота биогенных веществ спровоцированных 

инвазией изменений в пелагических и бентических сообществах. По масштабу 

происшедших изменений последствия инвазии M. arctia могут быть охаракте-

ризованы как режимная перестройка, приведшая к образованию новой экологи-

ческой системы (Максимов и др., 2014б). Состояние этой системы еще далеко 

от равновесия, поэтому, по-видимому, ситуация будет продолжать меняться.  
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7.4 Последствия изменений в бентосе для трофической структуры 

экосистемы восточной части Финского залива 

 

 

Таким образом, за короткий срок, прошедший после вселения полихет, в 

экосистеме Финского залива произошли кардинальные изменения вследствие 

преобразования биогеохимических процессов. В дальнейшем, вероятно, следу-

ет ожидать еще более глубоких изменений, связанных с преобразованием тро-

фической структуры биологических сообществ. Макрозообентос играет важ-

ную роль в питании многих рыб. В ихтиофауне восточной части Финского за-

лива насчитывается 8 видов рыб-бентофагов (Пирожников, 1971). Кроме того, 

некоторые донные беспозвоночные, в частности бокоплавы сем. Pontoporeiidae 

(M. affinis и P. femorata), используются в качестве сезонной или добавочной 

пищи другими рыбами, в том числе такими многочисленными и важными в 

коммерческом отношении как салака и корюшка (Битюков, 1961; Халтурина, 

1971; Попов, 1978). Поэтому изменения в донных сообществах должны сказы-

ваться на состоянии кормовой базы и численности промысловых рыб.  

В связи с этим был выполнен ориентировочный расчет продукции дон-

ных животных в глубоководных районах залива (ниже изобаты 25 м) в сле-

дующие периоды: (1) в первую половину 1990-х гг. (1991 и 1995 гг.), то есть до 

начала ухудшения кислородных условий; (2) в 2006–2007 гг., после обеднения 

донных сообществ; и (3) в 2011−2012 гг., в годы пика численности полихет M. 

arctia. В соответствие с традицией рыбохозяйственных исследований при рас-

чете продукции кормового бентоса не учитывались ракообразные S. entomon, 

которые из-за крупных размеров практически не потребляются местными про-

мысловыми рыбами (Лаврентьева и др., 1999). S. entomon является ведущим 

пищевым объектом ряда не имеющих промыслового значения видов рыб, в ча-

стности бычка-рогатки (Кудерский, 1976, 1982). Однако сведений по запасам 

этих видов мы не имеем, поскольку они не отражаются в промысловой стати-

стике. Поскольку макрозообентос был представлен всего несколькими видами 
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донных животных, при расчете использовали известные годовые P/B-

коэффициенты (отношение продукции к биомассе) для отдельных видов. Для 

двух видов сем. Pontoporeiidae взяли P/B = 1.7 , полученный ранее для популя-

ций M. affinis в восточной части Финского залива (Максимов 2000). Остальные 

необходимые для расчета коэффициенты были приняты на основании опубли-

кованных материалов по продукции и калорийности донных животных в Фин-

ском заливе или сопредельных районах Балтийского моря (Таблица 7.5).  

 

Таблица 7.5 

Использованные в расчетах величины годовых P/B-коэффициентов и содержа-

ния органического углерода (Cорг., %) в сырой биомассе донных животных. 

Таксон P/B Источник Сорг., % Источник 
Pontoporeiidae 1.7 Максимов, 

2000 
11.3 Cederwall, 1977; Sarvala, Uitto, 1991; 

Lehtonen, 1995, 1996; Lehtonen, 
Andersin, 1998 

Gammarus 
zaddachi 

3.5 Sarvala,1985 9.0 Ankar, Elmgren, 1976 

Limecola 
balthica 

0.2 Sarvala,1985 2.7 Ankar, Elmgren, 1976; Lahdes et al., 
1985 

Marenzelleria 
spp. 

0.5 Cederwall, 
Ermakovs, 1999

6.1 Cederwall, Ermakovs, 1999 

Bylgides sarsi 2.0 Sarvala,1985 5.0 Ankar, Elmgren, 1976; Lahdes et al., 
1985 

Halicryptus 
spinulosus 

0.9 Cederwall, 
1977 

7.0 Ankar, Elmgren, 1976 

Chironomidae 3.0 Соколова и 
др., 1983 

5.0 Каширская и др., 1983 

Cyanophtalma 
obscura 

3.5 Ankar, 
Elmgren, 1976 

14.1 Ankar, Elmgren, 1976 

Oligochaeta 1.8 Sarvala,1985 9.2 Ankar, Elmgren, 1976 
 

В первую половину 1990-х гг. средняя годовая продукция кормового 

макрозообентоса в глубоководных районах восточной части Финского залива 

составляла 0.69 г Сорг./м
2 (табл. 7.6). Почти 90% этой величины приходилась на 

долю бокоплавов сем. Pontoporeiidae. По-видимому, в годы подъема численно-

сти M. affinis в середине 1980-х гг. эти показатели были еще выше. Так в 1985–

1986 гг. средняя для вегетационного периода продукция кормового бентоса (без 

учета S. entomon) на станциях глубоководной зоны варьировалась в пределах 4–
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22 мг Сорг./ м
2 сутки (Шишкин и др., 1989), что с учетом продолжительности ве-

гетационного периода 180 дней, использованного авторами данной работы, со-

ставляет 0.7–4.0 г Сорг./м
2 в год. По этим данным среднею величину для откры-

тых районов залива можно оценить в 11.7 мг Сорг./сутки или 2.1 г Сорг./м
2 в год. 

Практически вся эта величина приходилась на долю реликтовых бокоплавов, 

вклад остальных видов был не существенен. Осреднение многолетних (1985–

1990) данных по продукции популяций M. affinis на двух станциях также дает 

довольно близкую величину — 1.6 г Сорг./ м
2 год (Максимов, 2000). 

 

Таблица 7.6 

Средняя продукция кормовых донных макробеспозвоночных (мг Сорг./ м
2 год) в 

открытых районах восточной части Финского залива в 1991−1995, 2006−2007 и 

2011−2012 гг. 

Таксон 1991-1995 2006-2007 2011-2012 

Halicryptus spinulosus  0.84 - - 

Oligochaeta 49.79  81.57  392.47

Cyanophtalma obscura - - 0.25

Marenzelleria spp. - 3.84 1 092.87

Bylgides sarsi 2.73 0.03 - 

Limecola balthica 15.05 7.35 45.65

Monoporeia affinis 412.40 30.65  108.10

Pontoporeia femorata 203.43 0.44 - 

Gammarus spp. 2.51 7.37 3.14

Chironomidae - - 0.98

Всего 686.75 131.25 1 643.46

 

После ухудшения кислородного режима продукция донных животных 

снизилась многократно, составив в 2006–2007 гг. всего 0.13 г Сорг./ м
2 год (Таб-

лица 7.6). Это снижение особенно было выражено у реликтовых амфипод, про-

дукция которых по сравнению с первой половиной 1990-х гг. уменьшилась 

почти в 20 раз. По сравнению с 1980-ми гг. снижение продуктивности донных 
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сообществ выглядит еще более драматично: суммарная продукция макрозоо-

бентоса уменьшилось примерно на порядок, а продукция Pontoporeiidae — поч-

ти в 70 раз. Фактически, к середине 2000-х гг. роль бентали открытых районов 

Финского залива в качестве пищевого ресурса для промысловых рыб практиче-

ски была сведена к нулю. 

Инвазия и массовое развитие полихет M. arctia привели к полному вос-

становлению и даже увеличению продуктивности кормового бентоса (Таблица 

7.6). Однако состав его коренным образом изменился. В 2011–2012 гг. более 

90% продукции макрозообентоса стали давать малощетинковые и многощетин-

ковые черви (главным образом, T. pseudogaster и M. arctia), доля амфипод не 

превышала 7%. 

Pontoporeiidae представляют собой исключительно ценный кормовой 

объект из-за высокого содержания липидов, которое иногда превышает 40% от 

сухой массы рачков (Lehtonen, 1996). Ранее из представителей глубоководного 

бентоса заметную роль в питании рыб играли именно эти амфиподы, в особен-

ности M. affinis (Пирожников, 1971). Дело в том, что большинство рыб-

бентофагов восточной части Финского залива относится к проходным и пре-

сноводным видам, проникновению которых в глубоководные районы препятст-

вуют повышенная соленость и низкая температура придонных вод (Широков и 

др., 1982). Начало периода активного питания рыб бокоплавами происходит 

после осеннего перемешивания водной толщи и совпадает по времени с раз-

множением рачков в ноябре — декабре и связанных с ним вертикальными ми-

грациями. В это же время переходят на питание бокоплавами корюшка и сала-

ка, которые продолжают потреблять их и в зимне-весеннее время (Битюков, 

1961; Попов, 1978, 2006а, б). Доля M. affinis в пищевом комке корюшки в нояб-

ре достигала 99% (Попов, 1978). По данным финских исследователей в этот пе-

риод корюшка поедает почти исключительно только половозрелых самцов M. 

affinis, которые в связи с пелагическим образом жизни особо уязвимы для хищ-

ников (Segerstrale, 1937a, 1959). Таким образом, в восточной части Финского 

залива, как и во многих других крупных водоемах умеренной зоны северного 
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полушария (Elmgren et al. 1990; Gardner et al., 1990; Lehtonen and Andersin 

1998), Pontoporeiidae образовывали важное связующее звено между бенталью и 

пелагиалью, обеспечивая «возвращение» в пелагиаль поступающей на дно с 

оседающим органическим веществом энергии и передачу ее на более высокие 

трофические уровни, продукция которых может быть использована человеком. 

Вызванное гипоксией сокращение численности реликтовых ракообраз-

ных является одной из главных причин резкого снижения рыбопродуктивности 

залива на рубеже XX и XXI веков (Кудерский и др., 2008; Попов, 2006а, б; Kud-

ersky, 1997). В настоящее время в в открытых районах залива вновь сформиро-

валась богатая кормовая база. Однако данные о потреблении вселившихся в 

Балтийское море полихет рыбами довольно противоречивы. Имеются сведения, 

что Marenzelleria spp. совершают ночные вертикальные миграции, в ходе кото-

рых поедаются хищными рыбами, в частности судаком (Winkler, Debus, 1996). 

В тоже время по данным польских исследователей глубокое зарывание в грунт 

Marenzelleria spp. ухудшает их доступность для питающихся бентосом балтий-

ских рыб (Zmudzinski, 1996). Однако это, по всей видимости, справедливо толь-

ко в отношении обитающих в Южной Балтике видов M. viridis и M. neglecta. M. 

arctia населяет верхний слой грунта, не проникая глубже 6−11 см (Renz, Forster, 

2013). Известно, что полихеты — хороший пищевой объект для крупных бен-

тофагов, таких как осетровые. В частности, в пределах своего естественного 

ареала M. arctia используется в пищу сибирским и амурским осетром (Грезе, 

1957; Колобов и др., 2013). В настоящее время обильные запасы кормового 

бентоса глубоководных районов восточной части Финского залива, по-

видимому, недоиспользуются, вследствие отсутствия в местной ихтиофауне 

массового бентофага, способного освоить открытые районы Финского залива 

(Широков и др., 1982; Кудерский, 1982). Поэтому можно полагать, что в бли-

жайшем будущем радикальные перемены в бентосе должны отразиться на со-

ставе рыбного населения, приведя к увеличению развития бентосоядных рыб в 

Финском заливе.  
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Вследствие значительного вклада донных осадков в формирование режи-

ма биогенных элементов восточной части Финского залива (Pitkänen et al., 

2001; Lehtoranta, 2003; Исаев, 2010) планктонные сообщества этого водоема 

очень чувствительны к изменениям в бентали. Массовое развитие синезеленых 

водорослей, тесно связанное с ухудшением кислородного режима придонных 

вод во второй половине 1990-х и в 2000-х гг., наряду с исчезновением мощных 

популяций реликтовых амфипод, рассматривается в качестве одной из причин 

снижения продуктивности пелагических рыб в восточной части Финского зали-

ва в начале XXI века (Голубков и др., 2010, 2012). Как показано в предыдущем 

разделе, вселение полихет M. arctia привело к увеличению отношения азота к 

фосфору в водах залива, что способствовало уменьшению «цветения» азотфик-

сирующих цианобактерий и положительно повлияло на развитие микроводо-

рослей и зоопланктона. При изучении рыбоводных прудов было показано, что в 

результате этих процессов рыбопродуктивность водоемов возрастает (Левич и 

др., 1996a; Левич и др., 1996б, Левич и др., 1997). Величина N/P также влияет 

на структуру зоопланктона, поскольку разные группы планктонных ракообраз-

ных предпочитают пищу с разным содержанием азота и фосфора (Крылов, 

2014). Таким образом, увеличение N/P, спровоцированное изменениями в дон-

ных сообществах, вероятно, приведет к существенным преобразованиям тро-

фических взаимоотношений в пелагиали восточной части Финского залива. Это 

в свою очередь будет оказывать воздействие на другие компоненты экосисте-

мы, включая обратный эффект на сам бентос. 
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ГЛАВА 8. ЗАКОНОМЕРНОСТИ МНОГОЛЕТНЕЙ ДИНАМИКИ 

МАКРОЗООБЕНТОСА 

 

 

8.1 Значительная изменчивость макрозообентоса восточной части 

Финского залива и ее причины 

 

 

Таким образом, за исследованный нами период были зарегистрированы 

существенные изменения численности, биомассы и видового состава макрозоо-

бентоса. Значительная изменчивость донного населения, как и других компо-

нентов экосистемы вершины Финского залива, обусловлена ее географическим 

положением (рис. 8.1). Эстуарии являются одними из наиболее динамичных 

природных объектов, поскольку в них существует хрупкое, легко нарушаемое 

при внешних воздействиях равновесие между рекой и морем (Скриптунов, 

1987; Михайлов, Михайлова, 2003). Значительная изменчивость режима харак-

терна и для самого Балтийского моря вследствие его внутриматерикового по-

ложения и незначительного объема водной массы (Гидрометеорология..., 1992; 

Балтийское море..., 2016). Наконец весь атлантический сектор северного полу-

шария считается самым изменчивым в гидрометеорологическом отношении ре-

гионом планеты (Смирнов и др., 1998; Смирнов, Смирнов, 1998).  

Изменения гидрологического режима, связанные с крупномасштабными 

климатическими процессами, непосредственным образом влияют на бентос. 

При этом важнейшую роль играют многолетние колебания речного стока и во-

дообмена с Балтийским морем. Наиболее крупные изменения бентоса отмечены 

на верхней (речной) и нижней (морской) границах эстуария Невы, где амплиту-

да биомассы донных животных достигала 1–2 порядков. В вершине эстуария 

ведущий фактор — речной сток, соответственно, в нижней части эстуария из-

менения бентоса были обусловлены главным образом поступлением вод из 

Балтийского моря, определяющим кислородный режим глубинных вод. Наряду 
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с прямым воздействием климатических и гидрологических условий на количе-

ственное развитие макрозообентоса они оказывают существенное косвенное 

воздействие, являясь вместе с историческими факторами причиной низкого 

разнообразия донных сообществ, важнейшего качества, определяющего все ос-

новные экологические особенности макрозообентоса восточной части Финско-

го залива, включая его чувствительность к изменениям самих параметров 

внешней среды (рис. 8.1).  

 

 

 

 

Рис. 8.1. Причины значительной изменчивости макрозообентоса вершины Фин-

ского залива. Пунктиром выделено предполагаемое воздействие на бентос 

структурных изменений в экосистеме, пока неподтвержденное данными на-

блюдений. 
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Бедность донной макрофауны обуславливает существенную динамич-

ность донных сообществ, а отчасти, и всей экосистемы залива. Известно, что 

колебания численности наиболее характерны именно для бедных видами сооб-

ществ (Дажо, 1975). Низкое разнообразие обуславливает уникально простую 

структуру донных сообществ восточной части Финского залива, состоящих 

всего из нескольких видов. Поэтому флуктуации численности немногих массо-

вых форм приводят к значительным межгодовым колебаниям количественных 

показателей всего макрозообентоса (разд. 5.2). Свойства столь простых сооб-

ществ сильно зависят от специфических особенностей экологии этих несколь-

ких массовых видов. Это обуславливает уязвимость донного населения к раз-

личного рода внешним воздействиям. В частности, преобладание в бентосе 

чувствительных к недостатку кислорода ледниковых реликтовых ракообразных 

во многом предопределило колоссальность масштабов заморных явлений в 

Финском заливе, когда выход концентрации растворенного кислорода за ниж-

ний предел толерантного диапазона доминирующего вида привел к полному 

исчезновению макрофауны на большей части акватории глубоководной зоны 

(разд. 5.3.1 и 6.3). Менее разнообразные сообщества более подвержены биоло-

гическим инвазиям (Stachowicz et al., 1999; Stachowicz, Byrnes, 2006), что 

считается одной из главных причин большого числа чужеродных организмов в 

эстуариях и солоноватоводных морях (Ruiz et al., 1999; Paavola et al., 2005; 

Nehring, 2006). В вершине Финского залива, как и в других эстуариях Балтий-

ского моря, природная биота сильно пострадала от инвазий (Leppäkoski, Olenin, 

1999, 2001; Orlova et al., 2006). Функциональные последствия изменений видо-

вого состава в открытых районах Финского залива, очевидно, куда более значи-

тельны, чем в более богатых видами биотопах. Из-за крайне низкого разнообра-

зия макрофауны здесь практически не развит так называемый экологический 

викариат, то есть функциональная взаимозаменяемость видов в пределах сооб-

щества. Исчезновение одного вида, как и появление нового в результате инва-

зии, означает, соответственно, исчезновение или появление целой функцио-

нальной группы донных животных, что ведет к изменениям на экосистемном 
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уровне: перестройке трофических связей и биогеохимических процессов (гл. 7). 

Изменения других компонентов экосистемы, несомненно, не могут не отра-

зиться и на состоянии самих донных сообществ, влияя на поступление в бен-

таль органических веществ и пресс рыб-бентофагов. Однако на данный момент 

эмпирические данные, подтверждающие наличие таких обратных воздействий 

на бентос пока отсутствуют (рис. 8.1). 

 

 

8.2 Взаимодействие разномасштабных процессов 

 

 

Вклад временной изменчивости различных диапазонов в формирование 

общей динамики макрозообентоса в исследованный период рассмотрим на 

примере станций 1, 2 и 3 продольного разреза через восточную часть Финского 

залива. Были использованы материалы съемок, проведенных в конце июля — 

начале августа. Для этих дат имеется почти непрерывный ряд 30-летних на-

блюдений с 1985 по 2015 гг. (рис. 8.2 и 8.3). Станции расположены на илистых 

грунтах глубоководной зоны в диапазоне глубин 30–50 м, и на момент начала 

исследований характеризовались очень близким по составу бентосом: домини-

ровали ледниковые реликтовые ракообразные Monoporeia affinis и Saduria en-

tomon.  

На всех трех станциях численность и биомасса донного населения варьи-

ровалась в широких пределах. В первые годы наблюдений изменения в бентосе 

были связаны с описанными в разделе 5.2 циклическими процессами в популя-

циях ракообразных. Межгодовые колебания на разных станциях не были син-

хронны, но их амплитуда была весьма значительна. В частности, в период с 

1985 по 1990 гг. общая биомасса бентоса на станциях 1 и 2 изменялась в 5–6 

раз.  
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Рис. 8.2. Численность (экз./м2) донных макробеспозвоночных на станциях 1, 2 и 

3 в 1985−2015 гг. (данные за июль — август). 
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Рис. 8.3. Биомасса (г/м2) донных макробеспозвоночных на станциях 1, 2 и 3 в 

1985−2015 гг. (данные за июль — август). 
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На станции 2 мощные популяции реликтовых ракообразных сохранялись 

вплоть до начала 2000-х гг. и, в целом, следовали предсказанному 6–7 летнему 

популяционному циклу. Максимумы численности и биомассы рачков в летний 

период наблюдались в 1986 и 1987 гг. Из-за отсутствия бентосных съемок в 

первую половину 1990-х гг. ожидаемый около 1993 г. подъем численности не-

посредственными наблюдениями подтвердить, к сожалению, не удалось. Одна-

ко возрастание количественных характеристик бентоса в этом районе залива в 

середине 1990-х гг. подтверждается литературными данными. В частности в ав-

густе 1995 г. численность M. affinis здесь составляла 4700 экз./м2 (Gran, 

Pitkänen, 1999). Следующий максимум биомассы наблюдался в 2000 г. в точном 

соответствии с 6–7 летним циклом (рис. 8.3). Последующая динамика бентоса 

на станции 2 была обусловлена инвазионными процессами. В середине 2000-х 

гг. ракообразные здесь были вытеснены чужеродными олигохетами Tubificoides 

pseudogaster (разд. 6.2.1.), а с 2009 г., как и на остальной акватории залива, про-

исходит массовое развитие полихет Marenzelleria arctia (6.2.2). 

На станциях 1 и 3 популяции ракообразных были уничтожены в середине 

1990-х вследствие возникновения гипоксийных условий в придонных слоях во-

ды. С этого времени на обеих станциях отмечались очень невысокие количест-

венные показатели бентоса до конца 2000-х гг. Особенно сильно пострадало 

донное население станции 3, где в отдельные годы макрофауна совершенно от-

сутствовала. Исчезновение макрозообентоса произошло здесь в 1996 г. После-

дующее кратковременное восстановление сообщества было прервано повтор-

ными случаями гипоксии в начале 2000-х гг. (разд. 2.2.2 и 5.3.1), и, в дальней-

шем, вплоть до массового развития полихет M. arctia в 2009 г. макрозообентос 

на станции 3 практически не встречался (рис. 8.2 и 8.3). 

После инвазии последнего вида на всех станциях произошло резкое уве-

личение количественных показателей макрозообентоса. При этом на станциях 1 

и 3, подверженных влиянию гипоксии, заморы бентоса прекратились, даже, не-

смотря на существенное ухудшение кислородного режима (разд. 6.2.2). Таким 

образом, вселение устойчивых к недостатку кислорода полихет практически 
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свело на нет разрушительное воздействие гипоксии на донные сообщества 

Финского залива. Кислородные условия перестали оказывать столь большое 

влияние на количественное развитие бентоса как до инвазии, фактически пере-

став быть фактором, определяющим многолетнею динамику донных сооб-

ществ.  

Таким образом, наблюдаемые изменения в бентосе могут быть подразде-

лены на следующие три группы, связанные с действием разных факторов (Табл. 

8.1). Причем факторы, определяющие краткосрочные изменения, по-видимому, 

не имеют значения в формировании более длительных тенденций. Долговре-

менным изменениям соответствуют и большие пространственные масштабы. 

Межгодовые колебания численности популяций ракообразных не совпадали 

даже на наиболее близко расположенных станциях 1 и 2, расстояние между ко-

торыми составляло около 20 км (разд. 5.2.2, рис. 8.2, 8.3). То есть, они были ло-

кальны и имели отношение к динамике бентоса только на расстоянии не далее 

10 км от исследованной станции. Более продолжительные многолетние измене-

ния, связанные с придонными гипоксийными явлениями, обусловлены с круп-

номасштабными гидрометеорологическими процессами, в частности с началом 

отрицательной фазы цикла NAO в 1996 г. (разд. 2.2.2). Пространственные раз-

меры пострадавших от гипоксии зон также были весьма значительны (разд. 

5.3.1), охватывая участки залива протяженностью в многие десятки километ-

ров. Еще более значительные площади дна были затронуты фаунистическими 

изменениями, связанными с вселением новых видов макробеспозвоночных. 

Распространение T. pseudogaster имеет пока достаточно локальный характер, но 

зона обитания этого вида неуклонно увеличивается, и потенциально он спосо-

бен заселить огромные пространства глубоководных участков залива (разд. 

6.2.1). Что касается полихет M. arctia, то они уже заняли практически всю аква-

торию восточной части Финского залива за исключением прибрежных мелко-

водных районов (разд. 6.2.2). Похожая ситуация наблюдается и в остальных 

районах Северной Балтики (Kauppi et al., 2015), а если учесть распространение 

в Балтийском море других представителей рода Marenzelleria, то можно гово-
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рить о практически панбалтийских масштабах инвазии. Вселение чужеродных 

кольчатых червей согласуется с многовековыми тенденциями изменения фауны 

Балтийского моря в послеледниковый период, (разд. 6.2.3), то есть, рассматри-

вая его, мы должны оперировать геологическими временными масштабами. 

 

Таблица 8.1 

Классификация динамических явлений в макрозообентосе восточной части 

Финского залива 

Тип изменений Движущий фактор 
T, 

годы
L, 
км 

Уровень организации 

Межгодовые Популяционные циклы 1−10 <10 Популяция 
Многолетние Гидрометеорологические 

циклы 
10− 
100 

10− 
100 

Сообщество/экосистема 

Межвековые Фаунистические 
преобразования 

>100 >100 экосистема 

Примечание. T — временной масштаб, годы; L — пространственный масштаб, км. 

 

Необходимо также отметить соответствие пространственно-временных 

масштабов изменений и их проявления на разных уровнях биологической орга-

низации (Табл. 8.1). Изменения в популяциях ракообразных, по-видимому, 

практически никак не сказывались на более высоких уровнях. Менялись лишь 

количественные показатели составляющих сообщество видов. Гидрометеороло-

гические циклы вследствие вызываемых ими заморов приводили к периодиче-

скому уничтожению исходного биоценоза реликтовых ракообразных, в преде-

лах которого развивались сменяющие друг друга сообщества, представляющие 

собой разные этапы восстановительной сукцессии после гипоксии (разд. 6.3). 

Исчезновение ракообразных сопровождалось изменениями на экосистемном 

уровне. Однако эти изменения имели ограниченный и временный характер и 

сводились, по сути дела, только к снижению численности бентосоядных рыб 

(разд. 7.4). В периоды улучшение кислородной ситуации коренные сообщества 

и экосистема залива, по-видимому, полностью восстанавливались. В случае ин-

вазии M. arctia можно говорить о преобразовании сукцессионной системы. 

Этот термин был введен советским геоботаником С.М. Разумовским (1981, 
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2011) для обозначения совокупности характерного для данной местности кли-

максного растительного сообщества (ассоциации по терминологии Разумовско-

го) и всех сообществ сукцессионной серии, служащих стадиями его восстанов-

ления. Полихеты, обладающие конкурентным преимуществом из-за наличия 

планктонной личинки, внедряясь на начальной стадии, изменяют траекторию 

сукцессии, ведя к созданию новых ранее не существующих сообществ (разд. 

6.3). Это ведет к более глубоким необратимым (по крайней мере, в актуальных 

доступных для изучения временных масштабах) изменениям и перестройке 

всей экосистемы восточной части Финского залива (разд. 7.3).  

Выявленные на трех исследованных глубоководных станциях закономер-

ности, по-видимому, характерны и для мелководных районов залива. Вспышки 

численности личинок хирономуса в восточной части Финского залива имели 

кратковременный характер и были ограничены небольшими по площади участ-

ками (разд. 5.2.1). Более масштабные изменения численности хирономид были 

описаны в других водоемах, но они всегда модулировались метеорологически-

ми процессами. Например, в оз. Ильмень распределение биомассы Chironomus 

plumosus зависело от направления ветров в период массового вылета имаго 

(Лукьянова, 1974), в оз. Красное численность личинок определялась кислород-

ным режимом придонных вод (Кузьменко, 1988; Кузьменко, Скворцов, 1988). 

То есть наблюдалась такая же ситуация, как в глубоководной зоне: биологиче-

ские факторы (в мелководных участках залива это, по-видимому, антагонисти-

ческие отношения между личинками хирономид и олигохетами) влияли на 

межгодовые колебания на отдельных станциях, но не играли заметной роли в 

формировании изменений в более значительных пространственно-временных 

масштабах. В Невской губе непосредственный механизм возникновения коле-

баний биомассы, по-видимому, также связан с биотическими взаимодействия-

ми между основными компонентами бентоса: фильтраторами-моллюсками и 

грунтоедами-олигохетами (Максимов, 2004). Однако значительные изменения в 

донном населении имели место только тогда, когда эти колебания совпадали по 

фазе с внутривековыми изменениями речного стока (разд. 5.3.2). Обусловлен-
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ная эвтрофированием многолетняя тенденция к увеличению биомассы в Луж-

ско-Копорском районе (разд. 5.3.3) также может рассматриваться в связи с 

крупномасштабными гидрометеорологическими процессами, охватывающими 

все Балтийское море (гл. 2). В Балтийском море эвтрофирование тесно связано 

с кислородным режимом глубинных вод. С одной стороны гипоксия — это ши-

роко известная спутница эвтрофирования, поскольку кислород интенсивно по-

требляется при разложении оседающего на дно фитопланктона, который 

обильно развивается в эвтрофных водоемах. С другой стороны гипоксия может 

рассматриваться не только как следствие, но, в какой-то мере, и как причина 

эвтрофирования, поскольку она ведет к внутренней биогенной нагрузке и уве-

личению концентрации растворенного неорганического фосфора (гл. 2).  

Необходимо особо подчеркнуть, что происходящие в последние годы из-

менения гидрометеорологического режима залива, ведущие к ухудшению ки-

слородного режима и эвтрофированию, вплоть до недавнего времени способст-

вовали развитию противоположно направленных тенденций в мелководных и 

глубоководных сообществах. В мелководных районах, где постоянная цирку-

ляция и аэрация воды препятствовали возникновению гипоксии, эвтрофирова-

ние привело к возрастанию притока в бенталь органических веществ, улучше-

нию условий питания донных животных и многократному увеличению биомас-

сы бентоса (разд. 5.3.3). Напротив, в глубоководной зоне произошло резкое 

обеднение бентоса из-за снижения концентрации растворенного кислорода 

(разд. 5.3.1). Ситуация изменилась только после вселения и массового развития 

толерантных к гипоксии полихет, которое привело к увеличению биомассы 

бентоса в глубоководных районах (разд. 6.2.2). Аналогичные изменения мелко-

водных и глубоководных сообществ наблюдались и на сопредельных акватори-

ях Финляндии. Биомасса бентоса резко снизилась в глубоководных (Laine et al., 

2007; Norkko, Jaale, 2008; Maximov et al., 2016) и, напротив, увеличилась в мел-

ководных районах (Rousi et al., 2013). Причем в обоих случаях наиболее резкие 

изменения пришлись на начало отрицательной фазы цикла NAO в 1996 г. (разд. 

2.2.1). Со второй половины 2000-х гг. преобразования донных сообществ за-
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падной части Финского залива были обусловлены с инвазией чужеродных по-

лихет (Maximov et al., 2016). 

Таким образом, краткосрочные (с периодом, не превышающим несколько 

лет) межгодовые колебания определялись циклическими биологическими про-

цессами в популяциях и (или) сообществах донных макробеспозвоночных, та-

кими как внутри- и межвидовая конкуренция, отношения хищник — жертва. 

Эти процессы имели локальный характер и зависели от плотности популяций 

животных. Многолетние изменения определялась крупномасштабной динами-

кой гидрометеорологических факторов (речной сток, кислородный режим) и 

распространялись на обширные участки акватории. Интересно, что на более 

высоких масштабных уровнях роль биологических факторов, по-видимому, 

вновь возрастает. В частности, межвековые тенденции в бентосе были связаны 

с преобразованием фаунистического состава бентоса вследствие вселения чу-

жеродных видов.  

Необходимо, однако, отметить, что значительные колебания количест-

венных характеристик, по-видимому, являются факторами, способствующими 

успеху биологических инвазий. Снижение численности аборигенных видов в 

силу каких-либо причин предоставляют удобную возможность для внедрения 

вселенцев в природные сообщества. Так на станции 2 вселение и массовое раз-

витие олигохет T. pseudogaster пришлись на время спада численности амфипод 

M. affinis (разд. 7.2.1), обусловленного внутрипопуляционным циклическими 

процессами (разд. 6.2.2). Аналогичным образом в Ботническом заливе вспышка 

численности M. arctia была приурочена к периоду депрессии популяций M. af-

finis (Eriksson Wiklund et al., 2008; Eriksson Wiklund, Andersson, 2014). В вос-

точной части Финского залива успешной экспансии чужеродных полихет и 

олигохет, несомненно, способствовало угнетение местной макрофауны из-за 

ухудшения кислородного режима. Представители семейств Tubificidae и Spi-

onidae, к которым относятся вселившиеся в залив черви, хорошо известны сво-

ей способностью быстро размножаться и достигать высокой численности в на-

рушенных местообитаниях (Тимм, 1987, Noji, Noji, 1991, Giere et al., 1999, 
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Pearson & Rosenberg 1978). Сложившийся в настоящее время в заливе комплекс 

гидрохимических условий более благоприятен для вселившихся оппортунисти-

ческих видов кольчатых червей, чем для стенобионтных ледниковых реликто-

вых ракообразных, которые, как известно, чувствительны к низкому содержа-

нию в воде кислорода и многим другим неблагоприятным воздействиям среды 

(Сущеня и др., 1986). Это особенно явно проявилось в случае с M. arctia, экс-

пансия которых была наиболее ярко выражена именно в пострадавших от замо-

ра районах, где имела место полная гибель макрозообентоса. По-видимому, вы-

сокая устойчивость вселенцев к гипоксии представляет собой достаточно рас-

пространенное явление, в частности увеличение роли инвазивных и криптоген-

ных видов при низкой концентрации кислорода было отмечено в ходе полевых 

экспериментов, проведенных в Чесапикском заливе (Jewett et al., 2005).  

 

 

8.3 Динамические процессы в донных сообществах других водоемов 

 

 

Возникает вопрос, в какой степени выявленные закономерности будут 

проявляться в более сложных донных сообществах, существующих в условиях 

с нормальной морской соленостью или в пресных водах.  

Колебания численности, связанные с циклическими процессами в попу-

ляциях и сообществах донных животных, по-видимому, характерны преимуще-

ственно для простых систем. Известные нам сообщения относятся, к бедным 

видами сообществам маргинальных биотопов (эстуарии, литоральная зона, со-

лоноватоводные моря, профундаль северных озер) (напр. Segerstråle, 1969; 

Jonasson, Thorhauge, 1976; Nichols, Thompson, 1985; Johnson, Wiederholm, 1990; 

Lehtonen, Andersin, 1998; Maximovich, Guerasimova, 2003; Gerasimova, 

Maximovich, 2013; Khaitov, Lentsman, 2016). В динамике более разнообразных 

донных сообществ биотические факторы, по-видимому, играют небольшую 

роль (Hagberg et al., 2003). Несомненно, это представляет собой общебиологи-
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ческую закономерность, поскольку в наземных экосистемах значительные по-

пуляционные флуктуации наиболее типичны для обитателей относительно про-

стых сообществ тундровой зоны (Лэк, 1957; Одум, 1986). Однако, отчасти 

большее количество сообщений о сильной изменчивости популяций в эстуари-

ях и северных водоемах, по-видимому, связано и с большей «заметностью» 

подъемов и спадов численности отдельных видов на фоне бедного состава бен-

тоса. Тогда как исследователи, работающие с более сложно устроенными со-

обществами склонны уделять меньше внимание изменениям на видовом уров-

не. По крайней мере, в экспериментальных условиях разнообразные морские 

сообщества, также как и простые, демонстрируют заметные колебания числен-

ности отдельных видов, но эти колебания не совпадают по фазе, так что коли-

чественные показатели для всего сообщества меняются мало (Stachowicz et al., 

1999; Stachowicz, Byrnes, 2006). В эстуариях Северной Америки биологические 

взаимодействия являются причиной значительных межгодовых колебаний чис-

ленности, но на протяжении относительно коротких временных интервалов; 

более продолжительные изменения, как и в восточной части Финского залива, 

связаны с нарушениями среды, вызванными действием климатических факто-

ров (Nichols, Thompson, 1985).  

Климатические колебания издавна рассматривались как одна из основных 

причин многолетней изменчивости водных экосистем (Climate change…, 2010; 

Drinkwater et al., 2010; Overland et al., 2010; Philippart et al., 2011). Изменения 

среды, вызванные крупномасштабными атмосферными процессами, оказывает 

существенное влияние на обитателей водоемов, включая макрозообентос 

(Tunberg, Nelson, 1998; Ottersen et al., 2001; Drinkwater et al., 2003, 2010; Straile 

et al., 2003; Максимов, 2012; Sharov et al., 2014). Действие климатических фак-

торов проявляется на протяжении огромных пространств. В частности, син-

хронные изменения, связанные с североатлантическим колебанием, отмечены 

как в морях, так и пресноводных водоемах европейского континента (Straile, 

2002; Straile et al., 2003; Alheit et al., 2005; Blenckner et al., 2007; Weyhenmeyer et 

al., 2002; Drinkwater et al., 2010). Это, однако, совсем не означает единообраз-
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ной реакции донных сообществ всех водоемов этого региона на климатические 

колебания. В Северной Европе в зависимости от особенностей ландшафтов, 

преобладающих на водосборе, можно выделить два основных типа водоемов, 

противоположным образом реагирующих на возрастание NAO (Максимов, 

2012). В одном случае увеличение осадков и стока ведет к усилению выноса 

биогенных веществ с водосбора, способствуя увеличению первичной продук-

ции. В другом те же процессы ведут к увеличению поступления аллохтонных 

органических веществ, гумификации водоема. Известно, что высокое содержа-

ние гуминовых веществ ухудшает световые условия для фотосинтеза (Ask et al., 

2009; Einem, Granéli, 2010). Высокое содержание растворенных органических 

веществ также благоприятствует увеличению численности бактерий, конкури-

рующих с фитопланктоном за ограниченные запасы фосфатов. Структурная пе-

рестройка пелагической системы в сторону увеличения роли бактериальной 

продукции в ущерб продукции фитопланктона ведет к образованию менее эф-

фективной пищевой цепи с большим количеством трофических уровней, что 

неблагоприятно сказывается на сообществах зоопланктона и зообентоса 

(Berglund et al., 2007). Водосбор Балтийского моря может быть грубо разделен 

на северную часть (бассейны Ботнического и, частично, Финского заливов), где 

преобладают естественные ландшафты и южную (собственно Балтийское море 

с Рижским заливом), плотно заселенную с развитым сельским хозяйством и 

промышленностью (Assessment..., 2008). Снижение биологической продуктив-

ности Ботнического залива вследствие увеличения стока и гумификации в кон-

це 1990-х и начале 2000-х гг. привело уменьшению биомассы макрозообентоса 

(Sandberg et al., 2004; Eriksson Wiklund et al., 2008, 2009). В южной части Бал-

тийского моря происходящие изменения климата, напротив, способствуют раз-

витию эвтрофирования вследствие усиления выноса биогенов с обширных 

сельскохозяйственных угодий (Andersson et al., 2015). Последствия эвтрофиро-

вания для донных сообществ Центральной Балтики, как известно, связаны с ги-

белью донных животных в глубоководных впадинах вследствие развития ги-

поксийно-аноксийных явлений, и развитием противоположной тенденции уве-
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личения биомассы бентоса в мелководных районах, где сохранялся благопри-

ятный кислородный режим (HELCOM, 2007; Assessment..., 2008). То есть на-

блюдались процессы аналогичные тем, которые отмечены и в российских водах 

Финского залива (разд. 5.3 и 8.2). Таким образом крупномасштабные изменения 

условий внешней среды оказывали противоположный эффект в разных районах 

и глубинных зонах Балтийского моря. В регионах, где разнообразие биотопов 

более выражено, влияние климатических факторов может по-разному прояв-

ляться даже на очень близко расположенных участках. В частности, в Северном 

и Белом морях реакция донных сообществ на суровые зимы различается в зави-

симости от локальных особенностей (глубина, удаленность от берега и др.) ис-

следованной станции (Reiss et al., 2006; Naumov, 2013). Другим примером явля-

ется противоположный отклик на климатические изменения бентоса малых 

озер, расположенных в одном географическом регионе (Максимов, 2012). Та-

ким образом, хотя последствия влияния гидрометеорологических условий на 

донные сообщества, по своим пространственным масштабам столь же значи-

тельны, как и вызвавшие их атмосферные процессы, реакции биологических 

сообществ имеют идиосинкратический характер. Выявленные на одном водо-

еме или каком-либо его участке тенденции могут отсутствовать, или даже сме-

няться на противоположные в других биотопах.  

С преобразованием состава донной фауны вследствие внедрения новых 

видов связаны наиболее значительные изменения в бентосе Балтийского моря 

(Leppakoski et al., 2002; Olenin, 2005; Ojaveer, Kotta, 2015) и многих других во-

доемов, например, Каспийского моря (Карпинский, 2002; Биологические инва-

зии…, 2004), североамериканских Великих Озер (Nalepa et al., 2009), целого ря-

да водных объектов на Северо-западе России (Щербина, 2009). Функциональ-

ные последствия таких фаунистических преобразований на экосистемном 

уровне могут быть куда более значительны, чем последствия изменений гидро-

метеорологического режима. Наиболее яркие примеры связаны с воздействием 

чужеродных моллюсков-фильтраторов. Экосистемы континентальных водо-

емов радикально меняются после появления в них Dreissena polymorpha (Pallas) 
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(Щербина, 2008). В заливе Сан-Франциско фильтрационная деятельность все-

лившихся двустворчатых моллюсков Potamocorbula amurensis (Schrenck) столь 

сильно изменила гидрохимические и гидробиологические показатели, что пе-

риод после инвазии этого вида рассматривается как новая «эра» в развитии эко-

системы (Cloern et al., 2017). Недавно аналогичное явление отмечено в Вислин-

ском заливе Балтийского моря в связи с вселением североамериканского мол-

люска Rangia cuneata (G.B. Sowerby I) (Ежова, 2012; Рудинская, Гусев, 2012). 

Необходимо, однако, отметить, что гидрометеорологические факторы косвен-

ным образом могут влиять на перестройки видового состава. Вызываемые ими 

нарушения среды обитания (как в случае гипоксии в восточной части Финского 

залива) могут благоприятствовать выживанию случайно занесенных видов. Не 

случайно, два вышеприведенных примера наиболее сильных последствий инва-

зий относятся к характеризующимся изменчивым гидрологическим режимом 

эстуарным экосистемам. Кроме того, хорошо известно, что климат определяет 

границы распространения многих донных макробеспозвоночных (Галкин, 1991; 

Jones, Cheung, 2015).  

Современная эпоха отличается ускорением изменений климата и разру-

шением биогеографических барьеров вследствие глобализации транспортных 

потоков. Постоянный занос экзотических видов из удаленных географических 

регионов в условиях меняющегося климата ведет к учащению случаев успеш-

ной натурализации чужеродных организмов. В связи с этим в настоящее время 

обычно полагают, что биологические инвазии и потепление климата должны 

рассматриваться вместе, как часть современных глобальных изменений био-

сферы Земли, ведущих к существенным потерям биологического разнообразия 

и нарушениям в функционировании природных сообществ и экосистем водо-

емов (Rahel, Olden, 2008; Mainka, Howard, 2010; Sorte et al., 2013; Kernan, 2015; 

Holopainen et al., 2016). Массовое вселение видов влечет за собой образование 

сообществ, свойства которых, к сожалению, едва ли возможно предсказать, что 

привело к рождению таких понятий как «гибридное сообщество», «новая (неиз-

вестная) экосистема», и.т.п. для обозначения биологических систем, включаю-
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щих комбинации видов, не имеющих аналога в прошлом (Hobbs et al., 2006; 

Williams, Jackson, 2007; Simberloff, 2015). Однако, непонятно можем ли мы го-

ворить действительно о принципиально новых качественных изменениях, или 

имеем дело с продолжением естественной динамики существующих биосистем, 

обусловленной их внутренними свойствами и законами развития. Эта проблема 

широко обсуждается в литературе (Hobbs et al., 2006, 2009; Murcia et al., 2014), 

но однозначного ответа пока нет. То, что успех внедрения сторонних видов за-

висит от состояния самих природных сообществ и экосистем не вызывает со-

мнения (Биологические инвазии…, 2004). Хорошим примером этого является 

независимая экспансия в Балтийское море из разных регионов планеты много-

щетинковых червей рода Marenzelleria. К настоящему времен подтверждено 

наличие в Балтике трех из пяти известных (Sikorski, Bick, 2004) видов этого ро-

да, тогда как еще 25 лет назад Marenzelleria spp. в местной фауне отсутствова-

ли. В разделе 6.2.3 показано, что появление подобных организмов следовало из 

внутренней логики развития балтийских сообществ, и на многовековом мас-

штабном уровне вполне может рассматриваться как завершение восстанови-

тельной сукцессии природного сообщества, разрушенного в ледниковый пери-

од. Аналогичным образом многие наземные сообщества, существовавшие в 

конце плейстоцена, выглядят странно с точки зрения современной экологии, 

поскольку они сочетали набор видов, не встречающихся вместе в современный 

период (Смирнова и др., 2004; Williams, Jackson, 2007). Таким образом, новые 

сообщества возникали всегда, а при рассмотрении их в более широком времен-

ном контексте «новые» вполне могут оказаться «хорошо забытыми старыми». 

Тем ни менее, несмотря на интенсивные исследования в области инвазионной 

биологии, мы до сих пор не способны на основании знаний свойств сообщества 

предсказать появление в нем того или иного вида, а тем более последствия 

вторжения этого вида для приютившей его экосистемы (Elliott-Graves, 2016). 

Отдельные удачные прогнозы, в основном, относятся к интродукции хорошо 

изученных «классических» вселенцев, как правило, уже существующих в со-

предельных водоемах или бассейнах, соединенных с исследуемым районом 
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транспортными путями (т.н. инвазионными коридорами) (напр. Орлова и др., 

2008б). Таким образом, можно сделать вывод, что с биологическими инвазиями 

связаны наиболее масштабные и глубокие преобразования населения водоемов, 

в том числе и макрозообентоса. К сожалению, хотя этой проблеме уделяется 

большое внимание (Katsanevakis et al., 2014; Havel et al., 2015), последствия 

внедрения чужеродных организмов остаются наименее изученным аспектом 

динамики современных природных сообществ. 
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ВЫВОДЫ 

 

 

1) Исследованный период 1985−2016 гг. отличался значительной межгодо-

вой изменчивостью атмосферных процессов и гидрометеорологических факто-

ров (речной сток, водообмен с Балтийским морем, кислородный режим), опре-

деляющих условия обитания донных макробеспозвоночных в вершине Финско-

го залива. 

2) Низкое видовое разнообразие донных сообществ является важнейшим 

качеством, определяющим основные экологические свойства и особенности 

динамики макрозообентоса восточной части Финского залива. 

3) Краткосрочные межгодовые (с периодом, не превышающим несколько 

лет) колебания численности и биомассы макрозообентоса связаны с биологиче-

скими процессами в популяциях и(или) сообществах донных макробеспозво-

ночных (конкуренция, отношения хищник — жертва). Эти процессы имели ло-

кальный характер и зависели от плотности популяций животных. 

4) Многолетние изменения (характеризующие не отдельные годы, а долго-

временные периоды) количественных показателей определялись крупномас-

штабной динамикой условий внешней среды, и распространялись на обширные 

участки акватории. В глубоководной зоне залива развитие бентоса зависело от 

кислородного режима. В мелководных районах отмечена тенденция возраста-

ния биомассы макрозообентоса вследствие эвтрофирования, главным образом 

за счет развития двустворчатых моллюсков. В Невской губе эта тенденция мо-

дулирована внутривековыми циклическими колебаниями речного стока с пе-

риодом около 25–30 лет. 

5) Наиболее масштабные и глубокие изменения были связаны с преобразо-

ванием фаунистического состава бентоса вследствие проникновения чужерод-

ных видов. Особенно значительные последствия имела инвазия устойчивых к 

гипоксии полихет Marenzelleria arctia, после которой кислородные условия пе-
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рестали быть фактором, определяющим количественное развитие и динамику 

донных сообществ, численность макрозообентоса многократно увеличилась. 

6) Из-за слабого развития экологического викариата изменения в донных 

сообществах Финского залива ведут к существенным изменениям на экоси-

стемном уровне. Преобразование биогеохимических процессов на границе раз-

дела вода — дно после инвазии Marenzelleria arctia может быть охарактеризо-

вано как режимная перестройка, приведшая к образованию новой экологиче-

ской системы. 
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