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Â êíèãå ïðîàíàëèçèðîâàíû ðàçëè÷íûå ïîäõîäû è âçãëÿäû íà ñòðóêòóðó áèîñôåðû ïðåèìóùå-
ñòâåííî íà ïðèìåðå áèîãåîãðàôèè è ýêîëîãèè ìîðñêîãî áåíòîñà.

Ðàññìîòðåíû îñíîâíûå àñïåêòû áèîëîãèè îáèòàòåëåé äíà âîäî¸ìîâ: ôàêòîðû àáèîòè÷åñêîé
ñðåäû è èõ âëèÿíèå íà ãèäðîáèîíòîâ, îñîáåííîñòè àóòîýêîëîãèè (ïèòàíèÿ, ðàçìíîæåíèÿ è äð.), äîí-
íûå ñîîáùåñòâà è òðîôè÷åñêàÿ çîíàëüíîñòü, ñèíýêîëîãèÿ è áèîãåîãðàôèÿ.  Âîïðîñû áèîãåîãðàôèè
è ýêîëîãèè ðàññìàòðèâàþò â ëèòåðàòóðå ñ ñàìûõ ðàçíûõ ïîçèöèé. Â äàííîé ìîíîãðàôèè îíè ðàññìî-
òðåíû ñ ïîçèöèé áèîëîãèè, è, ÷òîáû ïîä÷åðêíóòü ýòî, îáà ñëîâà íàïèñàíû ÷åðåç äåôèñ: áèî-ãåîãðà-
ôèÿ è áèî-ýêîëîãèÿ.

Äåòàëüíî ðàçîáðàíû  íåêîòîðûå ñîîáùåñòâà (ìàêðîôèòîâ, êîðàëëîâûõ ðèôîâ, ãëóáîêîâîäíûõ
ãèäðîòåðì). Ïîäðîáíî ïðåäñòàâëåíà ñòðóêòóðà, äèíàìèêà, âçàèìîäåéñòâèå è ýâîëþöèÿ ýêîñèñòåì —
âîïðîñû îáû÷íî ñëàáî èëè âîâñå íå çàòðàãèâàåìûå â ìîíîãðàôèÿõ è ó÷åáíèêàõ ïî ýêîëîãèè è áèî-
ãåîãðàôèè. Íà ìíîæåñòâå ïðèìåðîâ ïîêàçàíà îáùíîñòü ýêîëîãè÷åñêèõ çàêîíîâ äëÿ ýêîñèñòåì ñóøè,
ïðåñíûõ è ìîðñêèõ âîäî¸ìîâ. Îäíó èç îñíîâíûõ ñâîèõ çàäà÷ àâòîð âèäèò â ïîïóëÿðèçàöèè èäåé î
ñóùåñòâîâàíèè ìèíèìàëüíîé ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé ñàìîâîñïðîèçâîäÿùåéñÿ åäèíèöû áèî-
ñôåðû — öåíîòè÷åñêîé ñèñòåìû. Öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà îáëàäàåò ñâîåé ñîáñòâåííîé èñòîðèåé,
ñóäüáîé, ýâîëþöèåé. Îòäåëüíûå ñîîáùåñòâà, îáðàçóþùèå êîíêðåòíóþ öåíîòè÷åñêóþ ñèñòåìó,  åñòü
ëèøü å¸ ðàçíûå ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííûå ñòàäèè. Íàáëþäàþùàÿñÿ â êàæäûé êîíêðåòíûé ìî-
ìåíò íà òåððèòîðèè öåíîòè÷åñêîé ñèñòåìû ìîçàèêà ñîîáùåñòâ îáóñëîâëåíà (1) àñèíõðîííîñòüþ â
ðàçíûõ ìåñòàõ ñóêöåññèé âîññòàíîâëåíèÿ ïîñëå ðàçíîîáðàçíûõ íàðóøåíèé è (2) èçíà÷àëüíîé ãåòå-
ðîãåííîñòüþ ñðåäû, êîòîðàÿ ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî â ðàçíûõ ìåñòàõ àðåàëà öåíîòè÷åñêîé ñèñòåìû
èäóò ñóêöåññèè ðàçíûõ ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ. Ïðè îáñóæäåíèè âîïðîñîâ êîíòèíóàëüíîñòè–äèñ-
êðåòíîñòè áèîñôåðû ìàñøòàá ðàññìîòðåíèÿ èìååò ïðèíöèïèàëüíîå çíà÷åíèå. Ñóùåñòâåííî âëèÿþò
íà ðåçóëüòàò è èñïîëüçîâàííûå ìåòîäû è ïîäõîäû, ìíîãèå èç êîòîðûõ äàæå òåîðåòè÷åñêè íå ñïîñîá-
íû îáíàðóæèòü ðåàëüíî ñóùåñòâóþùóþ äèñêðåòíîñòü.

Íåìàëî âíèìàíèÿ â êíèãå óäåëåíî âîïðîñàì áèîãåîãðàôèè. Ïî ìíåíèþ àâòîðà, òàê íàçûâàþò
äâå ïðèíöèïèàëüíî ðàçíûå íàóêè, îòëè÷àþùèåñÿ îáúåêòîì, ìåòîäàìè è òåîðèåé: ãåîãðàôè÷åñêóþ è
áèîëîãè÷åñêóþ áèîãåîãðàôèè. Îáîñíîâàíèå òàêîãî âçãëÿäà äàíî â ãëàâå 5.

Âîïðîñû äèñêðåòíîñòè áèîñôåðû ðàññìîòðåíû ñ äâóõ äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíûõ ïîçè-
öèé: êîíòèíóàëèçìà è ñòðóêòóðàëèçìà, ïðè÷¸ì íàñòîÿùàÿ êíèãà — ïåðâàÿ â îòå÷åñòâåííîé ëèòåðà-
òóðå êðàòêàÿ ñâîäêà ïî òåîðèè ñòðóêòóðàëèçìà. Äàí àíàëèç ìåòîäîâ áèîãåîãðàôèè. Ïîäðîáíî ðàçî-
áðàíû ïðè÷èíû ýíäåìèçìà, ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ íîâûõ òàêñîíîâ, îáðàçîâàíèå, ðàçâèòèå è âçàèìî-
äåéñòâèå öåíîòè÷åñêèõ ñèñòåì.

Êíèãà ñíàáæåíà ïðåäìåòíûì óêàçàòåëåì è ñëîâàð¸ì.
Ïðåäíàçíà÷åíà äëÿ ñòóäåíòîâ, àñïèðàíòîâ, ïðåïîäàâàòåëåé âóçîâ áèîëîãè÷åñêèõ ñïåöèàëüíî-

ñòåé è íàó÷íûõ ñîòðóäíèêîâ, èçó÷àþùèõ æèçíü â ìîðÿõ è îêåàíàõ, à òàêæå äëÿ øèðîêîãî êðóãà ëèö,
èíòåðåñóþùèõñÿ âîïðîñàìè áèîãåîãðàôèè è ýêîëîãèè. Ðåêîìåíäîâàíà Ó÷åáíî-ìåòîäè÷åñêèì îòäå-
ëîì Ìîñêîâñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà èì. Ì.Â. Ëîìîíîñîâà â êà÷åñòâå ó÷åáíîãî ïîñî-
áèÿ ïî êóðñàì «Áèîãåîãðàôèÿ» è «Áåíòîñ».
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Ïðåäèñëîâèå
Ýòó êíèãó àâòîð áûë âûíóæäåí íàïèñàòü ïîñëå òîãî, êàê ïîäãîòîâèë è íà÷àë ÷èòàòü

êóðñû ëåêöèé íà Áèîëîãè÷åñêîì ôàêóëüòåòå Ìîñêîâñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà
èì. Ì.Â. Ëîìîíîñîâà íà êàôåäðàõ ãèäðîáèîëîãèè («áåíòîñ») è çîîëîãèè áåñïîçâîíî÷íûõ
(«îáùàÿ áèîãåîãðàôèÿ»*). Â ïðîöåññå ÷òåíèÿ ëåêöèé âûÿñíèëîñü, ÷òî íå ñóùåñòâóåò îá-
çîðîâ ïî ýòèì ðàçäåëàì, êîòîðûå îòëè÷àëèñü áû èñ÷åðïûâàþùåé ïîëíîòîé. Õîòÿ êëàññè-
÷åñêèå ðàáîòû Ë.À. Çåíêåâè÷à «Áèîëîãèÿ ìîðåé ÑÑÑÐ» (1963) è «Ôàóíà è áèîëîãè÷åñêàÿ
ïðîäóêòèâíîñòü ìîðÿ» (1947à, 1951) è ó÷åáíèê Ñ.À. Ç¸ðíîâà «Îáùàÿ ãèäðîáèîëîãèÿ»
(1949), íà êîòîðûõ âûðîñëè ïîêîëåíèÿ ãèäðîáèîëîãîâ, äî ñèõ ïîð íå ïîòåðÿëè ñâîåé àê-
òóàëüíîñòè, âñ¸ æå ñ ðàçâèòèåì íàóêè âîçíèêëè íîâûå âîïðîñû è ïîÿâèëñÿ èíîé âçãëÿä íà
íåêîòîðûå ñòàðûå ïðîáëåìû. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ îïóáëèêîâàí öåëûé ðÿä êíèã, â êîòîðûõ
ïîäðîáíî îáñóæäåíû ìíîãèå èç çàòðîíóòûõ òåì. Â ÷àñòíîñòè, ýêîëîãèÿ ìèêðî- è ìåéîáåí-
òîñà è ìíîãèå àñïåêòû ìîðñêîé áèîöåíîëîãèè ðàññìîòðåíû â ìîíîãðàôèÿõ È. Â. Áóðêîâ-
ñêîãî (1984, 1992, 2006). Ïîëåçíûé ñïèñîê ëèòåðàòóðû ïî îáùåé áèîãåîãðàôèè è áèîãðà-
ôèè êðóïíåéøèõ áèîãåîãðàôîâ ðàçìåùåíû â Èíòåðíåòå (Êàôàíîâ, Êóäðÿøîâ, 2005), ìíî-
ãèå èñòîðè÷åñêèå è ìåòîäîëîãè÷åñêèå àñïåêòû ìîðñêîé è îáùåé áèîãåîãðàôèè ïîäðîáíî
ðàçîáðàíû À.È. Êàôàíîâûì (2005). Ýòî ïîçâîëèëî çàòðîíóòü íåêîòîðûå âîïðîñû ëèøü
âñêîëüçü èëè âîâñå èõ îáîéòè. Íî âñ¸ æå ñëèøêîì ìíîãèå, è, íà íàø âçãëÿä, ïðèíöèïèàëü-
íûå ïðîáëåìû îñâåùåíû òîëüêî â îòäåëüíûõ, ïîðîé ìàëîäîñòóïíûõ ñòàòüÿõ è êíèãàõ. Õî-
òÿ äîïîëíèòåëüíî ê ëåêöèÿì ñòóäåíòû ïîëó÷àþò íå òîëüêî ñïèñîê íàèáîëåå âàæíîé ëèòå-
ðàòóðû, íî è pdf-ôàéëû çíà÷èòåëüíîãî ÷èñëà êíèã è ìîíîãðàôèé, âûøåäøèõ çà ïîñëåäíèé
âåê íà ðóññêîì è àíãëèéñêîì ÿçûêàõ, áûëî áû íàèâíûì ïðåäïîëàãàòü, ÷òî îíè ïðî÷èòàþò
äåñÿòêè òûñÿ÷ ñòðàíèö òåêñòà. Ê òîìó æå, ïðè îòñóòñòâèè åäèíîãî ïîäõîäà â ýòèõ òåêñòàõ,
çíàêîìñòâî ñ íèìè íå ñïîñîáíî ñôîðìèðîâàòü ó ÷èòàòåëÿ ñòðîéíóþ íåïðîòèâîðå÷èâóþ
îáùóþ êîíöåïöèþ. Âñå ýòè ñîîáðàæåíèÿ è ïðèâåëè àâòîðà ê ìûñëè î íåîáõîäèìîñòè íà-
ïèñàíèÿ äàííîé êíèãè. 

Ñòóäåíòû ïðîñëóøèâàþò ëåêöèè ïî îáùåé ýêîëîãèè, çîîëîãèè (áåñïîçâîíî÷íûõ è
ïîçâîíî÷íûõ), áîòàíèêå (íèçøèõ è âûñøèõ ðàñòåíèé), áèîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì ðàç-
ëè÷íûõ ÷àñòåé ïðåñíûõ âîä è Ìèðîâîãî îêåàíà (÷àñòíàÿ ãèäðîáèîëîãèÿ ó ãèäðîáèîëîãîâ
è áèîîêåàíîëîãèÿ è ôàóíà ïðåñíûõ âîä ó çîîëîãîâ), à ãèäðîáèîëîãè ñâåðõ òîãî è ïî îáùåé
ãèäðîáèîëîãèè. Ýòî ïðåäøåñòâóåò êóðñàì, ÷èòàåìûì àâòîðîì. Òàêèì îáðàçîì ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñòóäåíòû çíàêîìû ñ ñèñòåìîé ïîíÿòèé è ôàêòàìè äàííûõ ðàçäåëîâ áè-
îëîãèè â îáú¸ìå ïðî÷èòàííûõ èì êóðñîâ, ïîýòîìó â êíèãå íåò î÷åðåäíîãî ïåðåñêàçà îá-
ùèõ ìåñò, à ïîäðîáíî ðàññìîòðåíû òîëüêî íåäîñòàòî÷íî îñâåù¸ííûå â îáùèõ êóðñàõ è
ëèòåðàòóðå àñïåêòû.

Ïîëàãàþ, ÷òî çàäà÷à ó÷åáíèêà ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû äàòü ó÷àùåìóñÿ ñèñòåìó âçãëÿ-
äîâ, èäåé, òî åñòü êàðêàñ, à íå èçëîæåíèå (ïóñêàé äàæå î÷åíü ïîëíîå è ïîäðîáíîå) íåñâÿ-
çàííûõ ôàêòîâ è ÷àñòíûõ çàêîíîìåðíîñòåé. Òàêîé êàðêàñ «ñâ¸ðòûâàíèÿ èíôîðìàöèè»
âïîñëåäñòâèè êàæäûé ìîæåò çàïîëíèòü êîíêðåòíûìè äàííûìè. Ïðè ýòîì çàäà÷à ñîñòîèò
è â òîì, ÷òîáû íå îáõîäèòü îñòðûå óãëû è íåðåø¸ííûå ïðîáëåìû. Ñëåäóåò ó÷åñòü òàêæå,
÷òî ñèñòåìà ïîíÿòèé (ïàðàäèãìà) ìåíÿåòñÿ ãîðàçäî ìåäëåííåå, ÷åì íàêàïëèâàþòñÿ ôàêòû.
Ïîýòîìó â äàííîì ñëó÷àå áóëüøåå âíèìàíèå óäåëåíî îáùèì âîïðîñàì.

Íåñêîëüêî ñëîâ î ñòðóêòóðå êíèãè. Â ïåðâîé ãëàâå êðàòêî ðàññìîòðåíû óñëîâèÿ æèç-
íè â âîäå è èñòîðèÿ ôîðìèðîâàíèÿ ìîðåé è îêåàíîâ, íà÷èíàÿ ñ ìåëà, ò. å. ïåðèîäà, â êîòî-
ðûé ñôîðìèðîâàëèñü ñîâðåìåííàÿ ìîðñêàÿ, äà è ïðåñíîâîäíàÿ è íàçåìíàÿ áèîòû. Ñîäåð-
æàíèå îñòàëüíûõ ãëàâ ñîîòâåòñòâóåò òð¸ì ðàçëè÷íûì óðîâíÿì îðãàíèçàöèè áèîëîãè÷åñ-
êèõ ñèñòåì: ïîïóëÿöèîííî-âèäîâîìó (ãëàâà 2), ñîîáùåñòâ (ãëàâà 3) è öåíîòè÷åñêèõ ñèñ-
òåì (îñòàëüíûå ãëàâû). Äëÿ óäîáñòâà ðàáîòû ñ òåêñòîì â êîíöå äîáàâëåíû ñëîâàðü òåðìè-
íîâ è ïðåäìåòíûé óêàçàòåëü.

* Âîïðîñû ÷àñòíîé áèîãåîãðàôèè ïåëàãèàëè, ïðåñíûõ âîä è ñóøè, òàêæå ðàññìàòðèâàåìûå â ýòîì
êóðñå ëåêöèé, â äàííîé êíèãå íå îòðàæåíû.
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Êíèãà íàïèñàíà ñ ïîçèöèè, àëüòåðíàòèâíîé øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííîìó êîíòèíóà-
ëèçìó. Çäåñü ýòà ïîçèöèÿ (òåîðèÿ, ïàðàäèãìà), íå èìåþùàÿ îáùåïðèíÿòîãî íàçâàíèÿ, íà-
çâàíà ñòðóêòóðàëèçì. Ê íåé àâòîð îòíîñèò âçãëÿäû F. Clements, Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî,
Â.Â. Æåðèõèíà è äð. Ê ñîæàëåíèþ, äîñòàòî÷íî ïîëíîãî ñîâðåìåííîãî èçëîæåíèÿ òåîðèè
ñòðóêòóðàëèçìà äî ñèõ ïîð íå îïóáëèêîâàíî, ëèøü íåêîòîðûå ïîëîæåíèÿ è âîïðîñû ðàç-
îáðàíû â íåìíîãî÷èñëåííûõ ñòàòüÿõ è ìîíîãðàôèÿõ. Ýòî îáúÿñíÿåò ñòîëü áîëüøîé îáú¸ì
ãëàâ 4 è 5, ïîñâÿù¸ííûõ ðàññìîòðåíèþ óðîâíÿ öåíîòè÷åñêèõ (ñóêöåññèîííûõ) ñèñòåì. Â
÷åòâ¸ðòîé — èçëîæåíà òåîðèÿ ñòðóêòóðàëèçìà: ñòðóêòóðà è äèíàìèêà âî âðåìåíè (ýâîëþ-
öèÿ) öåíîòè÷åñêèõ ñèñòåì, à òàêæå äàíû íåêîòîðûå ïðèìåðû âçàèìîäåéñòâèÿ öåíîòè÷åñ-
êèõ ñèñòåì â ïðîñòðàíñòâå. Â ïÿòîé ãëàâå ðàññìîòðåíû îáùèå âîïðîñû è ìåòîäû áèîëî-
ãè÷åñêîé áèîãåîãðàôèè, êîòîðàÿ çäåñü ïîíèìàåòñÿ êàê áèîëîãè÷åñêàÿ íàóêà, èçó÷àþùàÿ
åñòåñòâåííóþ, ýíäîãåííóþ ñòðóêòóðó áèîñôåðû (ò. å. âîçíèêàþùóþ â ïðîöåññå å¸ ôóíê-
öèîíèðîâàíèÿ), â ÷àñòíîñòè — âîïðîñû íåïîñðåäñòâåííîãî âûÿâëåíèÿ öåíîòè÷åñêèõ ñè-
ñòåì íà ïîâåðõíîñòè Çåìëè. Ïîñêîëüêó ïðåäñòàâëåííûé çäåñü ïîäõîä âî ìíîãîì íåòðàäè-
öèîíåí, àâòîð ïîñòàðàëñÿ ïðîèëëþñòðèðîâàòü îñíîâíûå ïîëîæåíèÿ áîëüøèì êîëè÷åñò-
âîì ïðèìåðîâ. Íåìàëî çàêîíîìåðíîñòåé, èçëàãàåìûõ â äàííîì òåêñòå, íå ÿâëÿþòñÿ ñïåöè-
ôè÷íûìè äëÿ âîäíûõ îáúåêòîâ, íî ñïðàâåäëèâû è äëÿ íàçåìíûõ, â ÷àñòíîñòè, èç-çà òîãî,
÷òî èõ áèîòîïû (â îòëè÷èå îò ïåëàãè÷åñêèõ) íåïîäâèæíû. Ìîæíî òàêæå îòìåòèòü, ÷òî
ñòàíîâëåíèå è ðàçâèòèå ñàìîé ýêîëîãèè â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ïðîèñõîäèëî íà îñíîâå
èçó÷åíèÿ âîäíûõ áèîöåíîçîâ è ðàñòèòåëüíûõ àññîöèàöèé, ò. å. ãèäðîáèîëîãèè è ãåîáîòà-
íèêè. Áîëåå òîãî, ãèäðîáèîëîãèÿ è ãåîáîòàíèêà — ÷àñòè÷íî ïåðåêðûâàþùèåñÿ íàóêè: îáå
èçó÷àþò ìàêðîôèòû, ïðè÷¸ì ÷àñòî îäíèìè è òåìè æå ìåòîäàìè. ×àñòî èñïîëüçóþò ãåîáî-
òàíè÷åñêèå ìåòîäû è ïðè èçó÷åíèè çîîáåíòîñà. Ïîýòîìó îöåíêà ñîâðåìåííûõ ìåòîäîâ ãå-
îáîòàíèêè íåîáõîäèìà äëÿ ïðàâèëüíîé èíòåðïðåòàöèè ïîëó÷àåìûõ èìè äàííûõ. Âñëåäñò-
âèå ýòîãî, õîòÿ ïîñîáèå è ïîñâÿùåíî áåíòîñó, ïðåèìóùåñòâåííî ìîðñêîìó, â í¸ì øèðîêî
èñïîëüçîâàíû è èçëîæåíû äîñòèæåíèÿ ýêîëîãèè íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ è áèîãåîãðàôèè ñó-
øè, à ïðèìåðû âçÿòû íå òîëüêî èç ãèäðîáèîëîãèè. Â ðåçóëüòàòå âûøåïåðå÷èñëåííîãî â
êíèãå îáðàçîâàëñÿ çàìåòíûé ïåðåêîñ: îáñóæäåíèå íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ çàíèìàåò â íåé,
ïîæàëóé, ñëèøêîì áîëüøîå ìåñòî. Àâòîð îñîçíàåò ýòó å¸ îñîáåííîñòü, íî, ê ñîæàëåíèþ,
ìíîãèå âîïðîñû â ãèäðîáèîëîãèè ðàçðàáîòàíû ãîðàçäî õóæå, ÷åì â ýêîëîãèè íàçåìíûõ ñî-
îáùåñòâ, è ïîäõîäÿùèõ ïðèìåðîâ èç ãèäðîáèîëîãèè ïðîñòî íåò. Âîò ïî÷åìó, îêàçàâøèñü
ïåðåä âûáîðîì: áðàòü ïðèìåðû èç íàçåìíîé ýêîëîãèè èëè îáîéòèñü âîâñå áåç ïðèìåðîâ,
àâòîð âûáðàë ïåðâûé âàðèàíò. Ïðè ýòîì ôàêòàì ÷àñòî áûëà äàíà íîâàÿ èíòåðïðåòàöèÿ, ïî-
ðîé äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíàÿ ïåðâîíà÷àëüíîé. Ïîñêîëüêó èçëàãàåìàÿ êîíöåïöèÿ
íå ÿâëÿåòñÿ îáùåïðèíÿòîé (êàê, âïðî÷åì, è ïðîòèâîïîëîæíàÿ) ìíîãèå å¸ àñïåêòû ðàññìî-
òðåíû ñ ðàçíûõ ïîçèöèé, è äàí àíàëèç àðãóìåíòîâ îáîèõ ñòîðîí.

Ïðèâåä¸ííûå âðåçêè â òåêñò (â ðàìêàõ íà ñâåòëî-ñåðîì ôîíå) ñîäåðæàò öèòàòû, îò-
íîñÿùèåñÿ ê èçëàãàåìûì â äàííîì ìåñòå êíèãè èäåÿì. Öèòàòû íå âñåãäà ïîäòâåðæäàþò
ïîçèöèþ àâòîðà. Ïîðîé îíè îòðàæàþò èíûå âçãëÿäû è ïîçâîëÿþò óâèäåòü îáñóæäàåìóþ
ïðîáëåìó ïîä äðóãèì óãëîì çðåíèÿ.

Àâòîð ïîñòàðàëñÿ äàòü ñîâðåìåííóþ ñèíîíèìèþ ëàòèíñêèõ íàçâàíèé, íî, ê ñîæàëå-
íèþ, èíîãäà ýòî íå óäàëîñü. 

Àâòîðû íàó÷íûõ íàçâàíèé æèâîòíûõ è ðàñòåíèé îïóùåíû, ÷òî íàõîäèòñÿ â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ Ìåæäóíàðîäíûì êîäåêñîì çîîëîãè÷åñêîé íîìåíêëàòóðû (2000, ðóññêîå èçäàíèå
2004)*, õîòÿ ýòî è ïðîòèâîðå÷èò Ìåæäóíàðîäíîìó êîäåêñó áîòàíè÷åñêîé íîìåíêëàòóðû
(2001).

Íàäåþñü, ÷òî êíèãà áóäåò ïîëåçíîé äëÿ øèðîêîãî êðóãà íàó÷íûõ ðàáîòíèêîâ, ïðåïî-
äàâàòåëåé, ñòóäåíòîâ è àñïèðàíòîâ, íåñìîòðÿ íà âîçìîæíûå è íåèçáåæíûå íåäîñòàòêè.
Ìíîãèå íå ñîãëàñÿòñÿ ñ ðàçâèâàåìûì â íåé ïîäõîäîì, íî òî, ÷òî ïîñòàâëåííûå âîïðîñû
íóæäàþòñÿ â øèðîêîì îáñóæäåíèè — íåñîìíåííî. Íåêîòîðûå ÷èòàòåëè ïðèäóò ê âûâîäó,
÷òî îòäåëüíûå âàæíûå ðàçäåëû îñâåùåíû íåäîñòàòî÷íî ïîäðîáíî, à öåëûé ðÿä ñóùåñò-
âåííûõ âîïðîñîâ è âîâñå íå çàòðîíóò. Àâòîð âûðàæàåò íàäåæäó, ÷òî òàêèå âûâîäû ïîñëó-

* «51.1. Ôàìèëèÿ àâòîðà íå âõîäèò â íàçâàíèå òàêñîíà è ïðèâîäèòü å¸ íåîáÿçàòåëüíî».



æàò íå òîëüêî ïîâîäîì äëÿ êðèòèêè, íî è (1) ïîáóäèòåëüíûì ìîòèâîì äëÿ ñîâìåñòíîãî èñ-
ïðàâëåíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ ðàçäåëîâ, êàê ýòî ñëó÷èëîñü â ðåçóëüòàòå òâîð÷åñêîãî îáùå-
íèÿ ñ Î.Â. Ìàêñèìîâîé, èëè æå (2) íàïèñàíèÿ îáçîðîâ ïî ñîîòâåòñòâóþùèì òåìàì, êîòî-
ðûå çàïîëíèëè áû ýòè ïðîáåëû è ÷òî ìîæíî áûëî áû èñïîëüçîâàòü ïðè ïåðåèçäàíèè äàí-
íîãî ïîñîáèÿ, ïðîäâèíóâøèñü òàêèì îáðàçîì ê ãëàâíîé öåëè: ñîçäàíèþ äîñòàòî÷íî ïîë-
íîãî è ñîîòâåòñòâóþùåãî ñîâðåìåííîìó óðîâíþ ïîñîáèÿ ïî ýêîëîãèè è áèîãåîãðàôèè
ìîðñêîãî áåíòîñà. Àâòîð ñ áëàãîäàðíîñòüþ ïðèìåò êîíñòðóêòèâíûå çàìå÷àíèÿ ïî äàííîé
êíèãå ëè÷íî èëè ïî àäðåñó:

ampharete@yandex.ru

Áëàãîäàðíîñòè. Âûðàæàþ èñêðåííþþ ïðèçíàòåëüíîñòü ðåöåíçåíòàì Â.Â. Ìàëàõîâó
è Â.Ä. Ô¸äîðîâó. Î÷åíü áëàãîäàðåí ñâîèì êîëëåãàì, â äèñêóññèÿõ ñ êîòîðûìè îáñóæäàëèñü
ðàññìîòðåííûå çäåñü âîïðîñû è êîòîðûå ïðî÷èòàëè ðóêîïèñü ïîëíîñòüþ èëè ÷àñòè÷íî (íå-
êîòîðûå äàæå â íåñêîëüêèõ âàðèàíòàõ): À.È. Àçîâñêîìó, È.Â. Áóðêîâñêîìó, Î.Â. Âëàñîâîé,
Â.È. Ãðàáîâñêîìó, Å.Í. Ãóäèìîâîé, Ë.Â. Èëüÿø, Ì.Ê. Ëåîíòîâè÷, Î.Â. Ìàêñèìîâîé,
À.Í. Ìèðîíîâó, Ò.Í. Ìîëîäöîâîé, Ë.È. Ìîñêàë¸âó, È.Þ. Ïîïîâó, Â.Í. Ñåì¸íîâó, À.Þ. Öåë-
ëàðèóñó, à òàêæå ñòóäåíòàì, ÷ü¸ íåïîíèìàíèå òåêñòà ðóêîïèñè (÷òî ÿâñòâîâàëî èç âîïðîñîâ
íà êîíñóëüòàöèÿõ è îòâåòîâ íà ýêçàìåíå) îäíîçíà÷íî óêàçûâàëî íà íåÿñíî ñôîðìóëèðîâàí-
íûå è òðóäíûå äëÿ âîñïðèÿòèÿ ìåñòà.

À.È. Àçîâñêèé è Î.Â. Ìàêñèìîâà ïðèíÿëè äåÿòåëüíîå ó÷àñòèå â íàïèñàíèè íåêîòî-
ðûõ ðàçäåëîâ, çà ÷òî àâòîð ñ÷èòàåò ñâîåé îáÿçàííîñòüþ âûðàçèòü èì ãëóáîêóþ ïðèçíà-
òåëüíîñòü: À.È. Àçîâñêèé ïðîàíàëèçèðîâàë ïðèìåíèìîñòü èíäåêñà Ïðåñòîíà â áèîãåîãðàôèè
(Ãëàâà 5), Î.Â. Ìàêñèìîâà ñòàëà îñíîâíûì àâòîðîì ðàçäåëîâ ïî ìàêðîôèòàì (Ãëàâû 2 è 3)
(ñîîòâåòñòâóþùèå ìåñòà óêàçàíû â òåêñòå). Ìåæäó òåì À.È. Àçîâñêèé è Î.Â. Ìàêñèìîâà
ïðîñèëè îòìåòèòü, ÷òî èõ ó÷àñòèå â íàïèñàíèè äàííîé êíèãè âîâñå íå îçíà÷àåò, ÷òî îíè
ïîëíîñòüþ ñîãëàñíû ñî âñåìè èçëàãàåìûìè çäåñü èäåÿìè. Ïîýòîìó óïîìèíàòü èõ ôàìè-
ëèè ñëåäóåò òîëüêî ïðè öèòèðîâàíèè ðàçäåëîâ, â íàïèñàíèè êîòîðûõ îíè ïðèíèìàëè ó÷à-
ñòèå.

Àâòîð îñîáåííî áëàãîäàðåí Â.È. Ãðàáîâñêîìó çà êîíñóëüòàöèè ïî åãî î÷åíü íàãëÿäíûì
ìîäåëÿì, ïðè÷¸ì íåêîòîðûå èç íèõ îí íàïèñàë ïîñëå äîëãèõ äèñêóññèé ñïåöèàëüíî äëÿ äàí-
íîãî êóðñà.

Æèâåéøóþ ïðèçíàòåëüíîñòü àâòîð âûðàæàåò Ê.Ã. Ìèõàéëîâó, âûïóñòèâøåìó ýòó êíè-
ãó â ñâåò.

È.À. Æèðêîâ
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1. Äíî êàê áèîòîï
Ëþäè äîâîëüíî õîðîøî ïðåäñòàâëÿþò ñåáå, êàê âûãëÿäèò ïîâåðõíîñòü ñóøè. Îäíàêî

î òîì, êàê âûãëÿäèò ïîâåðõíîñòü 3/4 Çåìëè — ìîðñêîå äíî è êàêèå òàì óñëîâèÿ, ó ïîäàâ-
ëÿþùåãî áîëüøèíñòâà ïðåäñòàâëåíèÿ ãîðàçäî áîëåå ñìóòíûå. Ðàññìîòðèì ôàêòîðû âíåø-
íåé ñðåäû, íàèáîëåå ñóùåñòâåííûå äëÿ îðãàíèçìîâ è ñîîáùåñòâ ìîðñêîãî äíà — áåíòîñà.

Òåìïåðàòóðà è öèðêóëÿöèÿ âîäû â Ìèðîâîì îêåàíå
Â ãëîáàëüíîì ìàñøòàáå íàèáîëåå ñóùåñòâåííûì ôàêòîðîì, âëèÿþùèì íà ðàñïðåäå-

ëåíèå áåíòîñà, êàê è æèçíè íà Çåìëå â öåëîì, ÿâëÿåòñÿ òåìïåðàòóðà. Îñíîâíîé èñòî÷íèê
òåïëà íà Çåìëå — Ñîëíöå, ñ óäàëåíèåì îò ýêâàòî-
ðà êîëè÷åñòâî ñâåòà è òåïëà, ïîñòóïàþùåãî îò
Ñîëíöà íà åäèíèöó ãîðèçîíòàëüíîé ïîâåðõíîñòè
(èíñîëÿöèÿ) ïàäàåò. Èç-çà íàêëîíà îñè âðàùåíèÿ
Çåìëè áîëüøåå êîëè÷åñòâî ñîëíå÷íîé ýíåðãèè ïî-
ïåðåìåííî ïîëó÷àåò òî Ñåâåðíîå, òî Þæíîå ïîëó-
øàðèÿ (ðèñ. 1.1). Âîäà ïîãëîùàåò òåïëî çíà÷èòåëü-
íî ýôôåêòèâíåå ñóøè. Â îäíèõ è òåõ æå øèðîòàõ
îêåàí ïîãëîùàåò íà 25–50% áîëüøå òåïëà, ÷åì ñó-
øà. Òåïëî¸ìêîñòü âñåé àòìîñôåðû â 4 ðàçà ìåíüøå
òåïëî¸ìêîñòè äåñÿòèìåòðîâîãî ñëîÿ Ìèðîâîãî
îêåàíà. Îäíàêî, â îòëè÷èå îò ïîâåðõíîñòè ñóøè,
ñîëíå÷íîå èçëó÷åíèå ðåäêî èëè âîâñå íå ïîïàäàåò
íåïîñðåäñòâåííî íà áóëüøóþ ÷àñòü ïîâåðõíîñòè
ìîðñêîãî äíà, ïîñêîëüêó åãî ïîãëîùàåò ñðàâíè-
òåëüíî òîíêèé ïîâåðõíîñòíûé ñëîé âîäû. Íåðàâ-
íîìåðíîå â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè ïîñòóïëåíèå
ñîëíå÷íîé ýíåðãèè ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâåíèþ
ðàçíîñòè òåìïåðàòóðû íà ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêàõ Çåì-
ëè è êîìïåíñèðóþùåé å¸ öèðêóëÿöèè àòìîñôåðû è
âîäû. Ïîýòîìó ðàñïðåäåëåíèå òåìïåðàòóðû â ãèä-
ðîñôåðå è ñèñòåìû âîäíîé öèðêóëÿöèè öåëåñîîá-
ðàçíî ðàññìîòðåòü âìåñòå. Öèðêóëÿöèÿ âîäû âëèÿ-
åò è íà ìíîãèå äðóãèå ôàêòîðû âíåøíåé ñðåäû. Îò

íå¸ òàêæå çàâèñèò ðàñïðåäåëåíèå ðàñòâîð¸ííûõ ãàçîâ (êèñëîðîäà, óãëåêèñëîãî ãàçà è äð.),
ìèíåðàëüíûõ ñîëåé, ïèùè (äåòðèòà, ôèòîïëàíêòîíà è ò. ï.). Áîëåå òîãî, ñêîðîñòü òå÷åíèÿ
ñàìà ïî ñåáå ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ôàêòîðîâ, âëèÿþùèõ íà ðàñïðåäåëåíèå áåíòîñà.

Èçîòåðìû âîäû íà ïîâåðõíîñòè èìåþò â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè øèðîòíîå ïðîñòèðà-
íèå (ðèñ. 1.2). Áîëåå äåòàëüíûé àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî â ñðåäíèõ øèðîòàõ ó âîñòî÷íûõ
áåðåãîâ ìàòåðèêîâ âîäà õîëîäíåå, ÷åì ó çàïàäíûõ. Îòêëîíåíèå èçîòåðì îò øèðîòíîãî
îáóñëîâëåíî â ïåðâóþ î÷åðåäü ñóùåñòâóþùåé ñèñòåìîé òå÷åíèé. Ìåíüøåå çíà÷åíèå èìå-
þò àòìîñôåðíàÿ öèðêóëÿöèÿ, ðåëüåô è àëüáåäî (îòðàæàþùàÿ ñïîñîáíîñòü) ïîâåðõíîñòè
Çåìëè â äàííîì ìåñòå è äðóãèå ôàêòîðû.

Öèðêóëÿöèÿ âîäû â Ìèðîâîì îêåàíå
Ñóùåñòâóþùóþ ñèñòåìó ñîâðåìåííûõ òå÷åíèé ëåã÷å ïîíÿòü, ðàçîáðàâøèñü â ïðè-

÷èíàõ èõ âîçíèêíîâåíèÿ. Âîçäóõ íàãðåâàåòñÿ íà ýêâàòîðå ñèëüíåå, ÷åì â äðóãèõ ðàéîíàõ.
Èç-çà íàãðåâàíèÿ âîçäóõà óìåíüøàåòñÿ åãî óäåëüíûé âåñ, è îí ïîäíèìàåòñÿ ââåðõ. Ïî ìå-
ðå óäàëåíèÿ îò ïîâåðõíîñòè Çåìëè òåìïåðàòóðà âîçäóõà ñíèæàåòñÿ, ñîäåðæàùàÿñÿ â í¸ì
âëàãà êîíäåíñèðóåòñÿ è âûïàäàåò äîæä¸ì. Ïîäíÿâøèéñÿ âîçäóõ äâèãàåòñÿ ïî íàïðàâëå-
íèþ ê ïîëþñàì. Íà åãî ìåñòî ïðèõîäèò âîçäóõ èç áîëåå âûñîêèõ øèðîò. Â ðåçóëüòàòå â
êàæäîì ïîëóøàðèè îáðàçóåòñÿ êîíâåêöèîííàÿ ÿ÷åéêà â ìåðèäèîíàëüíîé ïëîñêîñòè, äåé-
ñòâóþùàÿ êðóãëûé ãîä. Êàçàëîñü áû, ðåçóëüòàòîì äåéñòâèÿ ýòîé ïàðû êîíâåêöèîííûõ ÿ÷å-

Ðèñ. 1.1. Ðàñïðåäåëåíèå èíñîëÿöèè
íà ïîâåðõíîñòè Çåìëè.

Èç-çà ñôåðè÷åñêîé ïîâåðõíîñòè ïðèýêâà-
òîðèàëüíûå ðàéîíû ïîëó÷àþò áîëüøå ñîë-
íå÷íîé ýíåðãèè, ÷åì ïðèïîëÿðíûå, ïî-
ñêîëüêó òî æå êîëè÷åñòâî ýíåðãèè ðàñïðå-
äåëÿåòñÿ íà áîëüøóþ ïëîùàäü. Íàêëîí
îñè âðàùåíèÿ Çåìëè ê ïëîñêîñòè îðáèòû
ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ ñåçîíîâ è ïîëÿð-
íûõ äíåé è íî÷åé.



åê äîëæíî áûòü âûðàâíèâàíèå òåìïåðàòóðû íà ýêâàòîðå è ïîëþñàõ. Îäíàêî èç-çà âðàùå-
íèÿ Çåìëè íà ëþáîå äâèæóùååñÿ òåëî äåéñòâóåò ñèëà Êîðèîëèñà*. Ïðè÷èíà âîçíèêíîâå-
íèÿ ýòîé ñèëû — âðàùåíèå Çåìëè. Îíà ñòðåìèòñÿ ïîâåðíóòü îáúåêò íàïðàâî ïî îòíîøå-
íèþ ê åãî äâèæåíèþ â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè è íàëåâî — â Þæíîì. Ðåçóëüòàòîì äåéñòâèÿ
ñèëû Êîðèîëèñà ÿâëÿåòñÿ âîçíèêíîâåíèå â àòìîñôåðå Çåìëè äâóõ êîíâåêöèîííûõ ÿ÷ååê
Ãàäëåÿ** âìåñòî îäíîé (ðèñ. 1.3). Ïåðâàÿ îò ýêâàòîðà ÿ÷åéêà ðàñïîëîæåíà â êàæäîì ïîëó-
øàðèè ïðèìåðíî ìåæäó ýêâàòîðîì
è 30° øèðîòû. Äóþùèå çäåñü âåò-
ðà — ïàññàòû — âåñüìà ïîñòîÿí-
íû, ïîýòîìó ïî-àíãëèéñêè èõ íà-
çûâàþò trade winds, ò. ê. èõ ïîñòî-
ÿíñòâî àíãëè÷àíå èñïîëüçîâàëè â
òîðãîâûõ ïëàâàíèÿõ.

Â ñóáòðîïèêàõ âîçäóõ îïóñ-
êàåòñÿ. Èç-çà âîçðàñòàíèÿ äàâëå-
íèÿ îí íàãðåâàåòñÿ. Ïðè ýòîì, õîòÿ
ñîäåðæàíèå âîäû â âîçäóõå îñòà¸ò-
ñÿ ïîñòîÿííûì, åãî îòíîñèòåëüíàÿ
âëàæíîñòü ïàäàåò, ïîñêîëüêó ñ
ðîñòîì òåìïåðàòóðû åãî âëàãî¸ì-
êîñòü âîçðàñòàåò, à âçÿòüñÿ âëàãå
íåîòêóäà. Ïîýòîìó òàì, ãäå îïóñ-
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Ðèñ. 1.2. Ñðåäíèå ãîäîâûå èçîòåðìû ïîâåðõíîñòè Ìèðîâîãî îêåàíà. Ïî Â.Í. Ñòåïàíîâó (1974).

Ðèñ. 1.3. Ñõåìà öèðêóëÿöèè àòìîñôåðû Çåìëè.
Â — îáëàñòè âûñîêîãî äàâëåíèÿ (àíòèöèêëîíû); Í — îáëàñòè
íèçêîãî äàâëåíèÿ (öèêëîíû); ñòðåëêè — ïðåîáëàäàþùåå íà-
ïðàâëåíèå âåòðà, ñåðûì ïîêàçàíû ïåðåõîäíûå îáëàñòè. Ïîêàçà-
íà ñèòóàöèÿ âî âðåìÿ âåñåííåãî èëè îñåííåãî ðàâíîäåíñòâèÿ
(ñîëíöå â çåíèòå íàä ýêâàòîðîì. Ïî Ãàáàóýðó èç Âàëüòåðà (1968).

* Ïî èìåíè èçó÷àâøåãî å¸ ôðàíöóç-
ñêîãî ìàòåìàòèêà Gaspard-Gustave de
Coriolis (1792–1843). Íàïèñàë òàêæå
ðàáîòó ïî ìàòåìàòè÷åñêîé òåîðèè èã-
ðû íà áèëüÿðäå.
** Ïî èìåíè àíãëèéñêîãî ó÷¸íîãî Äæî-
íà Ãàäëåÿ (Hadley, 1682–1744), ïðåäëî-
æèâøåãî ýòó ñõåìó öèðêóëÿöèè. Èçâåñ-
òåí òàêæå òåì, ÷òî èçîáð¸ë ñåêñòàíò.

ïàññàòû

ïàññàòû

óñòîé÷èâûå
çàïàäíûå âåòðû

àíòàðêòè÷åñêèé
àíòèöèêëîí

ïðåîáëàäàþùèå
çàïàäíûå âåòðû

Â

Â

Í Í

Â Â

Â Â



êàþùèéñÿ âîçäóõ äîñòèãàåò ïîâåðõíîñòè Çåìëè êîëè÷åñòâî îñàäêîâ ïîíèæåíî. Âñÿ ýòà
ñèñòåìà ñìåùàåòñÿ â òå÷åíèå ãîäà íà 5–15° øèðîòû ê ñåâåðó èëè þãó îò ýêâàòîðà âñëåä çà
ïåðåìåùåíèåì Ñîëíöà, ïîýòîìó äîâîëüíî øèðîêèé ïîÿñ â ðàçíûå ñåçîíû ãîäà ïîïàäàåò
òî ïîä âëèÿíèå ïåðåìåùàþùåãîñÿ ïîÿñà òðîïè÷åñêèõ äîæäåé, òî ñóõèõ ïàññàòîâ. Ìåíÿþ-
ùååñÿ âî âðåìåíè è ïðîñòðàíñòâå êîëè÷åñòâî îñàäêîâ ïðèâîäèò íå òîëüêî ê îáùåèçâåñò-
íûì ÿâëåíèÿì: îáðàçîâàíèþ ñóõîãî ñóáòðîïè÷åñêîãî è âëàæíîãî òðîïè÷åñêîãî ïîÿñîâ, íî
è ê ñåçîííîé äèíàìèêå ñîë¸íîñòè â îêåàíå.

Îïóñêàþùèéñÿ îêîëî 30° øèðîòû âîçäóõ òîëüêî ÷àñòè÷íî äâèãàåòñÿ ê ýêâàòîðó, ÷à-
ñòè÷íî æå — ê ïîëþñàì. Âåòåð ýòîò íå ñòîëü ñèë¸í è ïîñòîÿíåí, êàê ïàññàòû, íî â îáùåì
èìååò íàïðàâëåíèå ñ çàïàäà íà âîñòîê. Ó ïðèìåðíî 60° øèðîòû îí âñòðå÷àåòñÿ ñ âåòðîì,
äóþùèì îò ïîëþñà è èìåþùèì ïðåèìóùåñòâåííî íàïðàâëåíèå ñ âîñòîêà íà çàïàä. Èç-çà
íàëè÷èÿ ñåçîíîâ ñõåìà öèðêóëÿöèè çèìîé è ëåòîì ðàçëè÷àåòñÿ: âåòåð îò ïîëþñà ïðåîáëà-
äàåò çèìîé, îò òðîïèêà — ëåòîì. Ñðåäíèå ìíîãîëåòíèå íàïðàâëåíèå è ñêîðîñòü âåòðà íà
ïîâåðõíîñòè Ìèðîâîãî îêåàíà ïîêàçàíû íà ðèñ. 1.4.

Âåòåð, äóþùèé ó ïîâåðõíîñòè ìîðÿ, ïåðåäà¸ò âîäå ÷àñòü ñâîåé ýíåðãèè, ñîçäàâàÿ
âîëíû è òå÷åíèÿ. Íàèáîëåå âûðàæåííûìè è ïîñòîÿííûìè ÿâëÿþòñÿ äóþùèå ñ çàïàäà íà
âîñòîê â ïîÿñå 40–60° øèðîòû è ñ âîñòîêà íà çàïàä âäîëü ýêâàòîðà ïàññàòû. Ïîýòîìó îñ-
íîâíûìè ïîâåðõíîñòíûìè òå÷åíèÿìè Ìèðîâîãî îêåàíà ÿâëÿþòñÿ øèðîòíûå. Ìåðèäèî-
íàëüíûå òå÷åíèÿ âîçíèêàþò êàê çàìûêàþùèå çâåíüÿ ïðè ðàñ÷ëåíåíèè øèðîòíûõ ìàòåðè-
êàìè. Â ðåçóëüòàòå îáðàçóþòñÿ ãëîáàëüíûå àíòèöèêëîíàëüíûå ñóáòðîïè÷åñêèå êðóãîâî-
ðîòû*. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èõ ïÿòü. Ó ýêâàòîðà øèðîòíûå òå÷åíèÿ þæíîãî è ñåâåðíîãî
êðóãîâîðîòà ñîåäèíÿþòñÿ â îäíî ýêâàòîðèàëüíîå ïàññàòíîå òå÷åíèå. Âûñîòà íàãîíîâ ó çà-
ïàäíûõ áåðåãîâ îêåàíîâ äîñòèãàåò ìåòðà (ðèñ. 1.5). Ýêâàòîðèàëüíûå òå÷åíèÿ â êàæäîì
îêåàíå ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ íà ãëóáèíó 50–100 ì, íèæå èõ â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè èäóò ãî-
ðàçäî áîëåå ìîùíûå ïðîòèâîòå÷åíèÿ. Çàïàäíûå ìåðèäèîíàëüíûå òå÷åíèÿ ýæå è áûñòðåå,
ïîýòîìó îíè áîëåå èçâåñòíû, íàèáîëåå èçâåñòíûìè ÿâëÿþòñÿ Ãîëüôñòðèì è Êóðîñèî. Èõ
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Ðèñ.1.4. Ñðåäíèå ìíîãîëåòíèå âåêòîðû êàñàòåëüíîãî íàïðÿæåíèÿ âåòðà íà ïîâåðõíîñòè Ìèðîâîãî
îêåàíà. Ïî Â.À. Áóðêîâó (1980).

1 — 0–25; 2 — 25–100; 3 — >100×10-2 äèí/ñì2.

* Â àíòèöèêëîíè÷åñêèõ êðóãîâîðîòàõ âîäà äâèæåòñÿ ïî ÷àñîâîé ñòðåëêå â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè è
ïðîòèâ — â Þæíîì, â öèêëîíè÷åñêèõ — íàîáîðîò.



ñðåäíèå ñêîðîñòè äîñòèãàþò 1 ì/ñåê = 3,6 êì/÷àñ. Ãîëüôñòðèì, Êóðîñèî è àíàëîãè÷íûå òå-
÷åíèÿ â þæíîì ïîëóøàðèè ïåðåíîñÿò ò¸ïëóþ âîäó îò ýêâàòîðà â âûñîêèå øèðîòû. Ñåâåð-
íàÿ âåòâü Ãîëüôñòðèìà ÿâëÿåòñÿ «ïå÷êîé» Åâðîïû, îòñþäà â Åâðîïó ïîñòóïàåò 1/4 òåïëà.
Òàêèì îáðàçîì, ê ïàññàòíîé öèðêóëÿöèè äîáàâëÿåòñÿ öèðêóëÿöèÿ âîä, âûðàâíèâàþùàÿ
òåìïåðàòóðû íèçêèõ è âûñîêèõ øèðîò. Ýòî âûðàâíèâàþùåå äåéñòâèå îñîáåííî ñêàçûâà-
åòñÿ â Åâðîïå, ãäå ñðåäíÿÿ òåìïåðàòóðà çíà÷èòåëüíî âûøå, ÷åì â Àçèè íà òåõ æå øèðîòàõ
(ðèñ. 1.7). Âîñòî÷íûå ìåðèäèîíàëüíûå òå÷åíèÿ øèðå è ìåäëåííåå. Ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáè-
íû ñêîðîñòü òå÷åíèÿ ïîñòåïåííî óìåíüøàåòñÿ, íî ïîâåðõíîñòíûå òå÷åíèÿ ïðîñëåæèâàþò-
ñÿ ïðèìåðíî äî ãëóáèíû 1000–1500 ì. Íà õîä òå÷åíèÿ îêàçûâàåò ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå è
ïîäâîäíûé ðåëüåô, ïðè÷¸ì íå òîëüêî â ïðåäåëàõ øåëüôà. Òàê, îòêëîíåíèå Öèðêóìàíòàðê-
òè÷åñêîãî òå÷åíèÿ îò ïðàâèëüíîãî êðóãà ñâÿçàíî ñ ïîäâîäíûìè ãîðàìè íà ãëóáèíàõ äî
4000 ì. Óðîâåíü îêåàíà â öåíòðå àíòèöèêëîíè÷åñêèõ êðóãîâîðîòîâ ïîäíèìàåòñÿ è äîñòè-
ãàåò 2090 äèí. ñì. Îáùàÿ ñõåìà ïîâåðõíîñòíîé öèðêóëÿöèè ïîêàçàíà íà ðèñ. 1.6.

Íà þãå êðóãîâîðîòû îáúåäèíÿåò Öèðêóìàíòàðêòè÷åñêîå öèêëîíè÷åñêîå òå÷åíèå, äî-
ñòèãàþùåå äíà. Â âûñîêèõ øèðîòàõ Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ öèêëîíè÷åñêèå êðóãîâîðîòû
ðàñïîëîæåíû ó Àëåóòñêèõ îñòðîâîâ è â Ñêàíäñêîì áàññåéíå. Â öåíòðå öèêëîíè÷åñêèõ
êðóãîâîðîòîâ ïðîèñõîäèò îïóñêàíèå âîäû. Ó áåðåãîâ Àíòàðêòèäû â ìîðÿõ Óýäåëëà è Ðîñ-
ñà óðîâåíü îïóñêàåòñÿ äî 1820 äèí. ñì. Òàêèì îáðàçîì, ìàêñèìàëüíûé ïåðåïàä âûñîò ïî-
âåðõíîñòè Ìèðîâîãî îêåàíà ñîñòàâëÿåò 2,7 ì. Â Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå óðîâåíü îêåàíà îïó-
ñêàåòñÿ äî 1880 äèí. ñì.

Â öåíòðàëüíûõ ÷àñòÿõ ñóáòðîïè÷åñêèõ êðóãîâîðîòîâ è íà ñåâåðå Àðàâèéñêîãî ìîðÿ
ôîðìèðóþòñÿ âóäû* ïîâûøåííîé ñîë¸íîñòè. Îíè îïóñêàþòñÿ âíèç è ôîðìèðóþò ïîäïî-
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Ðèñ. 1.5. Ñðåäíÿÿ ìíîãîëåòíÿÿ ãîäîâàÿ äèíàìè÷åñêàÿ òîïîãðàôèÿ ïîâåðõíîñòè Ìèðîâîãî îêåàíà.
Ïî Â.À. Áóðêîâó (1980).

1–3 — äèíàìè÷åñêèå ãîðèçîíòàëè, êðàòíûå: 1 — 50 äèí. ñì., 2 — 10 äèí. ñì, 3 — 5 äèí. ñì; 4 — äèâåðãåíöèè:
ÀÄ — àíòàðêòè÷åñêàÿ, ÞÒÄ — þæíàÿ òðîïè÷åñêàÿ, ÑÒÄ — ñåâåðíàÿ òðîïè÷åñêàÿ, ÑÏÄ — ñóáïîëÿðíàÿ; 5 —
êîíâåðãåíöèè: ÞÑÒÊ — þæíàÿ ñóáòðîïè÷åñêàÿ, ÑÒÊ — ñåâåðíàÿ òðîïè÷åñêàÿ, ÑÑÒÊ — ñåâåðíàÿ ñóáòðîïè÷å-
ñêàÿ. Íà âðåçêå — ãðàôèê äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñêîðîñòè ãåîñòðîôè÷åñêîãî òå÷åíèÿ.

* Íàèáîëåå ãëîáàëüíûå êîìïîíåíòû Ìèðîâîãî îêåàíà íàçûâàþò âóäàìè. Ëîêàëüíûå âîäû íàçûâàþò
âîäíûìè ìàññàìè, ïðè ýòîì óêàçûâàþò ìåñòî èõ îáðàçîâàíèÿ èëè èíóþ îòëè÷èòåëüíóþ îñîáåííîñòü.



âåðõíîñòíûå ïðîìåæóòî÷íûå âîäû, ðàñïðîñòðàíÿþùèåñÿ îò ñåâåðíûõ äî þæíûõ ïîëÿð-
íûõ ôðîíòîâ. Íàä íèìè ëåæàò ïîâåðõíîñòíûå âîäû, îòäåë¸ííûå ãàëîêëèíîì. Áëèæå ê
ïîëþñàì îò ïîëÿðíûõ ôðîíòîâ ïîäïîâåðõíîñòíûå ïðîìåæóòî÷íûå âîäû îáðàçóþòñÿ çè-
ìîé, êîãäà óñòàíàâëèâàåòñÿ ãîìîòåðìèÿ. Â îñòàëüíûå ñåçîíû ïîâåðõíîñòíûå âîäû íàãðå-
âàþòñÿ, îáðàçóÿ ñåçîííûé òåðìîêëèí.

Íàèáîëåå èíòåíñèâíî âçàèìîäåéñòâóþò ñ àòìîñôåðîé âîäû, ëåæàùèå âûøå ïîäïî-
âåðõíîñòíûõ ïðîìåæóòî÷íûõ âîä. Âåòðîâîå ïåðåìåøèâàíèå ïðèâîäèò çäåñü ê ñîçäàíèþ
îòíîñèòåëüíî ãîìîãåííîãî ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ. Ýòó îäíîðîäíîñòü ïîñòîÿííî íàðóøàåò
íàãðåâàíèå – îõëàæäåíèå è îïðåñíåíèå – îñîëîíåíèå, êîòîðûå ïðèâîäÿò ê âîçíèêíîâå-
íèþ, ñîîòâåòñòâåííî, òåðìè÷åñêèõ è ñîë¸íîñòíûõ êîíâåêöèé. Ïîâåðõíîñòíûå è ïîäïî-
âåðõíîñòíûå âîäû ðàçäåëÿåò ñëîé ñêà÷êà, èëè ñåçîííûé ïèêíîêëèí, òîëùèíîé â äåñÿòêè
ìåòðîâ. Äëÿ ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ õàðàêòåðíû ñåçîííûå èçìåíåíèÿ ñâîéñòâ âîäû. Ïî íà-
ïðàâëåíèþ ê ïîëþñàì ïîÿâëÿþòñÿ ñåçîííûå ðàçëè÷èÿ òåìïåðàòóðû âñ¸ âîçðàñòàþùåé
àìïëèòóäû. Â óìåðåííî ò¸ïëûõ ðàéîíàõ îíà ìîæåò äîñòèãàòü 20°C è áîëåå. Ïîâåðõíîñò-
íûé ñëîé èìååò òîëùèíó â òðîïèêàõ äî 10–30 ì, â óìåðåííûõ øèðîòàõ äîñòèãàåò 30–80 ì,
â ïîëÿðíûõ ðàéîíàõ âíîâü óìåíüøàåòñÿ äî 15–20 ì. Â çàâèñèìîñòè îò ìåñòíûõ óñëîâèé
óêàçàííûå öèôðû ìîãóò óìåíüøàòüñÿ èëè çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàòüñÿ. Íèæíÿÿ ãðàíèöà
ïîäïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ áóëüøåé ÷àñòüþ ðàñïîëîæåíà íà ãëóáèíàõ 200–300 ì, íà øåëüôå
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Ðèñ. 1.6. Îñíîâíûå ïîâåðõíîñòíûå òå÷åíèÿ è àïâåëëèíãè Ìèðîâîãî îêåàíà.
I — öèêëîíè÷åñêèå òðîïè÷åñêèå, II — àíòèöèêëîíè÷åñêèå ñóáòðîïè÷åñêèå, III — öèêëîíè÷åñêèå âûñîêîøèðîò-
íûå; 1 — Ïðèáðåæíîå àíòàðêòè÷åñêîå, 2 — Àíòàðêòè÷åñêîå öèðêóìïîëÿðíîå, 2à — åãî þæíàÿ âåòâü; Àòëàíòè-
êà: 3 — Ôîëêëåíäñêîå. 4 — Þæíî-Àòëàíòè÷åñêîå, 5 — Èãîëüíîå, 6 — Áðàçèëüñêîå, 7 — Áåíãåëüñêîå, 8 — Þæ-
íîå ïàññàòíîå. 9 — Àíãîëüñêîå, 10 — Ãâèàíñêîå, 11 — Ýêâàòîðèàëüíîå ïðîòèâîòå÷åíèå Ëîìîíîñîâà; 12 — Ãâè-
íåéñêîå, 13 —Çåëåíîãî ìûñà, 14 — Àíòèëüñêîå, 15 — Ñåâåðíîå ïàññàòíîå, 16 — Êàíàðñêîå, 17 — Ãîëüôñòðèì,
18 — Ñåâåðî-Àòëàíòè÷åñêîå, 19 — Ëàáðàäîðñêîå, 20 — Èðìèíãåðà, 21 — Áàôôèíîâî, 22 — Çàïàäíî-Ãðåíëàíä-
ñêîå; Èíäèéñêèé îêåàí: 3 — Þæíîèíäîîêåàíñêîå, 4 — Ìàäàãàñêàðñêîå, 5 — Çàïàäíî-Àâñòðàëèéñêîå, 6 —
Þæíîå ïàññàòíîå, 7 — Ñîìàëèéñêîå. 8 — Ýêâàòîðèàëüíîå ïðîòèâîòå÷åíèå Òàðååâà, 9 — Çàïàäíî-Àðàâèéñêîå,
10 — Âîñòî÷íî-Àðàâèéñêîå, 11— Çàïàäíî-Áåíãàëüñêîå, 12 — Âîñòî÷íî-Áåíãàëüñêîå; Òèõèé îêåàí: 3 — Çàïàä-
íî-Íîâîçåëàíäñêîå, 4 — Âîñòî÷íî-Íîâîçåëàíäñêîå, 5 — Âîñòî÷íî-Àâñòðàëèéñêîå, 6 — Þæíî-Òèõîîêåàíñêîå,
7 — Ïåðóàíñêîå, 8 — Þæíîå ïàññàòíîå; 9 — Ïåðóàíî-×èëèéñêîå, 10 — Ýêâàòîðèàëüíîå ïðîòèâîòå÷åíèå Êðîì-
âåëà, 11 — Ìèíäàíàî, 12 — Ñåâåðíîå ïàññàòíîå, 13 — Ìåêñèêàíñêîå, 14 — Êàëèôîðíèéñêîå, 15 — Êóðîñèî,
16 — Ñåâåðî-Òèõîîêåàíñêîå, 17 — Îéÿñèî, 18 — Àëåóòñêîå, 19 — Àëÿñêèíñêîå, 20 — Âîñòî÷íî-Áåðèíãîâîìîð-
ñêîå; Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí: 1 — Íîðâåæñêîå, 2 — Íîðäêàïñêîå, 3 — Âîñòî÷íî-Ãðåíëàíäñêîå, 4 — Çà-
ïàäíîå àðêòè÷åñêîå, 5 — Òèõîîêåàíñêîå. Ïî Â.Í. Ñòåïàíîâó (1974).
Àïâåëëèíãè: Ê — Êàëèôîðíèéñêèé, Ì — Ìàððîêàíñêèé, Í — Íàìèáèéñêèé, Ï — Ïåðóàíñêèé, Ñ — Ñîìàëèéñêèé.
Îñíîâíûå çîíû îáðàçîâàíèÿ ãëóáèííûõ âîä, ìîðÿ: Ë — Ëàáðàäîðñêîå, Ã — Ãðåíëàíäñêîå, Â — Óýääåëà, Ð —
Ðîññà.



îáû÷íî äîõîäèò äî äíà. Â óìåðåííûõ øèðîòàõ îáû÷íî âåñíîé è îñåíüþ, â âûñîêèõ øè-
ðîòàõ — ëåòîì èìåþòñÿ ïåðèîäû ãîìîòåðìèè, âî âðåìÿ êîòîðûõ ïèêíîêëèí èñ÷åçàåò.
Ïðèìåðû ðàñïðåäåëåíèÿ òåìïåðàòóðû ïî ãëóáèíå â óìåðåííûõ ðàéîíàõ ãëóáîêîãî ìîðÿ
ïîêàçàíû íà ðèñ. 1.8.

Íà øåëüôå, ãäå ãëóáèíû íåâåëèêè, à ðåëüåô — ñëîæåí, ãèäðîëîãè÷åñêàÿ êàðòèíà ìî-
æåò ñóùåñòâåííî îòëè÷àòüñÿ îò îïèñàííîé âûøå ñõåìû. Íåðåäêî ñðåäíèå ãëóáèíû øåëü-
ôà çàíÿòû ïîñòîÿííûìè ëèíçàìè õîëîäíîé âîäû, âåðõíèå íàõîäÿòñÿ â ïîâåðõíîñòíîì
ñëîå, òîãäà êàê ãëóáèíû íèæå ýòèõ ëèíç (â æåëîáàõ, ïðîðåçàþùèõ øåëüô, îñîáåííî ñîîá-
ùàþùèõñÿ ñ áîëüøèìè ãëóáèíàìè ñêëîíà) íàõîäÿòñÿ ïîä âëèÿíèåì ïðîíèêàþùèõ èç îêå-
àíà áîëåå ãëóáèííûõ âîä. Ýòè ãëóáèííûå âîäû áîëåå ñîë¸íûå è â âûñîêèõ øèðîòàõ, îñî-
áåííî çèìîé, áîëåå ò¸ïëûå.

Ïîñêîëüêó îñíîâíîé íàãðåâ âîäû îñóùåñòâëÿåò Ñîëíöå, íà ïîâåðõíîñòè âîäà èìååò
áîëåå âûñîêóþ òåìïåðàòóðó, ÷åì âíèçó. Êàçàëîñü áû, ÷òî ðåçóëüòàòîì ýòîãî äîëæíî áûòü
óñòàíîâëåíèå ñòðàòèôèêàöèè Ìèðîâîãî îêåàíà è âîçíèêíîâåíèå àíàýðîáíûõ óñëîâèé íà
åãî ãëóáèíàõ, ïî òèïó òîãî, êîòîðîå èìååò ìåñòî â ×¸ðíîì ìîðå ñåé÷àñ. Îäíàêî ýòîãî íå
ïðîèñõîäèò. Ñóùåñòâóþò äâà ìåõàíèçìà, îáåñïå÷èâàþùèå îáìåí ãëóáèííûõ âîäíûõ ìàññ
Ìèðîâîãî îêåàíà. Â èñòîðèè Çåìëè ïðåîáëàäàë òî îäèí, òî äðóãîé. Ñåé÷àñ ðåçêî äîìèíè-
ðóåò öèðêóëÿöèÿ ïîëÿðíîãî òèïà. Ñóòü å¸ â òîì, ÷òî â ïðèïîëÿðíûõ ðàéîíàõ âîäà îõëàæ-
äàåòñÿ è ñòàíîâèòñÿ òÿæåëåå, ÷åì íèæåëåæàùèå ñëîè. Ïîýòîìó îíà îïóñêàåòñÿ, à íà å¸ ìå-
ñòî ïðèõîäÿò áîëåå ë¸ãêèå ò¸ïëûå âîäû ñî ñòîðîíû ýêâàòîðà. Ãëóáèííûå è ïðèäîííûå âî-
äû ôîðìèðóþòñÿ â äâóõ ðàéîíàõ: â Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå è ó Àíòàðêòèäû. Ïðîèñõîäèò ýòî
â õîëîäíóþ ïîëîâèíó ãîäà, êîãäà ñîë¸íîñòü õîëîäíûõ ïîâåðõíîñòíûõ âîä âîçðàñòàåò èç-
çà îáðàçîâàíèÿ ëüäà. Â Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå âîäû ôîðìèðóþòñÿ ó Ëàáðàäîðà è ê âîñòîêó
è þãî-âîñòîêó îò Ãðåíëàíäèè. Èõ òåìïåðàòóðà 1,8–3,2°Ñ, ñîë¸íîñòü 34,91–35,00‰. Îíè
ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ïî âñåìó Ìèðîâîìó îêåàíó âïëîòü äî çàëèâà Àëÿñêà. Ó Àíòàðêòèäû
âîäû ôîðìèðóþòñÿ â ìîðÿõ Óýääåëà, Ðîññà è, âîçìîæíî, äðóãèõ ðàéîíàõ. Îíè ïëîòíåå ñå-
âåðîàòëàíòè÷åñêèõ (–0,9°Ñ, 34,62‰), ïîýòîìó îíè ðàñïîëîæåíû ãëóáæå, ãðàíèöà ïðîõî-
äèò ïðèìåðíî ïî 4 êì. Êðîìå òîãî, â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå è â Ãðåíëàíäñêîì ìîðå
ó Øïèöáåðãåíà ôîðìèðóåòñÿ ñâîÿ ãëóáèííàÿ âîäà ñ òåìïåðàòóðîé -1,8...–1,9°Ñ è ñîë¸íîñ-
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Ðèñ. 1.7. Îòêëîíåíèÿ òåìïåðàòóðû âîçäóõà (èçîàíîìàëû) îò ñðåäíåé äëÿ äàííîé øèðîòû â ÿíâàðå.
Ïî À.Ñ. Ìîíèíó, Þ.À. Øèøêîâó (1979).



òüþ 34,8–34,9‰. Ýòà ãëóáèííàÿ âîäà ñàìàÿ ïëîòíàÿ, íî å¸ ðàñïðîñòðàíåíèþ çà ïðåäåëû
Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà ïðåïÿòñòâóåò ãðåáåíü, èäóùèé îò Øåòëàíäñêèõ îñòðîâîâ
÷åðåç Ôàðåðñêèå îñòðîâà è Èñëàíäèþ ê Ãðåíëàíäèè. Èíîãäà îíà âñ¸ æå ïåðåëèâàåòñÿ ÷å-
ðåç ïîðîã è çàïîëíÿåò êîòëîâèíû Ñåâåðíîé Àòëàíòèêè. Ïðèäîííûå òå÷åíèÿ èìåþò ÿâíóþ
òåíäåíöèþ ñëåäîâàòü èçîáàòàì.
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Ðèñ. 1.8. Ïðèìåðû ðàñïðåäåëåíèÿ òåìïåðàòóðû ïî ãëóáèíå. Ïî À.Ä. Äîáðîâîëüñêîìó,
Á.Ñ. Çàëîãèíó (1982).
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Ïðèäîííûå è ãëóáèííûå âîäû è ïî-
âåðõíîñòíûå è ïîäïîâåðõíîñòíûå ðàçäå-
ëÿåò ãëàâíûé òåðìîêëèí. Âåðõíÿÿ åãî ãðà-
íèöà ðàñïîëîæåíà ïðèìåðíî íà 300 ì, ãäå
òåìïåðàòóðà âîäû íà áîëüøåé ÷àñòè Ìè-
ðîâîãî îêåàíà îêîëî 10°Ñ. Ãëóáæå íàáëþ-
äàåòñÿ ïëàâíîå è çàìåäëÿþùååñÿ ïîíèæå-
íèå òåìïåðàòóðû äî ãëóáèíû ïðèìåðíî
1500 ì, ãäå òåìïåðàòóðà îêîëî 3°Ñ, ò. å.
òåìïåðàòóðíûé ãðàäèåíò ãëàâíîãî ïèê-
íîêëèíà ìåíüøå, ÷åì ñåçîííîãî. Íî, áëà-
ãîäàðÿ áîëüøîé âåðòèêàëüíîé ïðîòÿæåííîñòè, ýòîò ñëîé ãîðàçäî óñòîé÷èâåå ñëîÿ ñåçîí-
íîãî òåðìîêëèíà è, â îòëè÷èå îò íåãî, íèêîãäà íå èñ÷åçàåò. Â ñóáïîëÿðíûõ ðàéîíàõ ãëàâ-
íûé òåðìîêëèí âûõîäèò íà ïîâåðõíîñòü. Ýòè ðàéîíû ïîëó÷èëè íàçâàíèå ïîëÿðíûå ôðîí-
òû. Îòñóòñòâèå â ðàéîíàõ ïîëÿðíûõ ôðîíòîâ ãëàâíîãî òåðìîêëèíà ïîçâîëÿåò ïåðèîäè÷å-
ñêè ðàçâèâàòüñÿ èíòåíñèâíîé âåðòèêàëüíîé êîíâåêöèè, îáåñïå÷èâàÿ ïðèòîê áèîãåíîâ â
ôîòè÷åñêóþ çîíó. Ïîýòîìó, íåñìîòðÿ íà íèçêóþ òåìïåðàòóðó, â ðàéîíàõ ïîëÿðíûõ ôðîí-
òîâ âûñîêàÿ ñðåäíåãîäîâàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ.

Íà ðèñ. 1.9 ïîêàçàíà ñõåìà ñîâðåìåííûõ ïðèäîííûõ òå÷åíèé íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ
(ãëóáæå 4 êì). Îïóñêàíèå âîä, íàðÿäó ñ âîçäåéñòâèåì âåòðà, ÿâëÿåòñÿ äâèãàòåëåì ñîâðå-
ìåííîé öèðêóëÿöèè Ìèðîâîãî îêåàíà. 

Âíîâü íà ïîâåðõíîñòü âîäà ïîäíèìàåòñÿ â ðàéîíàõ àïâåëëèíãîâ (îò àíãë. upwelling) è
â ñåâåðíûõ ÷àñòÿõ Òèõîãî è Èíäèéñêîãî îêåàíîâ. Â òåõ ìåñòàõ, ãäå ýêâàòîðèàëüíûå òå÷å-
íèÿ îòõîäÿò îò âîñòî÷íûõ áåðåãîâ îêåàíîâ, îáðàçóåòñÿ íåäîñòàòîê âîäû. Åãî êîìïåíñèðó-
þò ñ îäíîé ñòîðîíû (ñáîêó) òå÷åíèÿ, èäóùèå èç áîëåå âûñîêèõ øèðîò, ñ äðóãîé (ñíèçó) —
ïîäòîê ãëóáèííûõ âîä. Êàê ïðèõîäÿùèå âäîëü áåðåãîâ èç âûñîêèõ øèðîò, òàê è ãëóáèííûå
âîäû îáóñëàâëèâàþò áîëåå íèçêóþ òåìïåðàòóðó âîäû ðàéîíîâ àïâåëëèíãîâ, çàìåòíóþ íà
êàðòå èçîòåðì. Íåñêîëüêî îòëè÷íû ïðîöåññû, ïðîèñõîäÿùèå â Ñîìàëèéñêîì àïâåëëèíãå:
îí ðàñïîëîæåí ó çàïàäíîãî áåðåãà îêåàíà è ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû çäåñü íå ñòîëü âûðà-
æåíî. Åãî âûçûâàåò Ñîìàëèéñêîå òå÷åíèå, êîòîðîå â ñâîþ î÷åðåäü âûçûâàþò ìóññîíû Àðà-
âèéñêîãî çàëèâà. Èçìåíåíèå íàïðàâëåíèÿ ìóññîíà ïðèâîäèò ê èçìåíåíèþ Ñîìàëèéñêîãî
òå÷åíèÿ çà íåñêîëüêî íåäåëü íà ãëóáèíó äî 1 êì (Longhurst, 1998: 49). Íî ãëàâíàÿ îñîáåí-
íîñòü àïâåëëèíãîâ ñâÿçàíà ñ òåì, ÷òî ãëóáèííûå âîäû ñðàâíèòåëüíî áîãàòû áèîãåíàìè. Ýòî
îáóñëàâëèâàåò èõ ïîñòîÿííî âûñîêóþ ïåðâè÷íóþ ïðîäóêöèþ. Àïâåëëèíãè — íàèáîëåå
ïðîäóêòèâíûå ðàéîíû Ìèðîâîãî îêåàíà (ðèñ. 1.10). Îñîáåííî èçâåñòåí Ïåðóàíñêèé àïâåë-
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Ðèñ. 1.10. Ïåðóàíñêèé àïâåëëèíã.
Ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â % íàñûùåíèÿ íà ðàçðåçå
08°38’ S 9.03.1978 ã. Ïî Î.Ê. Áîðäîâñêîìó è äð. (1980).

Ðèñ. 1.9. Ïðèäîííûå òå÷åíèÿ. Ãëóáèíû ìåíåå 4000 ì çàëèòû. Ïî Â.Í. Ñòåïàíîâó (1974).



ëèíã. Îñíîâíûå àïâåëëèíãè ñóùåñòâóþò ïîñòîÿííî, õîòÿ èõ èíòåíñèâíîñòü êîëåáëåòñÿ. Íà-
èáîëåå èçâåñòíî îñëàáëåíèå Ïåðóàíñêîãî àïâåëëèíãà, òàê íàçûâàåìîå Ýëü-Íèíüî.

Âûñîêîïðîäóêòèâíûå ïåëàãè÷åñêèå ñîîáùåñòâà àïâåëëèíãîâ ïëîõî ñáàëàíñèðîâàí-
íû, ïîýòîìó ñóùåñòâåííàÿ ÷àñòü ñîçäàâàåìîãî â íèõ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ïàäàåò íà
äíî. Ïîäíèìàþùàÿñÿ âîäà ñîäåðæèò ñðàâíèòåëüíî ìàëî êèñëîðîäà: õîòÿ â ìîìåíò îïóñ-
êàíèÿ îíà áûëà íàñûùåíà êèñëîðîäîì, ïî ìåðå ïðîäâèæåíèÿ å¸ ê àïâåëëèíãàì, êèñëîðîä
ðàñõîäîâàëñÿ, íå ïîïîëíÿÿñü. Â ðåçóëüòàòå íà äíå â ðàéîíàõ àïâåëëèíãîâ ñîäåðæàíèå êèñ-
ëîðîäà î÷åíü íèçêî (ðèñ. 1.10), ìåñòàìè ïàäàåò äî íóëÿ, è íàáëþäàþòñÿ çàìîðû. Áåíòîñ â
ðàéîíàõ àïâåëëèíãîâ áåäåí êàê êà÷åñòâåííî, òàê è êîëè÷åñòâåííî, ìåñòàìè âîâñå îòñóòñò-
âóåò (Êàðïèíñêèé, 1984, 1987, 1988, 1996, 2000; Êó÷åðóê, 1985à).

Ïðè äðóãîì òèïå âåðòèêàëüíîé öèðêóëÿöèè âîäà îïóñêàåòñÿ â ìåñòàõ, ãäå âîçðàñòà-
íèå å¸ ïëîòíîñòè îáóñëîâëåíî íå ñíèæåíèåì òåìïåðàòóðû, êàê â ïðåäûäóùåì òèïå, à óâå-
ëè÷åíèåì ñîë¸íîñòè. Ýòî ïðîèñõîäèò èç-çà ïðåâûøåíèÿ èñïàðåíèÿ íàä ïðèòîêîì ïðåñíîé
âîäû ñ îñàäêàìè è ñòîêîì ñ ìàòåðèêà (ðèñ. 1.11, 1.12). Â ðåçóëüòàòå, ïîâåðõíîñòíàÿ áîëåå
ò¸ïëàÿ âîäà ñòàíîâèòñÿ ïëîòíåå (òÿæåëåå), ÷åì ïîäñòèëàþùàÿ å¸ áîëåå õîëîäíàÿ, íî ìå-
íåå ñîë¸íàÿ. Ýòîò òèï öèðêóëÿöèè ìîæíî íàçâàòü àðèäíûì, èëè ýêâàòîðèàëüíûì, ïîñêîëü-
êó îïóñêàíèå âîä ïðîèñõîäèò â çàñóøëèâûõ (àðèäíûõ) ðàéîíàõ âáëèçè ýêâàòîðà. Ïðè
àðèäíîì òèïå öèðêóëÿöèè îïóñêàþùàÿñÿ âîäà èç-çà áîëåå âûñîêîé òåìïåðàòóðû ñîäåðæèò
ãîðàçäî ìåíüøå êèñëîðîäà, ÷åì ïðè ïîëÿðíîì, äà è èíòåíñèâíîñòü òàêîé öèðêóëÿöèè ãî-
ðàçäî ìåíüøå. Ïðè îïóñêàíèè è äâèæåíèè âîäû îò ýêâàòîðà ê ïîëþñàì è ýòî ìàëîå êîëè-
÷åñòâî êèñëîðîäà ðàñõîäóåòñÿ íà îêèñëåíèå. Â ðåçóëüòàòå, â ïåðèîäû ãîñïîäñòâà öèðêóëÿ-
öèè àðèäíîãî òèïà èìåëè ìåñòî:

(1) ãîðàçäî áîëåå âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà ãëóáèí,
(2) ãîðàçäî ìåíüøàÿ ñêîðîñòü îáìåíà ãëóáèííûõ âîä è
(3) ðåçêàÿ ñòðàòèôèêàöèÿ: îêåàí äåëèëñÿ íà íèæíèé áåñêèñëîðîäíûé ñëîé, â êîòî-

ðîì ìîæåò ñóùåñòâîâàòü òîëüêî áàêòåðèàëüíàÿ àíàýðîáíàÿ æèçíü è âåðõíèé, àýðîáíûé.
Ïîëîæåíèå ãðàíèöû ìåæäó íèìè îïðåäåëÿëè ìåñòíûå ôàêòîðû: âåòðîâîå âîëíåíèå, òå÷å-
íèÿ è ò. ä.

Â ïåðèîäû èñòîðèè Çåìëè, êîãäà îòñóòñòâîâàë ðåçêèé òåìïåðàòóðíûé ãðàäèåíò ýê-
âàòîð–ïîëþñ ýòîò òèï öèðêóëÿöèè áûë îñíîâíûì, à ñåé÷àñ ñóùåñòâóåò ëèøü â îãðàíè÷åí-

14 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 1.11. Ãîäîâîé âîäîîáìåí Ìèðîâîãî îêåàíà ñ àòìîñôåðîé â ã/ñì2 â ãîä. Ïî Â.Í. Ñòåïàíîâó (1974).



151. Äíî êàê áèîòîï

íûõ ìàñøòàáàõ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îí íàèáîëåå âûðàæåí íà ñåâåðå Èíäèéñêîãî îêåàíà
(Àäåíñêèé çàëèâ è Êðàñíîå ìîðå). Çäåñü íà ìàòåðèêîâîì ñêëîíå íàáëþäàåòñÿ ðåçêîå ïàäå-
íèå ñîäåðæàíèÿ êèñëîðîäà, ïî÷òè äî 0. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îïóñêàþùèåñÿ ñîë¸íûå è ò¸ï-
ëûå âîäû èìåþò ïëîòíîñòü âñ¸ æå ìåíüøóþ, ÷åì ãëóáèííûå âîäû. Ïîýòîìó äàííûé òèï
öèðêóëÿöèè äàæå â óêàçàííûõ ðàéîíàõ íå ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ãëóáæå 3 êì.

Ïîñêîëüêó ïðè àðèäíîì òèïå âåðòèêàëüíîé öèðêóëÿöèè ãëóáèíû îêåàíà íå ñîäåðæà-
ëè êèñëîðîäà, àýðîáíàÿ æèçíü íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ çà èñòîðèþ Çåìëè íåñêîëüêî ðàç
óíè÷òîæàëàñü è âîçíèêàëà âíîâü ïðè óñòàíîâëåíèè öèðêóëÿöèè ïîëÿðíîãî òèïà. Ñ÷èòàåò-
ñÿ, ÷òî çàñåëåíèå àáèññàëüíûõ ãëóáèí îêåàíà ìíîãîêëåòî÷íûìè ïðîèñõîäèëî êàê ìèíè-
ìóì òðèæäû: â äîêåìáðèè (ïåðâè÷íîå çàñåëåíèå), êàðáîíå – ïåðìè è êàéíîçîå, ïðåäøåñò-
âóþùàÿ ôàóíà ãèáëà â ïåðèîäû ò¸ïëîãî êëèìàòà, êîãäà ñóùåñòâîâàëà òîëüêî öèðêóëÿöèÿ
ýêâàòîðèàëüíîãî òèïà.

Êðîìå ðàéîíîâ ñ àðèäíûì òèïîì öèðêóëÿöèè, íèçêîå ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà âïëîòü
äî çàìîðîâ õàðàêòåðíî äëÿ:

— Ñèëüíî ñòðàòèôèöèðîâàííûõ âîä (íàïðèìåð, ×¸ðíîãî ìîðÿ), ãäå äåôèöèò êèñëî-
ðîäà âîçíèêàåò èç-çà ñëàáîé âåðòèêàëüíîé öèðêóëÿöèè.

— Ðàéîíîâ ñ î÷åíü âûñîêîé ïðîäóêöèåé (íàïðèìåð, àïâåëëèíãîâ), ãäå äåôèöèò êèñ-
ëîðîäà âîçíèêàåò èç-çà åãî ðàñõîäà íà îêèñëåíèå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà îðãàíè÷åñêîãî âå-
ùåñòâà, ñèíòåçèðóåìîãî â ðàéîíå àïâåëëèíãà; ê òîìó æå, âåðòèêàëüíàÿ öèðêóëÿöèÿ ïðîèñ-
õîäèò çäåñü ñíèçó ââåðõ, à â ïðèäîííûõ ñëîÿõ ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà ïîíèæåíî.

— Ìåëêèõ ïðîãðåâàåìûõ âîäî¸ìîâ, ãäå â ðåçóëüòàòå ëåòíåãî ïðîãðåâà âî âðåìÿ øòè-
ëÿ ìîãóò âîçíèêàòü ñèëüíûå ãðàäèåíòû ïëîòíîñòè (òåìïåðàòóðû è ñîë¸íîñòè), ïðèâîäÿ-
ùèå ê ëîêàëüíûì çàìîðàì (òàêèå çàìîðû õàðàêòåðíû, íàïðèìåð, äëÿ Àçîâñêîãî ìîðÿ).

×òî êàñàåòñÿ óãëåêèñëîãî ãàçà, òî èç-çà èçáûòêà êàòèîíîâ, ìîðñêàÿ âîäà èìååò ðÍ =
8,1–8,3. Ïîýòîìó â ìîðñêîé âîäå óãëåêèñëûé ãàç õîðîøî ðàñòâîðÿåòñÿ, åãî ñîäåðæàíèå â
ìîðñêîé âîäå â 100–200 ðàç ïðåâûøàåò åãî ñîäåðæàíèå â èçîòîíè÷åñêîì ôèçðàñòâîðå è äå-
ôèöèòà óãëåêèñëîãî ãàçà â ìîðå íåò.

Íà ðàññòîÿíèè äî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ìåòðîâ íàä äíîì íàõîäÿòñÿ ïðèäîííûå ïèê-
íîêëèíû. Áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè ðàñïîëîæåííûé ìåæäó íèìè è äíîì ïðèäîííûé ñëîé
îòëè÷àåòñÿ ïîâûøåííîé ïðîçðà÷íîñòüþ, ïî-âèäèìîìó, èç-çà ôèëüòðàöèîííîé àêòèâíîñòè

Ðèñ. 1.12. Ñðåäíÿÿ ñîë¸íîñòü íà ïîâåðõíîñòè Ìèðîâîãî îêåàíà. Ïî Â.Í. Ñòåïàíîâó (1974).



áåíòîñà. Ýòî ÷àñòî âèäíî íåâîîðóæ¸ííûì ãëàçîì ïðè ïîãðóæåíèÿõ ñ àêâàëàíãîì èëè èç
ïîäâîäíûõ àïïàðàòîâ (íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ, âïëîòü äî àáèññàëüíûõ). Òåì íå ìåíåå äëÿ
äàííîãî ñëîÿ õàðàêòåðíû ïåðèîäè÷åñêè âîçíèêàþùèå ñèëüíûå òå÷åíèÿ (äîííûå øòîðìà).
Âî âðåìÿ ýòèõ øòîðìîâ ìîæåò ðåçêî (íà ïîðÿäîê) è áûñòðî (â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ÷àñîâ)
óâåëè÷èâàòüñÿ ñêîðîñòü ðàçìûâà äîííûõ îñàäêîâ, æèâîòíûå ìîãóò äàæå áûòü âûìûòû èç
ãðóíòà; ñîîòâåòñòâåííî óâåëè÷èâàåòñÿ ìóòíîñòü è òîëùèíà ïðèäîííîãî ñëîÿ. Ñëîé ïîâû-
øåííîé ìóòíîñòè (íåôåëîèäíûé) â îòêðûòîì îêåàíå ìîæåò äîñòèãàòü òîëùèíû íåñêîëü-
êèõ ñîòåí ìåòðîâ. Ëó÷øå âñåãî íåôåëîèäíûé ñëîé âûðàæåí ó ïîäíîæèÿ ìàòåðèêîâîãî
ñêëîíà.

Ïîâûøåííàÿ òóðáóëåíòíîñòü ïðèäîííîãî ñëîÿ ïðèâîäèò ê ñïåöèôè÷åñêîìó ãèäðî-
õèìè÷åñêîìó ðåæèìó ïðèäîííîãî ñëîÿ âîäû. Òàê, â áåíòàëè, â îòëè÷èå îò ïåëàãèàëè, ñî-
äåðæàíèå áèîãåíîâ îáû÷íî ãîðàçäî âûøå. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, âçìó÷èâàíèå áîãàòûõ îðãà-
íèêîé è âîññòàíîâëåííûìè ñîåäèíåíèÿìè ìåòàëëîâ (æåëåçà, ìàðãàíöà) äîííûõ îñàäêîâ è
íàëè÷èå âûñîêîé ïî ñðàâíåíèþ ñ ïëàíêòîíîì áèîìàññû ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ïîòðåá-
ëåíèÿ êèñëîðîäà â ïðèäîííîì ñëîå.

Íà øåëüôå êîíâåêòèâíûå òîêè, òå÷åíèÿ, âîëíîâîå ïåðåìåøèâàíèå ìîãóò âîçäåéñò-
âîâàòü è ÷àñòî âîçäåéñòâóþò íà âñþ òîëùó âîäû îò ïîâåðõíîñòè äî äíà. Ïîýòîìó íåðåäêî
ïëàíêòîííûå è áåíòîñíûå îðãàíèçìû íàñåëÿþò îäíó âîäíóþ ìàññó. Ýòî ïðèâîäèò ê ðàç-
âèòèþ ìíîãî÷èñëåííûõ áèîòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé è ôàêòè÷åñêè â çíà÷èòåëüíîé ñòåïå-
íè îáúåäèíÿåò ïåëàãè÷åñêèå è áåíòîñíûå ñîîáùåñòâà, èç-çà ÷åãî òàêèå ðàéîíû ÷àñòî íà-
çûâàþò íåðèòè÷åñêèìè.

Ïðèëèâû, ëèòîðàëü
Íà ãðàíèöå ñóøè è âîäû â íåêîòîðûõ ìîðÿõ îáðàçóåòñÿ ëèòîðàëü — çîíà, çàëèâàå-

ìàÿ âî âðåìÿ ïðèëèâà* è îñóøàåìàÿ âî âðåìÿ îòëèâà. Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî îáðàçîâàíèå
ïðèëèâîâ âûçâàíî ïðèòÿæåíèåì Ëóíû è Ñîëíöà, ïðè÷¸ì ïðèëèâîîáðàçóþùàÿ ñèëà Ëóíû
âäâîå áîëüøå, ÷åì Ñîëíöà. Îäíàêî èçîáðàæàåìûå íà êàðòèíêàõ â ó÷åáíèêàõ ñðåäíåé øêî-
ëû ïðèëèâû, îñíîâàííûå íà ñòàòè÷åñêîé òåîðèè ïðèëèâîâ È. Íüþòîíà, ìîãóò íàáëþäàòü-
ñÿ òîëüêî íà ïëàíåòå ñïëîøü ïîêðûòîé îêåàíîì ñ ãëóáèíîé, ñóùåñòâåííî ïðåâûøàþùåé
ñóùåñòâóþùóþ íà Çåìëå. Ïðè÷¸ì îêåàí ýòîò äîëæåí ñîñòîÿòü íå èç âîäû, à èç èäåàëüíîé
æèäêîñòè, ëèø¸ííîé âíóòðåííåãî òðåíèÿ è èíåðöèè. Ìîäåëü È. Íüþòîíà èãíîðèðóåò òàê-
æå ñèëû, âîçíèêàþùèå çà ñ÷¸ò âðàùåíèÿ Çåìëè (ò. å. â ìîäåëè Ëóíà è Ñîëíöå âðàùàþòñÿ
âîêðóã Çåìëè, à íå íàîáîðîò). Ìàêñèìàëüíàÿ âûñîòà ïðèëèâîâ ñîãëàñíî ýòîé òåîðèè íå
ïðåâûøàåò 0,8 ì. Ðåàëüíàÿ ñèòóàöèÿ âåñüìà äàëåêà îò óñëîâèé ìîäåëè È. Íüþòîíà. Íå-
óäèâèòåëüíî, ÷òî íàáëþäàåìûå ïðèëèâû îáû÷íî âåñüìà îòëè÷àþòñÿ îò ðàâíîâåñíûõ. Òå-
îðèÿ ïðèëèâîâ äîâîëüíî ñëîæíà, áèîëîãó, êàê ïðàâèëî, äîñòàòî÷íî çíàòü ëèøü íåêîòîðûå
ôåíîìåíû. Èçëîæåííûå íèæå ãèäðîëîãè÷åñêèå ñâåäåíèÿ âçÿòû ïðåèìóùåñòâåííî èç ðà-
áîò Ê.Ò. Áîãäàíîâà (1975) è Á.À. Êàãàíà è À.Ñ. Ìîíèíà (1978).

Ïðèëèâû èìåþò ôîðìó ñòîÿ÷åé âîëíû, ïðè÷¸ì â êàæäîì âîäî¸ìå, íåçàâèñèìî îò åãî
âåëè÷èíû (áóäü òî Ñåâåðíîå ìîðå èëè Òèõèé îêåàí) óêëàäûâàåòñÿ íå áîëåå äâóõ å¸ äëèí.
Ïðèëèâíàÿ âîëíà ïî Çåìëå äâèæåòñÿ íå ïàðàëëåëüíî ìåðèäèàíàì (êàê â òåðèîðèè È. Íüþ-
òîíà), à âðàùàÿñü âîêðóã íåêèõ òî÷åê (÷èñëî èõ çàâèñèò îò ðàçìåðà áàññåéíà, åãî ãëóáèíû,
êîíôèãóðàöèè áåðåãîâ è äð.). Â ýòèõ òî÷êàõ, ðàñïîëàãàþùèõñÿ îáû÷íî â óäàëåíèè îò ìà-
òåðèêîâ âûñîòà ïîëóñóòî÷íûõ ïðèëèâîâ ðàâíà íóëþ. Ñ óäàëåíèåì îò íèõ âûñîòà ïðèëè-
âîâ âîçðàñòàåò, íî â öåëîì âûñîòà äàæå ñèçèãèéíûõ ïðèëèâîâ ðåäêî ãäå ïðåâûøàåò 2 ì.
Ëèøü â íåìíîãèõ ìåñòàõ, ãäå áåðåãà ïîñòåïåííî ñóæàþòñÿ ïðè îäíîâðåìåííîì óìåíüøå-
íèè ãëóáèíû, íàáëþäàþò ãîðàçäî áîëåå âûñîêèå ïðèëèâû. Ðåêîðäíàÿ âûñîòà — 17 ì — çà-
ðåãèñòðèðîâàíà â çàëèâå Ôàíäè íà àòëàíòè÷åñêîì ïîáåðåæüå Ñåâåðíîé Àìåðèêè. Âûñî-
êèå ïðèëèâû çàðåãèñòðèðîâàíû íà ïàòàãîíñêîì øåëüôå â óñòüå ðåêè Ãàëüåãîñ (14 ì), â
Ìàãåëëàíîâîì ïðîëèâå (12,9 ì), ìåæäó Áðåòàíüþ è Íîðìàíäèåé (12 ì), â Áðèñòîëüñêîì
çàëèâå (11,5 ì), â Ãèæèãèíñêîé ãóáå Îõîòñêîãî ìîðÿ (11 ì), ó ñåâåðíûõ áåðåãîâ Àâñòðà-
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* Ïðèëèâ, èëè ïîëíóþ âîäó, íàçûâàþò òàêæå êîòèäàëü, à êàðòû âðåìåíè íàñòóïëåíèÿ ïîëíîé âî-
äû — êîòèäàëüíûìè êàðòàìè.



ëèè (10,4 ì), â Ïàíàìñêîì è Êàëèôîðíèéñêîì çàëèâàõ (9,6 ì), Àðàâèéñêîì ìîðå (9,1 ì), ó
áåðåãîâ Êîðåè è Êèòàÿ (äî 8,8 ì), â çàëèâå Àëÿñêà (8,7 ì). Âî âíóòðåííèõ ìîðÿõ (×¸ðíîå,
Ñðåäèçåìíîå è äð.) èëè ìîðÿõ, ñîåäèíÿþùèõñÿ ñ îêåàíîì óçêèìè ìåëêîâîäíûìè ïðîëè-
âàìè (ßïîíñêîå), ïðèëèâû ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò.

Ïîñêîëüêó ïðèëèâû âûçûâàåò âëèÿíèå Ëóíû è Ñîëíöà, â òîò ìîìåíò, êîãäà Ëóíà è
Ñîëíöå íàõîäÿòñÿ íà îäíîé ïðÿìîé, âûñîòà ïðèëèâîâ ìàêñèìàëüíà (ñèçèãèéíûå ïðèëè-
âû). À êîãäà íàïðàâëåíèÿ íà Ëóíó è Ñîëíöå ìàêñèìàëüíî ðàçëè÷àþòñÿ, âûñîòà ïðèëèâîâ
ìèíèìàëüíà (êâàäðàòóðíûå ïðèëèâû). Èç-çà íåðàâåíñòâà ëóííûõ è ñîëíå÷íûõ ñóòîê èí-
òåðâàëû ìåæäó ñèçèãèéíûìè (êâàäðàòóðíûìè) ïðèëèâàìè íåïîñòîÿííû, à ñàìè ïðèëèâû
íàñòóïàþò íå â ìîìåíò ïîëíîëóíèÿ (íîâîëóíèÿ), à íà 1–2 äíÿ ïîçæå.

Ïî ïåðèîäè÷íîñòè âûäåëÿþò ïîëóñóòî÷íûå è ñóòî÷íûå ïðèëèâû. Ïðè ïîëóñóòî÷-
íîì â ñóòêè ïðîèñõîäèò äâà ÷¸òêî âûðàæåííûõ ïðèëèâà, ïðè ñóòî÷íîì — îäèí. Åñëè ïðè-
ëèâû, ïðîèñõîäÿùèå â îäíè ñóòêè, ðåçêî íåðàâíû, òî ãîâîðÿò î íåïðàâèëüíûõ ïîëóñó-
òî÷íûõ (ñóòî÷íàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ ïðèëèâà îò 0,5 äî 2,0 ïîëóñóòî÷íîé) èëè íåïðàâèëüíûõ
ñóòî÷íûõ ïðèëèâàõ (ñóòî÷íàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ ïðèëèâà îò 2,0 äî 4,0 ïîëóñóòî÷íîé). Êðîìå
òîãî, â íåêîòîðûõ ìåñòàõ âëèÿíèå ëîêàëüíûõ ôàêòîðîâ (îáû÷íî — ìåëêîâîäèé) ñòîëü âå-
ëèêî, ÷òî ïðèëèâû èìåþò èíîé õàðàêòåð, èõ íàçûâàþò àíîìàëüíûìè. Äëÿ Àòëàíòè÷åñêî-
ãî îêåàíà õàðàêòåðíû ïîëóñóòî÷íûå ïðèëèâû, äëÿ Òèõîãî — íåïðàâèëüíûå ïîëóñóòî÷íûå
è ñóòî÷íûå, äëÿ Èíäèéñêîãî — íåïðàâèëüíûå ïîëóñóòî÷íûå. Ñóòî÷íûå ïðèëèâû îòìå÷å-
íû, ãëàâíûì îáðàçîì, â îòäåëüíûõ ïîëóèçîëèðîâàííûõ èëè îêðàèííûõ ìîðÿõ Òèõîãî îêå-
àíà.

Âûñîêàÿ àìïëèòóäà ïðèëèâîâ â îáùåì óâåëè÷èâàåò ðàçíîîáðàçèå áèîòîïîâ, ÷òî, â
êîíå÷íîì èòîãå, ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü ñóùåñòâîâàíèþ áóëüøåãî ÷èñëà âèäîâ. Øèðèíà
ëèòîðàëè çàâèñèò îò âûñîòû ïðèëèâà è óãëà íàêëîíà äíà è ìîæåò äîñòèãàòü êèëîìåòðîâ,
õîòÿ îáû÷íî ñîñòàâëÿåò ïåðâûå äåñÿòêè ìåòðîâ.

Ñîïîñòàâèìûé ïî àìïëèòóäàì ñ ïðèëèâàìè-îòëèâàìè ýôôåêò âðåìåííîãî çàòîïëå-
íèÿ ñóøè îáåñïå÷èâàþò ñãîíû è íàãîíû ïîä äåéñòâèåì âåòðîâ. Â ìîðå Ëàïòåâûõ (ãäå îò-
ñóòñòâóþò âûðàæåííûå ïðèëèâû) ñîâðåìåííûå ñëåäû äåéñòâèÿ øòîðìîâûõ âîëí âî âðå-
ìÿ íàãîíîâ áûëè âñòðå÷åíû íà ðàññòîÿíèè â 20 êì îò áåðåãà âãëóáü ñóøè (Ïîïîâ, Ñîâåð-
øàåâ, 1979), âåðòèêàëüíàÿ çîíàëüíîñòü òàêîé «ëèòîðàëè» íå èçó÷åíà, äà è âðÿä ëè îíà ñó-
ùåñòâóåò èç-çà ýïèçîäè÷íîñòè è íåïðåäñêàçóåìîñòè íàãîíîâ.

Ôðîíòû
Âçàèìîäåéñòâèå âîäíûõ ìàññ äðóã ñ äðóãîì è ñ äíîì ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ çîí ïî-

âûøåííûõ ãðàäèåíòîâ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ — ôðîíòîâ. Ìîæíî âûäåëèòü òðè îñíîâ-
íûõ òèïà ôðîíòîâ.

Ïðèáðåæíûé ôðîíò. Ïðèëèâû è îòëèâû íå òîëüêî ïðèâîäÿò ê ïåðèîäè÷åñêîìó çà-
òîïëåíèþ è îñóøåíèþ ëèòîðàëè, íî è ñîçäàþò òå÷åíèÿ. Ýòè òå÷åíèÿ, êàê è ëþáûå äðóãèå,
âçàèìîäåéñòâóÿ ñ äíîì, ñòàíîâÿòñÿ èç ëàìèíàðíûõ òóðáóëåíòíûìè. Íà íåêîòîðîé ãëóáè-
íå D òóðáóëåíòíîñòü ýòà äîõîäèò äî ïîâåðõíîñòè, ò. å. ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ïî âñåé òîëùå âî-
äû (ðèñ. 1.13, 1.15 Á), ïîýòîìó íà ãëóáèíàõ, ìåíüøèõ D, âîäà ðåãóëÿðíî (îáû÷íî 2 ðàçà â
ñóòêè) ïåðåìåøèâàåòñÿ îò ïîâåðõíîñòè äî äíà. Øòîðìû, óâåëè÷èâàÿ ñêîðîñòü òå÷åíèÿ è
ñîçäàâàÿ âåòðîâîå âîëíåíèå, äîïîëíèòåëüíî óñèëèâàþò ïåðåìåøèâàíèå. Â ðåçóëüòàòå ó
áåðåãà âîçíèêàåò ïðèáðåæíàÿ âîäíàÿ ìàññà, äëÿ êîòîðîé õàðàêòåðíî (1) îòñóòñòâèå ïî-
ñòîÿííîé ñòðàòèôèêàöèè (íåò äàæå ñåçîííîãî ïèêíîêëèíà), ñëåäñòâèåì ÷åãî ÿâëÿåòñÿ (2)
ïðàêòè÷åñêè íåïðåðûâíîå ïîñòóïëåíèå áèîãåíîâ â ôîòè÷åñêèé ñëîé è î÷åíü âûñîêàÿ ïåð-
âè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ. Ìîðèñòåå, íà áóëüøèõ ãëóáèíàõ ðàñïîëîæåíà âîäíàÿ ìàññà îòêðûòîãî
øåëüôà, äëÿ êîòîðîé õàðàêòåðåí ñåçîííûé (â óìåðåííûõ øèðîòàõ) èëè ïîñòîÿííûé (â
òðîïèêàõ) ïèêíîêëèí, çàòðóäíÿþùèé ïîñòóïëåíèå áèîãåíîâ èç ïðèäîííûõ ñëî¸â. Ãðàíè-
öà ìåæäó ïðèáðåæíîé âîäíîé ìàññîé è ðàñïîëîæåííîé ìîðèñòåå âîäíîé ìàññîé øåëüôà
(ïðèáðåæíûé ôðîíò), ðàñïîëîæåííàÿ íà ãëóáèíå D â êàæäûé êîíêðåòíûé ìîìåíò äîñòà-
òî÷íî õîðîøî âûðàæåíà, õîòÿ å¸ ïîëîæåíèå è íåïîñòîÿííî âî âðåìåíè (ðèñ. 1.14), ïî-
ñêîëüêó D çàâèñèò îò ñêîðîñòè òå÷åíèÿ íà ïîâåðõíîñòè â êóáå. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî:
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– D ìåíÿåòñÿ äâà ðàçà â ìåñÿö (êâàäðàòóð-
íûå è ñèçèãèéíûå ïðèëèâû);

– çèìîé D áîëüøå (ñèëüíåå âåòåð è áîëü-
øå ñêîðîñòü òå÷åíèÿ), íî âûðàæåííîñòü ãðàíè-
öû ìåæäó âîäíûìè ìàññàìè ìåíüøå, ïîñêîëü-
êó â îòêðûòîì øåëüôå òàêæå ðàçâèâàåòñÿ âåð-
òèêàëüíàÿ öèðêóëÿöèÿ èç-çà îõëàæäåíèÿ ïî-
âåðõíîñòíûõ ñëî¸â;

– â ìåñòàõ (è â ïåðèîäû) ñ áûñòðûì òå÷å-
íèåì D = 100 ì è áîëåå, òîãäà êàê â çàêðûòûõ
áóõòàõ íà î÷åíü íåáîëüøîì ðàññòîÿíèè â òî æå
ñàìîå âðåìÿ — âñåãî íåñêîëüêèì ìåòðàì.

Ïîýòîìó ïðè ïðîâåäåíèè áèîëîãè÷åñêèõ
èñññëåäîâàíèé îðèåíòèðîâàòüñÿ ñëåäóåò íå íà
ãëóáèíó, à íà ãèäðîëîãè÷åñêóþ ñòðóêòóðó. Â îò-
êðûòûõ ðàéîíàõ íàèáîëåå ÷àñòî ïðèáðåæíûé
ôðîíò ðàñïîëîæåí íàä ãëóáèíàìè 50–100 ì. Â
ìîðÿõ, ãäå ïðèëèâû íå âûðàæåíû (×¸ðíîå,
ßïîíñêîå, Ñðåäèçåìíîå) ãðàíèöà ïðèáðåæíîé
âîäíîé ìàññû ðàñïîëîæåíà íà ãîðàçäî ìåíü-
øèõ ãëóáèíàõ, ÷åì â ïðèëèâíûõ.

Íåïðåðûâíîå ïîñòóïëåíèå áèîãåíîâ â
ôîòè÷åñêèé ñëîé ïîääåðæèâàåò íà ïðîòÿæåíèè âñåãî âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà ïåðâè÷íóþ
ïðîäóêöèþ â ïðèáðåæíîé âîäíîé ìàññå íà óðîâíå, õàðàêòåðíîì äëÿ ïåðèîäà âñïûøêè ôè-
òîïëàíêòîíà â áîëåå ìîðèñòûõ ðàéîíàõ. Ýòî ïðèâîäèò ê ñóùåñòâåííûì ðàçëè÷èÿì âåëè-
÷èí ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè: â ïðèáðåæíîé çîíå îíà âî ìíîãî ðàç âûøå. Ëèøü íåçíà÷èòåëü-
íóþ ÷àñòü ýòîé ïðîäóêöèè ïîòðåáëÿåò ðàñòèòåëüíîÿäíûé çîîïëàíêòîí ïðèáðåæíîé âîä-
íîé ìàññû. Òàê, â âîñòî÷íîé ÷àñòè Áåðèíãîâà ìîðÿ äàæå â ïåðèîä ìàêñèìàëüíîãî ðàçâè-
òèÿ îí âûåäàåò ìåíåå 6% ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè (Ôëèíò, 2005). ×àñòü ýòîé ïðîäóêöèè ïî-
òðåáëÿåò ðàñòèòåëüíîÿäíûé çîîïëàíêòîí øåëüôîâîé âîäíîé ìàññû: â ïðèëåæàùèõ ê ïðè-
áðåæíîìó ôðîíòó ðàéîíàõ åãî áèîìàññà íà ïîðÿäîê áîëüøå, ÷åì â óäàëåíèè îò ôðîíòà.

Ïðèáðåæíîé âîäíîé ìàññîé îãðàíè÷åíî è ìàññîâîå ðàçâèòèå äîííûõ ìàêðîôèòîâ
(ôèòàëü). Êàêóþ-òî ÷àñòü (âåðîÿòíî, ñóùåñòâåííóþ) ïðîäóêöèè ôèòîïëàíêòîíà è áåíòîñ-
íûõ ðàñòåíèé ïîòðåáëÿåò âåðõíåñóáëèòîðàëüíûé áåíòîñ, îäíàêî îïðåäåëèòü äîëþ ýòîãî
ïîòðåáëåíèÿ â áàëàíñå âñåé ýêîñèñòåìû âåñüìà ñëîæíî. Ðàçëè÷èÿ â ôóíêöèîíèðîâàíèè
ýêîñèñòåì ïî ðàçíûå ñòîðîíû ïðèáðåæíîãî ôðîíòà ïðèâîäÿò è ê ðàçëè÷èÿì èõ áèîò. Ñ
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Ðèñ. 1.14. Ïîëîæåíèå ïðèáðåæíîãî ôðîíòà ó
Áðèòàíñêèõ îñòðîâîâ.

Òîëñòàÿ ëèíèÿ — ñðåäíåå ïîëîæåíèå ôðîíòà,
òîíêèå — êðàéíèå åãî ïîëîæåíèÿ, ïóíêòèð —
èçîáàòà 200 ì. Ïî Longhurst (1998). Ïðèáðåæ-
íàÿ âîäíàÿ ìàññà çàëèòà ò¸ìíî-ñåðûì.
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Ðèñ. 1.13 Ôîðìèðîâàíèå ïðèáðåæíîãî ôðîíòà.
Ïðèáðåæíàÿ âîäíàÿ ìàññà çàëèòà ò¸ìíî-ñåðûì. Ïîêàçàíî õàðàêòåðíîå ðàñïðåäåëåíèå òåìïåðàòóðû ïî ãëóáèíå â
ïðèáðåæíîé âîäíîé ìàññå è ìîðèñòåå íå¸. D — ãëóáèíà, u — ñêîðîñòü òå÷åíèÿ íà ïîâåðõíîñòè.



áèîãåîãðàôè÷åñêîé òî÷êè
çðåíèÿ ïðîåêöèÿ ýòîé ãðàíè-
öû íà äíî ñîîòâåòñòâóåò ãðà-
íèöå âåðõíåé è íèæíåé ñóá-
ëèòîðàëè. 

Ôðîíò êðàÿ øåëüôà.
Èçó÷åíèå èçîáðàæåíèé, ïîëó-
÷åííûõ ñî ñïóòíèêîâ, ïîêàçà-
ëî íàëè÷èå êâàçèïîñòîÿííûõ
çîí ïîâûøåííîé ïåðâè÷íîé
ïðîäóêöèè âäîëü êðàÿ øåëü-
ôà, ïðè÷¸ì âûðàæåííîñòü
ýòèõ çîí âûøå îñåíüþ. Íàëè-
÷èå äàííûõ çîí ñâèäåòåëüñò-
âóåò î ñóùåñòâîâàíèè ëîêàëü-
íûõ àïâåëëèíãîâ (ðèñ. 1.15).
Ïðè÷èíû èõ âîçíèêíîâåíèÿ
åù¸ íåäîñòàòî÷íî ÿñíû (ñó-
ùåñòâóåò íåñêîëüêî òåîðèé).
Íàèáîëåå àðãóìåíòèðîâàí-
íûì ñåé÷àñ ñ÷èòàþò èõ âîç-
íèêíîâåíèå â ðåçóëüòàòå âçà-
èìîäåéñòâèÿ ïðèëèâíî-îò-
ëèâíûõ è âäîëüñêëîíîâûõ òå-
÷åíèé ñ êðîìêîé øåëüôà,
îñîáåííî â ìåñòàõ ñî ñëîæ-
íûì ðåëüåôîì. Â ðåçóëüòàòå
îáðàçóþòñÿ àíòèöèêëîíè÷åñ-
êèå âèõðè, â öåíòðå êîòîðûõ
âîäà îïóñêàåòñÿ. Ðÿäîì ñ íè-
ìè ôîðìèðóþòñÿ öèêëîíè÷å-
ñêèå âèõðè, â öåíòðå êîòîðûõ
âîäà ïîäíèìàåòñÿ. Àïâåëëèíãè êðîìêè
øåëüôà ïîçâîëÿþò ïîääåðæèâàòü óðî-
âåíü ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè â ðàéîíå
ôðîíòà íà óðîâíå, õàðàêòåðíîì äëÿ ïå-
ðèîäà âñïûøêè ôèòîïëàíêòîíà â ñî-
ñåäíèõ ðàéîíàõ. Ýòó ïðîäóêöèþ ïî-
òðåáëÿþò êîíöåíòðèðóþùèåñÿ çäåñü
ñòàäà ðûá, êèòîâ, ëàñòîíîãèõ è äàæå
ïòèö. Òàê, êîíþãè-êðîøêè (Aethia pu-
silla) ïèòàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî (áî-
ëåå 85%) êðóïíîé ðàñòèòåëüíîÿäíîé
êîïåïîäîé Neocalanus cristatus, êîí-
öåíòðèðóþùåéñÿ â ðàéîíå ôðîíòà,
øèðèíà êîòîðîãî îáû÷íî íå ïðåâûøà-
åò 20 êì. Ïòèöû äâàæäû â ñóòêè ëåòà-
þò â ðàéîí ôðîíòà îò êîëîíèè íà î.
Ñåí-Ïîëü (ðèñ. 1.16) (Ôëèíò, 2005).
Ôðîíò êðàÿ øåëüôà ðàçäåëÿåò øåëüôî-
âûå (íåðèòè÷åñêèå) è îêåàíè÷åñêèå
ðàéîíû ïåëàãèàëè. Ïðîåêöèÿ ýòîãî
ôðîíòà íà äíî ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóåò
ãðàíèöå ñóáëèòîðàëè è áàòèàëè.
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øåëüôå Áåðèíãîâà ìîðÿ. Ïî Ì.Â. Ôëèíòó (2005).

Íà âðåçêå — ðàñïðåäåëåíèå Neocalanus cristatus âäîëü
ìèãðàöèîííîãî ïóòè êîíþãè.
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(1998); Á — â çàïàäíîé ÷àñòè Áåðèíãîâà ìîðÿ. Ïî Â.Ï. Øóíòîâó (2001).
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Ðàñïîëîæåíèå ðàçíûõ íåðèòè÷åñêèõ ôðîíòîâ íà ïðèìåðå Áåðèíãîâà ìîðÿ ïîêàçàíî
íà ðèñ. 1.16.

Îêåàíè÷åñêèå ôðîíòû (ðèñ. 1.17). Ðàçäåëÿþò îáëàñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ âîä è âîä-
íûõ ìàññ. Ðàíã ýòèõ ôðîíòîâ (à, ñëåäîâàòåëüíî, è ãðàíèö) îïðåäåëÿåò ðàçìåð, óñòîé÷è-
âîñòü è âûðàæåííîñòü âîäíûõ ìàññ, êîòîðûå îíè ðàçäåëÿþò. Íàèáîëåå âàæíû ïîëÿðíûå
ôðîíòû, ðàñïîëîæåííûå â ðàéîíàõ, ãäå ãëàâíûé òåðìîêëèí âûõîäèò íà ïîâåðõíîñòü. Äëÿ
íèõ òàêæå õàðàêòåðíû âûñîêàÿ ïðîäóêòèâíîñòü, áëàãîäàðÿ èíòåíñèâíî ïðîèñõîäÿùåìó
âåðòèêàëüíîìó ïåðåìåøèâàíèþ, íà ìàëûõ ãëóáèíàõ îõâàòûâàþùåìó âñþ òîëùó âîäû îò
ïîâåðõíîñòè äî äíà.

Îáðàçîâàíèå ëüäà

Âåðòèêàëüíàÿ öèðêóëÿöèÿ è îáðàçîâàíèå ëüäà â ïðåñíîé âîäå
Â ðåêàõ è äðóãèõ òåêó÷èõ âîäî¸ìàõ íåïðåðûâíî ïðîèñõîäèò ïåðåìåøèâàíèå âîäû,

çàõâàòûâàþùåå âñþ å¸ òîëùó. Â ìåäëåííî òåêó÷èõ è ñòîÿ÷èõ âîäî¸ìàõ, òàêèõ êàê îç¸ðà,
âîäîõðàíèëèùà, ïðóäû, ñòàðèöû è ò. ï., îñíîâíàÿ ðîëü â ïåðåìåøèâàíèè âîäû ïåðåõîäèò
ê âåòðîâîìó âîëíåíèþ è âåðòèêàëüíîé öèðêóëÿöèè.

Ñàìûé ïîâåðõíîñòíûé ñëîé âîäû ïåðåìåøèâàåò âåòðîâîå âîëíåíèå. Íåñìîòðÿ íà
òî, ÷òî ýòîò ñëîé òîíîê, âåòåð ñóùåñòâåííî óâåëè÷èâàåò ñêîðîñòü ãàçîîáìåíà ìåæäó âî-
äîé è àòìîñôåðîé.

Ïåðåìåøèâàíèå ñëî¸â â äîñòàòî÷íî ãëóáîêèõ âîäî¸ìàõ — âåðòèêàëüíàÿ êîíâåê-
öèÿ, èëè öèðêóëÿöèÿ — ìîæåò âîçíèêíóòü òîëüêî â îäíîì ñëó÷àå: êîãäà ïëîòíîñòü ïî-
âåðõíîñòíîé âîäû ñòàíåò áîëüøå èëè ðàâíîé ïëîòíîñòè âîäû â íèæåëåæàùèõ ñëîÿõ. Ïî-
ñêîëüêó â ïðåñíûõ âîäî¸ìàõ ïëîòíîñòü ÿâëÿåòñÿ ëèíåéíîé ôóíêöèåé òåìïåðàòóðû, ìîæ-
íî ñêàçàòü è èíà÷å: âåðòèêàëüíàÿ öèðêóëÿöèÿ âîçíèêàåò â òîì ñëó÷àå, êîãäà òåìïåðàòóðà
âûøåëåæàùåé âîäû ñòàíîâèòñÿ íèæå èëè ðàâíîé òåìïåðàòóðå å¸ ïîäñòèëàþùåé. Îäíàêî
èìååòñÿ ñóùåñòâåííîå îãðàíè÷åíèå: ïðåñíàÿ âîäà èìååò ìàêñèìàëüíóþ ïëîòíîñòü ïðè
4°Ñ (òî÷íåå — 3,98°Ñ). Ïîýòîìó ïðè ïîíèæåíèè òåìïåðàòóðû âîäû íèæå 4°Ñ ïëîòíîñòü
âîäû îïÿòü óìåíüøàåòñÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, ïðèäîííûå ñëîè íå ìîãóò èìåòü òåìïåðàòóðó
íèæå 4°Ñ (ïî êðàéíåé ìåðå äî òåõ ïîð, ïîêà âûøåëåæàùèå íå çàìåðçíóò).

Ïîñêîëüêó îñíîâíîé èñòî÷íèê òåïëà — Ñîëíöå, òî ëåòîì ïîâåðõíîñòíûå ñëîè èìå-
þò áîëåå âûñîêóþ òåìïåðàòóðó, ò. å. ìåíüøóþ ïëîòíîñòü, ÷åì ïðèäîííûå.

Â âîäî¸ìàõ âûñîêèõ è óìåðåííûõ øèðîò è â ãîðíûõ âîäî¸ìàõ íèçêèõ øèðîò òåìïå-
ðàòóðà ïîâåðõíîñòè â òå÷åíèå ãîäà ïåðåõîäèò ðóáåæ â 4°Ñ. Ðåçóëüòàòîì ýòîãî ÿâëÿþòñÿ
ñëåäóþùèå ïðîöåññû (ðèñ. 1.18):

1. Îñåíüþ ïëîòíîñòü âîäû âîçðàñòàåò èç-çà ñíèæåíèÿ ïîâåðõíîñòíîé òåìïåðàòóðû è
ñòàíîâèòñÿ áîëüøå ïëîòíîñòè íàãðåâøèõñÿ çà ëåòî íèæåëåæàùèõ ñëî¸â. Ïîýòîìó ïîâåðõ-
íîñòíàÿ âîäà îïóñêàåòñÿ, à ïðèäîííàÿ — ïîäíèìàåòñÿ. Â ðåçóëüòàòå, èç-çà ìàëûõ ðàçìå-
ðîâ ïðåñíûõ âîäî¸ìîâ ïëîòíîñòü áûñòðî âûðàâíèâàåòñÿ ïî âñåé òîëùå âîäû îò ïîâåðõíî-
ñòè äî äíà. Îäèíàêîâàÿ ïëîòíîñòü âîäû ïîçâîëÿåò ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ ëþáûì âîçìóùåíè-
ÿì âîäû (íàïðèìåð, âåòðîâîìó âîëíåíèþ) íà âñþ å¸ òîëùó, ÷òî äîïîëíèòåëüíî óâåëè÷è-
âàåò ïåðåìåøèâàíèå âîäû â ýòîò ïåðèîä ãîäà.

2. Ïðè äàëüíåéøåì ñíèæåíèè òåìïåðàòóðû âîçäóõà (íèæå 4°Ñ) ïëîòíîñòü ïîâåðõíî-
ñòíûõ ñëî¸â óìåíüøàåòñÿ è ñòàíîâèòñÿ íèæå ïëîòíîñòè íèæåëåæàùèõ ñëî¸â, ýòî ïðåïÿò-
ñòâóåò âåðòèêàëüíîé öèðêóëÿöèè. Ïîýòîìó òåìïåðàòóðà ãëóáèííûõ ñëî¸â îñòà¸òñÿ áîëåå
âûñîêîé, áëèçêîé ê 4°, òîãäà êàê ïîâåðõíîñòíûå ñëîè ïðîäîëæàþò îõëàæäàòüñÿ âïëîòü äî
îáðàçîâàíèÿ ëüäà.

3. Âåñíîé ë¸ä òàåò è òåìïåðàòóðà âîäû íà ïîâåðõíîñòè ïîâûøàåòñÿ, âîçðàñòàåò å¸
ïëîòíîñòü è ñòàíîâèòñÿ îäèíàêîâîé îò ïîâåðõíîñòè äî äíà. Ýòî ïîçâîëÿåò ðàñïðîñòðà-
íÿòüñÿ ëþáûì âîçìóùåíèÿì âîäû íà âñþ òîëùó, èç-çà ÷åãî âåðòèêàëüíîå ïåðåìåøèâàíèå
ïðîèñõîäèò è âåñíîé.

4. Äàëüíåéøåå ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ âîäû ïðèâîäèò ê
óìåíüøåíèþ åãî ïëîòíîñòè ïî ñðàâíåíèþ ñ íèæåëåæàùèì, íàãðåâàþùèìñÿ ìåíüøå. Â
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ðåçóëüòàòå ôîðìèðóåòñÿ òåðìîêëèí, ðàçäåëÿþùèé ýïèëèìíèîí (ïîâåðõíîñòíûé ñëîé âî-
äû) è ãèïîëèìíèîí (ïðèäîííûé, ñ áîëåå ïëîòíîé âîäîé). Ðàçëè÷èå â ïëîòíîñòè âîäû ïðå-
ïÿòñòâóåò âåðòèêàëüíîé êîíâåêöèè, â òîì ÷èñëå è çà ñ÷¸ò âåòðà.

Òàêèì îáðàçîì, â òå÷åíèå ãîäà âîäî¸ì ïðîõîäèò 4 ãèäðîëîãè÷åñêèå ñòàäèè:
1. Îñåííÿÿ ãîìîòåðìèÿ.
2. Çèìíÿÿ ñòðàòèôèêàöèÿ.
3. Âåñåííÿÿ ãîìîòåðìèÿ.
4. Ëåòíÿÿ ñòðàòèôèêàöèÿ.
Èíòåíñèâíîå ïåðåìåøèâàíèå âîäû è îáîãàùåíèå ïðèäîííûõ ñëî¸â êèñëîðîäîì ïðî-

èñõîäèò â ïåðèîäû ãîìîòåðìèè (îñåííåé è âåñåííåé). Â ïåðèîäû æå ñòðàòèôèêàöèè â ïðè-
äîííûõ ñëîÿõ èñòî÷íèêîì êèñëîðîäà ÿâëÿåòñÿ òîëüêî ôîòîñèíòåç. Èç-çà íèçêîé ïðîçðà÷-
íîñòè âîäû â ïðåñíûõ âîäî¸ìàõ (à çèìîé è èç-çà ñíèæåíèÿ îñâÿù¸ííîñòè ïîäî ëüäîì è
íèçêîé òåìïåðàòóðû) ïîñòóïëåíèå êèñëîðîäà îò ôîòîñèíòåçà íå êîìïåíñèðóåò åãî ïîòðåá-
ëåíèå. È ïðè îòñóòñòâèè èíûõ èñòî÷íèêîâ êèñëîðîäà ïðè äîñòàòî÷íî âûñîêîì ïîòðåáëå-
íèè êèñëîðîäà (îáû÷íî çà ñ÷¸ò áàêòåðèàëüíîãî îêèñëåíèÿ îðãàíèêè â ãðóíòå) è ìàëîì
îáú¸ìå ãèïîëèìíèîíà ìîãóò íàñòóïàòü çàìîðû.

Ñ ïðîäâèæåíèåì â áîëåå âûñîêèå øèðîòû è âûøå â ãîðû ëåòî ñòàíîâèòñÿ êîðî÷å,
óìåíüøàåòñÿ è ïåðèîä ëåòíåé ñòðàòèôèêàöèè. Ïðè î÷åíü êîðîòêîì ëåòå ïåðèîäû îñåííåé
è âåñåííåé ãîìîòåðìèè ñëèâàþòñÿ â îäèí. Ñ äàëüíåéøèì ïàäåíèåì òåìïåðàòóðû âîçäóõà
ïåðèîäû ãîìîòåðìèè ñîêðàùàþòñÿ, ïðîìåðçàíèå âîäî¸ìîâ ïðîèñõîäèò íà áóëüøóþ ãëó-
áèíó, è â ïðåäåëå âìåñòî âîäî¸ìà âîçíèêàåò ëåäíèê.

Ñ ïðîäâèæåíèåì â áîëåå íèçêèå øèðîòû çèìà ñòàíîâèòñÿ êîðî÷å, óìåíüøàåòñÿ è ïå-
ðèîä çèìíåé ñòðàòèôèêàöèè. Ïðè î÷åíü êîðîòêîé çèìå ïåðèîäû îñåííåé è çèìíåé ãîìî-
òåðìèè ñëèâàþòñÿ â îäèí. Ñ äàëüíåéøèì ðîñòîì òåìïåðàòóðû âîçäóõà è ýòîò ïåðèîä ãî-
ìîòåðìèè ñîêðàùàåòñÿ è â ïðåäåëå èñ÷åçàåò. Â ðåçóëüòàòå ïåðåìåøèâàíèå ïðîèñõîäèò
òîëüêî çà ñ÷¸ò âåòðîâîãî âîëíåíèÿ è òå÷åíèé è íå ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà áîëüøèå ãëóáèíû,
ãäå êîíöåíòðàöèÿ êèñëîðîäà èç-çà ïîãëîùåíèÿ áèîòîé ïàäàåò. Ïîýòîìó ìîæåò âîçíèêíóòü
ñèòóàöèÿ, êîãäà ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ïðåâîñõîäèò åãî ïðèòîê â ðåçóëüòàòå ôîòîñèíòåçà
è ãàçîîáìåíà ñ àòìîñôåðîé è ïîâåðõíîñòíûì ñëîåì. Íà äîñòàòî÷íî áîëüøîé ãëóáèíå (íå-
îäèíàêîâîé â ðàçíûõ âîäî¸ìàõ) âîçìîæíî ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà áèîòîé ïîëíîñòüþ, è â
âîäå ïîÿâëÿåòñÿ ñåðîâîäîðîä. Òàêàÿ ñèòóàöèÿ èìååò ìåñòî, íàïðèìåð, â êðóïíûõ àôðèêàí-
ñêèõ îçåðàõ Íüÿñà è Òàíãàíüèêà. Ýòî îçåðà òèïà Áàéêàëà ñ ãëóáèíàìè 706 ì è 1435 ì ñî-
îòâåòñòâåííî (ðèñ. 4.21). Â íèõ, íà÷èíàÿ ñ 100–300 ì, âîäà ïîñòîÿííî íàñûùåíà ñåðîâî-
äîðîäîì è ëèøåíà àýðîáíîé æèçíè. Áîëåå òîãî, â ðåçóëüòàòå ñïîðàäè÷åñêè âîçíèêàþùèõ
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Ðèñ. 1.18. Âåðòèêàëüíàÿ öèðêóëÿöèÿ â ïðåñíûõ âîäî¸ìàõ âûñîêèõ è óìåðåííûõ øèðîò
(îáúÿñíåíèå â òåêñòå).



ïîäú¸ìîâ ãëóáèííîé âîäû ê ïîâåðõíîñòè â àòìîñôåðó ïîïàäàåò îãðîìíîå êîëè÷åñòâî ñå-
ðîâîäîðîäà, ïðèâîäÿùåå ê óíè÷òîæåíèþ æèçíè íà áîëüøîé ïëîùàäè ñóøè, â òîì ÷èñëå
èíîãäà — è íàñåëåíèÿ ïîñåëêîâ, ïîïàâøèõ â çîíó ñåðîâîäîðîäíîãî çàðàæåíèÿ.

Èòàê, ïî ïðè÷èíå òîãî, ÷òî ïðåñíàÿ âîäà èìååò íàèáîëüøóþ ïëîòíîñòü ïðè òåìïå-
ðàòóðå îêîëî 4°Ñ (âûøå òåìïåðàòóðû çàìåðçàíèÿ), ïðè ïîíèæåíèè òåìïåðàòóðû âîäû íè-
æå òåìïåðàòóðû ìàêñèìàëüíîé ïëîòíîñòè îáðàçóåòñÿ ïîâåðõíîñòíûé ìåíåå ïëîòíûé
ñëîé, ïðè îõëàæäåíèè êîòîðîãî äî òî÷êè çàìåðçàíèÿ îáðàçóåòñÿ ë¸ä.

Îáðàçîâàíèå ëüäà â ìîðñêîé âîäå
Ñ óâåëè÷åíèåì ñîë¸íîñòè òåìïåðàòóðà, ïðè êîòîðîé âîäà èìååò íàèáîëüøóþ ïëîò-

íîñòü, ïîñòåïåííî ïðèáëèæàåòñÿ ê òåìïåðàòóðå çàìåðçàíèÿ, è ïðè ñîë¸íîñòè 24,695‰ îíè
ñòàíîâÿòñÿ ðàâíû (–1,33°Ñ). Ïðè äàëüíåéøåì óâåëè÷åíèè ñîë¸íîñòè òåìïåðàòóðà íàè-
áîëüøåé ïëîòíîñòè âîäû ñòàíîâèòñÿ íèæå òî÷êè çàìåðçàíèÿ. Ïðè 35‰ ìàêñèìàëüíàÿ
ïëîòíîñòü âîäû íàáëþäàåòñÿ ïðè –3,5°Ñ, à çàìåðçàåò îíà ïðè –1,9°Ñ. Ñëåäîâàòåëüíî, âåð-
òèêàëüíàÿ êîíâåêöèÿ äîëæíà ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ íà âñþ ãëóáèíó áàññåéíà. Ýòî îçíà÷àåò,
÷òî â ìîðå (â îòëè÷èå îò ïðåñíûõ âîäî¸ìîâ) â ðåçóëüòàòå òîëüêî îõëàæäåíèÿ ïîâåðõíîñò-
íîãî ñëîÿ âîäû, ë¸ä îáðàçîâàòüñÿ íå ìîæåò äî òåõ ïîð, ïîêà íå îõëàäèòñÿ âñÿ òîëùà âîäû.
Ïîñëå îõëàæäåíèÿ òîëùè âîäû, ë¸ä ìîæåò îáðàçîâàòüñÿ â ëþáîì ìåñòå, â òîì ÷èñëå íà
äíå, â òîëùå âîäû, à íå òîëüêî íà ïîâåðõíîñòè, êàê ýòî ïðîèñõîäèò â ïðåñíûõ âîäî¸ìàõ.
Â äîñòàòî÷íî ãëóáîêèõ ìîðÿõ (çà ïðåäåëàìè øåëüôà) èç-çà ò¸ïëûõ òå÷åíèé è âûñîêîé òåï-
ëî¸ìêîñòè âîäû îáðàçîâàíèå ëüäà ïðèíöèïèàëüíî íåâîçìîæíî. Ýòî íå îòíîñèòñÿ ê ìàëî-
ñîë¸íûì ìîðÿì (ñ ñîë¸íîñòüþ ìåíåå 24,695‰), ãäå òåðìè÷åñêàÿ êîíâåêöèÿ ïðîèñõîäèò ïî
ïðåñíîâîäíîìó òèïó. Èç ðîññèéñêèõ ìîðåé ê ïîñëåäíèì îòíîñÿòñÿ ïîëíîñòüþ ×¸ðíîå,
Àçîâñêîå, Êàñïèéñêîå, Áàëòèéñêîå, Áåëîå, þæíûå ÷àñòè Êàðñêîãî, ìîðÿ Ëàïòåâûõ è Âîñ-
òî÷íî-Ñèáèðñêîãî, à òàêæå çàêðûòûå áóõòû è çàëèâû íåêîòîðûõ äðóãèõ ðàéîíîâ.

Òåì íå ìåíåå, êàê ìû çíàåì, ë¸ä îáðàçóåòñÿ. Ïðè÷èíà ýòîãî êðîåòñÿ â òîì, ÷òî êîí-
âåêöèÿ íå ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà âñþ òîëùó âîäû, à îãðàíè÷èâàåòñÿ ïîâåðõíîñòíûì ðàñïðå-
ñí¸ííûì ñëîåì, èìåþùèì ôîðìó ëèíçû. Ïëîòíîñòü âîäû â ýòîé ëèíçå ñóùåñòâåííî ìåíü-
øå, ÷åì ãëóáæå: èçìåíåíèå ïëîòíîñòè âîäû â ðåçóëüòàòå èçìåíåíèÿ òåìïåðàòóðû íà 5°Ñ
(îò 0 äî +5°Ñ) ýêâèâàëåíòíî èçìåíåíèþ ïëîòíîñòè â ðåçóëüòàòå èçìåíåíèÿ ñîë¸íîñòè âñå-
ãî íà 0,534‰ (Tomczak, 2000).
Ïîýòîìó íà íèæíåé ãðàíèöå
ðàñïðåñí¸ííîé ëèíçû îáðàçó-
åòñÿ î÷åíü ðåçêèé ïèêíîêëèí,
äåëàþùèé íåâîçìîæíîé âåð-
òèêàëüíóþ öèðêóëÿöèþ. Ðàñ-
ïðîñòðàíåíèå ïëàâó÷èõ ëüäîâ
âåñüìà õîðîøî ñîâïàäàåò ñ
ãðàíèöåé äàííîé ðàñïðåñí¸í-
íîé ëèíçû (ðèñ. 1.19).

Ñîãëàñíî îäíîé èç ãèïî-
òåç (Çàõàðîâ, 1978), îáðàçîâà-
íèå ëåäîâîãî ïîêðîâà Ñåâåð-
íîãî ïîëóøàðèÿ ñâÿçàíî ñ ôîð-
ìèðîâàíèåì ðàñïðåñí¸ííîé
ëèíçû. Ïðîèñõîäèëî ýòî ñëå-
äóþùèì îáðàçîì. Êàê è â Þæ-
íîì ïîëóøàðèè, óâåëè÷åíèå
ãðàäèåíòà òåìïåðàòóðû â êîí-
öå êàéíîçîÿ ïðèâåëî ê âîçðàñ-
òàíèþ ðîëè ïîëÿðíûõ ðàéîíîâ
êàê êîíäåíñàòîðîâ âëàãè.
Ñëåäñòâèåì ñòàëî óâåëè÷åíèå

231. Äíî êàê áèîòîï
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Ðèñ. 1.19. Ðàñïðåñí¸ííàÿ ëèíçà.
1— ãëóáèíà çàëåãàíèÿ èçîãàëèíû 34‰ â êîíöå çèìû (ì); 2 — ïîëî-
æåíèå èçîãàëèíû 34‰ íà ïîâåðõíîñòè ëåòîì; 3 — êðîìêà ëüäà â
êîíöå çèìû. Ïî Â.Ô. Çàõàðîâó (1978).



ñòîêà âûñîêîøèðîòíûõ ðåê. Âñ¸ âîçðàñòàþùèé îáú¸ì ïðåñíîé âîäû íà÷àë ïîñòóïàòü â Ñå-
âåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí, è ïîñòåïåííî îí ïðåâûñèë å¸ ïîòåðè ñ èñïàðåíèåì, îáðàçîâà-
ëàñü ðàñïðåñí¸ííàÿ ëèíçà. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èñïàðåíèå â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå
ìîæíî ñ÷èòàòü íè÷òîæíûì, òîãäà êàê ïðåñíûé ñòîê ëèøü íåìíîãèì ìåíüøå, ÷åì â Èíäèé-
ñêîì îêåàíå. Êàê òîëüêî âîçíèêëà ðàñïðåñí¸ííàÿ ëèíçà, îáðàçîâàíèå ëåäîâîãî ïîêðîâà â
Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå ñòàëî íåèçáåæíûì, è áûëà çàïóùåíà ñóùåñòâóþùàÿ ñåé÷àñ
àâòîêîëåáàòåëüíàÿ ñèñòåìà, äëÿ êîòîðîé õàðàêòåðíî ïåðèîäè÷åñêîå îëåäåíåíèå ìàòåðè-
êîâ. Ìåõàíèçì å¸ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñëåäóþùèé. Ïîÿâèâøàÿñÿ è ðàñòóùàÿ îïðåñí¸ííàÿ
ïîâåðõíîñòíàÿ âîäíàÿ ìàññà ïðåêðàùàåò ïîñòóïëåíèå â àòìîñôåðó òåïëà, ïðèíîñèìîãî
ò¸ïëûìè òå÷åíèÿìè. Ýòî ïðèâîäèò ê äàëüíåéøåìó îõëàæäåíèþ Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ,
äàëüíåéøåìó ðîñòó ãðàäèåíòà, ìàòåðèêîâîãî ñòîêà è îïðåñí¸ííîé ëèíçû — ò. å. ñèñòåìà
ðàáîòàåò ñ ïîëîæèòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçüþ. Â ðåçóëüòàòå íà ñåâåðå Åâðîïû è Àìåðèêè
ôîðìèðóþòñÿ ëåäíèêè. Ïî ìåðå ðàçðàñòàíèÿ ëåäîâûõ ùèòîâ íàä íèìè ôîðìèðóþòñÿ àí-
òèöèêëîíû, âñ¸ ñèëüíåå îòêëîíÿþùèå ê þãó, èäóùèå ñ îêåàíîâ (â Åâðîïå — èç Àòëàíòè-
êè) öèêëîíû, íåñóùèå âîäó. Ýòî ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ îñàäêîâ è ìàòåðèêîâîãî ñòî-
êà,÷òî, â ñâîþ î÷åðåäü, âåäåò ê óìåíüøåíèþ ðàñïðåñí¸ííîé ëèíçû è óâåëè÷åíèþ ïðèòîêà
òåïëà â Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí, âûçûâàþùåãî ðàçðóøåíèå ëåäíèêîâûõ ùèòîâ Åâðî-
ïû è Ñåâåðíîé Àìåðèêè. Çàòåì öèêë ïîâòîðÿåòñÿ.

Åñëè èñõîäèòü èç âûøåèçëîæåííîé ãèïîòåçû, òî èíòåðåñíûå è íåîæèäàííûå ïîñëåä-
ñòâèÿ áóäåò èìåòü îñóùåñòâëåíèå âðåìÿ îò âðåìåíè ïðåäëàãàåìîãî ïîâîðîòà ñåâåðíûõ ðåê.
Â ðåçóëüòàòå ïåðåáðîñêè ÷àñòè èõ ñòîêà èç áàññåéíà Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà â áåñ-
ñòî÷íûé ñðåäíåàçèàòñêèé áàññåéí, ïðåñíûé ñòîê â Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí óìåíüøèò-
ñÿ, ñîîòâåòñòâåííî óìåíüøèòñÿ è îïðåñí¸ííàÿ ëèíçà. Ýòî ïðèâåä¸ò ê ïîòåïëåíèþ Àðêòèêè.
Àíàëîãè÷íûé ýôôåêò äàñò è ïðåäëàãàåìàÿ ïîñòðîéêà ïëîòèíû ÷åðåç Áåðèíãîâ ïðîëèâ (âî-
äû, ïîñòóïàþùèå èç Òèõîãî îêåàíà ÷åðåç Áåðèíãîâ ïðîëèâ, áîëåå ïðåñíûå, ÷åì ìåñòíûå
àðêòè÷åñêèå).

Âîçíèêíîâåíèå Àíòàðêòè÷åñêîãî ëåäíèêà èìååò èíûå ïðè÷èíû, õîòÿ çäåñü òàêæå
èìååò ìåñòî îáðàçîâàíèå ðàñïðåñí¸ííîé ëèíçû. Àíòàðêòèäà ðàñïîëîæåíà â ðàéîíå ïîëþ-
ñà íå ìåíåå 100 ìëí. ëåò, îäíàêî îëåäåíåíèå òàì ðàçâèëîñü ãîðàçäî ïîçäíåå — ïðèìåðíî
25 ìëí. ëåò íàçàä. Ïîõîëîäàíèå æå íà÷àëîñü çíà÷èòåëüíî ðàíüøå. Ñóùåñòâîâàâøàÿ â ìå-
çîçîå è íà÷àëå êàéíîçîÿ ñèñòåìà òå÷åíèé îò ýêâàòîðà ê ïîëþñó îáåñïå÷èâàëà íèçêèé òåì-
ïåðàòóðíûé ãðàäèåíò ýêâàòîð – ïîëþñ. Âîçðàñòàíèå ýòîãî ãðàäèåíòà îáóñëîâëåíî âîçíèê-
íîâåíèåì öèðêóìàíòàðêòè÷åñêîãî òå÷åíèÿ, èäóùåãî ïî 40–50° þ. ø. âîêðóã Àíòàðêòèäû.
Ýòî òå÷åíèå èçîëèðóåò Àíòàðêòèäó, äåëàÿ íåâîçìîæíûì ïåðåíîñ òåïëà òå÷åíèÿìè îò ýê-
âàòîðà. Ñòàíîâëåíèå öèðêóìàíòàðêòè÷åñêîãî òå÷åíèÿ ïðîèñõîäèëî ïîñòåïåííî, ïî ìåðå
óñòàíîâëåíèÿ ãåîãðàôè÷åñêîé èçîëÿöèè Àíòàðêòèäû â ðåçóëüòàòå äðåéôà ìàòåðèêîâ. Ïåð-
âîíà÷àëüíî Àíòàðêòèäà ñîñòàâëÿëà åäèíûé ìàòåðèê ñ Àâñòðàëèåé è Þæíîé Àìåðèêîé.
Ïðèìåðíî 50–55 ìëí. ëåò íàçàä ïðîèçîøëî îòäåëåíèå Àâñòðàëèè îò Àíòàðêòèäû (ðèñ.
1.20). Îêîëî 38 ìëí. ëåò íàçàä óãëóáèëñÿ ïðîëèâ ê þãó îò Òàñìàíèè, à îêîëî 25 ìëí. ëåò
íàçàä îáðàçîâàëñÿ ãëóáîêîâîäíûé ïðîëèâ Äðåéêà ìåæäó Àíòàðêòèäîé è Þæíîé Àìåðè-

êîé. Ýòîò ìîìåíò è ÿâëÿåòñÿ âðå-
ìåíåì ðîæäåíèÿ öèðêóìàíòàðê-
òè÷åñêîãî òå÷åíèÿ (îêîí÷àòåëüíî
îíî ñôîðìèðîâàëîñü òîëüêî
12–15 ìëí. ëåò íàçàä). Ñ ýòîãî
ìîìåíòà ñóùåñòâîâàâøèå è ðàíåå
ãîðíûå ëåäíèêè Àíòàðêòèäû ïðå-
âðàòèëèñü â åäèíûé ïîêðîâíûé
ëåäíèêîâûé ùèò — íà÷àëîñü îëå-
äåíåíèå Àíòàðêòèäû. Óâåëè÷å-
íèå ãðàäèåíòà òåìïåðàòóðû â
êîíöå êàéíîçîÿ ïðèâåëî ê âîçðàñ-
òàíèþ ðîëè ïîëÿðíûõ ðàéîíîâ
êàê êîíäåíñàòîðîâ âëàãè, à ë¸ä
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Ðèñ. 1.20. Ñòàíîâëåíèå öèðêóìàíòàðêòè÷åñêîãî òå÷åíèÿ.



ñíèæàåò òåìïåðàòóðó ñîñåäíèõ ðàéîíîâ, ò. å. ñèñòåìà ðàáîòàåò ñ ïîëîæèòåëüíîé îáðàòíîé
ñâÿçüþ. Ïîýòîìó, âîçíèêíóâ 25 ìëí. ëåò íàçàä, íåñìîòðÿ íà ïðîèñõîäèâøèå êîëåáàíèÿ
êëèìàòà, ëåäíèê Àíòàðêòèäû çà ýòî âðåìÿ íè ðàçó íå ðàñòàÿë.

Â îáîèõ ñëó÷àÿõ (â Ñåâåðíîì è Þæíîì ïîëóøàðèè) îëåäåíåíèå âîçíèêëî èç-çà îñ-
ëàáëåíèÿ ïåðåíîñà òåïëà òå÷åíèÿìè îò ýêâàòîðà ê ïîëþñó. Îáÿçàòåëüíûì óñëîâèåì ýòîãî
ÿâëÿåòñÿ ðàñïîëîæåíèå ìàòåðèêîâ â ïðèïîëÿðíûõ ðàéîíàõ. 

Â çàêëþ÷åíèå ðàçãîâîðà î òåìïåðàòóðå âåðíåìñÿ åù¸ ðàç ê êàðòå ïîâåðõíîñòíûõ
òåìïåðàòóð (ðèñ. 1.2). Äàæå íà ñòîëü ñõåìàòè÷íîé êàðòå âèäíî, ÷òî ðàññòîÿíèå ìåæäó èçî-
òåðìàìè íåîäèíàêîâî. Â íåêîòîðûõ ðàéîíàõ èçîòåðìû ñãóùåíû. Îñîáåííî ðåçêèå ãðàäè-
åíòû ñâîéñòâåííû ðàéîíàì êîíòàêòà òåïëûõ è õîëîäíûõ òå÷åíèé, íàïðèìåð, ó ñåâåðî-çà-
ïàäíîãî ïîáåðåæüÿ Àòëàíòèêè. Â äðóãèõ ðàéîíàõ ðàññòîÿíèå ìåæäó èçîòåðìàìè áîëüøå
ñðåäíåãî. Ïîäîáíîå íàáëþäàåòñÿ è íà âåðòèêàëüíûõ ðàçðåçàõ — ñðàâíèòåëüíî îäíîðîä-
íûå ñëîè ñìåíÿþòñÿ ñëîÿìè ïèêíîêëèíîâ. Èíûìè ñëîâàìè: âûäåëÿþòñÿ ðàéîíû, óñëîâèÿ
âíóòðè êîòîðûõ ìåíÿþòñÿ ïëàâíî è íåçíà÷èòåëüíî. Ýòè ðàéîíû ðàçäåëåíû çîíàìè ðåçêèõ
ãðàäèåíòîâ. Â ïåðâîì è ãðóáîì ïðèáëèæåíèè ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî â êàæäîì èç òàêèõ ðàé-
îíîâ ôîðìèðóåòñÿ ñâîÿ áèîòà, à çîíû ðåçêèõ ãðàäèåíòîâ ñîîòâåòñòâóþò ãðàíèöàì ìåæäó
íèìè. 

Ñîë¸íîñòü
Æèçíü ñóùåñòâóåò â âîäî¸ìàõ ñ ñîë¸íîñòüþ îò 0 äî ïðèìåðíî 300‰. Îäíàêî ðàñïðå-

äåëåíèå âîä ñ ðàçíîé ñîë¸íîñòüþ ïî ýòîìó äèàïàçîíó ñóùåñòâåííî íåðàâíîìåðíî. Áîëü-
øàÿ ÷àñòü âîäîåìîâ ñóøè èìååò ñîë¸íîñòü áëèçêóþ ê ïðåñíîé. Ìîðÿ è îêåàíû èìåþò ñî-
ë¸íîñòü îêîëî 35‰, å¸ íàçûâàþò íîðìàëüíîé îêåàíè÷åñêîé. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñîë¸íîñòü
â Ìèðîâîì îêåàíå êîëåáëåòñÿ â î÷åíü íåáîëüøèõ ïðåäåëàõ: â àðèäíûõ ðàéîíàõ ìîæåò âîç-
ðàñòàòü äî 39‰ (âîñòî÷íàÿ ÷àñòü Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ) è äàæå 41‰ (Êðàñíîå ìîðå), â ìåñ-
òàõ òàÿíèÿ ëüäà â âûñîêèõ øèðîòàõ — ìîæåò îïóñêàòüñÿ äî 32–33‰. Âî âíóòðåííèõ ìî-
ðÿõ è ìåñòàõ âïàäåíèÿ ðåê ñîë¸íîñòü ìîæåò áûòü ñóùåñòâåííî èíîé, íî îòíîñèòåëüíàÿ
ïëîùàäü òàêèõ àêâàòîðèé î÷åíü íåçíà÷èòåëüíà. Ñîë¸íîñòü îêåàíà Çåìëè áûëà ïðèìåðíî
ïîñòîÿííîé êàê ìèíèìóì íà ïðîòÿæåíèè ôàíåðîçîÿ* è, ïîñêîëüêó ìîðÿ Çåìëè âñåãäà áû-
ëè ôàêòè÷åñêè ÷àñòÿìè îäíîãî Îêåàíà, ïî-âèäèìîìó, íèêîãäà íå áûëî ñóùåñòâåííûõ ãåî-
ãðàôè÷åñêèõ ðàçëè÷èé íè â îáùèõ çíà÷åíèÿõ ñîë¸íîñòè, íè â ñîîòíîøåíèÿõ ðàçíûõ ýëå-
ìåíòîâ. Ïîýòîìó íà Çåìëå ñôîðìèðîâàëèñü äâå îñíîâíûå âîäíûå áèîòû: ïðåñíîâîäíàÿ è
ìîðñêàÿ. Â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ äëèòåëüíî ñóùåñòâóþùèõ êðóïíûõ áàññåéíîâ ñ îòëè÷àþùåé-
ñÿ îò ìîðñêîé ñîë¸íîñòüþ (íàïðèìåð, Êàñïèé è ñâÿçàííûå ñ íèì âîäî¸ìû) â îñíîâíîì
ôîðìèðîâàëèñü òå æå áèîòû ñ íåêîòîðîé ìåñòíîé ñïåöèôèêîé (ïîäðîáíåå ñì. íèæå). Ðàç-
ëè÷èå ìîðñêîé è ïðåñíîâîäíîé áèîò ìåæäó ñîáîé ïî÷òè òàêîå æå, êàê êàæäîé èç íèõ ñ íà-
çåìíîé. Íàçåìíàÿ è ïðåñíîâîäíàÿ áèîòû íåñîìíåííî ïðîèçîøëè îò ìîðñêîé, ïðè ýòîì íå
áûëî ñîçäàíî òàêñîíà æèâîòíûõ ðàíãîì âûøå êëàññà. Ìîðñêàÿ áèîòà ãîðàçäî ðàçíîîáðàç-
íåå ïðåñíîâîäíîé. Îáùåå ÷èñëî òèïîâ â ìîðå — 34, â ïðåñíûõ âîäàõ — 17. ×èñëî êëàñ-
ñîâ â ìîðå — 73, â ïðåñíûõ âîäàõ — 35. Äëÿ ìîðñêîé áèîòû ýíäåìè÷íû ðàäèîëÿðèè, íå-
êîòîðûå êèøå÷íîïîëîñòíûå (ñèôîíîôîðû, ñöèôîìåäóçû, êîðàëëîâûå ïîëèïû), ãðåáíåâè-
êè, ïðèàïóëèäû, ñèïóíêóëèäû, ýõèóðèäû, ïîãîíîôîðû, áîëüøàÿ ÷àñòü êëàññîâ ìîëëþñêîâ
(Monoplacophora, Aplacophora, Polyplacophora, Cephalopoda, Scaphopoda), ïàíòîïîäû, ùå-
òèíêî÷åëþñòíûå, èãëîêîæèå è îáîëî÷íèêè. Ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî ìîðñêèìè ÿâëÿþòñÿ ãè-
äðîìåäóçû, íåìåðòèíû, ïîëèõåòû è ýëàçìîáðàíõèè. Íî è ïðåñíîâîäíàÿ áèîòà èìååò ñâîþ
ñïåöèôèêó: ñîëíå÷íèêè, êîëîâðàòêè, îëèãîõåòû, ïèÿâêè, êëàäîöåðû, íàñåêîìûå, ìøàíêè
Phylactolaemata, æàáðîíîãèå ðàêè, äâîÿêîäûøàùèå ðûáû è àìôèáèè îáèòàþò èñêëþ÷è-
òåëüíî èëè ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî â ïðåñíûõ âîäàõ. Âèäîâ, êîòîðûå îáèòàëè áû êàê â ìîð-
ñêîé, òàê è â ïðåñíîé âîäå íåìíîãî. Áîëåå òîãî, äåòàëüíîå ðàññìîòðåíèå èõ áèîëîãèè ïî-

251. Äíî êàê áèîòîï

* Ñóùåñòâåííîå èçìåíåíèå õèìè÷åñêîãî ñîñòàâà ìîðñêîé âîäû ïðîèçîøëî òîëüêî ïðè ïîÿâëåíèè
ñâîáîäíîãî êèñëîðîäà. Â ýòîò ïåðèîä ïðîèçîøëî îêèñëåíèå æåëåçà, ìàðãàíöà è äðóãèõ ìåòàëëîâ è
âûïàäåíèå èõ ñîëåé. Èìåííî ñ ýòèì ïåðèîäîì ñâÿçàíî âîçíèêíîâåíèå êðóïíûõ æåëåçîðóäíûõ ìåñ-
òîðîæäåíèé (íàïðèìåð, Êóðñêîãî).



êàçûâàåò, ÷òî íàèáîëåå îòâåòñòâåííûå ñòàäèè èõ æèçíåííîãî öèêëà (ðàçìíîæåíèå è ðàí-
íåå ðàçâèòèå) ïðîõîäÿò èëè òîëüêî â ïðåñíîé, èëè òîëüêî â ìîðñêîé âîäå. Âèäîâ, ñïîñîá-
íûõ ðàçìíîæàòüñÿ è òàì, è òàì ïðàêòè÷åñêè íåò. Ñòîëü ÷¸òêîå ðàçäåëåíèå ìîðñêîé è ïðåñ-
íîâîäíîé áèîò ÿâëÿåòñÿ ôóíäàìåíòàëüíûì ñâîéñòâîì æèçíè íà Çåìëå è ïðîÿâëÿåòñÿ íà
ðàçíûõ óðîâíÿõ îðãàíèçàöèè: ýêîñèñòåìíîì, îðãàíèçìåííîì, êëåòî÷íîì è ìîëåêóëÿðíîì.
Ò. å. ñîë¸íîñòü âîäî¸ìîâ âëèÿåò íà ôóíêöèîíèðîâàíèå æèâûõ ñèñòåì íà óðîâíå ýêîñèñ-
òåì, ôèçèîëîãèè è áèîõèìèè (Õëåáîâè÷, 1974).

Ëîêàëüíî ñîë¸íîñòü ìîæåò èìåòü äðóãèå çíà÷åíèÿ. Áîëüøàÿ ÷àñòü òàêèõ îòêëîíåíèé
íàáëþäàåòñÿ â ïðèáðåæíûõ ðàéîíàõ. ×àùå âñåãî âñòðå÷àåòñÿ ðàñïðåñíåíèå ïîä âëèÿíèåì
ìàòåðèêîâîãî ñòîêà. Ïðè ñìåøèâàíèè ïðåñíîé è ìîðñêîé âîäû ñîë¸íîñòü ìåíÿåòñÿ ïëàâ-
íî. Îäíàêî îòâåò áèîòû, êàê ýòî îáû÷íî áûâàåò, äèñêðåòåí. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî äî îïðåäå-
ë¸ííîãî ïðåäåëà áèîòà êàê áû íå çàìå÷àåò èçìåíåíèÿ ñîë¸íîñòè. Ïðè äàëüíåéøåì èçìå-
íåíèè ñîë¸íîñòè ïðîèñõîäèò ðåçêîå èçìåíåíèå áèîòû. Â çîíå êîíòàêòà ïðåñíûõ è ìîð-
ñêèõ âîä íàáëþäàåòñÿ ïàäåíèå âèäîâîãî áîãàòñòâà è áèîìàññû. Ñàìàÿ ñóùåñòâåííàÿ ïåðå-
ñòðîéêà áèîòû ïðîèñõîäèò íà ñòûêå ìîðñêîé è ïðåñíîâîäíûõ áèîò è ïðèóðî÷åíà ê ñîë¸-
íîñòè 5–8‰ (ðèñ. 1.21). Ìåíåå âûðàæåííûå ãðàíèöû ëîêàëüíî âûÿâëÿþòñÿ è ïðè äðóãèõ
ñîë¸íîñòÿõ. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèìè ðóáåæíûìè çíà÷åíèÿìè áûëî ïðåäëîæåíî íåñêîëüêî
êëàññèôèêàöèé. Ïðèóðî÷åííîñòü áèîò (è òàêñîíîâ, èç êîòîðûõ îíè ñîñòîÿò) ê ðàçíîé ñî-
ë¸íîñòè îïèñûâàþò òåðìèíàìè, îáðàçîâàííûìè îáû÷íûìè ïðèñòàâêàìè (îëèãî-, ìåçî-,
ãèïåð-, ñòåíî- è ïîëè-) è êîðíåì -ãàëèííûé. Îëèãîãàëèííûìè íàçûâàþò îðãàíèçìû,
âñòðå÷àþùèåñÿ ïðè íèçêîé ñîë¸íîñòè (íî íå ïðåñíîâîäíûå), ìåçîãàëèííûìè — âñòðå÷à-
þùèåñÿ ïðè ñðåäíåé, ïîëèãàëèííûìè — ïðè îêåàíè÷åñêîé, ãèïåðãàëèííûìè — ïðè ñî-
ë¸íîñòè ñóùåñòâåííî âûøå îêåàíè÷åñêîé. Ïî øèðîòå äèàïàçîíà, ïðè êîòîðîì âñòðå÷àþò-
ñÿ òàêñîíû, âûäåëÿþò ñòåíîãàëèííûå — âñòðå÷àþùèåñÿ â óçêîì äèàïàçîíå ñîë¸íîñòè, è
ïîëèãàëèííûå — âñòðå÷àþùèåñÿ â øèðîêîì äèàïàçîíå ñîë¸íîñòè.

Òàêèì îáðàçîì, ïðè âîçðàñòàíèè îòêëîíåíèÿ ñîë¸íîñòè îò îêåàíè÷åñêîé íà÷èíàåòñÿ
ïðîãðåññèðóþùåå âûïàäåíèå ðàçëè÷íûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ãðóïï. Íàèáîëåå áðîñàþùèì-
ñÿ â ãëàçà ÿâëÿåòñÿ óìåíüøåíèå ÷èñëà âèäîâ îäíîé èç âåäóùèõ â äîííûõ ñîîáùåñòâàõ
ãðóïï — èãëîêîæèõ. Òàê, â Áàðåíöåâîì ìîðå (îêåàíè÷åñêàÿ ñîë¸íîñòü) îòìå÷åíî ïî÷òè
100 âèäîâ èãëîêîæèõ, à â Áåëîì (ñîë¸íîñòü 25–30‰) — âñåãî 22, ïðè÷¸ì ìíîãèå âèäû,
îáèëüíûå ïî âñåìó Áàðåíöåâîìó ìîðþ, â Áåëîì î÷åíü ðåäêè. Â ×¸ðíîì ìîðå (ñîë¸íîñòü
18‰), íåñìîòðÿ íà åãî ãîðàçäî áîëåå þæíîå ðàñïîëîæåíèå (âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå áîëü-
øèíñòâà òàêñîíîâ ìàêðîáåíòîñà ðàñò¸ò ê ýêâàòîðó), èç èãëîêîæèõ â ìàññå ïîâñåìåñòíî
âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî îäèí ýíäåìè÷íûé âèä — îôèóðà Amphiura stepanovi, ìåñòàìè îáèëü-
íû ãîëîòóðèè è òîëüêî ñåé÷àñ ïðîèñõîäèò ðàñïðîñòðàíåíèå èç Ïðèáîñôîðñêîãî ðàéîíà
ìîðñêîé çâåçäû Asterias rubens.

Ïðè äàëüíåéøåì óìåíüøåíèè ñîë¸íîñòè (íèæå 5–8‰) ëîêàëüíîå âèäîâîå ðàçíîîá-
ðàçèå âíîâü ðàñò¸ò, ïîñêîëüêó íà÷èíàþò ïîÿâëÿòüñÿ âèäû ïðåñíîâîäíîé áèîòû.

26 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 1.21. Îáùàÿ ñõåìà èçìåíåíèÿ îáëèêà
âîäíîé ôàóíû ïî ãðàäèåíòó ñîë¸íîñòè.

Ïî Â.Â. Õëåáîâè÷ó (1962).



Ïðè âïàäåíèè ðåê â îêåàí ïåðåõîä ïðåñíûõ âîäíûõ ìàññ â ìîðñêèå îáû÷íî ñîâåð-
øàåòñÿ áûñòðî. Ôîðìèðóþùèåñÿ ïðè ýòîì ìåçîãàëèííûå è îëèãîãàëèííûå âîäíûå ìàññû
íåïîñòîÿííû âî âðåìåíè è â ïðîñòðàíñòâå è çàíèìàþò ìàëûå ïëîùàäè, â ñâÿçè ñ ÷åì ñïå-
öèôè÷åñêàÿ ìåçîãàëèííàÿ è îëèãîãàëèííàÿ áèîòû íå ðàçâèâàþòñÿ. Îëèãîãàëèííûå è ìå-
çîãàëèííûå âîäíûå ìàññû íàñåëÿþò ýâðèãàëèííûå âèäû êàê ìîðñêîãî, òàê è ïðåñíîâîä-
íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, è âèäû, íàçûâàåìûå ñîëîíîâàòîâîäíûìè. Â äåéñòâèòåëüíîñòè áîëü-
øàÿ ÷àñòü ñîëîíîâàòîâîäíûõ âèäîâ — ýòî òàêæå ýâðèãàëèííûå âèäû êàê ìîðñêîãî, òàê è
ïðåñíîâîäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, íî èç-çà ìàëîé êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè â ìîðñêèõ è ïðåñ-
íûõ âîäàõ îíè âñòðå÷àþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ñîëîíîâàòûõ âîäàõ.

Íàïðèìåð, ïî íàøèì äàííûì (Äíåñòðîâñêàÿ, Æèðêîâ, â ïå÷àòè), ïîëèõåòû Micro-
nephthys minuta è M. neotena îáèòàþò â âîäî¸ìàõ êàê ñ îêåàíè÷åñêîé ñîë¸íîñòüþ, òàê è â
ñîëîíîâàòîâîäíûõ. Îäíàêî â àêâàòîðèÿõ ñ îêåàíè÷åñêîé ñîë¸íîñòüþ îíè âñòðå÷àþòñÿ ãî-
ðàçäî ðåæå. Òàê, â ðîññèéñêèõ êîëëåêöèÿõ èç îòêðûòûõ ðàéîíîâ Áàðåíöåâà ìîðÿ èìååòñÿ
âñåãî 4 ýêçåìïëÿðà M. minuta, à M. neotena îòñóòñòâóåò âîâñå. Â òî æå âðåìÿ â ñîëîíîâà-
òîì Áåëîì ìîðå ïëîòíîñòü èõ ïîñåëåíèé äîñòèãàåò 6000 ýêç./ì2. Åù¸ áîëåå ïîêàçàòåëåí
ïðèìåð ïîëèõåò Spionidae (Ñèêîðñêèé, 1992). Ñïèîíèäû ïèòàþòñÿ, ñîáèðàÿ äåòðèò ñ ïî-
âåðõíîñòè ãðóíòà. Îðãàíèçìû ñ òàêèì òèïîì ïèòàíèÿ îáèòàþò ïðå-
èìóùåñòâåííî íà ðûõëûõ ãðóíòàõ (èë, ãëèíà è ò. ï.). Â ïîëíîì ñî-
îòâåòñòâèè ñ ýòèì â Áåëîì ìîðå àðêòè÷åñêèå øåëüôîâûå âèäû Spio
theeli è äâà âèäà ðîäà Marenzellaria äîâîëüíî îáû÷íû íà ðûõëûõ çà-
èëåííûõ ãðóíòàõ, áîãàòûõ äåòðèòîì. Îäíàêî, â Áàðåíöåâîì ìîðå â
ðàéîíàõ ñ íîðìàëüíîé îêåàíè÷åñêîé ñîë¸íîñòüþ îíè âñòðå÷àåòñÿ
èñêëþ÷èòåëüíî íà ÷èñòûõ êðóïíîçåðíèñòûõ õîðîøî ïðîìûòûõ ïå-
ñêàõ, ãäå ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò äðóãèå âèäû ñ àíàëîãè÷íûì òè-
ïîì ïèòàíèÿ. Äâà îñòàâøèõñÿ àðêòè÷åñêèõ øåëüôîâûõ âèäà ñïèî-
íèä (Scolelepis burkovskii, Spio petersenae) èçâåñòíû ïî åäèíè÷íûì
íàõîäêàì, íî òàêæå ñ êðóïíîçåðíèñòîãî ïðîìûòîãî ïåñêà èç ðàéî-
íîâ ñ íîðìàëüíîé ñîë¸íîñòüþ. Òàêîå ðàñïðîñòðàíåíèå íåâîçìîæíî
îáúÿñíèòü ìàëîé ñïîñîáíîñòüþ âèäîâ ê ðàññåëåíèþ. Åäèíñòâåííîå
âîçìîæíîå îáúÿñíåíèå — ìàëàÿ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü àðêòè÷åñ-
êèõ øåëüôîâûõ âèäîâ. Ïîýòîìó îíè âñòðå÷àþòñÿ â ìàðãèíàëüíûõ
áèîòîïàõ, êóäà èõ âûòåñíÿþò äðóãèå âèäû ñî ñõîäíûì òèïîì ïèòà-
íèÿ, âõîäÿùèå â ñîñòàâ àðêòè÷åñêîé øåëüôîâîé áèîòû. 

Â öåëîì äëÿ îëèãî- è ìåçîãàëèííûõ âîä õàðàêòåðíî îáùåå
îáåäíåíèå âèäîâîãî ñîñòàâà. Ñïåöèôè÷åñêàÿ áèîòà íå îáðàçóåòñÿ
äàæå â òàêèõ ñðàâíèòåëüíî êðóïíûõ ñóùåñòâåííî ðàñïðåñí¸ííûõ
âîäîåìàõ, êàê Áàëòèéñêîå, ×¸ðíîå è Àçîâñêîå ìîðÿ, õîòÿ îòäåëüíûå
ýíäåìè÷íûå âèäû è âîçíèêàþò. 

Ïðèíöèïèàëüíî èíà÷å îïèñûâàþò ñèòóàöèþ â Ïîíòî-Êàñïèé-
ñêîì áàññåéíå (Çåíêåâè÷, 1959; Ìîðäóõàé-Áîëòîâñêîé, 1960; Õëåáî-
âè÷, 1974 è äð.). Â ñâîåé èñòîðèè Ïîíòî-Êàñïèéñêèé áàññåéí è îò-
äåëüíûå åãî ÷àñòè íåîäíîêðàòíî èñïûòûâàëè ïåðèîäû îñîëîíåíèÿ
è îïðåñíåíèÿ. Ïðè ýòîì ñâÿçü ñ îêåàíîì äëèòåëüíîå âðåìÿ îòñóòñò-
âîâàëà. Â ñâÿçè ñ ýòèì â í¸ì ñôîðìèðîâàëàñü ýíäåìè÷íàÿ Êàñïèé-
ñêàÿ áèîòà. Äàííóþ áèîòó ðàññìàòðèâàþò êàê åäèíóþ ñîëîíîâàòî-
âîäíóþ, ïðîòèâîïîñòàâëÿÿ å¸ äðóãèì áèîòàì, îáèòàþùèì ñîâìåñò-
íî ñ íåé: ñðåäèçåìíîìîðñêîé, àðêòè÷åñêîé è ïðåñíîâîäíîé. Â äåé-
ñòâèòåëüíîñòè òóò ïðîèñõîäèò ñìåøåíèå è ïîäìåíà ïîíÿòèé: ðàç-
íûå ïî ïðîèñõîæäåíèþ ãðóïïû âèäîâ îòîæäåñòâëÿþò ñ ðàçíûìè
áèîãåîãðàôè÷åñêèìè (ò. å. ðàñïðîñòðàí¸ííûìè ïî-ðàçíîìó) ãðóïïà-
ìè. Ýòî íåñîìíåííî ñèëüíî ïåðåêðûâàþùèåñÿ, íî âîâñå íå èäåí-
òè÷íûå ïîíÿòèÿ. Òàêàÿ ïîäìåíà ïðèâîäèò ê èñêàæ¸ííîìó îïèñàíèþ
ýêîñèñòåì äàííîãî ðåãèîíà. Íàèáîëåå ñóùåñòâåííîå èñêàæåíèå
ïðîèñõîäèò ïðè ðàññìîòðåíèè ýíäåìè÷íîé áèîòû êàê åäèíîãî öåëî-
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ãî (ðèñ. 1.22). Áåçóñëîâíî, ïî ïðîèñõîæäåíèþ ýòà áèîòà åäèíà, îäíàêî îòíåñåíèå å¸ ê åäèíîé
ñîëîíîâàòîâîäíîé îñíîâàíî ëèøü íà òð¸õ ôàêòàõ:

1. Ïîíòî-êàñïèéñêèå âèäû íå ïåðåíîñÿò ñîë¸íîñòü, áëèçêóþ ê îêåàíè÷åñêîé, è ìî-
ãóò íîðìàëüíî ñóùåñòâîâàòü ëèøü ïðè ñîë¸íîñòè, êîòîðóþ â óñëîâèÿõ ïîëíîñîë¸íûõ
ìîðñêèõ âîäî¸ìîâ ñëåäóåò ñ÷èòàòü ñîëîíîâàòîé. 

Íà ñàìîì äåëå ýòîò ôàêò ñâèäåòåëüñòâóåò ëèøü î òîì, ÷òî ïîíòî-êàñïèéñêèå âèäû
àäàïòèðîâàëèñü ê óñëîâèÿì, ñóùåñòâóþùèì â èõ àðåàëå. Äà, åñëè áû îíè îáèòàëè ïðè òà-
êîé ñîë¸íîñòè çà ïðåäåëàìè ýòîãî àðåàëà, èõ ìîæíî áûëî áû íàçâàòü ñîëîíîâàòîâîäíûìè,
íî çà åãî ïðåäåëàìè îáèòàþò îòíþäü íå âñå ýêîëîãè÷åñêèå (ðàçëè÷àþùèåñÿ ñîë¸íîñòíû-
ìè ïðåäïî÷òåíèÿìè) ãðóïïû ïîíòî-êàñïèéñêèõ âèäîâ.

2. Çà ïðåäåëàìè Êàñïèéñêîãî (à ðàíåå — è Àðàëüñêîãî) ìîðÿ (â ïåðâóþ î÷åðåäü â
×¸ðíîì è Àçîâñêîì ìîðÿõ) êàñïèéñêèå ïî ïðîèñõîæäåíèþ âèäû îáèòàþò â ñîëîíîâàòûõ
âîäàõ, ïðåèìóùåñòâåííî ïðè ñîë¸íîñòè íèæå 8‰: â ýñòóàðèÿõ, â ïðîøëîì áûâøèõ ÷àñ-
òüþ Ïîíòî-Êàñïèéñêîãî áàññåéíà, èëè èìåâøèõ ñâÿçü ñ íèì, à íûíå ÿâëÿþùèìèñÿ ðåôó-
ãèóìàìè. 

Â äåéñòâèòåëüíîñòè ïîíòî-êàñïèéñêèå âèäû (èëè êðàéíå áëèçêèå âèêàðèðóþùèå),
îáèòàþùèå â Àçîâî-×¸ðíîìîðñêîì áàññåéíå, è â Êàñïèè æèâóò â ñîëîíîâàòûõ âîäàõ.
Ëèøü íåìíîãèå èç íèõ ðàñïðîñòðàíåíû ïî âñåé àêâàòîðèè Êàñïèÿ, íî â öåëîì îíè ïðåä-
ïî÷èòàþò ñîë¸íîñòü íèæå 8‰ (íàïðèìåð, Hypania kowalewskii — Ãîëèêîâà è äð., 1987).
Êðîìå ýòèõ âèäîâ, â Êàñïèè îáèòàåò äðóãîé êîìïëåêñ âèäîâ, îáèòàþùèé ïðåèìóùåñòâåí-
íî èëè èñêëþ÷èòåëüíî â Ñðåäíåì è Þæíîì Êàñïèè ïðè ñîë¸íîñòè âûøå 8‰. Íè îäèí èç
íèõ â Àçîâî-×¸ðíîìîðñêîì áàññåéíå íå âñòðå÷àåòñÿ.

3. Ñ òî÷êè çðåíèÿ ãèäðîëîãèè è ãèäðîõèìèè (ò. å. ïî ñîäåðæàíèþ ñîëåé) êàñïèéñêàÿ
âîäà äåéñòâèòåëüíî ñîëîíîâàòàÿ.

Îäíàêî, õàðàêòåðèçóÿ áèîòó, íàäî èñõîäèòü èç ïðèçíàêîâ áèîòû: õàðàêòåðèñòèêó âè-
äîâ (ìîðñêîé èëè ñîëîíîâàòîâîäíûé) íàäî äàâàòü íå ïî àáñîëþòíûì çíà÷åíèÿì ñîë¸íîñ-
òè, à ïî ðàñïðåäåëåíèþ èõ ïî ãðàäèåíòó «ðåêà – íîðìàëüíàÿ ñîë¸íîñòü âîäî¸ìà», â êîòî-
ðûé îíà âïàäàåò. Â ðåçóëüòàòå êëàññèôèöèðîâàíèÿ âèäîâ ïî ïðèçíàêàì èõ àáèîòè÷åñêîãî
îêðóæåíèÿ, à íå ïî èõ ðåàëüíîìó ðàñïðîñòðàíåíèþ, ê ñîëîíîâàòîâîäíîé áèîòå îòíîñÿò íå
òîëüêî âèäû, äåéñòâèòåëüíî îáèòàþùèå â ñîëîíîâàòûõ âîäàõ ýñòóàðèåâ è ëèìàíîâ Ïîí-
òî-Àçîâà è ïðè òîé æå ñîë¸íîñòè â Êàñïèè, íî è âèäû, êîòîðûå â ðåàëüíîñòè â ñîëîíîâà-
òûõ âîäàõ (ò. å. ïðè ñîë¸íîñòè íèæå 8‰) íå îáèòàþò èëè, ïî êðàéíåé ìåðå, èõ íå ïðåäïî-
÷èòàþò, à ëèøü ñïîñîáíû òàì ñóùåñòâîâàòü (ò. å. äîñòàòî÷íî ýâðèãàëèííûå).

Èçó÷åíèå ðàñïðåäåëåíèÿ îòäåëüíûõ âèäîâ âäîëü ãðàäèåíòà ñîë¸íîñòè ïîêàçûâàåò,
÷òî ïîíòî-êàñïèéñêèå âèäû, â òîì ÷èñëå è àâòîõòîííûå, áèîãåîãðàôè÷åñêè îòíîñÿòñÿ íå ê
îäíîé ñîëîíîâàòîâîäíîé áèîòå ñ óíèêàëüíûìè ñâîéñòâàìè è íåÿñíûìè ñîë¸íîñòíûìè
ïðåäïî÷òåíèÿìè, à ê òð¸ì îáû÷íûì:

1. Ïðåñíîâîäíàÿ áèîòà — õàðàêòåðíà äëÿ ïðåñíîé âîäû. Â å¸ ñîñòàâ áèîòû âõîäèò
áîëüøîå ÷èñëî êàñïèéñêèõ ïî ïðîèñõîæäåíèþ âèäîâ, êîòîðûå øèðîêî ðàñïðîñòðàíèëèñü
ïî ðåêàì, â ïåðâóþ î÷åðåäü áàññåéíó Âîëãè. Èç áåíòîñà — ýòî äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè
(Dreissena polymorpha è, îò÷àñòè, D. bugensis), áîêîïëàâû (26 âèäîâ), ïîëèõåòû (Hypania
invalida è H. kowalewskyi) è äð. Èç ïëàíêòîíà — ýòî õèùíûå êëàäîöåðû. Ê ýòîé æå ãðóï-
ïå îòíîñèòñÿ íå ìåíåå 18 âèäîâ ðûá (â ïåðâóþ î÷åðåäü áû÷êè, à òàêæå îñåòðîâûå, íåêî-
òîðûå âèäû êîòîðûõ âûõîäÿò â ìîðå äëÿ ïèòàíèÿ, íî âñå îíè ðàçìíîæàþòñÿ òîëüêî â ïðåñ-
íîé âîäå). Ìíîãèå âèäû ýòîé ãðóïïû ïðîíèêàþò â Ñåâåðíûé Êàñïèé.

2. Ñîëîíîâàòîâîäíàÿ áèîòà— õàðàêòåðíà äëÿ âîä ñ íèçêîé ñîë¸íîñòüþ â Êàñïèè è
Àçîâî-×åðíîìîðñêîì áàññåéíå: Monodacna caspia, Dreissena polymorpha andrusovi, Hypa-
nis vitrea, H. colorata. Âèäû ýòîé ãðóïïû èëè îáùèå äëÿ Êàñïèÿ è Àçîâî-×¸ðíîìîðñêèõ
ëèìàíîâ, èëè â ýòèõ äâóõ ðàéîíàõ îáèòàþò ýíäåìû. H. colorata íåäàâíî âñåëèëàñü â Êàñ-
ïèéñêîå ìîðå èç ýñòóàðèåâ Àçîâñêîãî, â Êàñïèéñêîì ìîðå îíà íàñåëÿåò òîëüêî åãî ñåâåð,
ãäå ñîë¸íîñòü òà æå, ïðè êîòîðîé ýòîò âèä îáèòàåò â ×¸ðíîì è Àçîâñêîì ìîðÿõ.

3. Ìîðñêàÿ áèîòà— õàðàêòåðíà äëÿ ñîë¸íîñòè, íàáëþäàþùåéñÿ â Ñðåäíåì è Þæíîì
Êàñïèè (îáû÷íî áîëåå 8‰), â Àçîâî-×¸ðíîìîðñêîì áàññåéíå âèäû ýòîé áèîòû íå âñòðå-
÷àþòñÿ. Ñþäà îòíîñÿòñÿ èç êàñïèéñêèõ ýíäåìîâ: äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè: Didacna trigo-
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noides, D. profundicola, D. longipes, D. baeri, D. pro-
tracta, Hypanis albida, H. caspia, H. semipellucida,
Dreissena rostriformis è äð., 69 âèäîâ áðþõîíîãèõ,
ïîëèõåòà Hypania brevispina, 5 âèäîâ ìèçèä, 18 âè-
äîâ ãàììàðèä, 1 êîðîôèèäà (Corophium spinulosum),
4 âèäà êóìîâûõ, 16 âèäîâ íåìàòîä, 1 âèä ãóáêè, ìøàíêà (Victorella pavida). Â ñîñòàâ ýòîé
áèîòû âîøëè è íåäàâíèå âñåëåíöû èç Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ (Cerastoderma glaucum, C.
rhomboides, Zostera nana è äð., à òàêæå âñåëèâøèåñÿ â ÕÕ â. Mytilaster, Abra, Nereis è äð.)
è âèäû òàê íàçûâàåìîãî àðêòè÷åñêîãî êîìïëåêñà.

Ïîñêîëüêó ðàñïðîñòðàíåíèå ýòèõ òð¸õ áèîò ñîâåðøåííî ðàçëè÷íî, îòíîñèòü èõ ê îä-
íîé áèîãåîãðàôè÷åñêîé ãðóïïå íèêàê íåëüçÿ. Åñëè æå ïðèçíàòü ñóùåñòâîâàíèå òð¸õ ïîí-
òî-êàñïèéñêèõ ýëåìåíòîâ, à íå îäíîãî, òî âûÿñíèòñÿ, ÷òî ðàñïðåäåëåíèå áèîò ïî ãðàäèåí-
òó ñîë¸íîñòè â Êàñïèè è øèðå — â Ïîíòî-Êàñïèè òàêîå æå, êàê â îñòàëüíîì Ìèðîâîì îêå-
àíå, ñ òåì îòëè÷èåì, ÷òî çäåñü èìååòñÿ ãîðàçäî áîëåå áîãàòàÿ, ÷åì îáû÷íî, ñîëîíîâàòîâîä-
íàÿ áèîòà, à ìîðñêèå âèäû ïðèñïîñîáëåíû ê îáèòàíèþ â âîäå ñ ñîë¸íîñòüþ ñóùåñòâåííî
íèæå îêåàíè÷åñêîé (íî òîé, êîòîðàÿ ñóùåñòâóåò â èõ àðåàëå!). Â Êàñïèè ïðè ñîë¸íîñòè
3–8‰ íàáëþäàåòñÿ òîò æå ìèíèìóì âèäîâîãî áîãàòñòâà è áèîìàññû ìîðñêèõ âèäîâ. Ïîí-
òî-Êàñïèéñêèõ âèäîâ òàì íåìíîãî, èõ íàèáîëüøåå ðàçíîîáðàçèå â Êàñïèè íàáëþäàåòñÿ
ïðè ñîë¸íîñòè >10‰, ãäå è â Ìèðîâîì îêåàíå ïîÿâëÿþòñÿ â çíà÷èòåëüíîì êîëè÷åñòâå
ìîðñêèå âèäû, à ñîëîíîâàòîâîäíûå èñ÷åçàþò.

Êàçàëîñü áû, êàçóèñòèêà. Îäíàêî óìåíüøåíèå ÷åðò óíèêàëüíîñòè Êàñïèÿ äåëàåò óñ-
òàíîâëåííûå çàêîíîìåðíîñòè ïî ñìåíå áèîò âäîëü ãðàäèåíòà ñîë¸íîñòè áîëåå óíèâåðñàëü-
íûìè è ïîçâîëÿåò ïîíÿòü èõ ãëóáæå. Âûäåëåíèå òð¸õ áèîò â Êàñïèè âàæíî è äëÿ ëó÷øåãî
ïîíèìàíèÿ áèîëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðû Êàñïèÿ â öåëîì, è äëÿ ïðèðîäîîõðàííûõ öåëåé â ÷à-
ñòíîñòè. Êðîìå òîãî, òàêàÿ èíòåðïðåòàöèÿ ïîçâîëÿåò ïîíÿòü, ïî÷åìó â Êàñïèè çîíà ìèíè-
ìóìà çàïîëíèëàñü Nereis è Abra — ìîðñêèìè, êàçàëîñü áû, âèäàìè. Ïî÷åìó ïðè âñåëåíèè
â Êàñïèé âèäîâ èç ïîëíîñîë¸íûõ ìîðåé ïðîèñõîäèò íå âûòåñíåíèå êàñïèéñêèõ âèäîâ â
ñîëîíîâàòûå ðàéîíû (êàê ïðîèçîøëî áû, åñëè êàñïèéñêèå ìîðñêèå âèäû áûëè áû äåéñò-
âèòåëüíî ñîëîíîâàòîâîäíûìè), à èõ ñîâìåñòíîå îáèòàíèå èëè äàæå âûìèðàíèå êàêèõ-òî
âèäîâ (êàê ïîíòî-êàñïèéñêèõ, òàê è âñåëåíöåâ).

Êîëåáàíèÿ ñîë¸íîñòè â Ïîíòî-Êàñïèè ïðèâåëè ê ôîðìèðîâàíèþ ñàìîãî áîãàòîãî â
ìèðå êîìïëåêñà ñîëîíîâàòîâîäíûõ è áîãàòîãî — ïðåñíîâîäíûõ îðãàíèçìîâ áóëüøåé ÷àñ-
òüþ ìîðñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Ïîñêîëüêó ìîðñêàÿ áèîòà ãîðàçäî ðàçíîîáðàçíåé ïðåñíî-
âîäíîé, ìíîãèå èç ýòèõ âèäîâ îêàçàëèñü âåñüìà êîíêóðåíòîñïîñîáíûìè è ïðè âîçíèêíî-
âåíèè â ïîñëåäíåå âðåìÿ âîçìîæíîñòè äëÿ ðàññåëåíèÿ çà ïðåäåëû ðåê Ïîíòî-Êàñïèéñêî-
ãî áàññåéíà áûñòðî ðàñøèðÿþò ñâîé àðåàë.

Òàêæå êîëåáàíèÿ ñîë¸íîñòè â Ïîíòî-Êàñïèè ïðèâåëè ê ñíèæåíèþ îáùåãî ðàçíîîá-
ðàçèÿ ìîðñêîé êàñïèéñêîé áèîòû, ïîÿâëåíèþ â àðåàëå ýêîñèñòåì íåèñïîëüçóåìûõ ðåñóð-
ñîâ, êîòîðûå ñòàëè ïîòðåáëÿòü îðãàíèçìû ïðåñíîâîäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Òàê, îñíîâíûå
õèùíûå ðûáû Êàñïèÿ — îñåòðîâûå (ðàçìíîæàþòñÿ â ïðåñíîé âîäå). Â çîîïëàíêòîíå Ñå-
âåðíîãî (íî íå Þæíîãî è Ñðåäíåãî) Êàñïèÿ ñóùåñòâåííóþ ðîëü èãðàþò Cladocera, ðîëü
êîòîðûõ â çîîïëàíêòîíå Ìèðîâîãî îêåàíà î÷åíü íåçíà÷èòåëüíà (ïîäðîáíåå îá îñîáåííîñ-
òÿõ êàñïèéñêîé áèîòû ñì. íèæå, ãë. «Áèîãåîãðàôèÿ ìîðÿ»).

Ñ óâåëè÷åíèåì ñîë¸íîñòè âûøå îêåàíè÷åñêîé ïðîèñõîäèò ñíèæåíèå âèäîâîãî áî-
ãàòñòâà. Çäåñü ìîæíî âûäåëèòü ãèïåðãàëèííûå âîäû (äèàïàçîí ïðèìåðíî 45–80‰) è óëü-
òðàãàëèííûå (áîëåå 75–80‰). Óâåëè÷åíèå ñîë¸íîñòè ïðîèñõîäèò èëè â ñèëüíî èçîëèðî-
âàííûõ çàëèâàõ (Ñèâàø, Êàðà-Áîãàç-ãîë è ò. ï.), èëè â áåññòî÷íûõ êîòëîâèíàõ. Â îáîèõ
ñëó÷àÿõ îíî ïðîèñõîäèò èç-çà ïðåâûøåíèÿ èñïàðåíèÿ íàä ïðèòîêîì. Ïðè ñîõðàíåíèè ñâÿ-
çè ñ ìîðåì ãèïåðãàëèííûå âîäû íàñåëÿþò ïðåèìóùåñòâåííî ýâðèãàëèííûå âèäû ìîðñêî-
ãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Óëüòðàãàëèííûå è ãèïåðãàëèííûå âîäî¸ìû, íå ñâÿçàííûå ñ ìîðåì, íà-
ñåëÿþò ýâðèãàëèííûå âèäû ÿâíî ïðåñíîâîäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (âîäîðîñëü Dunaliella sa-
lina, êîëîâðàòêà Branchionus plicatilis, ðàêîîáðàçíûå Artemia salina, Moina mongolica, ëè-
÷èíêè êîìàðà Chironomus salinarius è äð.). Òàêèå áèîòîïû èçîëèðîâàíû äðóã îò äðóãà è
ýôåìåðíû, ïîýòîìó íàñåëÿþùèå èõ îðãàíèçìû îáðàçóþò ïîêîÿùèåñÿ ñòàäèè, ñïîñîáíûå
ê äàëüíåìó ðàçíîñó âåòðîì.

291. Äíî êàê áèîòîï

«â Ïîíòîàçîâå... ïî÷òè ñîâåðøåí-
íî îòñóòñòâóþò âèäû, îáèòàþùèå
òîëüêî â Ñðåäíåì è Þæíîì Êàñïèè»
(Ìîðäóõàé-Áîëòîâñêîé, 1960: 63).
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Ãëóáèíà

Ðåëüåô Ìèðîâîãî îêåàíà
Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì ïî-

âåðõíîñòü Çåìëè — òîíêàÿ êîðà, ïîêðûâà-
þùàÿ ðàñïëàâëåííûå âíóòðåííîñòè ïëàíå-
òû. Ïåðåäà÷à ýíåðãèè èç âíóòðåííèõ ñëî¸â
ê ïîâåðõíîñòè ïðîèñõîäèò ïóò¸ì êîíâåê-
òèâíûõ òîêîâ. Ýòî ïðèâîäèò ê ðàçðûâó
ñïëîøíîé êîðû íà íåñêîëüêî ôðàãìåíòîâ,
èìåíóåìûõ ïëèòàìè. Ïëèòû ñîñòîÿò èç
ë¸ãêèõ âåùåñòâ, îáðàçîâàâøèõñÿ â ðåçóëü-
òàòå äèôôåðåíöèàöèè ïåðâè÷íîãî âåùåñò-
âà ïëàíåòû. Ðàçëè÷àþò äâà òèïà ïëèò: ìàòå-
ðèêîâûå è îêåàíè÷åñêèå. Èõ òîëùèíà è
óäåëüíûé âåñ ðàçëè÷íû. Ìàòåðèêîâûå
ïëèòû îáðàçîâàíû áîëåå ë¸ãêèìè âåùåñò-
âàìè, îíè òîëùå îêåàíè÷åñêèõ. Îêåàíè÷å-
ñêèå ïëèòû ñîñòîÿò èç áîëåå òÿæ¸ëûõ âå-
ùåñòâ, îíè òîíüøå ìàòåðèêîâûõ. Ïîñêîëü-
êó ïëèòû ïëàâàþò â àñòåíîñôåðå, ìàòåðè-
êîâûå ïëèòû èç-çà ìåíüøåé ïëîòíîñòè îò-
íîñèòåëüíî âûøå. Â ìåñòàõ âîñõîäÿùèõ
òîêîâ êîðà ñëåãêà ïðèïîäíèìàåòñÿ, ÷òî
ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ ðèôòîâûõ (îò
àíãë. rift — òðåùèíà, ðàñùåëèíà) çîí. Ïîä-
íÿâøèñü ê ïîâåðõíîñòè Çåìëè, ìàãìà ðàñ-
òåêàåòñÿ â ñòîðîíû, âûçûâàÿ ðàçäâèãàíèå
êîðû. Òàêèì îáðàçîì, â ðàéîíå ðèôòîâûõ
çîí ïðîèñõîäèò îáðàçîâàíèå íîâîé îêåàíè-
÷åñêîé êîðû. È ïîñòåïåííîå ðàñøèðåíèå
ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ îêåàíîâ, à ðèôòî-
âûå çîíû ñòàíîâÿòñÿ ñðåäèííî-îêåàíè÷åñ-
êèìè õðåáòàìè. Â ðåçóëüòàòå ó÷àñòêè êîðû,
ðàñïîëîæåííûå â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçî-
ñòè îò ñðåäèííî-îêåàíè÷åñêèõ õðåáòîâ, ÿâ-
ëÿþòñÿ ñàìûìè ìîëîäûìè (ðèñ. 1.23). Ýòîò
êîìïëåêñ ÿâëåíèé, ïðèóðî÷åííûõ ê ñðåäèí-
íî-îêåàíè÷åñêèì õðåáòàì ïîëó÷èë íàçâà-
íèå ñïðåäèíã. Êëàññè÷åñêèì ïðèìåðîì çî-
íû ñïðåäèíãà ÿâëÿåòñÿ Àòëàíòè÷åñêèé îêå-
àí (ðèñ. 1.23). Ïðèìåðîì íåäàâíî îáðàçî-

âàâøåéñÿ ðèôòîâîé çîíû, íå ïðèâåäøåé åù¸ ê îáðàçîâàíèþ îêåàíà, ÿâëÿåòñÿ Êðàñíîå ìî-
ðå. Çîíû ñðåäèííî-îêåàíè÷åñêèõ õðåáòîâ — öåíòðû ñîâðåìåííîãî âóëêàíèçìà è çåìëå-
òðÿñåíèé.

Ïî íàïðàâëåíèþ ê ìàòåðèêàì (ñ óâåëè÷åíèåì âîçðàñòà) îêåàíè÷åñêàÿ êîðà ïîñòåïåí-
íî óïëîòíÿåòñÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ãëóáèíû. Â çîíå êîíòàêòà îêåàíè÷åñêîé êîðû
ñ ìàòåðèêîâîé ìîãóò ïðîèñõîäèòü ÿâëåíèÿ äâóõ òèïîâ. Â ñëó÷àå ïàññèâíûõ îêðàèí íàðà-
ñòàþùàÿ îêåàíè÷åñêàÿ êîðà îòòàëêèâàåò ìàòåðèêîâóþ îò çîíû ñïðåäèíãà; ïðèìåð ïàññèâ-
íûõ îêðàèí — áåðåãà Àòëàíòè÷åñêîãî îêåàíà. Â ñëó÷àå àêòèâíûõ îêðàèí îêåàíè÷åñêàÿ
êîðà, ñîãëàñíî òåîðèè ìîáèëèçìà, óõîäèò ïîä ìàòåðèêîâóþ è âíîâü ïîãëîùàåòñÿ ìàíòèåé.
Ïðè ýòîì îäíà ïëèòà ñêîëüçèò ïî äðóãîé. Âíà÷àëå ïëîñêîñòü ñêîëüæåíèÿ áëèçêà ê ãîðè-
çîíòàëüíîé. Â ðåëüåôå ýòà ÷àñòü çîíû ñóáäóêöèè âûðàæàåòñÿ â âèäå ãëóáîêîâîäíûõ æåëî-

Ðèñ. 1.23. Âîçðàñò îñòðîâîâ Àòëàíòè÷åñêîãî
îêåàíà.

Íà êàðòå ïîêàçàíû Ñðåäèííî-Àòëàíòè÷åñêèé õðå-
áåò è äðóãèå çîíû ñïðåäèíãà.



áîâ íà ãðàíèöå ïëèò è ãîðàìè ïî êðàþ ìàòåðèêîâûõ ïëàòôîðì (ðèñ. 1.24, 1.25). Çàòåì, ïî-
ñëå ðàçëîìà îêåàíè÷åñêîé ïëèòû ïîä òÿæåñòüþ ìàòåðèêîâîé, ïëîñêîñòü ñêîëüæåíèÿ ñòà-
íîâèòñÿ áëèçêîé ê 45°. Íàïðÿæåíèå, ñîçäàþùååñÿ â çîíå ñêîëüæåíèÿ, ðàçãðóæàåòñÿ çåìëå-
òðÿñåíèÿìè (áëèæå ê çîíå êîíòàêòà íà ïîâåðõíîñòè) è èçâåðæåíèÿìè âóëêàíîâ (äàëüøå îò
çîíû êîíòàêòà íà ïîâåðõíîñòè, ãäå îêåàíè÷åñêàÿ ïëèòà íà÷èíàåò ïëàâèòüñÿ, ÷òî ñíèæàåò
ñîçäàþùèåñÿ íàïðÿæåíèÿ). Ïîýòîìó ýòè çîíû îñòàþòñÿ öåíòðàìè ñîâðåìåííîãî âóëêàíèç-
ìà è çåìëåòðÿñåíèé. Êîìïëåêñ ÿâëåíèé, ïðîèñõîäÿùèé íà àêòèâíûõ îêðàèíàõ îêåàíîâ, íà-
çûâàþò ñóáäóêöèåé. Âñå ãëóáîêîôîêóñíûå çåìëåòðÿñåíèÿ, êðîìå Ïàìèðî-Ãèíäóêóøñêèõ,
ïðîèñõîäÿò â çîíàõ ñóáäóêöèè. Èõ ýïèöåíòðû ðàñïîëîæåíû ñ êîíòèíåíòàëüíîé ñòîðîíû
îò ãëóáîêîâîäíûõ æåëîáîâ. Çåìëåòðÿñåíèå 2004 ã. â Èíäèéñêîì îêåàíå, âûçâàâøåå êàòà-
ñòðîôè÷åñêîå öóíàìè, ïðîèçîøëî â çîíå ñóáäóêöèè. Èç-çà ñóáäóêöèè ïîðîä äðåâíåå 200
ìëí. ëåò íà îêåàíè÷åñêîì ëîæå íåò. Ïîëîæåíèå çîí ñïðåäèíãà çà âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ
Çåìëè ìåíÿëîñü: âîçíèêàëè íîâûå, ïðåêðàùàëè äåÿòåëüíîñòü ñòàðûå. Â ðåçóëüòàòå äåéñò-
âèÿ çîí ñïðåäèíãà ìàòåðèêè äâèãàþòñÿ íà ïîâåðõíîñòè Çåìëè. Ñîâðåìåííîå ïîëîæåíèå
ïëàòôîðì, çîí ñïðåäèíãà è ñóáäóêöèè ïîêàçàíî íà ðèñ. 1.26. Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî èç-
ëîæåííàÿ âûøå òåîðèÿ, õîòÿ è ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå ðàñïðîñòðàí¸ííîé â íàñòîÿùåå âðåìÿ,
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Ðèñ. 1.24. Ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ ìîáèëèçìà.

Ðèñ. 1.25. Ñõåìà çîíû ñóáäóêöèè.



íî, âîçìîæíî, íå ñòàëà «èñòèíîé â ïîñëåäíåé èíñòàíöèè», ïîñêîëüêó îáúÿñíÿåò îòíþäü íå
âñå ôàêòû, è íå âñå å¸ ïðåäñêàçàíèÿ óäàëîñü ïîäòâåðäèòü ãåîëîãè÷åñêèìè äàííûìè.

Êðîìå çîí ñïðåäèíãà è ñóáäóêöèè íà Çåìëå èìåþòñÿ öåíòðû òåêòîíè÷åñêîé àêòèâ-
íîñòè ñîâåðøåííî äðóãîé ïðèðîäû, ðàñïîëîæåííûå âäàëè îò íèõ: â öåíòðå êîíòèíåíòàëü-
íûõ (Éåëëîóñòîí â ÑØÀ) èëè îêåàíè÷åñêèõ (Ãàâàéñêèå è Ìàðêèçñêèå îñòðîâà, îñòðîâà
Ñîîáùåñòâà) ïëèò. Ýòè öåíòðû îáðàçóþòñÿ â ìåñòàõ, ãäå ìàãìà ïîäíèìàåòñÿ ê ïîâåðõíî-
ñòè Çåìëè. Â îòëè÷èå îò çîí ñïðåäèíãà, òàêèå ó÷àñòêè íå èìåþò áîëüøîé ïðîòÿæ¸ííîñòè.
Â ìàñøòàáàõ Çåìëè îíè ÿâëÿþòñÿ ñêîðåå òî÷êàìè, ïîýòîìó îòêðûâøèé èõ
J.T. Wilson(1963) òàê èõ è íàçâàë — ãîðÿ÷èå òî÷êè (hot spots). Âîñõîäÿùèå òîêè ìàãìû
ïðîïëàâëÿþò «äûðêè» â ïëèòàõ. Íà ïîâåðõíîñòè Çåìëè ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ â âèäå îäíîãî èëè
íåñêîëüêèõ áëèçêîðàñïîëîæåííûõ âóëêàíîâ, ïèòàþùèõñÿ èç îäíîãî ìàãìàòè÷åñêîãî î÷à-

ãà. Ïðè÷èíû ïîäú¸ìà ìàãìû â ãîðÿ÷èõ
òî÷êàõ íåèçâåñòíû. Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî
èñòî÷íèê ýíåðãèè ïîäú¸ìà ìàãìû â íèõ
ðàñïîëîæåí ãëóáæå, ÷åì â çîíàõ ñïðå-
äèíãà, ïîýòîìó åãî ïîëîæåíèå ãîðàçäî
áîëåå ïîñòîÿííî, ÷åì ïîëîæåíèå ïëèò.
Ïî ìåðå äâèæåíèÿ ïëèòû íàä ãîðÿ÷åé
òî÷êîé ïîëîæåíèå «äûðêè» íà ïëèòå ìå-
íÿåòñÿ. Â ðåëüåôå ýòî âûðàæàåòñÿ â òîì,
÷òî äåéñòâóþùèå âóëêàíû óãàñàþò, íî
ïîÿâëÿþòñÿ íîâûå, è ïîñòåïåííî îáðàçó-
åòñÿ öåïî÷êà âñ¸ áîëåå ðàçðóøåííûõ
âóëêàíîâ. Òàê, ó Ãàâàéñêèõ îñòðîâîâ
öåíòð ãîðÿ÷åé òî÷êè â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ðàñïîëîæåí þãî-âîñòî÷íåå ñàìîãî êðóï-
íîãî îñòðîâà, à ñàìûé äðåâíèé âóëêàí,
ñîçäàííûé â ðåçóëüòàòå äåéñòâèÿ ýòîé
ãîðÿ÷åé òî÷êè — ãîðà Meiji — íàõîäèòñÿ
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Ðèñ. 1.27. Öåïî÷êà âóëêàíîâ, èäóùàÿ îò Ãàâàé-
ñêèõ äî Àëåóòñêèõ îñòðîâîâ, îáðàçîâàííàÿ ãî-

ðÿ÷åé òî÷êîé. Ïî GoogleEarth.

Ðèñ. 1.26. Ñîâðåìåííîå ïîëîæåíèå ïëàòôîðì, çîí ñïðåäèíãà, ñóáäóêöèè è ãîðèçîíòàëüíîãî
ñìåùåíèÿ ïëèò.
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íà ñåâåðå Èìïåðàòîðñêèõ ãîð, îêîëî Àëåóòñêèõ îñòðîâîâ è èìååò âîçðàñò 74 ìëí. ëåò. Äëè-
íà ýòîé öåïî÷êè — 6130 êì (ðèñ. 1.27). Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî äàííàÿ öåïî÷êà áûëà áû
åù¸ äëèííåå, íî þæíåå Àëåóòñêèõ îñòðîâîâ ðàñïîëàãàåòñÿ çîíà ñóáäóêöèè, è îêåàíè÷åñ-
êàÿ ïëàòôîðìà óõîäèò â íå¸.

Â ðåëüåôå Çåìëè ìàòåðèêîâûå ïëàòôîðìû îáðàçóþò áîëåå âûñîêèå ó÷àñòêè, è îíè
ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóþò ìàòåðèêàì. Îêåàíè÷åñêèå ïëàòôîðìû îáðàçóþò áîëåå íèçêèå
ó÷àñòêè. Îíè ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóþò îêåàíàì. Èìåþùàÿñÿ íà Çåìëå æèäêàÿ âîäà çàïîë-
íÿåò âïàäèíû, îáðàçóÿ îêåàíû è ìîðÿ, à íåçàëèòûå âîäîé âîçâûøåííîñòè îáðàçóþò ìàòå-
ðèêè è îñòðîâà. Îáùåå ïðåäñòàâëåíèå î ñîâðåìåííîì ðàñïðåäåëåíèè ðàçíûõ âûñîò è ãëó-
áèí íà Çåìëè äà¸ò ãèïñîãðàôè÷åñêàÿ êðèâàÿ (ðèñ. 1.28). Âûäåëÿþò ñëåäóþùèå êðóïíûå
ãåîìîðôîëîãè÷åñêèå ñòðóêòóðû: ëèòîðàëü, øåëüô, ìàòåðèêîâûé ñêëîí, îêåàíè÷åñêîå ëî-
æå, ãëóáîêîâîäíûå æåëîáà.

Ëèòîðàëü (ïðèëèâî-îòëèâíàÿ, èëè îñóøíàÿ çîíà) îãðàíè÷åíà ìàêñèìàëüíûìè óðîâ-
íÿìè îòëèâà è ïðèëèâà. Â íåêîòîðûõ ìåñòàõ îíà äîñòèãàåò øèðèíû â íåñêîëüêî êèëîìåò-
ðîâ (ïðè ïîëîãîì äíå è áîëüøèõ — äî 12–16 ì — ïðèëèâî-îòëèâíûõ êîëåáàíèÿõ óðîâíÿ
ìîðÿ), íî â ñðåäíåì ïî Ìèðîâîìó îêåàíó îíà íå ïðåâûøàåò 10–15 ì. Ïðîòÿæ¸ííîñòü ýòîé
çîíû (ñ ó÷¸òîì îñòðîâîâ) ñîñòàâëÿåò îêîëî 1 ìëí. êì (Âèíîãðàäîâà, 1977), ÷òî ñîñòàâëÿåò
ïðèìåðíî 0,003% ïëîùàäè îêåàíà.

Æèäêîé âîäû íà Çåìëå ñåé÷àñ äîñòàòî÷íî, ÷òîáû íå òîëüêî ïîëíîñòüþ ïîêðûòü îêå-
àíè÷åñêèå ïëàòôîðìû, íî è çàëèòü íàèáîëåå íèçêèå ÷àñòè ìàòåðèêîâûõ ïëàòôîðì: èõ îê-
ðàèíû è ïîíèæåíèÿ. Ýòè çàòîïëåííûå ó÷àñòêè ìàòåðèêîâûõ ïëàòôîðì ïîëó÷èëè íàçâàíèå
øåëüô. Ïàäåíèå óðîâíÿ ìîðÿ â ïëåéñòîöåíå ïðèâîäèëî ê òîìó, ÷òî ïðàêòè÷åñêè âåñü
øåëüô ñòàíîâèëñÿ ñóøåé. Êðàÿ ìàòåðèêîâûõ ïëàòôîðì íàçûâàþò ìàòåðèêîâûé ñêëîí,
çàëèòûå âîäîé îêåàíè÷åñêèå ïëàòôîðìû — îêåàíè÷åñêîå ëîæå, à óçêèå ãëóáîêèå æåëîáà
â çîíàõ ñóáäóêöèè òàê è íàçûâàþò ãëóáîêîâîäíûå æåëîáà.

Øåëüô — çàòîïëåííàÿ îêðàèíà ìàòåðèêîâûõ ïëàòôîðì — èìååò â ñðåäíåì ìàëûå
óãëû íàêëîíà (îòñþäà è íàçâàíèå: shelf — ïîëêà). Çà ñðåäíþþ ãðàíèöó øåëüôà ïðèíèìà-
þò 200 ì, ÷òî ïî÷òè â äâà ðàçà âûøå ðåàëüíîé âåëè÷èíû. Ïñèõîëîãè÷åñêèå ïðè÷èíû ýòî-
ãî ðàññìîòðåíû â ãëàâå 6. Íà ãëóáèíû 0–200 ì ïðèõîäèòñÿ 7,6%.

Êðàÿ ìàòåðèêîâûõ ïëàòôîðì — ìàòåðèêîâûé ñêëîí — èìåþò ãîðàçäî áîëüøóþ
ñðåäíþþ âåëè÷èíó íàêëîíà — 3°27’, ÷òî áëèçêî ê ñðåäíåìó óãëó ñêëîíà ãîðíûõ öåïåé
(Ñòåïàíîâ, 1974). Ìåñòàìè êðóòèçíà ñêëîíà ãîðàçäî áîëüøå è ìîæåò äîñòèãàòü 45° è áî-
ëåå. Èçìåíåíèå ãëóáèí íà íåñêîëüêî ñîòåí ìåòðîâ ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïðè ïåðåìåùåíèè
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Ðèñ. 1.28. Ãèïñîãðàôè÷åñêàÿ êðèâàÿ.

8848 ì — ã. Äæîìîëóíãìà

875 ì — ñðåäíÿÿ âûñîòà ñóøè

3794 ì — ñðåäíÿÿ ãëóáèíà Ìèðîâîãî îêåàíà

11034 ì — Ìàðèàíñêàÿ âïàäèíà
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ïî ãîðèçîíòàëè íà òàêîå æå ðàññòîÿ-
íèå. Ñ÷èòàþò, ÷òî â ñðåäíåì ñêëîí
çàêàí÷èâàåòñÿ íà ãëóáèíå 3000 ì.
Íà ãëóáèíû 200–3000 ì ïðèõîäèòñÿ
15,3% ïëîùàäè Îêåàíà. Íà îêåàíè-
÷åñêîå ëîæå (ãëóáèíû áîëåå
3000 ì) ïðèõîäèòñÿ 77,1% ïëîùàäè
Îêåàíà.

Äîëÿ ïëîùàäè Ìèðîâîãî îêå-
àíà ñ ãëóáèíàìè áîëåå 6000 ì, êîòî-
ðóþ ñ÷èòàþò ãðàíèöåé ãëóáîêîâîä-
íûõ æåëîáîâ ñîñòàâëÿåò ÷óòü áîëåå
1%.

Óðîâåíü ìîðÿ íà ïðîòÿæåíèè
èñòîðèè Çåìëè ìåíÿëñÿ (ðèñ. 1.29).
Òðàíñãðåññèè (âûñîêèé óðîâåíü ìî-
ðÿ) ñìåíÿëèñü ðåãðåññèÿìè (íèçêèé
óðîâåíü ìîðÿ). Êàê âèäíî èç ðèñóí-
êà, ïðåäñòàâëåíèÿ ðàçíûõ àâòîðîâ
îá ýòèõ èçìåíåíèÿõ íå ïîëíîñòüþ
èäåíòè÷íû. Òåì íå ìåíåå, î÷åâèäíî,
÷òî ñîâðåìåííûé óðîâåíü ìîðÿ ÿâ-
ëÿåòñÿ îäíèì èç ñàìûõ íèçêèõ â ôà-
íåðîçîå. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ëåäíè-
êè ïîêðûâàþò îêîëî 10% ñóøè, â
íèõ (ïðåèìóùåñòâåííî â Àíòàðêòè-
äå) ñâÿçàíî 26 ìëí. êì3 âîäû, èëè
îêîëî 2% âñåé çåìíîé âîäû. Åñëè å¸
ðàñòîïèòü, òî óðîâåíü ìîðÿ ïîäíè-
ìåòñÿ ïðèìåðíî íà 64 ì. Ïðåäïîëà-
ãàåòñÿ, ÷òî â ïåðèîäû îëåäåíåíèé
âîçíèêàëè ñîïîñòàâèìûå ïî ðàçìå-
ðó ñ Àíòàðêòè÷åñêèì ëåäíèêè â Åâ-
ðîïå è Ñåâåðíîé Àìåðèêå. Ñâÿçûâà-
íèå âîäû â ýòèõ ëåäíèêàõ äîëæíî
áûëî ïðèâåñòè ê ïàäåíèþ óðîâíÿ
ìîðÿ íà 100–150 ì ,÷òî ñîîòâåòñòâó-

åò èìåþùèìñÿ äàííûì. Â ïåðèîäû ìåæëåäíèêîâèé êîëè÷åñòâî æèäêîé âîäû óâåëè÷èâà-
åòñÿ, ÷òî âûçûâàåò ïîäú¸ì óðîâíÿ ìîðÿ. Ðèñ. 1.29 ïîêàçûâàåò, ÷òî ñóùåñòâîâàëè ïåðèîäû,
êîãäà óðîâåíü ìîðÿ áûë ãîðàçäî (âîçìîæíî, äî 500 ì) âûøå ñîâðåìåííîãî. Äëÿ òîãî, ÷òî-
áû îáåñïå÷èòü òàêîé ïîäú¸ì óðîâíÿ ìîðÿ çà ñ÷¸ò òàÿíèÿ ëåäíèêîâ, èõ îáú¸ì äîëæåí íà ïî-
ðÿäîê ïðåâîñõîäèòü ñîâðåìåííûé, ò. å. âñÿ Çåìëÿ äîëæíà áûëà áûòü äî ýòîãî ïîêðûòà ñëî-
åì ëüäà òîëùèíîé êàê â Àíòàðêòèäå, ÷òî ñîâåðøåííî íåâåðîÿòíî. Òàêîãî íå ïîäòâåðæäà-
þò è ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå äàííûå. Ïîñêîëüêó íåò îñíîâàíèé ïðåäïîëàãàòü çíà÷èòåëüíîå
óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà âîäû íà Çåìëå, òî î÷åâèäíî, ÷òî óðîâåíü ìîðÿ ïðåèìóùåñòâåííî
îïðåäåëÿþò äðóãèå ïðè÷èíû, ñâÿçàííûå, ïî-âèäèìîìó, ñ îáú¸ìîì îêåàíè÷åñêèõ áàññåé-
íîâ: ìîðôîëîãèÿ äíà; â ÷àñòíîñòè, ðàçâèòèå öåíòðàëüíîîêåàíè÷åñêèõ õðåáòîâ, ãëóáèíà
êîòëîâèí è ò. ï. Ïîñêîëüêó ïîäú¸ì óðîâíÿ ìîðÿ âûçûâàëè äðóãèå ïðè÷èíû, êðîìå ëåäíè-
êîâ, âïîëíå ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî è ïàäåíèå óðîâíÿ ìîðÿ íå ñòîëü îäíîçíà÷íî ñâÿçà-
íî ñ íèìè. Ñóùåñòâóþò òåîðèè (îäíó èç ïåðâûõ ïðåäëîæèë åù¸ Ì.Â. Ëîìîíîñîâ), êîòî-
ðûå îòðèöàþò ñóùåñòâîâàíèå ëåäíèêîâûõ ïåðèîäîâ â òîì âèäå, êàê íàñ ó÷àò ñî øêîëû
(ñì., íàïðèìåð, Âîñòî÷íî-åâðîïåéñêèå ëåñà..., 2004).

34 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 1.29. Èçìåíåíèå óðîâíÿ Ìèðîâîãî îêåàíà â ôà-
íåðîçîå.

À — óðîâåíü îêåàíà (ïóíêòèð — ïî Hallam (1984a), ñïëîø-
íàÿ — ïî Brunton, Dixon (1994), Á — ïëîùàäè ìîðåé â % ê
îáùåé ïëîùàäè êîíòèíåíòîâ. Ïî Ñåñëàâèíñêîìó (1995) èç
Ë.À. Íåâåññêîé (1999).
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Âëèÿíèå ãëóáèíû íà ðàñïðîñòðàíåíèå áåíòîñà
Íåïîñðåäñòâåííî ñ ãëóáèíîé ñâÿçàíî:

— ïàäåíèå îñâåù¸ííîñòè;
— óäàëåíèå îò ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ, ñîçäàþùåãî îñíîâíóþ ÷àñòü ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè;
— óìåíüøåíèå âëèÿíèÿ íàãðåâà ñîëíå÷íûìè ëó÷àìè (îáùåå ïàäåíèå òåìïåðàòóðû,
óìåíüøåíèå àìïëèòóäû ñåçîííûõ êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû);
— óìåíüøåíèå âëèÿíèÿ âåòðîâîãî âîëíåíèÿ
— óâåëè÷åíèå äàâëåíèÿ: ñ ðîñòîì ãëóáèíû íà 10 ì äàâëåíèå âîçðàñòàåò ïðèìåðíî íà 1 àò-
ìîñôåðó.

Ïîýòîìó æèçíü, íàïðèìåð, íà îêåàíè÷åñêîì ëîæå ñóùåñòâóåò ïîä ïîñòîÿííûì äàâ-
ëåíèåì â 500–600 àòìîñôåð, à íà äíå ãëóáîêîâîäíûõ æåëîáîâ — ïîä äàâëåíèåì ñâûøå
1000 àòìîñôåð. Â äîñòàòî÷íî øèðîêîì äèàïàçîíå çíà÷åíèé ãëóáèíà, à êîíêðåòíåå — ãèä-
ðîñòàòè÷åñêîå äàâëåíèå, ñóùåñòâåííîãî âëèÿíèÿ íå îêàçûâàþò. Âî âñÿêîì ñëó÷àå îíî
(äàâëåíèå) ãîðàçäî ìåíüøå âëèÿíèÿ ðåëüåôà, íî âñ¸ æå èìååò ìåñòî. Óêàæåì íà íåêîòîðûå
áèîëîãè÷åñêèå ýôôåêòû.

Îãðàíè÷åíèå âîçìîæíîñòè ðåãóëèðîâàíèÿ ïëàâó÷åñòè ñ ïîìîùüþ ãàçîâûõ ïóçûðåé.
Ïîýòîìó èñïîëüçóþùèå ýòîò ìåõàíèçì òàêñîíû ðûá è ãîëîâîíîãèå ìîëëþñêè (íàóòèëóñû,
êàðàêàòèöû, âûìåðøèå àììîíèòû) íå îáèòàþò íà ãëóáèíàõ áîëåå íåñêîëüêèõ ñîò ìåòðîâ.

Áûñòðîå èçìåíåíèå äàâëåíèÿ, ïðèâîäÿùåå âîäîëàçîâ ê êåññîííîé áîëåçíè, ïî-âèäè-
ìîìó, ëåãêî ïðåîäîëåâàåòñÿ æèâûìè îðãàíèçìàìè â äîâîëüíî øèðîêèõ ïðåäåëàõ. Îá ýòîì
ñâèäåòåëüñòâóþò âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè ìíîãèõ âèäîâ çîîïëàíêòîíà è íåêòîíà. Òàê, íå-
êîòîðûå êàëüìàðû äíåì ëåæàò íà äíå â ãëóáèíàõ â íåñêîëüêî ñîòåí ìåòðîâ, à íî÷üþ
âñïëûâàþò äëÿ ïèòàíèÿ ê ïîâåðõíîñòè.

Äëÿ âèäîâ, ñòðîÿùèõ èçâåñòêîâûå ñêåëåòû (ìîëëþñêè, ãóáêè, ôîðàìèíèôåðû è äð.)
ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå èìååò òî, ÷òî ïðè âûñîêîì äàâëåíèè êàðáîíàò êàëüöèÿ ñòàíîâèò-
ñÿ ðàñòâîðèìûì â âîäå.

Îò âåëè÷èíû äàâëåíèÿ çàâèñÿò ðàñòâîðèìîñòü ãàçîâ, èõ ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå, ïðî-
íèöàåìîñòü ìåìáðàí, ðàâíîâåñèå ðåàêöèé è ò. ï. Èìåþòñÿ äàííûå (de Angelis et al., 1991),
÷òî ôèçèîëîãè÷åñêè äîñòàòî÷íûå ñêîðîñòè îêèñëåíèÿ ìåòàíà òðåáóþò ïîâûøåííîãî äàâ-
ëåíèÿ. Âïîëíå ìîæåò áûòü, ÷òî âëèÿíèå äàâëåíèÿ íà ôèçèîëîãèþ ÿâëÿåòñÿ îñíîâíîãé ïðè-
÷èíîé âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè íà ãëóáèíàõ çà ïðåäåëàìè øåëüôà.

Òàêñîíû, ðàñïðîñòðàí¸ííûå â øèðîêîì äèàïàçîíå ãëóáèí íàçûâàþò ýâðèáàòíûìè,
â óçêîì — ñòåíîáàòíûìè. Òàêñîíû, ïðèóðî÷åííûå ê ðàçíûì ãåîìîðôîëîãè÷åñêèì ýëå-
ìåíòàì äíà, íàçûâàþò ëèòîðàëüíûìè, øåëüôîâûìè, ìàòåðèêîâîãî ñêëîíà, îêåàíè÷åñêîãî
ëîæà, ãëóáîêîâîäíûõ æåëîáîâ. Âåðòèêàëüíàÿ çîíàëüíîñòü ìîðñêèõ âîäî¸ìîâ è ñîîòâåòñò-
âóþùàÿ êëàññèôèêàöèÿ áèîòû (ñóáëèòîðàëüíàÿ, àáèññàëüíàÿ è ò. ï.) ðàññìîòðåíû â ãëàâå 6.

Ãðóíò
Ñ òî÷êè çðåíèÿ áåíòîñà, âñå ãðóíòû ìîæíî ïîäðàçäåëèòü íà äâå áîëüøèå ãðóïïû:

òâ¸ðäûå (èëè æ¸ñòêèå) è ðûõëûå. Ê ïåðâîé îòíîñÿò ãðóíòû, êîòîðûå îðãàíèçìû áåíòîñà
èñïîëüçóþò êàê ìåñòî ïðèêðåïëåíèÿ èëè äëÿ óñòðîéñòâà ïîñòîÿííûõ óáåæèù: ñêàëû,
êðóïíûå âàëóíû è ò. ï.. Ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîòû, ñ íèìè ñõîäíû ïî ñâîéñòâàì îáúåêòû, ñî-
çäàííûå ÷åëîâåêîì : ìîëû, ïðè÷àëû, ñâàè, áóè, íåôòÿíûå ïëàòôîðìû, êîðàáëè, â òîì ÷èñ-
ëå çàòîïëåííûå è ò. ï.. Êî âòîðîé ãðóïïå — â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ïîäâèæíûå ãðóíòû, â
êîòîðûõ ïåðåäâèãàþòñÿ æèâîòíûå: ïåñîê, èë, ãëèíà (ïåëèòû, àëåâðèòû). Ãðóíòû âòîðîé
ãðóïïû òàêæå ÷àñòî íàçûâàþò ìÿãêèìè, ïî-âèäèìîìó, èç-çà ïðÿìîãî ïåðåâîäà ñ àíãëèé-
ñêîãî, ãäå îíè îïðåäåëÿþòñÿ êàê soft. Ëó÷øå âñ¸ æå èìåíîâàòü èõ ðûõëûìè, ïîñêîëüêó ïî-
äîáíîå íàçâàíèå óêàçûâàåò íà áîëåå çíà÷èìîå äëÿ áèîòû êà÷åñòâî.

Ìåõàíèçì îáðàçîâàíèÿ îñàäêîâ — ñåäèìåíòîãåíåç — çàâèñèò îò ìíîãèõ ïàðàìåòðîâ.
Â ïðîöåññàõ îñàäêîíàêîïëåíèÿ âåëèêà ðîëü áèîñôåðû. Ïðÿìûå ïîäñ÷åòû ñðåäíåãî ñîñòà-
âà äîííûõ îñàäêîâ, îñíîâàííûå íà àíàëèçàõ ïðîá (áîëåå 3,5 òûñÿ÷) ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ
îñàäêîâ îêåàíà, ïîçâîëÿþò îöåíèòü ñóììàðíûé âêëàä áèîãåííûõ êîìïîíåíòîâ CaCO3,
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SiO2 (àìîðôíûé) è ñàìîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà êàê ïðèìåðíî ïîëîâèíó, îñòàëüíîå
èìååò òåððèãåííîå (îò òåððà — Çåìëÿ, ò. å. ñíåñ¸ííûå ñ ñóøè) ïðîèñõîæäåíèå. Ïîäñ÷¸ò
ïëîùàäåé, çàíÿòûõ ñîâðåìåííûìè áèîãåííûìè îñàäêàìè (ñîäåðæàùèìè áîëåå 50% áèî-
ãåííûõ êîìïîíåíòîâ), òàêæå äà¸ò 50% (Ëèñèöûí, 1983à, 1991).

Ïî ñîâðåìåííûì îöåíêàì, áèîòà Ìèðîâîãî îêåàíà ïðîôèëüòðîâûâàåò îáú¸ì âîäû,
ðàâíûé âñåé âîäå íà Çåìëå, çà ïîëãîäà. Åñòåñòâåííî, ÷òî â îäíèõ ìåñòàõ èíòåíñèâíîñòü
ôèëüòðàöèè âûñîêà, à â äðóãèõ — ìàëà. Íàèáîëåå àêòèâíà ôèëüòðàöèÿ ïëàíêòîíîì è áåí-
òîñîì íà øåëüôå.

Îöåíêà ðîëè ïëàíêòîíà è áåíòîñà â îáùåì ïðîöåññå áèîôèëüòðàöèè â íàñòîÿùåå
âðåìÿ çàòðóäíèòåëüíà. ×òî êàñàåòñÿ ïëàíêòîíà, òî ïðÿìûå èññëåäîâàíèÿ îñàäî÷íîãî âåùå-
ñòâà ïîêàçàëè, ÷òî áîëåå 90% îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ïëàíêòîííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ïî-
ñòóïàåò íà äíî â âèäå ïåëåòò. Òàêèì îáðàçîì áèîòà ñóùåñòâåííî ñíèæàåò ìóòíîñòü âîäû,
ïîýòîìó ñîäåðæàíèå âçâåñè â âîäå îêåàíîâ ìàëî ïî ñðàâíåíèþ ñ âîäàìè ðåê.

Íàèáîëåå î÷åâèäíî ãðóíòû ðàçëè÷àþòñÿ ïî ðàçìåðàì ÷àñòèö (òàáë. 1.1).
Ïî÷åìó â îäíîì ìåñòå äíî ïîêðûòî èëîì, à â äðóãîì — ïåñêîì?
Ñîðòèðîâêà ãðóíòîâ ïðîèçâîäèòñÿ äâèæóùåéñÿ âîäîé: âîëíàìè èëè òå÷åíèÿìè. Õà-

ðàêòåð ãðóíòà òåñíî ñâÿçàí ñî ñêîðîñòüþ ïðèäîííîãî òå÷åíèÿ. Äëÿ êàæäîãî ðàçìåðà ÷àñ-
òèö èìååòñÿ ñâîÿ ñäâèãàþùàÿ ñêîðîñòü (Øóëÿê, 1971). Ïðè ïîñòîÿííîé ñêîðîñòè äâèæó-
ùåéñÿ âîäû ñîñòàâ ãðóíòà ñî âðåìåíåì ñòàíåò ñîîòâåòñòâóþùèì ýòîé ñêîðîñòè. Ñòåïåíü
òàêîãî ñîîòâåòñòâèÿ íàçûâàåòñÿ ñîðòèðîâàííîñòüþ. Õîðîøî ñîðòèðîâàííûå ãðóíòû ñîîò-
âåòñòâóþò òåîðåòè÷åñêèì îæèäàíèÿì, ïëîõî ñîðòèðîâàííûå — íåò. Â ðåàëüíîñòè ìåõàíè-
÷åñêèé ñîñòàâ ãðóíòà íèêîãäà íå ñîîòâåòñòâóåò òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìîìó ïî ñêîðîñòè
ïðèäîííûõ òå÷åíèé, ïîñêîëüêó ìíîãèå ôàêòîðû ïðåïÿòñòâóþò ñîðòèðîâêå ãðóíòà, âëèÿÿ
íà åãî ãðàíóëîìåòðè÷åñêèé ñîñòàâ. Èç íèõ îñíîâíûå:

— Ðåàëüíûå òå÷åíèÿ ñóùåñòâåííî îòëè÷àþòñÿ îò ëàìèíàðíîãî ïîòîêà ñ ïîñòîÿííîé
ñêîðîñòüþ, äëÿ êîòîðîãî ïðîèçâîäèëè òåîðåòè÷åñêèå âû÷èñëåíèÿ.

— Îðãàíèçìû â ïðîöåññå ñâîåé æèçíåäåÿòåëüíîñòè âûäåëÿþò ôåêàëèè è ïñåâäîôå-
êàëèè, êîòîðûå âõîäÿò â ñîñòàâ ãðóíòà, äåëàÿ åãî áîëåå ìåëêîçåðíèñòûì.

— Ë¸ä ïåðåíîñèò âìåðçøèå â íåãî êðóïíûå ÷àñòèöû, êîòîðûå ïîñëå òàÿíèÿ ïàäàþò
íà äíî. Ïðèìåñü êðóïíûõ ÷àñòèö îñîáåííî çàìåòíà â ðàéîíàõ ñîâðåìåííîãî èëè ÷åòâåð-
òè÷íîãî îëåäåíåíèÿ.

— Ïðè óâåëè÷åíèè ñêîðîñòè òå÷åíèå íà÷èíàåò ðàçìûâàòü îñàäîê, îòëîæåííûé ðà-
íåå. Â òàêèõ ìåñòàõ ãðàíóëîìåòðè÷åñêèé ñîñòàâ îïðåäåëÿåò íå ñîâðåìåííàÿ ãèäðîäèíàìè-
êà, à ïðîøëàÿ.

— Êðîìå òå÷åíèé, íà êðóòûõ ñêëîíàõ è â ïðèëåæàùèõ ê íèì ðàéîíàõ ãðàíóëîìåò-
ðè÷åñêèé ñîñòàâ îïðåäåëÿþò è ïðîöåññû ãðàâèòàöèîííîãî ïåðåíîñà: ìóòüåâûå ïîòîêè,
îïîëçíè, îáâàëû è ò. ï., ïåðåíîñÿùèå âñ¸ ÷òî óãîäíî. Ðåçóëüòàòîì èõ äåÿòåëüíîñòè ÿâëÿ-
þòñÿ ïîäâîäíûå êàíüîíû — ñòðóêòóðû, àíàëîãè÷íûå îâðàãàì íà ñóøå, — çàêàí÷èâàþ-
ùèåñÿ êîíóñàìè âûíîñà. Ãðóíòû, îáðàçîâàííûå â ðåçóëüòàòå ïðîöåññîâ ãðàâèòàöèîííîãî
ïåðåíîñà, åñòåñòâåííî, ïëîõî ñîðòèðîâàíû.
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ðàçìûâ ïðîèñõîäèò
ïðè ñêîðîñòè
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–
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Òàáëèöà 1.1. Ðàçìåð ÷àñòèö ãðóíòà è ðàçìåðíûå ãðóïïû áåíòîñà.



— Ïåëàãè÷åñêèå îðãàíèçìû ïîñëå ñìåðòè ïàäàþò íà äíî. Â ðåçóëüòàòå îáðàçóþòñÿ
áèîãåííûå ïåëàãè÷åñêèå ãðóíòû, ñâîéñòâåííûå ðàéîíàì, óäàë¸ííûì îò áåðåãîâ. Åñëè ó
îòìåðøèõ îðãàíèçìîâ áûë ñêåëåò, òî îí òàêæå ïàäàåò íà äíî. Ýòè ñêåëåòû áûâàþò èëè èç-
âåñòêîâûìè (îáðàçóþò ãëîáèãåðèíîâûå è ïòåðîïîäîâûå èëû), èëè êðåìíèåâûìè (îáðàçó-
þò äèàòîìîâûå è ðàäèîëÿðèåâûå èëû). Ãðóíòû ñ êàðáîíàòíûìè ñêåëåòàìè ïîêðûâàþò äíî
íà ìåíüøèõ ãëóáèíàõ, ÷åì ñ êðåìíèåâûìè ñêåëåòàìè, ïîñêîëüêó íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ
(ïðè áîëüøîì äàâëåíèè) êàðáîíàòû ðàñòâîðÿþòñÿ â âîäå. Ãëóáèíà, íà êîòîðîé êàðáîíàòû
ñòàíîâÿòñÿ ïîëíîñòüþ ðàñòâîðèìûìè (êàðáîíàòíîé êîìïåíñàöèè), âàðüèðóåò îò 3200 äî
5400 ì, â çàâèñèìîñòè îò ãåîãðàôè÷åñêîé øèðîòû, òåìïåðàòóðû âîäû è àâòîðà öèôð. Ðàñ-
òâîðèìîñòü êàðáîíàòîâ ñêàçûâàåòñÿ è íà ñîõðàíåíèè èçâåñòêîâûõ ñêåëåòîâ áåíòîñà, à òàê-
æå íà ðàñïðîñòðàíåíèè îðãàíèçìîâ ñ íàðóæíûì èçâåñòêîâûì ñêåëåòîì (ïðåèìóùåñòâåí-
íî ìîëëþñêîâ). Âî âíóòðåííèõ ìîðÿõ è âûñîêèõ øèðîòàõ ãëóáèíà êàðáîíàòíîé êîìïåíñà-
öèè ìîæåò íàõîäèòüñÿ íà ñóùåñòâåííî ìåíüøèõ ãëóáèíàõ. Òàê, â Áåëîì ìîðå îíà ðàñïî-
ëîæåíà íà ãëóáèíå 90–100 ì (Ñåì¸íîâ, Çàìèëàòñêàÿ, 1986; Çàìèëàòñêàÿ è äð., 1987). Â
ïðåñíûõ âîäî¸ìàõ èç-çà ãîðàçäî ìåíüøåé áóôåðíîñòè ïðåñíîé âîäû ïî ñðàâíåíèþ ñ ìîð-
ñêîé, êàðáîíàòû ìîãóò ñòàíîâèòüñÿ ðàñòâîðèìûìè óæå ïî âñåé òîëùå âîäî¸ìà. Ýòî ïðî-
èñõîäèò â îëèãîòðîôíûõ áîëîòàõ, ãäå ðÍ èìååò êèñëóþ ðåàêöèþ. Åñòåñòâåííî, ÷òî çäåñü
ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóþò ìîëëþñêè.

— Ñêåëåòû êðóïíûõ äîííûõ îðãàíèçìîâ ïîñëå èõ ñìåðòè îñòàþòñÿ íà ìåñòå, ïî-
ñêîëüêó òå÷åíèå îáû÷íî íå ìîæåò èõ ïåðåíåñòè, ïðè ýòîì âîçíèêàþò áèîãåííûå ãðóíòû
äðóãîãî òèïà. Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåíû ãðóíòû, ñîçäàííûå ìîëëþñêàìè, ïðåèìóùåñò-
âåííî äâóñòâîð÷àòûìè — ðàêóøà. Âñòðå÷àþòñÿ òàêæå ãðóíòû, ñîçäàííûå äîìèêàìè óñî-
íîãèõ ðàêîâ ðîäà Balanus — áàëÿíóøà. Ïðî÷èå áèîãåííûå ãðóíòû íå èìåþò ñîáñòâåííûõ
ðóññêèõ íàçâàíèé, ýòî ãðóíòû, ñîñòîÿùèå èç îáëîìêîâ êîðàëëîâ, àããëþòèíèðîâàííûõ ôî-
ðàìèíèôåð (â Áàðåíöåâîì ìîðå — Rhabdammina abyssorum). Ê ýòîìó æå òèïó ãðóíòîâ
ìîæíî îòíåñòè è ãðóíòû ñ ïðèìåñüþ òðóáîê Polychaeta (õèòèíîâûõ — Spiochaetopterus,
èçâåñòêîâûõ — Serpulidae). Îñîáî ñëåäóåò îòìåòèòü ãðóíòû, îáðàçîâàííûå ñïèêóëàìè
ñòåêëÿííûõ è êðåìíåðîãîâûõ ãóáîê. Ïî âíåøíåìó îáëèêó òàêèå ãðóíòû íàïîìèíàþò ñëîé
ãðóáîé ñòåêëîâàòû. Ìåñòàìè èõ òîëùèíà äîñòèãàåò äâóõ ìåòðîâ. Òàêèå ãðóíòû êàê áèîòîï
âåñüìà ñïåöèôè÷íû, ëèøü íåìíîãèå âèäû èíôàóíû ñïîñîáíû íàñåëÿòü èõ, à íîðìàëüíî
ðàçâèâàòüñÿ, âåðîÿòíî, íå ñïîñîáåí íèêòî. Â ðåçóëüòàòå áèîìàññà èíôàóíû ñïèêóëüíûõ
ãðóíòîâ çíà÷èòåëüíî ìåíüøå, ÷åì íà ñîñåäíèõ ó÷àñòêàõ äíà.

— Â ðàéîíàõ ñ îïðåäåë¸ííûì õèìèçìîì, ãäå ïðèäîííûå âîäû îáîãàùåíû æåëåçîì
è ìàðãàíöåì, èõ ñîëè âûïàäàþò â îñàäîê, îáðàçóÿ æåëåçî-ìàðãàíöåâûå êîíêðåöèè. Îíè
õàðàêòåðíû äëÿ àðêòè÷åñêîãî øåëüôà Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà è ãëóáîêîâîäíûõ
ðàéîíîâ. Â ãëóáîêîâîäíûõ ðàéîíàõ îñíîâíîé èñòî÷íèê Mn — çîíû ñïðåäèíãà.

— Ñóùåñòâóþò ó÷àñòêè ïîâåðõíîñòè äíà, îáðàçîâàííûå ñàìèìè îðãàíèçìàìè áåí-
òîñà: ðèôû è çàðîñëè ìàêðîôèòîâ (ïîäðîáíåå ñì. ãëàâó 3).

— Îðãàíèçìû, âîçâûøàþùèåñÿ íàä äíîì ýôôåêòèâíî ñíèæàþò ñêîðîñòü òå÷åíèÿ è
ñïîñîáñòâóþò îòëîæåíèþ ìåëêèõ ôðàêöèé. 

Íàèáîëåå èíòåíñèâíî îñàäêîíàêîïëåíèå èä¸ò íà øåëüôå, ïîñêîëüêó îñíîâíûì èñ-
òî÷íèêîì îñàäêîâ ÿâëÿåòñÿ ñóøà. Ïîñëå òîãî, êàê â ïàëåîçîå íà ïîâåðõíîñòè ñóøè ñôîð-
ìèðîâàëñÿ ðàñòèòåëüíûé ïîêðîâ, òåððèãåííûé ñíîñ ïðîèñõîäèò â îñíîâíîì ÷åðåç ðåêè.
Áóëüøàÿ ÷àñòü ïðèíåñ¸ííîé ðåêàìè âçâåñè (íà ñîâðåìåííîì ýòàïå — 93%) çàäåðæèâàåò-
ñÿ â óñòüÿõ ðåê è ïðèëåæàùèõ ðàéîíàõ øåëüôîâ. Äàëåå â îêåàí îíà íå ïðîíèêàåò.

Íàêîïëåíèå îñàäêîâ ïðîèñõîäèò íåðàâíîìåðíî ïî âñåìó øåëüôó è íåïîñòîÿííî âî
âðåìåíè. Îñàäêè øåëüôà ðàçíûìè ñïîñîáàìè, ïðåèìóùåñòâåííî (íà 70%) îïîëçíÿìè, îá-
âàëàìè, ãðÿçåêàìåííûìè ïîòîêàìè, ïåðåìåùàëèñü ñ øåëüôà â ìåñòà îêîí÷àòåëüíîãî èõ
íàêîïëåíèÿ ó îñíîâàíèÿ ìàòåðèêîâîãî ñêëîíà. Ïðè ïîíèæåíèè óðîâíÿ îêåàíà (â êàéíîçîå
ïðîèñõîäèëî íåîäíîêðàòíîå ñíèæåíèå óðîâíÿ äî 300 ì, à â ïëåéñòîöåíå — íà 100–150 ì)
ïåðåíîñ îñàäêîâ ñ øåëüôà óâåëè÷èâàåòñÿ. Òîëùèíà ýòèõ îñàäêîâ ó ïàññèâíûõ îêðàèí îêå-
àíîâ ìîæåò äîñòèãàòü 15 êì è áîëåå.

Â îòêðûòîì îêåàíå íà óäàëåíèè îò áåðåãîâ îñàäêè íà 70–95% îáðàçóþò ìàòåðèàë èç
ïðèëåãàþùèõ àðèäíûõ (ñòåïè, ïóñòûíè) çîí, ïåðåíîñèìûé âåòðîì. Ñêîðîñòè îñàäêîíà-
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êîïëåíèÿ çäåñü (èçìåðåííûå ðàçíûìè ìåòîäàìè) ìàëû, íåâåëèêè è òîëùè îñàäêîâ (äî 100
ì). Íàèáîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå èìåþò ãëîáèãåðèíîâûå èëû, ïîëó÷èâøèå ñâî¸ íàçâàíèå
èç-çà çíà÷èòåëüíîé ïðèìåñè ïëàíêòîííûõ èçâåñòêîâûõ ôîðàìèíèôåð, ñðåäè êîòîðûõ îñî-
áåííî ìàññîâû ïðåäñòàâèòåëè ðîäà Globigerina. Ïëîùàäü, ïîêðûâàåìóþ èìè, îöåíèâàþò
â 130 ìëí. êì2 (äëÿ ïðèìåðà: ïëîùàäü Åâðàçèè ðàâíà 54,3 ìëí. êì2). Ïðèáëèçèòåëüíî òà-
êóþ æå ïëîùàäü (íî íà áóëüøèõ ãëóáèíàõ: òàì ãäå êàðáîíàòû ðàñòâîðèìû) çàíèìàþò
êðàñíûå ãëèíû. Ìåíüøèå ïëîùàäè çàíÿòû ãðóíòàìè, â îáðàçîâàíèè êîòîðûõ ñóùåñòâåí-
íóþ ðîëü èãðàþò äèàòîìîâûå âîäîðîñëè — äèàòîìîâûå èëû (26,5 ìëí. êì2) è ðàäèîëÿ-
ðèè — ðàäèîëÿðèåâûå èëû (10,4 ìëí. êì2). Â þæíîé Àòëàíòèêå âñòðå÷àþòñÿ ãðóíòû, ãäå
â ñîñòàâå âåëèêà ðîëü ðàêîâèí ïëàíêòîííûõ êðûëîíîãèõ ìîëëþñêîâ — ïòåðîïîäîâûå èëû
(1,3 ìëí. êì2). 

Cîäåðæàíèå êèñëîðîäà â ãðóíòå ïàäàåò ñ óäàëåíèåì îò ïîâåðõíîñòè. Îáû÷íî óæå íà
ãëóáèíå íåñêîëüêèõ ñàíòèìåòðîâ êèñëîðîä îòñóòñòâóåò. Ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â ãðóíòå
çàâèñèò îò åãî ãðàíóëîìåòðè÷åñêîãî ñîñòàâà. Îíî ïàäàåò ñ óâåëè÷åíèåì äîëè ìåëêèõ ÷àñ-
òèö, ïðè÷¸ì íåëèíåéíî: ðåçêî ñíèæàåòñÿ, êîãäà áîëåå 30% òâ¸ðäûõ ÷àñòèö èìåþò ðàçìå-
ðû ìåíåå 200 ìêì. Ãðàíèöó ìåæäó ñëîÿìè ãðóíòà ñ êèñëîðîäîì è ñåðîâîäîðîäîì âèäíî ïî
èçìåíåíèþ öâåòà: ñ ïîÿâëåíèåì ñåðîâîäîðîäà ãðóíò ñòàíîâèòñÿ ãîðàçäî áîëåå ò¸ìíûì,
ïîñêîëüêó ñóëüôèäû èìåþò ÷¸ðíûé öâåò.

Îñàäêîîáðàçîâàíèå â ïðåñíûõ âîäî¸ìàõ ìîæåò ñóùåñòâåííî îòëè÷àòüñÿ. Çäåñü ãî-
ðàçäî øèðå ðàñïðîñòðàíåíû ãðóíòû, îáðàçîâàííûå ñëàáî ïåðåðàáîòàííûìè êðóïíûìè îñ-
òàòêàìè ðàñòåíèé. Â áîëîòàõ äíî ïîêðûòî òîðôîì. Â ñòàðèöàõ, ïðèáðåæíîé çîíå îç¸ð è â
ìåëêèõ ðå÷êàõ äíî ïîêðûòî îñòàòêàìè áåðåãîâîé ðàñòèòåëüíîñòè, ïðè÷¸ì ÷àñòî ýòà ðàñ-
òèòåëüíîñòü íèêàê íå ñâÿçàíà ñ ñàìèìè âîäî¸ìàìè, à ïðîñòî ðàñò¸ò âáëèçè èõ áåðåãîâ.
Ñòåïåíü ðàçëîæåíèÿ îñòàòêîâ ñòîëü ìàëà, ÷òî âîçìîæíà âèäîâàÿ èäåíòèôèêàöèÿ ðàñòåíèé
ïî ìÿãêèì òêàíÿì. Â ðå÷êàõ ñêîðîñòü íàêîïëåíèÿ òàêèõ ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ (âåòêè, ëè-
ñòüÿ) ñòîëü âåëèêà, ÷òî ðå÷êè, íåñïîñîáíûå èõ óíîñèòü ÿâëÿþòñÿ ýôåìåðíûìè è ñàìî èõ
ñóùåñòâîâàíèå ñâèäåòåëüñòâóåò î íåäàâíåì óíè÷òîæåíèè ëåñà â äàííîì ìåñòå íà áîëüøèõ
ïëîùàäÿõ.

Ñâåò
Èìååò çíà÷åíèå äëÿ ôîòîñèíòåçèðóþùèõ îðãàíèçìîâ (áàêòåðèé, âîäîðîñëåé, êîðàë-

ëîâ è äð.) êàê èñòî÷íèê ýíåðãèè. Ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû êîëè÷åñòâî ñâåòà áûñòðî ïàäàåò
è íà íåêîåé ãëóáèíå, íàçûâàåìîé êîìïåíñàòîðíîé, ýíåðãèÿ ñîëíå÷íîãî ñâåòà, êîòîðóþ
ìîãóò óñâîèòü ðàñòåíèÿ, ñòàíîâèòñÿ ðàâíîé èõ òðàòå íà äûõàíèå, ÷òî ôàêòè÷åñêè îçíà÷à-
åò íåâîçìîæíîñòü ôîòîàâòîòðîôíîãî ïèòàíèÿ íà ýòîé ãëóáèíå è ãëóáæå. Ïîëîæåíèå êîì-
ïåíñàòîðíîé ãëóáèíû âàðüèðóåò â çàâèñèìîñòè îò ïðîçðà÷íîñòè âîäû îò íåñêîëüêèõ ìåò-
ðîâ (ðåäêî — äåñÿòêîâ ñì) äî 100 ì è áîëåå. Â óìåðåííûõ øèðîòàõ ñîñòàâëÿåò îêîëî 30
ì. Â ñèëüíî ïðèáîéíûõ ìåñòàõ, ãäå âîëíû ïîñòîÿííî âçìó÷èâàþò îñàäîê, ìàêðîôèòû
âñòðå÷àþòñÿ íå ãëóáæå 1 ì. Â ïîëÿðíûõ ðàéîíàõ ñ ïîñòîÿííûì ëåäîâûì ïîêðîâîì ìàêðî-
ôèòû ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò. Âîäà ðàáîòàåò êàê ñâåòîôèëüòð, óëàâëèâàÿ â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü êðàñíûé ñâåò, èñïîëüçóåìûé äëÿ ôîòîñèíòåçà õëîðîôèëëîì. Êðàñíûå è áóðûå âîäî-
ðîñëè äëÿ óâåëè÷åíèÿ ñïåêòðà óëàâëèâàåìîé ôîòîñèíòåòè÷åñêè àêòèâíîé ðàäèàöèè èìå-
þò äðóãèå ïèãìåíòû, ïîçâîëÿþùèå èñïîëüçîâàòü äëÿ ôîòîñèíòåçà ýíåðãèþ ñâåòà òîé äëè-
íû, êîòîðàÿ ïðîíèêàåò íà áóëüøèå ãëóáèíû, ïîýòîìó äëÿ íèõ êîìïåíñàòîðíàÿ ãëóáèíà
áîëüøå, ÷åì ó ðàñòåíèé, ó êîòîðûõ òàêèõ ïèãìåíòîâ íåò. Ïîäðîáíåå î ðàñïðåäåëåíèè äîí-
íûõ âîäîðîñëåé ñì. Ãëàâó 3, ðàçäåë î ñîîáùåñòâàõ ìàêðîôèòîâ.

Ïðîçðà÷íîñòü âîäû âàðüèðóåò â øèðîêèõ ïðåäåëàõ. Â öåëîì, âîäû ñóøè, îñîáåííî
ðåêè, çíà÷èòåëüíî ìåíåå ïðîçðà÷íû, ÷åì âîäû ìîðÿ. Ýòî îáóñëîâëåíî áîëüøèì êîëè÷åñò-
âîì âçâåñè, ïîäíèìàåìîé òå÷åíèåì ñî äíà. Ïðîçðà÷íîñòü âîä ñóøè çàâèñèò òàêæå îò êîí-
öåíòðàöèè â íåé ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ, íåîðãàíè÷åñêîé âçâåñè, ðàñòâîð¸ííîé îðãàíèêè
è ïëàíêòîíà. Â ìîðå æå âçâåñü, ïðèíîñèìóþ ðåêàìè, âåòðîì è îáðàçóþùóþñÿ â ðåçóëüòà-
òå äåéñòâèÿ âîëí, îòôèëüòðîâûâàåò áèîòà, ïîýòîìó ïðîçðà÷íîñòü ìîðñêîé âîäû ïðåèìó-
ùåñòâåííî îïðåäåëÿåò ñîäåðæàíèå ïëàíêòîíà. Â Àçîâñêîì ìîðå â ïåðèîä öâåòåíèÿ âîäî-



ðîñëåé îíà ìîæåò ñíèæàòüñÿ äî 10 ñì. Â öåíòðå îêåàíîâ, ãäå âîäà ïðàêòè÷åñêè íå ñîäåð-
æèò áèîãåíîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ ðàçâèòèÿ âîäîðîñëåé, âîäà íàèáîëåå ïðîçðà÷íà, ïîýòîìó
ñèíèé öâåò ïðîçðà÷íûõ îêåàíè÷åñêèõ âîä — ýòî öâåò îêåàíè÷åñêèõ ïóñòûíü.

Êðîìå òîãî, äëÿ ìíîãèõ âèäîâ ïîêàçàíî, ÷òî ìèãðàöèè, íåðåñò è äðóãèå ôàçû èõ æèç-
íåííîãî öèêëà ñèíõðîíèçèðóþòñÿ ñâåòîì. Â ýòîì êà÷åñòâå ñâåò ìîæåò âûñòóïàòü ïî êðàéíåé
ìåðå äî ãëóáèíû 1 êì è äàæå ÷óòü áîëåå. Ãëóáîêîâîäíûå ðûáû ñïîñîáíû óëàâëèâàòü ñâåò äî
ãëóáèí 1150 ì (Áåêëåìèøåâ, 1969), òî æå ñïîñîáíû äåëàòü è ãîëîâîíîãèå (Ìîèñååâ, 2001). 

Èñòîðèÿ áèîòû Ìèðîâîãî îêåàíà
Ñîâðåìåííàÿ áèîñôåðà âî ìíîãîì åñòü ðåçóëüòàò èñòîðèè Çåìëè: èçìåíåíèÿ ìîðôî-

ëîãèè å¸ ïîâåðõíîñòè, òåêòîíè÷åñêîé àêòèâíîñòè è ðåàêöèè áèîòû íà ýòè èçìåíåíèÿ. Çíà-
íèå èñòîðèè ðàçâèòèÿ áèîñôåðû, õîòÿ áû íà÷èíàÿ ñ ìåëà, â êîíöå êîòîðîãî áèîñôåðà íà-
÷àëà ïðèîáðåòàòü ñîâðåìåííûé îáëèê, íåîáõîäèìî äëÿ ëó÷øåãî ïîíèìàíèÿ ñîâðåìåííîãî
å¸ ñîñòîÿíèÿ*. Íåñìîòðÿ íà íåïîëíîòó è ôðàãìåíòàðíîñòü ïàëåîíòîëîãè÷åñêèõ äàííûõ,
òîëüêî îíè ñâèäåòåëüñòâóþò î íåñîìíåííîì îáèòàíèè òàêñîíà â êîíêðåòíîì ìåñòå. Çà-
êëþ÷åíèÿ, ñäåëàííûå ëèøü íà îñíîâå ñîâðåìåííûõ àðåàëîâ, ÿâëÿþòñÿ ñêîðåå âñåãî ÷èñ-
òîé ñïåêóëÿöèåé. Â êà÷åñòâå ïðèìåðîâ ìîæíî ïðèâåñòè ñëåäóþùèå ôàêòû.

Î ñâÿçè áèîðàçíîîáðàçèÿ ñ êëèìàòîì è ïðîäóêòèâíîñòüþ Îêåàíà
Çà âðåìÿ èñòîðèè Çåìëè ñîñòîÿíèå Áèîñôåðû ìåíÿëîñü: ò¸ïëûå ïåðèîäû (ñ íèçêèì

òåìïåðàòóðíûì ãðàäèåíòîì ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñàìè, à òàêæå âûñîêîé òåìïåðàòóðîé
ó ïîëþñîâ) ñìåíÿëè õîëîäíûå (ñ âûñîêèì òåìïåðàòóðíûì ãðàäèåíòîì è íèçêîé òåìïåðà-
òóðîé ó ïîëþñîâ), ïåðèîäû âûñîêîãî ðàçíîîáðàçèÿ áèîòû — ïåðèîäàìè âûìèðàíèé è ò. ä.
Ìíîãèå èç ýòèõ ïîêàçàòåëåé âçàèìîñâÿçàíû. Òàê, âî âðåìÿ âûñîêîãî óðîâíÿ Îêåàíà
(òðàíñãðåññèé) îáû÷íî áûë ò¸ïëûé êëèìàò, íèçêèé òåìïåðàòóðíûé ãðàäèåíò ìåæäó ýêâà-
òîðîì è ïîëþñàìè è, ñëåäîâàòåëüíî, âûñîêèå òåìïåðàòóðû â óìåðåííûõ è âûñîêèõ øèðî-
òàõ. Âî âðåìÿ íèçêîãî óðîâíÿ Îêåàíà (ðåãðåññèé), íàîáîðîò, îáû÷íî áûë õîëîäíûé êëè-
ìàò, âûñîêèé òåìïåðàòóðíûé ãðàäèåíò ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñàìè è íèçêèå òåìïåðàòó-
ðû â óìåðåííûõ è âûñîêèõ øèðîòàõ. Ýòà ñâÿçü âûñîêîãî óðîâíÿ Îêåàíà ñ òåìïåðàòóðíûì
ãðàäèåíòîì ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñàìè, ïî-âèäèìîìó, îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ïðè âûñî-
êîì óðîâíå Îêåàíà ò¸ïëûå òå÷åíèÿ èìåëè áóëüøóþ âåðîÿòíîñòü äîñòèãíóòü âûñîêèõ øè-
ðîò. Ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå èìåëî òàêæå ïîëîæåíèå ìàòåðèêîâ, ïîñêîëüêó îíî â çíà÷è-
òåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿåò ñèñòåìó òå÷åíèé. Â ÷àñòíîñòè, ðàçâèòèå øèðîòíûõ òå÷åíèé,
âðîäå ñóùåñòâóþùåãî â íàñòîÿùåå âðåìÿ Öèðêóìàíòàðêòè÷åñêîãî òå÷åíèÿ, ïðåïÿòñòâîâà-
ëî ðàçâèòèþ ìåðèäèîíàëüíûõ òå÷åíèé, íî øèðîòíûå òå÷åíèÿ âîçìîæíû òîëüêî ïðè îòñóò-
ñòâèè ìåðèäèîíàëüíûõ áàðüåðîâ ñóøè (êàê ñåé÷àñ íàáëþäàåòñÿ ó Àíòàðêòèäû). Ýòî ñïî-
ñîáñòâîâàëî ðîñòó ãðàäèåíòà ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñàìè. Åñëè ïðè ýòîì êîíòèíåíòû çà-
íèìàëè ïîëîæåíèå îêîëî ïîëþñîâ, íà íèõ ìîãëî ðàçâèòüñÿ îëåäåíåíèå, à ïëîùàäü ò¸ïëûõ
ìåëêîâîäèé óìåíüøàëàñü. Â õîëîäíûå ïåðèîäû óðîâåíü Îêåàíà áûë íèæå èç-çà ñâÿçûâà-
íèÿ âîäû â ïîêðîâíûõ è ãîðíûõ ëåäíèêàõ, ñíåãàõ (â òîì ÷èñëå è ñåçîííûõ) è ìåðçëîòå
ïî÷â.

Õîëîäíûå è ò¸ïëûå ïåðèîäû, ïîìèìî ïðî÷åãî, èìåëè ñëåäñòâèåì è èçìåíåíèå ïðî-
äóêöèîííûõ ñâîéñòâ Îêåàíà è åãî áèîðàçíîîáðàçèÿ.

Â õîëîäíûå ïåðèîäû ñ öèðêóëÿöèåé âîäû ïî ïîëÿðíîìó òèïó âîçíèêàëè ìåñòà èí-
òåíñèâíîãî è ïîñòîÿííîãî ïîäú¸ìà áèîãåíîâ â ôîòè÷åñêèé ñëîé: àïâåëëèíãè è ïîëÿðíûå
ôðîíòû, ãäå ïðîäóêòèâíîñòü áûëà ïîâûøåíà. Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî â îáîèõ ñëó÷àÿõ
âûñîêóþ ïðîäóêöèþ ñîçäàþò ìàëîðàçíîîáðàçíûå ñîîáùåñòâà ïëàíêòîíà. Â ðàéîíàõ ïî-
ëÿðíûõ ôðîíòîâ èì ñîîòâåòñòâóþò ìåñòà ïîâûøåííîé áèîìàññû áåíòîñà, íî òàêñîíîìè-
÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå âûñîêîøèðîòíîãî áåíòîñà è íåêòîíà ñðàâíèòåëüíî íèçêî. Â ðàéîíàõ
àïâåëëèíãîâ ðàçíîîáðàçèå áåíòîñà, îòíîñèòåëüíî îêðóæàþùèõ ðàéîíîâ, ðåçêî ïîíèæåíî,

391. Äíî êàê áèîòîï

* Â áèîãåîãðàôèè ïðåñíûõ âîä íàèáîëåå ñóùåñòâåííà ìåçîçîéñêàÿ èñòîðèÿ òàêñîíîâ, ñóøè —
ïàëåîãåíîâàÿ, áåíòàëè — íåîãåíîâàÿ, ïåëàãèàëè — ïëèî-ïëåéñòîöåíîâàÿ.
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Ðèñ. 1.30. Ãåîõðîíîëîëè÷åñêàÿ øêàëà. Øêàëà âðåìåíè â ìëí. ëåò.
Â ñòðàòèãðàôèè (êîãäà èìåþò äåëî íå ñî âðåìåíåì, à ñ îòëîæåíèÿìè) èñïîëüçóþò äðóãèå íàçâàíèÿ ïîäðàçäåëåíèé:
ýðà → ýðàòåìà; ïåðèîä → ñèñòåìà; ýïîõà → îòäåë, âìåñòî ýïèòåòîâ «ðàííèé» è «ïîçäíèé» èñïîëüçóþò «íèæ-
íèé» è «âåðõíèé»; âåê → ÿðóñ.



ìåñòàìè áåíòîñ ìîæåò âîâñå îòñóòñòâîâàòü, ðàçíîîáðàçèå íåêòîíà íèçêî, îñîáåííî íà
íèæíèõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíÿõ, íåïîñðåäñòâåííî ïîòðåáëÿþùèõ ïðîäóêöèþ àïâåëëèíãîâ.
Â ïåðèîäû, áîëåå õîëîäíûå, ÷åì ñåé÷àñ, àïâåëëèíãè è ïîëÿðíûå ôðîíòû äîëæíû áûòü âû-
ðàæåíû â áîëüøåé ñòåïåíè è çàíèìàòü áóëüøèå ïëîùàäè, ÷åì ñåé÷àñ, ïîýòîìó îáùåå òàê-
ñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå Ìèðîâîãî îêåàíà äîëæíî áûòü íèæå ñîâðåìåííîãî. Ñòîèò íà-
ïîìíèòü, ÷òî åù¸ îäèí òèï âûñîêîïðîäóêòèâíûõ èç-çà áîëüøîãî ïðèòîêà áèîãåíîâ ñèñ-
òåì — ýñòóàðíûå — òàêæå îòëè÷àåò ïîíèæåííîå òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå. Ïî-âè-
äèìîìó, ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî âî âñåõ ñëó÷àÿõ â óñëîâèÿõ âûñîêîé ïðîäóêòèâíîñòè,
îáåñïå÷èâàåìîé ïîñòîÿííûì ïðèòîêîì áèîãåíîâ èçâíå, ôîðìèðóþòñÿ ñîîáùåñòâà ñ íèç-
êèì èëè î÷åíü íèçêèì òàêñîíîìè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì. Àïâåëëèíãè ÿâëÿþòñÿ íå òîëüêî
ìåñòîì ñîçäàíèÿ áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè áëàãîäàðÿ ïðèòîêó áèîãåíîâ
(â ïåðâóþ î÷åðåäü — ôîñôîðà), íî è ðàéîíàìè ñîâðåìåííîãî îáðàçîâàíèÿ ôîñôîðèòîâ,
ò. å. ìåñòîì èíòåíñèâíîãî çàõîðîíåíèÿ ôîñôîðà (îäíîãî èç îñíîâíûõ áèîãåíîâ), âûâåäå-
íèÿ åãî èç êðóãîâîðîòà (Áàòóðèí, 1976, 1979).

Â ò¸ïëûå ïåðèîäû óâåëè÷èâàëàñü âåðîÿòíîñòü âîçíèêíîâåíèÿ öèðêóëÿöèè ïî àðèä-
íîìó òèïó, ïîýòîìó: (1) èíòåíñèâíîñòü âîçâðàòà áèîãåíîâ â ôîòè÷åñêèé ñëîé äîëæíà áûòü
íèæå, (2) ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà íà ãëóáèíå äîëæíî áûòü íèæå. Ýòî ïðèâîäèëî ê óâåëè÷å-
íèþ çàõîðîíåíèÿ îðãàíèêè è, ñëåäîâàòåëüíî, óâåëè÷åííîìó âûâîäó èç îáîðîòà â îñàäêè
áèîãåíîâ. Îöåíèòü êîëè÷åñòâåííî ñîîòíîøåíèå ýòèõ äâóõ ïðîöåññîâ â ïåðèîäû ãîñïîäñò-
âà ðàçëè÷íûõ òèïîâ öèðêóëÿöèè ïîêà íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì. Ïîýòîìó îöåíêè
ïëàíêòè÷åñêîé ïðîäóêòèâíîñòè Îêåàíà ìîãóò áûòü íå âïîëíå ïðàâèëüíûìè.

Â òî æå âðåìÿ, íàëè÷èå îáøèðíûõ ò¸ïëûõ ìåëêîâîäèé ïîçâîëÿëî ôîðìèðîâàòüñÿ
ìåëêîâîäíûì ðèôîâûì ñîîáùåñòâàì, êîòîðûå ñïîñîáíû ê ñîçäàíèþ âûñîêîé ïðîäóêòèâ-
íîñòè â îëèãîòðîôíûõ (ò. å. ïðè íèçêîì ñîäåðæàíèè áèîãåíîâ) óñëîâèÿõ. Ñîâðåìåííûå
ðèôû îáðàçóþòñÿ òîëüêî ïðè îòñóòñòâèè ðàñïðåñíÿþùåãî äåéñòâèÿ ðåê, íî, âîçìîæíî,
÷òî íåêîòîðûå ðèôîîáðàçóþùèå ãðóïïû, íàïðèìåð, ðóäèñòû, áûëè ìåíåå ÷óâñòâèòåëüíû
ê ðàñïðåñíåíèþ. Â îòëè÷èå îò ðàéîíîâ ïîâûøåííîé ïðîäóêöèè ñ âûñîêèì ñîäåðæàíèåì
áèîãåíîâ, ðèôîâûå ñîîáùåñòâà îòëè÷àþòñÿ êðàéíå âûñîêèì òàêñîíîìè÷åñêèì ðàçíîîáðà-
çèåì. Ðèôîâûå ïîñòðîéêè ñóùåñòâåííî óâåëè÷èâàþò êîíöåíòðàöèþ äåòðèòà â ñâîèõ îê-
ðåñòíîñòÿõ, ÷òî âñåãäà ïðîÿâëÿåòñÿ â íàëè÷èè ñîïðîâîæäàþùåãî ðèôîâûå ïîñòðîéêè
øëåéôà äåòðèòà. Ïîýòîìó âûñîêîå òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ïðèñóùå íå òîëüêî ñà-
ìèì ðèôîâûì ñîîáùåñòâàì. Îíè òàêæå ñîçäàþò óñëîâèÿ äëÿ ìàññîâîãî ðàçâèòèÿ è, âîç-
ìîæíî, ðàçíîîáðàçèÿ âèäîâ, íåïîñðåäñòâåííî è íå âõîäÿùèõ â ðèôîâûå ñîîáùåñòâà. Â ðå-
çóëüòàòå, åñëè îáùåå ÷èñëî âèäîâ ñîâðåìåííîãî çîîáåíòîñà îöåíèâàþò â 200 òûñ. (Briggs,
1995), òî ÷èñëî âèäîâ, ñâÿçàííûõ ñ ñîîáùåñòâàìè ìåëêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ, — â
150 òûñ. (Íàóìîâ è äð., 1985), ò. å. áóëüøàÿ ÷àñòü ñîâðåìåííûõ ìîðñêèõ âèäîâ òàê èëè èíà-
÷å ñâÿçàíà ñ íèìè.

Äîïîëíèòåëüíûì ôàêòîðîì, ñïîñîáñòâîâàâøèì áîëåå âûñîêîìó áèîðàçíîîáðàçèþ â
ò¸ïëûå ïåðèîäû, âåðîÿòíî, ÿâëÿåòñÿ ñíèæåíèå îáùåé èíòåíñèâíîñòè öèðêóëÿöèè Îêåàíà,
÷òî ñíèæàëî ðàññåëèòåëüíûå ñïîñîáíîñòè åãî îáèòàòåëåé, à, ñëåäîâàòåëüíî, ñïîñîáñòâî-
âàëî ìåíüøåìó ãåíåòè÷åñêîìó îáìåíó è ðîñòó èçîëÿöèè.

Ìåë
Ìåëîâîé ïåðèîä íà÷àëñÿ 132±5 ìëí. ëåò íàçàä, à çàêîí÷èëñÿ, êàê è âåñü ìåçîçîé,

66±3 ìëí. ëåò íàçàä, ò. å. åãî ïðîäîëæèòåëüíîñòü â òî÷íîñòè ðàâíà ïðîäîëæèòåëüíîñòè
âñåãî êàéíîçîÿ. Ìåëîâîé ïåðèîä õàðàêòåðèçîâàëñÿ ñóùåñòâåííî áîëåå âûñîêèì óðîâíåì
îêåàíà, íà 150–250 ì ïðåâûøàâøèì ñîâðåìåííûé, à øåëüôîâûå ìîðÿ çàíèìàëè ãîðàçäî
áóëüøóþ ÷àñòü êîíòèíåíòîâ. Ñîîòâåòñòâåííî, ïëîùàäü ñóøè áûëà ïðèìåðíî âäâîå ìåíü-
øå, íåæåëè ñåé÷àñ — 15–20% ïîâåðõíîñòè Çåìëè. Ïîñëå ðàñïàäà ñôîðìèðîâàâøåéñÿ â
òðèàñå Ïàíãåè îáðàçîâàëîñü äâà îñíîâíûõ ìàòåðèêà: Ëàâðàçèÿ è Ãîíäâàíà. Â ñîñòàâ Ëàâ-
ðàçèè âõîäèëè Åâðàçèÿ è Ñåâåðíàÿ Àìåðèêà, íî îíè áûëè ðàçäåëåíû íå Àòëàíòè÷åñêèì è
Òèõèì îêåàíàìè, êàê ñåé÷àñ, à Òóðãàéñêèì ïðîëèâîì (= Îáñêèì ìîðåì), íàõîäèâøèìñÿ
ïðèìåðíî òàì, ãäå ñåé÷àñ ðàñïîëîæåí Óðàë. Â ñîñòàâ Ãîíäâàíû âõîäèëè Þæíàÿ Àìåðèêà,
Àôðèêà, Àâñòðàëèÿ, Àíòàðêòèäà, Èíäîñòàí, Ìàäàãàñêàð, Íîâàÿ Çåëàíäèÿ. 

411. Äíî êàê áèîòîï



Ëàâðàçèþ è Ãîíäâàíó ðàçäåëÿë îêåàí Òåòèñ (ïî èìåíè äðåâíåãðå÷åñêîé áîãèíè Ôå-
òèäû, ïî-àíãëèéñêè Tethys), ðàñïîëàãàâøèéñÿ âáëèçè ýêâàòîðà ìåæäó ñîâðåìåííûìè Ìåê-
ñèêàíñêèì çàëèâîì è Èíäî-Ìàëàéñêèì àðõèïåëàãîì. Òåòèñ ïðåäñòàâëÿë ñîáîé ÷åðåäîâàâ-
øèåñÿ ãëóáîêîâîäíûå è ìåëêîâîäíûå ðàéîíû. Äîëÿ ìåëêîâîäíûõ áûëà âûøå â åãî ñðåä-
íåé ÷àñòè. Èç-çà òîãî, ÷òî îáðàçîâàíèå Àòëàíòè÷åñêîãî îêåàíà â ìåëó òîëüêî íà÷àëîñü,
ïðèáðåæíûå ðàéîíû Òåòèñà íå áûëè ôðàãìåíòèðîâàíû, êàê íûíåøíèå òðîïè÷åñêèå ìåë-
êîâîäüÿ, à îáðàçîâûâàëè ïðàêòè÷åñêè ñïëîøíîé ïîÿñ. Ýòîò ïîÿñ ïî÷òè âåçäå ðàñøèðÿëñÿ
âãëóáü ìàòåðèêîâ îáøèðíûìè øåëüôîâûìè (ýïèêîíòèíåíòàëüíûìè) ìîðÿìè, îñîáåííî
ãëóáîêî âäàâàâøèìèñÿ â Ñåâåðíóþ è Þæíóþ Àìåðèêè. Åâðîïà, Àâñòðàëèÿ, ñåâåðíàÿ Àô-
ðèêà, öåíòðàëüíàÿ, âîñòî÷íàÿ è, îò÷àñòè, þæíàÿ Àçèÿ áûëè àðõèïåëàãàìè.

Òàêæå äëÿ ìåëà áûë õàðàêòåðåí íèçêèé òåìïåðàòóðíûé ãðàäèåíò ìåæäó ýêâàòîðîì è
ïîëþñîì. Â ïðèïîëÿðíûõ îáëàñòÿõ çèìíÿÿ òåìïåðàòóðà ìîãëà äîñòèãàòü 17°Ñ ïî÷òè ïî-
âñåìåñòíî çà èñêëþ÷åíèåì ïðèïîëÿðíûõ ðåãèîíîâ, ãîñïîäñòâîâàë òðîïè÷åñêèé è ñóáòðî-
ïè÷åñêèé êëèìàò. Òåìïåðàòóðà ïîâåðõíîñòíûõ âîä â òðîïèêàõ è íà ïîëþñàõ îòëè÷àëàñü íà
15–20°Ñ ïðîòèâ áîëåå 30°Ñ íûíå. Ïîýòîìó îáøèðíûå ìåëêîâîäíûå ìîðÿ, îáðàçîâàâøèå-
ñÿ â ðåçóëüòàòå âûñîêîãî óðîâíÿ îêåàíà, ïî òåðìè÷åñêîìó ðåæèìó ñîîòâåòñòâîâàëè ñîâðå-
ìåííûì òðîïè÷åñêèì èëè ñóáòðîïè÷åñêèì. Äëÿ ýòèõ ìîðåé î÷åíü õàðàêòåðíî ðàñïðîñòðà-
íåíèå íà ãëóáèíàõ 100–200 ì êàðáîíàòíûõ îñàäêîâ, âîçíèêøèõ çà ñ÷¸ò ðàêîâèí ïëàíêòî-
íà, îñîáåííî êîêêîëèòîôîðèä è ôîðàìèíèôåð. Ýòè îñàäêè, äàâøèå âñåì õîðîøî èçâåñò-
íûé ïèñ÷èé ìåë, íå èìåþò è íå èìåëè àíàëîãîâ íè â ñîâðåìåííûõ, íè â äðåâíèõ áàññåé-
íàõ. Î÷åíü øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëó÷èëè ðèôîâûå ïîñòðîéêè.

Â óñëîâèÿõ íèçêîãî òåìïåðàòóðíîãî ãðàäèåíòà ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñîì âåðòè-
êàëüíàÿ öèðêóëÿöèÿ îñóùåñòâëÿëàñü ïî ýêâàòîðèàëüíîìó òèïó. Ïîñêîëüêó êðîìêà øåëüôà
ðàñïîëàãàëàñü ñóùåñòâåííî ãëóáæå — íà ãëóáèíàõ äî 250–400 ì (150–250 ± 100–150), ýòî
îçíà÷àëî íå ïðîñòî îòñóòñòâèå æèçíè íà ãëóáèíàõ îêåàíè÷åñêîãî ëîæà è, âåðîÿòíî, ñêëî-
íà, íî è ðàñïðîñòðàíåíèå çàìîðíûõ ÿâëåíèé íà øåëüôå. Ïîäú¸ì óðîâíÿ îêåàíà, ïðèâîäèâ-
øèé ê óâåëè÷åíèþ ïëîùàäè øåëüôîâûõ ìîðåé, èç-çà ðàñïðîñòðàíåíèÿ áåñêèñëîðîäíûõ
óñëîâèé íà äíî øåëüôà ìîã â äåéñòâèòåëüíîñòè ïðèâîäèòü ê óìåíüøåíèþ ïëîùàäè äíà
øåëüôà, äîñòóïíîé äëÿ àýðîáíîé æèçíè. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, îáøèðíîå ðàçâèòèå øåëüôî-
âûõ ìîðåé ïðè ïîíèæåíèè óðîâíÿ îêåàíà ïðèâîäèëî ê ïåðèîäè÷åñêîìó îò÷ëåíåíèþ îò íå-
ãî îòäåëüíûõ áàññåéíîâ. Ñîë¸íîñòü â íèõ, ñóäÿ ïî ñîâðåìåííûì âíóòðåííèì ìîðÿì (×¸ð-
íîå, Ñðåäèçåìíîå) è èõ èñòîðèè, ìîãëà ñóùåñòâåííî îòëè÷àòüñÿ îò îêåàíè÷åñêîé. Ýòî åù¸
áîëåå çàòðóäíÿëî âåðòèêàëüíóþ öèðêóëÿöèþ â íèõ è îáåäíÿëî íàñåëÿâøóþ èõ áèîòó. Ïå-
ðèîäè÷åñêè ýòè ïîëóèçîëèðîâàííûå áàññåéíû îòñîåäèíÿëèñü ïîëíîñòüþ, î ÷¸ì ñâèäå-
òåëüñòâóåò îáðàçîâàíèå íà èõ ìåñòå ýâàïîðèòîâ*.

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, íàëè÷èå øèðîêèõ øåëüôîâûõ ìîðåé ïðåïÿòñòâîâàëî âëèÿíèþ íà
âíåøíèå ÷àñòè øåëüôà ðàñïðåñíÿþùåãî ïðåñíîâîäíîãî ñòîêà, êîòîðûé ñïîñîáåí ïîëíî-
ñòüþ íå äîïóñòèòü ðàçâèòèå ðèôîâ, êàê ýòî íàáëþäàåòñÿ ñåé÷àñ ó Áðàçèëèè. Âïðî÷åì, îò-
íîñèòåëüíî ñîëåâîé òîëåðàíòíîñòè äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ-ðóäèñòîâ, äîìèíèðîâàâ-
øèõ òîãäà â ðèôîâûõ ñîîáùåñòâàõ, äàííûõ ìàëî.

Â òî æå âðåìÿ, ñòîê ñ ìàòåðèêîâ, ïðèíîñÿùèé áèîãåíû, ïîïàäàë â ìåëêîâîäíûå
øåëüôîâûå ìîðÿ, ñîçäàâàÿ òàì âûñîêîïðîäóêòèâíûå ðàéîíû.

Òàêèì îáðàçîì, ñóùåñòâîâàâøàÿ ñèñòåìà îáøèðíûõ øåëüôîâûõ ìîðåé îñòàâàëàñü
÷óâñòâèòåëüíà ê êîëåáàíèÿì óðîâíÿ îêåàíà. Ïðè ýòîì ñîõðàíÿëñÿ óðîâåíü îêåàíà, ïðè êî-
òîðîì ðàçíîîáðàçèå áûëî ìàêñèìàëüíûì. Êàê ïîäú¸ì, òàê è îïóñêàíèå óðîâíÿ îêåàíà
äîëæíû áûëè ïðèâîäèòü ê óìåíüøåíèþ ðàçíîîáðàçèÿ âñåé ìîðñêîé áèîòû.

Â òå÷åíèå ìåëà áûëî íåñêîëüêî ýïèçîäîâ âûìèðàíèÿ. Íàèáîëåå èíòåíñèâíîå âûìè-
ðàíèå ïðîèçîøëî â åãî êîíöå. Â ýòî âðåìÿ ñðåäè ðîäîâ ìîðñêèõ îðãàíèçìîâ èñ÷åçëè îêî-

42 Æèçíü íà äíå

* Ãðóïïà ìèíåðàëîâ, îáðàçóþùèõñÿ â ðåçóëüòàòå èñïàðåíèÿ âîäû èç ìîðñêèõ áàññåéíîâ. Ðàçíûå ìè-
íåðàëû ñîñòîÿò èç ðàçíûõ ñîëåé, êîòîðûå èìåþò ðàçíóþ ðàñòâîðèìîñòü, ïîýòîìó ñîëè ðàçíîãî
ñîñòàâà îáû÷íî îáðàçóþò êîíöåíòðè÷åñêèå çîíû (êàê ýòî è ïðîèñõîäèëî â Ñðåäèçåìíîì ìîðå).
Ðàíüøå âñåõ (è ïîýòîìó íà ìåíüøèõ ãëóáèíàõ) âûïàäàåò â îñàäîê äîëîìèò CaMg(CO3)2, çàòåì àíãè-
äðèò CaSO4, ãèïñ CaSO4×2H2O, íà íàèáîëüøèõ ãëóáèíàõ îñàæäàåòñÿ ãàëèò NaCl.



ëî 50% áåíòîñíûõ, îêîëî 35% ïëàíêòîííûõ è îêîëî 80% íåêòîííûõ (êàê îáû÷íî, áîëåå
âûñîêèå òðîôè÷åñêèå óðîâíè ïîäâåðæåíû áóëüøåìó âûìèðàíèþ). Âûìèðàíèå çàõâàòèëî
è íàçåìíóþ áèîòó, â öåëîì âûìåðëè ïðåäñòàâèòåëè 119 ñåìåéñòâ (îêîëî 15%), 1108 ðîäîâ
(40%) è 60–75% âèäîâ (Íåâåññêàÿ, 1999, 2004). Ïðè òàêîì ìàññîâîì âûìèðàíèè òàêñîíîâ
âèäîâîãî è ðîäîâîãî ðàíãà è â ìåíüøåé ñòåïåíè — ðàíãà ñåìåéñòâà, âûìèðàíèå òàêñîíîâ
ðàíãà îòðÿäà áûëî î÷åíü íåçíà÷èòåëüíûì.

Íàèáîëåå ñóùåñòâåííûì äëÿ áåíòîñà è ìîðñêîé áèîòû, â îñíîâíîì, áûëî âûìèðà-
íèå äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ ðóäèñòîâ (îòðÿä Hippuritida), ïðèâåäøåå ê èñ÷åçíîâåíèþ
ñâÿçàííûõ ñ íèìè ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ. Ðàçíîîáðàçèå ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ âîññòàíîâèëîñü
òîëüêî ñïóñòÿ äåñÿòêè ìèëëèîíîâ ëåò. Âûìåðëè òàêæå ïðåäñòàâèòåëè òð¸õ îòðÿäîâ ìîð-
ñêèõ åæåé (ïðè ýòîì îäèí îòðÿä — Clypeasteroida, èëè ïëîñêèå ìîðñêèå åæè — âîçíèê),
ìíîãèå òàêñîíû ãóáîê è ïîëíîñòüþ — ñòðîìàòîïîðîèäåè (ãðóïïà íåÿñíîãî òàêñîíîìè÷å-
ñêîãî ïîëîæåíèÿ ñ èçâåñòêîâûì ñêåëåòîì, ñáëèæàåìàÿ îäíèìè ïàëåîíòîëîãàìè ñ ãóáêàìè,
äðóãèìè — ñ êèøå÷íîïîëîñòíûìè; ó÷àñòâîâàëè â ïîñòðîéêå ìåëêîâîäíûõ ðèôîâ). Â òî
æå âðåìÿ â äðóãèõ ãðóïïàõ (ãàñòðîïîäàõ, áðàõèîïîäàõ, ìøàíêàõ è äð.) èçìåíåíèÿ áûëè
íåçíà÷èòåëüíûìè èëè ïðîèñõîäèëè íà óðîâíå íèæå ñåìåéñòâà, õîòÿ ðîëü èõ â ñîîáùåñò-
âàõ ïðè ýòîì ìîãëà èçìåíèòüñÿ.

Îñîáåííî èíòåíñèâíîå âûìèðàíèå ïðîèçîøëî â íåêîòîðûõ ãðóïïàõ ïëàíêòîíà è íå-
êòîíà. Òàê, ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé èçâåñòêîâîãî íàíîïëàíêòîíà âûìåðëè îêîëî 85% âèäîâ,
70% ðîäîâ, 30% ñåìåéñòâ; ìàññîâîå âûìèðàíèå êîñíóëîñü ñèëèêîôëàãåëëÿò, äèíîôëàãåë-
ëÿò, êîêêîëèòîôîðèä, ïëàíêòîííûõ ôîðàìèíèôåð, ðàäèîëÿðèé, òîãäà êàê äèàòîìîâûå (â
ìàññå ðàçâèâøèåñÿ òîëüêî â ìåëó) è ïðàçèíîôèòîâûå âîäîðîñëè ïåðåøëè ýòîò ðóáåæ áåç
îñîáûõ èçìåíåíèé. Âûìåðëè òðè îòðÿäà ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ (â òîì ÷èñëå àììîíèòû,
áåëåìíèòû æå ïðîäîëæàëè ñóùåñòâîâàòü, õîòÿ ÷èñëî èõ âèäîâ ðåçêî óìåíüøèëîñü) è ìíî-
ãèå ìîðñêèå ðåïòèëèè è êîñòèñòûå ðûáû. 

Òàêèì îáðàçîì, êàê â ïëàíêòîíå, òàê è â áåíòîñå íàèáîëüøåìó âûìèðàíèþ ïîäâåðã-
ëèñü ïåðâè÷íûå ïðîäóöåíòû (â ÷èñëî êîòîðûõ ñëåäóåò âêëþ÷èòü ðèôîîáðàçóþùèõ ðóäè-
ñòîâ è ñêëåðàêòèíèé), òîãäà êàê äåòðèòîôàãè áûëè çàòðîíóòû âûìèðàíèåì â ìåíüøåé ñòå-
ïåíè. Âñ¸ óêàçûâàåò íà òî, ÷òî îñíîâíîé ïðè÷èíîé ýòîãî çíà÷èòåëüíîãî âûìèðàíèÿ ìîð-
ñêîé áèîòû áûëî ñóùåñòâåííîå ïàäåíèå ïåðâè÷íîé ïðîäóêòèâíîñòè Îêåàíà. Íî îòíîñè-
òåëüíî ïðè÷èí ïàäåíèÿ ïðîäóêòèâíîñòè â íàñòîÿùåå âðåìÿ íåò îáùåïðèíÿòîãî ìíåíèÿ,
õîòÿ ñóùåñòâóåò ìíîæåñòâî ãèïîòåç. Èõ ìîæíî ðàçäåëèòü íà (1) îáúÿñíÿþùèå âûìèðàíèå
ðàçëè÷íûìè êàòàñòðîôàìè èëè ñóùåñòâåííûìè èçìåíåíèÿìè àáèîòû, è (2) îáúÿñíÿþùèå
åãî ðàçëè÷íûìè ýíäîãåííûìè ïðîöåññàìè ñàìîé Áèîñôåðû. Ïðè ýòîì âíåøíåå âîçäåéñò-
âèå åñëè è èìåëî ìåñòî, òî ïîñëóæèëî íå áîëåå ÷åì òîë÷êîì, çàïóñòèâøèì äàâíî ïîäãî-
òàâëèâàâøóþñÿ ïåðåñòðîéêó.

Êàòàñòðîôè÷åñêèå ãèïîòåçû ñâÿçûâàþò âûìèðàíèå èëè ñ çåìíûìè ôàêòîðàìè, èëè ñ
âíåçåìíûìè — ñòîëêíîâåíèå Çåìëè ñ êðóïíûì íåáåñíûì òåëîì – èìïàêòîì (ìåòåîðèòîì,
àñòåðîèäîì, êîìåòîé). Èìïàêòíàÿ ãèïîòåçà (Alvarez et al., 1980) â íàñòîÿùåå âðåìÿ íàìíî-
ãî ïðåâîñõîäèò ïî ïîïóëÿðíîñòè âñå îñòàëüíûå âìåñòå âçÿòûå. Ìåæäó òåì, ôàêòîâ, å¸
ïîäòâåðæäàþùèõ íå ñóùåñòâóåò. Íàèáîëåå óáåäèòåëüíûì ñâèäåòåëüñòâîì â ïîëüçó èì-
ïàêòíîé ãèïîòåçû ñ÷èòàþò ïîâûøåííóþ êîíöåíòðàöèþ èðèäèÿ â îòëîæåíèÿõ ãðàíèöû ìå-
ëà–êàéíîçîÿ. Íàéäåí äàæå êðàòåð ýòîãî ìåòåîðèòà — ×èêñóëóá â Ìåêñèêàíñêîì çàëèâå. Â
äåéñòâèòåëüíîñòè æå «ïèêè» êîíöåíòðàöèè èðèäèÿ èìåþòñÿ êàê âûøå,òàê è íèæå ýòîé
ãðàíèöû, âûìèðàíèå ìíîãèõ ãðóïï íà÷àëîñü çàäîëãî äî âðåìåíè ïîÿâëåíèÿ èðèäèåâûõ
àíîìàëèé, à íåêîòîðûõ — ïðîèçîøëî ãîðàçäî ïîçæå. Ê òîìó æå «î÷åâèäíûå» ñâèäåòåëü-
ñòâà ïàäåíèÿ ìåòåîðèòà ìîãóò èìåòü è äðóãèå, âïîëíå çåìíûå îáúÿñíåíèÿ. Íàïðèìåð, â
ðåçóëüòàòå ïðîõîäèâøåãî â òî âðåìÿ ãîðîîáðàçîâàíèÿ íà ïîâåðõíîñòü âûøëè ïåðèäîòèòû
(ãîðíûå ïîðîäû, ê êîòîðûì ïðèóðî÷åíû ïðîìûøëåííûå ìåñòîðîæäåíèÿ èðèäèÿ), óâåëè-
÷èëîñü ïîñòóïëåíèå â îñàäêè ïðîäóêòîâ èõ ýðîçèè ñ ïîâûøåííûì ñîäåðæàíèåì èðèäèÿ.
Ñõîäíûé ýôôåêò äàñò è çàìåäëåíèå ñêîðîñòè îñàäêîíàêîïëåíèÿ. Âìåñòå ñ òåì, ñèíõðîí-
íîñòü ñëî¸â ñ ïîâûøåííîé êîíöåíòðàöèåé èðèäèÿ â ïîïóëÿðíîé ëèòåðàòóðå ñèëüíî ïðå-
óâåëè÷åíà. Ñóùåñòâóþò òàêæå äàííûå î òîì, ÷òî ìåòåîðèò óïàë ñóùåñòâåííî ðàíüøå, ÷åì
îáðàçîâàëèñü ñëîè ñ ïîâûøåííûì ñîäåðæàíèåì èðèäèÿ. Áîëåå òîãî, â ñàìîì êðàòåðå ìå-
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òåîðèòà-óáèéöû ñîäåðæàíèå èðèäèÿ ïîíèæåíî
(Keller et al., 2005). Ýòî îäíîçíà÷íî ñâèäåòåëüñòâó-
åò î òîì, ÷òî äàííûé ìåòåîðèò íå ìîã áûòü èñòî÷-
íèêîì èðèäèÿ â ñëîÿõ èðèäèåâûõ àíîìàëèé. Èç êà-
òàñòðîôè÷åñêîé ãèïîòåçû îñòà¸òñÿ íåïîíÿòíûì,
ïî÷åìó, ñîáñòâåííî ãîâîðÿ, ïðîèçîøëî òàêîå ìàññî-
âîå âûìèðàíèå. Ïîíÿòíî, ÷òî òàì, êóäà óïàë ìåòåî-
ðèò, âñ¸ æèâîå áûëî óíè÷òîæåíî. Íî â ÷¸ì ïðè÷è-
íû âûìèðàíèÿ â îòäàë¸ííûõ ðàéîíàõ? Íåîáõîäèìî
ïîìíèòü, ÷òî ìåòåîðèòû ïàäàëè íà Çåìëþ íåîäíî-
êðàòíî, â òîì ÷èñëå è âåñüìà êðóïíûå, îñòàâèâøèå
ïîñëå ñåáÿ êðàòåðû äèàìåòðîì ïî 100 êì è áîëåå, ò.
å. íå ìåíüøåãî ðàçìåðà, ÷åì òîò, êîòîðûé âðîäå áû
âûçâàë ìåçî–êàéíîçîéñêîå âûìèðàíèå. Îäíàêî èõ
ïàäåíèå íå ñîïðîâîæäàëî ñóùåñòâåííîå âûìèðàíè-
å áèîòû. Ïîýòîìó ãèïîòåçà, ñâÿçûâàþùàÿ âûìèðà-

íèå íà ãðàíèöå ìåçîçîÿ è êàéíîçîÿ, òàê õîðîøî è óáåäèòåëüíî ñìîòðÿùàÿñÿ íà ýêðàíàõ òå-
ëåâèçîðîâ è ñòðàíèöàõ ïîïóëÿðíûõ èçäàíèé, íå âûäåðæèâàåò ñîïðèêîñíîâåíèÿ ñ ôàêòà-
ìè. Å¸ ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü ëèøü êàê ïðåâîñõîäíóþ ïèàð-àêöèþ ïî äîáûâàíèþ ãðàí-
òîâ. Ïðè÷èíó âûìèðàíèé ñëåäóåò èñêàòü â çåìíûõ ïðè÷èíàõ.

Ñðåäè êàòàñòðîô, âûçâàííûõ çåìíûìè ïðè÷èíàìè, íàçûâàþò óñèëåíèå âóëêàíè÷åñ-
êîé äåÿòåëüíîñòè, ïðèâåäøåé ê:

— Êèñëîòíûì äîæäÿì èëè æå, íàîáîðîò, ïîâûøåíèåì ùåëî÷íîñòè îêåàíà (ýòîò
ôàêòîð èñïîëüçóþò è ñòîðîííèêè âíåçåìíûõ ôàêòîðîâ), êîòîðûå ñèëüíî èçìåíèëè ðÍ ïî-
âåðõíîñòíûõ ñëî¸â Îêåàíà. Ó÷èòûâàÿ êîëîññàëüíóþ áóôåðíóþ ñïîñîáíîñòü ìîðñêîé âî-
äû, ñèëüíîå èçìåíåíèå ðÍ ìîæíî ñ÷èòàòü íåâåðîÿòíûì. Îá óìîçðèòåëüíîñòè ýòèõ ãèïî-
òåç ñâèäåòåëüñòâóåò ñàìî èõ îäíîâðåìåííîå ñóùåñòâîâàíèå, ïîñêîëüêó îíè ïðåäïîëàãàþò
ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíûå èçìåíåíèÿ ðÍ.

— Íåîáû÷àéíî âûñîêèì âûáðîñîì â àòìîñôåðó òîêñè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ, âûçâàâøèõ
îòðàâëåíèå ôèòîïëàíêòîíà, ðàçðóøåíèå îçîííîãî ýêðàíà, çàòåìíåíèå àòìîñôåðû è ïî-
õîëîäàíèå èëè, íàîáîðîò, ïîòåïëåíèå èç-çà óâåëè÷åíèÿ â àòìîñôåðå ñîäåðæàíèÿ óãëåêèñ-
ëîòû. Ýòè ãèïîòåçû, ÷àñòè÷íî ïðîòèâîðå÷àùèå äðóã äðóãó, íå èìåþò ñêîëüêî-íèáóäü íà-
ä¸æíûõ ïîäòâåðæäåíèé.

Ïðîòèâ ãèïîòåç, ñâÿçûâàþùèõ âûìèðàíèå ñ êàòàñòðîôàìè, ãîâîðèò õàðàêòåð âûìè-
ðàíèÿ — ñåëåêòèâíîãî è ïîñòåïåííîãî: îäíè ãðóïïû âûìåðëè ïîëíîñòüþ, äðóãèå ÷àñòè÷-
íî, òðåòüè âîîáùå íå ïîñòðàäàëè. È íàîáîðîò, ðàçíîîáðàçèå íåêîòîðûõ äàæå ðîñëî. Äà è
ñàìî âûìèðàíèå â ïîëíîñòüþ èëè â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè âûìåðøèõ òàêñîíàõ íå áûëî
îäíîâðåìåííûì.

Ñðåäè íåêàòàñòðîôè÷åñêèõ ïðè÷èí âûìèðàíèÿ íàçûâàþò:
— Ðàñïðîñòðàíåíèå ïîêðûòîñåìåííûõ óìåíüøèëî ïðèòîê áèîãåíîâ â Îêåàí ñ ñóøè,

÷òî âûçâàëî êàòàñòðîôè÷åñêîå ïàäåíèå åãî ïðîäóêòèâíîñòè. Âåëè÷èíà ïåðâè÷íîé ïðî-
äóêöèè çàâèñèò îò ñêîðîñòè ïîñòóïëåíèÿ áèîãåíîâ â ôîòè÷åñêèé ñëîé. Áåçóñëîâíî, ðåêè
ïðèíîñÿò áèîãåíû â ìîðå, ÷òî ïðèâîäèò ê ëîêàëüíîìó óâåëè÷åíèþ ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè,
îäíàêî â ãëîáàëüíîì ìàñøòàáå íàèáîëåå ïðîäóêòèâíûå ðàéîíû — ýòî ðàéîíû ïîñòóïëå-
íèÿ áèîãåíîâ â ôîòè÷åñêèé ñëîé èç íèæåëåæàùèõ ñëî¸â (àïâåëëèíãè, ôðîíòû, ïðèáðåæ-
íàÿ âîäíàÿ ìàññà). Áîëåå òîãî, êàê óæå îòìå÷åíî âûøå, ïðåäñòàâëåíèå î íåîáõîäèìîñòè
íåïðåðûâíîãî ïðèòîêà áèîãåíîâ äëÿ ñîçäàíèÿ ñîîáùåñòâ ñ âûñîêèì ðàçíîîáðàçèåì â îêå-
àíå îñíîâàíî ñêîðåå íà ãèïíîòèçèðóþùåì äåéñòâèè âûñîêîé ïðîäóêöèè àïâåëëèíãîâ è
äðóãèõ ïåëàãè÷åñêèõ âûñîêîïðîäóêòèâíûõ ðàéîíîâ, íåæåëè íà äåéñòâèòåëüíîì ïîëîæå-
íèè âåùåé: ïî÷åìó-òî çàáûâàþò î õàðàêòåðíîì äîâîëüíî ÷àñòî äëÿ íèõ íèçêîì èëè î÷åíü
íèçêîì òàêñîíîìè÷åñêîì ðàçíîîáðàçèè. Â òî æå âðåìÿ, âûñîêóþ ïðîäóêöèþ êîðàëëîâûå
ðèôû îáåñïå÷èâàþò â óñëîâèÿõ ïî÷òè ïîëíîãî îòñóòñòâèÿ áèîãåíîâ. Ìåëîâîé æå ïåðèîä
õàðàêòåðèçîâàëñÿ ìàññîâûì ðàçâèòèåì ðèôîâûõ ïîñòðîåê, äëÿ êîòîðûõ âûñîêèå êîíöåíò-
ðàöèè áèîãåíîâ êàê ðàç è íå áûëè íóæíû.

«Åñëè ïðè÷èíîé áûë õîëîä
«ÿäåðíîé çèìû», òî ñðåäè äèíîçàâ-
ðîâ áûëè âèäû, ñóùåñòâîâàâøèå çà
Ïîëÿðíûì êðóãîì è ëó÷øå ìíîãèõ
íå âûìåðøèõ æèâîòíûõ ïðåàäàïòè-
ðîâàííûå ê ïîäîáíûì óñëîâèÿì. Åñ-
ëè ïðè÷èíîé áûëî íàðóøåíèå ëåñ-
íîé ðàñòèòåëüíîñòè, òî äëÿ êðóïíûõ
ðàñòèòåëüíîÿäíûõ æèâîòíûõ ïðåä-
ïî÷òèòåëüíà îòêðûòàÿ ðàñòèòåëü-
íîñòü, è ìîæíî äàæå ïðåäïîëîæèòü,
÷òî ðàñïðîñòðàíåíèå ëåñîâ â êîíöå
ìåëîâîãî ïåðèîäà ñîêðàòèëî êîðìî-
âóþ áàçó äèíîçàâðîâ, ñïîñîáñòâóÿ èõ
âûìèðàíèþ» (Êðàñèëîâ, 2006: 18)
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— Ãëóáîêóþ ãëîáàëüíóþ ðåãðåññèþ êîíöà ìåëà, ïðèâåäøóþ ê ñîêðàùåíèþ ïëîùàäè
ìîðåé, èçìåíåíèþ ðåëüåôà äíà, õàðàêòåðà îñàäêîíàêîïëåíèÿ è äðóãèì èçìåíåíèÿì ñðåäû
è âûìèðàíèþ áåíòîñíûõ îðãàíèçìîâ. Ó÷èòûâàÿ ïðèìå÷àíèÿ ê ðàçîáðàííîé âûøå, ïðåäû-
äóùåé ãèïîòåçå, ýòà ïðè÷èíà êàæåòñÿ âåñüìà ïðàâäîïîäîáíîé. Â ïîëüçó äàííîé ãèïîòåçû
ãîâîðèò òàêæå òî, ÷òî îòíîñèòåëüíîå âûìèðàíèå â áåíòîñå áûëî áîëåå ñóùåñòâåííûì, íå-
æåëè â ïëàíêòîíå (50% ïðîòèâ 35% ðîäîâ), è ýòî ïðè òîì, ÷òî àáñîëþòíîå ðàçíîîáðàçèå
áåíòîñà êàê ìèíèìóì íà ïîðÿäîê âûøå.

— Îïðåñíåíèå ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ Ìèðîâîãî îêåàíà çà ñ÷¸ò ïðèòîêà îïðåñí¸ííûõ
âîä èç Àðêòè÷åñêîãî áàññåéíà. Â ìåçîçîå Àðêòè÷åñêèé áàññåéí äëèòåëüíîå âðåìÿ áûë
èçîëèðîâàí. Åñëè ïðåñíûé ñòîê â íåãî áûë ñîïîñòàâèì ñ ñîâðåìåííûì, íåèçáåæíî èìåëî
ìåñòî åãî ñèëüíîå îïðåñíåíèå. Ïîñëå ñîåäèíåíèÿ Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà ñ îñòàëü-
íûì Ìèðîâûì îêåàíîì, ïðåñíûå âîäû, êàê áîëåå ë¸ãêèå, ðàñòåêëèñü ïî ïîâåðõíîñòè ïî-
ñëåäíåãî. Àðèôìåòè÷åñêèå ïîäñ÷¸òû ïîêàçûâàþò, ÷òî ïðåñíîé âîäû, íàêîïèâøåéñÿ âî
âñ¸ì Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå (ïðè óñëîâèè åãî ïîëíîãî îïðåñíåíèÿ), áûëî äîñòàòî÷-
íî äëÿ îáðàçîâàíèÿ ñëîÿ òîëùèíîé îêîëî 50 ì ïî âñåé ïîâåðõíîñòè Ìèðîâîãî îêåàíà. Îá-
ðàçîâàíèå ðàñïðåñí¸ííîé ëèíçû íåìèíóåìî ïðèâåëî áû ê óìåíüøåíèþ ñîäåðæàíèÿ êèñ-
ëîðîäà íèæå íåãî; ïðè ýòîì ïëàíêòîííûå îðãàíèçìû âûìèðàëè áû èç-çà îïðåñíåíèÿ, áåí-
òîñíûå — èç-çà äåôèöèòà êèñëîðîäà, à íàçåìíûå — èç-çà ïîíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû è ñî-
êðàùåíèÿ êîëè÷åñòâà àòìîñôåðíûõ îñàäêîâ. Âîçðàæåíèÿ: (1) ïîëíîå îïðåñíåíèå âñåãî
Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà íåâåðîÿòíî: ïðåñíûå âîäû íå âûòåñíÿþò ñîë¸íûå, à ïîêðû-
âàþò èõ ñâåðõó, à, òàê êàê ñîë¸íàÿ âîäà íèêóäà äåòüñÿ íå ìîãëà, ïðåñíûìè èìåëè âîçìîæ-
íîñòü ñòàòü òîëüêî ïîâåðõíîñòíûå ñëîè, ò. å. ïðåñíîé âîäû â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå
íå ìîãëî áûòü òàê ìíîãî; (2) ïîñëå íàðóøåíèÿ èçîëÿöèè ïðåñíîãî Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî
îêåàíà, ïðåñíàÿ âîäà ìîãëà ïîñòóïàòü â Ìèðîâîé îêåàí ëèøü ïîòîêîì îãðàíè÷åííîé èí-
òåíñèâíîñòè è â îòäåëüíûå ìåñòà, à íå ñðàçó ðàñïðåäåëèëàñü ïî âñåé ïîâåðõíîñòè îêåàíà,
ïîýòîìó â ðåàëüíûõ óñëîâèÿõ îíà íåìèíóåìî ñìåøàåòñÿ ñ ìîðñêîé ãîðàçäî ðàíüøå, ÷åì
ðàñïðåñí¸ííàÿ ëèíçà äîñòèãíåò Þæíîãî ïîëþñà.

— Ïîõîëîäàíèå, êîòîðîå ìîãëî âûçâàòü â îêåàíàõ è ìîðÿõ óñèëåíèå öèðêóëÿöèè è
ïåðåìåøèâàíèå îáåäí¸ííûõ êèñëîðîäîì ãëóáèííûõ âîä ñ øåëüôîâûìè, îáóñëîâèâøèå íàðÿ-
äó ñ ïîíèæåíèåì òåìïåðàòóðû äåôèöèò êèñëîðîäà, à íà ñóøå — ñíèæåíèå èíòåíñèâíî-
ñòè âûâåòðèâàíèÿ è óìåíüøåíèÿ ïðèíîñà ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ â ìîðÿ. Äåéñòâèòåëüíî,
â ðàéîíàõ ðàçâèòèÿ àïâåëëèíãîâ íàáëþäàåòñÿ äåôèöèò êèñëîðîäà è ïàäåíèå áèîðàçíîîá-
ðàçèÿ. Íî àïâåëëèíãè íàáëþäàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ó âîñòî÷íûõ áåðåãîâ îêåàíîâ, ÷òî
íå ìåøàåò ñîõðàíèòüñÿ ñóììàðíîìó áèîðàçíîîáðàçèþ áèîñôåðû íà âûñîêîì óðîâíå.
Ñâÿçü ñîäåðæàíèÿ áèîãåíîâ â âîäå ñ áèîðàçíîîáðàçèåì óæå îáñóæäàëàñü âûøå.

Ïðåäëàãàëèñü è äðóãèå ãèïîòåçû, íå ñòàâøèå ñòîëü ïîïóëÿðíûìè èç-çà èõ ñëèøêîì
óæ î÷åâèäíîé ñïåêóëÿòèâíîñòè:

— âûìèðàíèå â ðåçóëüòàòå ïîäíÿòèÿ óðîâíÿ êàðáîíàòíîé êîìïåíñàöèè ê ïîâåðõíî-
ñòè, îáóñëîâèâøåãî âûìèðàíèå ïëàíêòîíà, à çà íèì — è äðóãèõ îðãàíèçìîâ;

— ïîòåïëåíèå;
— êèñëîòíûå äîæäè, âûçâàííûå áèîòè÷åñêèìè ïðè÷èíàìè, â ÷àñòíîñòè âûäåëåíè-

åì äèìåòèëñóëüôèäîâ êîêêîëèòîôîðèäàìè;
— ãåîìàãíèòíûå èíâåðñèè, âûçâàâøèå ãåíåòè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü, ïîÿâëåíèå ìó-

òàíòîâ è ñíèæåíèå ïðèñïîñîáëåííîñòè ðÿäà ãðóïï ìîðñêèõ è íàçåìíûõ îðãàíèçìîâ;
— âîçðàñòàíèå ñèëû òÿæåñòè èç-çà ïåðåñå÷åíèÿ Ñîëíå÷íîé ñèñòåìîé ôðîíòà ãà-

ëàêòè÷åñêîé ãðàâèòàöèîííîé âîëíû.
Íåëüçÿ íå óïîìÿíóòü è î âûñêàçûâàâøåìñÿ íåîäíîêðàòíî ìíåíèè î òîì, ÷òî ïåðèî-

äîâ ìàññîâûõ âûìèðàíèé âîâñå íå áûëî: â ðàçíûõ ãðóïïàõ è ðàçëè÷íûõ áèîãåîãðàôè÷åñ-
êèõ ðàéîíàõ âðåìÿ îò âðåìåíè ïðîèñõîäÿò â ñèëó íåîäèíàêîâûõ ëîêàëüíûõ ïðè÷èí áîëåå
èëè ìåíåå ìàññîâûå âûìèðàíèÿ. Ïîñêîëüêó âûìèðàíèÿ ðàçëè÷íûõ ãðóïï è â ðàçíûõ ðàé-
îíàõ íåïåðèîäè÷íû, èíîãäà îíè ÷èñòî ñëó÷àéíî ìîãóò è ñîâïàñòü, äàâàÿ îáìàí÷èâîå âïå-
÷àòëåíèå ÷åãî-òî íåîáû÷íîãî. Òàêèå ïåðèîäû è ñ÷èòàþò ïåðèîäàìè ìàññîâûõ âûìèðàíèé.
Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî â ýòîé òî÷êå çðåíèÿ ïðàâäû ãîðàçäî áîëüøå, ÷åì ïðèíÿòî ñ÷èòàòü.
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Êàê áû òî íè áûëî, âûìèðàíèå êîíöà ìåëà íå áûëî íè îäíîâðåìåííûì, íè ìãíîâåí-
íûì: íà ñàìîé ãðàíèöå ìåëà è ïàëåîãåíà âûìåðëè ïðåäñòàâèòåëè âñåãî äâóõ îòðÿäîâ. Âû-
ìèðàíèå â ðàçíûõ ãðóïïàõ ïðîèñõîäèëî îòíþäü íå â îäíî è òî æå âðåìÿ, à âåñü ïðîöåññ
ñìåíû ìåçîçîéñêîé áèîòû êàéíîçîéñêîé áûë äîñòàòî÷íî äëèòåëüíûì. Ñêîðåå âñåãî íå
èìåëîñü è åäèíîé ïðè÷èíû âûìèðàíèÿ, à ñóùåñòâîâàëî ñî÷åòàíèå ðàçëè÷íûõ ôàêòîðîâ,
íî ñîêðàùåíèå ïëîùàäè ýïèêîíòèíåíòàëüíûõ ìîðåé, ïðèâåäøåå ê ñóùåñòâåííîìó ñîêðà-
ùåíèþ ñóììàðíîãî ïîòîêà ýíåðãèè ÷åðåç ðèôîâûå è äðóãèå ìåëêîâîäíûå ñîîáùåñòâà,
ïðîñòî â ñèëó óìåíüøåíèÿ èõ ñóììàðíîé ïëîùàäè, íåñîìíåííî áûëî îäíèì èç íàèáîëåå
ñóùåñòâåííûõ ôàêòîðîâ, ñíèçèâøèõ îáùóþ ïðîäóêöèþ ìîðñêèõ ýêîñèñòåì è èõ ðàçíîîá-
ðàçèå.

Äðóãîé âîçìîæíîé ïðè÷èíîé âûìèðàíèÿ êîíöà ìåëà ìîãëè áûòü ýâîëþöèîííûå
ïðåîáðàçîâàíèÿ ñèñòåìû õèùíèê–æåðòâà â äîííûõ ñîîáùåñòâàõ, è, â ÷àñòíîñòè, â ñîîá-
ùåñòâàõ ðèôîâ è òðîïè÷åñêèõ ìåëêîâîäèé, êîòîðûå âñåãäà îáåñïå÷èâàëè áóëüøóþ ÷àñòü
òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ Ìèðîâîãî îêåàíà. G.J. Vermeij (1978), óêàçûâàåò, ÷òî òà-
êèå ãðóïïû õèùíèêîâ, ïèòàþùèõñÿ âèäàìè ñ ìàññèâíûì íàðóæíûì ñêåëåòîì, êàê íàñòî-
ÿùèå êðàáû, îìàðû, ñòîìàòîïîäû, êîñòèñòûå ðûáû è ñêàòû âîçíèêëè â òðèàñå èëè þðå, íî
ñóùåñòâåííûé ðîñò èõ ðàçíîîáðàçèÿ ïðîèçîø¸ë òîëüêî â ìåëó. Ñâåðëÿùèå ãàñòðîïîäû,
âîçíèêøèå â ðàííåì ìåëó, ñòàëè îáû÷íûìè òîëüêî â ïîçäíåì ìåëó è ðàííåì ïàëåîãåíå.
Îñüìèíîãè ñòàëè èçâåñòíû òîëüêî ñ ïîçäíåãî ìåëà. Èíòåíñèâíàÿ ðàäèàöèÿ ñïîñîáíûõ
ðàçðóøàòü òâ¸ðäûå ñóáñòðàòû ìîðñêèõ åæåé è êîñòèñòûõ ðûá ïðîèçîøëà òîëüêî â ïîçä-
íåì ìåëó. Ñëåäû àðèñòîòåëåâà ôîíàðÿ (÷åëþñòíîé àïïàðàò ïðàâèëüíûõ ìîðñêèõ åæåé) íà
òâ¸ðäûõ ñóáñòðàòàõ èçâåñòíû íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ìåçîçîÿ è êàéíîçîÿ, íî îáû÷íûìè îíè
ñòàíîâÿòñÿ òîëüêî â ïîçäíåì ìåëó. Âñëåä çà ðîñòîì ðàçíîîáðàçèÿ õèùíèêîâ, íåèçáåæíî
äîëæíà áûëà ìåíÿòüñÿ è îñòàëüíàÿ áèîòà. Ðàçíîîáðàçèå ðàêîâèí ñ ñèëüíî ðàçâèòîé íàðóæ-
íîé ñêóëüïòóðîé (àäàïòàöèÿ ïðîòèâ ìåõàíè÷åñêîãî ðàçðóøåíèÿ ðàêîâèíû õèùíèêàìè) íà-
÷àëî ðåçêî âîçðàñòàòü ñ þðû. Ýïèôàóííûå áðàõèîïîäû è ñòåáåëü÷àòûå ìîðñêèå ëèëèè ìî-
ãóò ïðèêðåïëÿòüñÿ ê ñóáñòðàòó òîëüêî åäèíîæäû. Åñëè æå èõ îòîðâàòü, òî ãèáåëü èõ íåèç-
áåæíà. Ðîñò ðàçíîîáðàçèÿ õèùíèêîâ ñïîñîáñòâîâàë îêîí÷àòåëüíîé ñìåíå áðàõèîïîä íà
êðåïÿùèõñÿ áèññóñîì äâóñòâîðîê è áåññòåáåëü÷àòûõ ìîðñêèõ ëèëèé, êîòîðûå, â îòëè÷èå
îò áðàõèîïîä, ìîãóò ïðèêðåïëÿòüñÿ ê òâ¸ðäîìó ñóáñòðàòó íåîãðàíè÷åííîå ÷èñëî ðàç. Îäè-

Ðèñ. 1.31. Ïàðàòåòèñ â ðàííåì îëèãîöåíå. Ïî Rolf (1995) èç È.Â. Àëàäèíà è äð. (2004).



íî÷íûå îðãàíèçìû áîëåå ÷óâñòâèòåëüíû ê âîçäåéñòâèþ õèùíèêîâ, íåæåëè êîëîíèàëüíûå,
ïîñêîëüêó ñóùåñòâåííîå ïîâðåæäåíèå îäèíî÷íîãî îðãàíèçìà îáû÷íî ïðèâîäèò ê åãî ãè-
áåëè, à êîëîíèè — ëèøü ê ïîñëåäóþùåé å¸ ðåãåíåðàöèè. Ïîýòîìó ðåçêèé ðîñò ÷èñëà õèù-
íèêîâ, ïèòàþùèõñÿ ìîëëþñêàìè, ìîã íàðóøèòü áàëàíñ ðèôîâûõ ýêîñèñòåì è ïðèâåñòè ê
ñóùåñòâåííîìó ñíèæåíèþ ðîëè äîìèíèðîâàâøèõ â ìåëîâûõ ðèôàõ îäèíî÷íûõ äâóñòâîð-
÷àòûõ ìîëëþñêîâ-ðóäèñòîâ â ïîëüçó êîëîíèàëüíûõ ñêëåðàêòèíèé. Óâåëè÷åíèå ðîëè ñêëå-
ðàêòèíèé â ðèôîâûõ ñîîáùåñòâàõ äåéñòâèòåëüíî íàáëþäàëîñü â ñàìîì êîíöå ìåëà.

Íàäî åù¸ ïîä÷åðêíóòü, ÷òî â íåêîòîðûõ ãðóïïàõ, íàïðèìåð, ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèÿõ
è íàñåêîìûõ, íàèáîëåå ðåçêèå ñìåíû ïðîèçîøëè íå 65, à 100 ìëí. ëåò íàçàä. Ïàëåîáîòà-
íèêè äàæå èñïîëüçóþò ïîäðàçäåëåíèå âðåìåííóé øêàëû íå íà ìåçîçîé è êàéíîçîé, ãðàíè-
öà ìåæäó êîòîðûìè äàòèðóþò 65 ìëí. ëåò íàçàä, à íà ìåçîôèò è êàéíîôèò, ñ ãðàíèöåé îêî-
ëî 100 ìëí. ëåò íàçàä.

Ïàëåîãåí
Ïàëåîãåí (66,4–23,7 ìëí. ëåò íàçàä) ïîäðàçäåëÿþò íà òðè ïåðèîäà: ïàëåîöåí, ýîöåí

è îëèãîöåí (35,4–23,3 ìëí. ëåò íàçàä). Â òå÷åíèå ïî÷òè âñåãî ïàëåîãåíà, îñîáåííî â ýîöå-
íå, íàáëþäàëñÿ âûñîêèé óðîâåíü ìîðÿ (+150–250 ì), à â îëèãîöåíå îí óïàë äî ïðèìåðíî
ñîâðåìåííîãî (±25 ì). Âíóòðèêîíòèíåíòàëüíîå ìîðå ïîêðûâàëî áóëüøóþ ÷àñòü Åâðîïû,
Òóðàíñêîé ïëèòû è Çàïàäíîñèáèðñêîé íèçìåííîñòè. Íà þãå ýòî îãðîìíîå øåëüôîâîå ìî-
ðå ñîåäèíÿëîñü ñ Òåòèñîì, à íà ñåâåðå ÷åðåç âïàäèíó Êàðñêîãî ìîðÿ — ñ àðêòè÷åñêèìè
ìîðÿìè. Ïî ìåðå ðàçâèòèÿ àëüïèéñêîé ñêëàä÷àòîñòè è âîçíèêíîâåíèÿ Àëüï, Êàâêàçà è
Ñðåäíåàçèàòñêèõ ãîð ýòîò âîäî¸ì íà÷àë îáîñîáëÿòüñÿ è â êîíöå ýîöåíà ïðåâðàòèëñÿ â îã-
ðîìíîå (îò Àëüï äî Òÿíü-Øàíÿ) âíóòðèêîíòèíåíòàëüíîå ìîðå — Ïàðàòåòèñ* (ðèñ. 1.31).
Ïðè âûñîêîì ñòîÿíèè óðîâíÿ îêåàíà Ïàðàòåòèñ ñîåäèíÿëñÿ ñ Òåòèñîì ïðîëèâàìè â ðàéî-
íàõ Ìàëîãî Êàâêàçà, Ìàëîé Àçèè è ñîâðåìåííûõ Àëüï, íà ñåâåðî-çàïàäå — ñ Íîðâåæñêèì
ìîðåì, à íà âîñòîêå, âîçìîæíî, ÷åðåç Çàïàäíîñèáèðñêèé áàññåéí — ñ ìîðÿìè Àðêòèêè.
Âðåìÿ îò âðåìåíè Ïàðàòåòèñ ðàñïàäàëñÿ íà íåñêîëüêî â ðàçíîé ñòåïåíè èçîëèðîâàííûõ
äðóã îò äðóãà âîäî¸ìîâ, êàæäûé èç êîòîðûõ (êàê è âåñü Ïàðàòåòèñ â öåëîì) ìîã öåëèêîì
èëè ÷àñòè÷íî îòäåëÿòüñÿ îò îêåàíà. Â ðåçóëüòàòå â Ïàðàòåòèñå è åãî ÷àñòÿõ ïðîèñõîäèëè
çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ ñîë¸íîñòè, ñîïðîâîæäàâøèåñÿ âûìèðàíèÿìè è âñïûøêàìè òàê-
ñîíîîáðàçîâàíèÿ. Â Ïàðàòåòèñå âîçíèêëî ìíîãî ýíäåìè÷íûõ òàêñîíîâ, ÷àñòî âûñîêîãî
ðàíãà. Íàïðèìåð, èç ðàêîîáðàçíûõ ïîäîòðÿä Onychopoda (ðàíåå åãî âêëþ÷àëè â ñîñòàâ
ñáîðíîé ãðóïïû «Cladocera»), èç ðûá — ïîäîòðÿä ùóêîâûå Esocoidei. Ìíîãèå èç ýòèõ òàê-
ñîíîâ ïîçäíåå ðàññåëèëèñü øèðå.

Â ïàëåîöåíå è ýîöåíå ïðîèñõîäèëî ñáëèæåíèå Àôðèêè ñ Åâðàçèåé è ïåðåäâèæåíèå
Èíäîñòàíà íà ñåâåð, ÷òî ñïîñîáñòâîâàëî ïîñòåïåííîìó óìåíüøåíèþ Òåòèñà. Â íà÷àëå ïà-
ëåîöåíà îí îõâàòûâàë ñîâðåìåííûå Ñðåäèçåìíîå, ×¸ðíîå è Êàñïèéñêîå ìîðÿ, Ïåðñèäñêèé
çàëèâ è îáøèðíûé ðàéîí ñ ýïèêîíòèíåíòàëüíûì ðåæèìîì íà ìåñòå ñîâðåìåííûõ Ãèìàëà-
åâ. Õîòÿ ïëàòôîðìà Èíäîñòàíà ñáëèçèëàñü ñ Àçèåé óæå â êîíöå ìåëà, ïîëíîå èõ ñëèÿíèå
ïðîèçîøëî òîëüêî â ðàííåì ýîöåíå**. Íî äàæå â ýòî âðåìÿ Ñåâåðíàÿ Èíäèÿ áûëà íèçìåí-
íîé ñòðàíîé òèïà Ðóññêîé ðàâíèíû. Ãèìàëàè îáðàçîâàëèñü ãîðàçäî ïîçæå â ðåçóëüòàòå
ñìèíàíèÿ â îãðîìíûå ñêëàäêè ýòîé ðàâíèíû. Î÷åâèäíî, ÷òî äî îáðàçîâàíèÿ Ãèìàëàåâ
ïëîùàäü Ñåâåðíîé Èíäèè è åå ñåâåðíîãî øåëüôà áûëè ãîðàçäî áîëüøå, ÷åì ïëîùàäü, çà-
íèìàåìàÿ ñîâðåìåííûìè Ãèìàëàÿìè. Ïî-âèäèìîìó, ýòîò ðàéîí íàïîìèíàë ñîâðåìåííûé
Èíäî-Ìàëàéñêèé àðõèïåëàã òîëüêî ãîðàçäî áîëüøå, ïîñêîëüêó îí îõâàòûâàë è ãîðû (âåð-
íåå òî, ÷òî áûëî íà èõ ìåñòå) Ïåðåäíåé, Ñðåäíåé Àçèè è Êàâêàçà.

Àòëàíòè÷åñêèé è Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàíû ïîñòåïåííî ðàñøèðÿëèñü. Â íà÷àëå
îëèãîöåíà, êîãäà óðîâåíü îêåàíà ñòàë çíà÷èòåëüíî íèæå (áëèçîê ê ñîâðåìåííîìó), Òóðãàé-
ñêèé ïðîëèâ è Çàïàäíîñèáèðñêîå ìîðå ïåðåñòàëè ñóùåñòâîâàòü. Âîñòî÷íàÿ ÷àñòü åãî âû-
ñîõëà. Çàâåðøèëîñü ðàçäåëåíèå Þæíîé Àìåðèêè, Àâñòðàëèè è Àíòàðêòèäû, íà÷àâøååñÿ

471. Äíî êàê áèîòîï

* Òåðìèí ïðåäëîæåí Â.Ä. Ëàñêàðåâûì (1924)
** Åñòü ìíåíèå, ÷òî ãîðàçäî ïîçæå, â ðàííåì ìèîöåíå.



åù¸ â ìåëó. Â ðåçóëüòàòå ýòèõ ïåðåìåùåíèé ìàòåðèêîâ â òå÷åíèå îëèãîöåíà ñóùåñòâåííî
ïåðåñòðîèëàñü ñèñòåìà òå÷åíèé: âîçíèêëî Öèðêóìàíòàðêòè÷åñêîå òå÷åíèå. Ñîãëàñíî îä-
íîé èç ãèïîòåç, äàííûå èçìåíåíèÿ ïðèâåëè ê ïåðåõîäó êëèìàòè÷åñêîé ñèñòåìû Çåìëè â
íîâûé ðåæèì. Ìîäåëèðîâàíèå, îäíàêî, ïîêàçûâàåò, ÷òî îäíî îëåäåíåíèå Àíòàðêòèäû
äîëæíî áûëî ïðèâåñòè ñêîðåå ê ïîòåïëåíèþ íà ñåâåðíûõ ìàòåðèêàõ. Ïîýòîìó òàêèå êëè-
ìàòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ïûòàþòñÿ ñâÿçàòü ñ ìîäíûì ñåé÷àñ óðîâíåì ñîäåðæàíèÿ CO2 â àò-
ìîñôåðå. Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî óðîâåíü ÑÎ2 ðåçêî óïàë èç-çà óñèëåíèÿ âûâåòðèâàíèÿ ãîðíûõ
ïîðîä, âûçâàííîãî «íàïîëçàíèåì» Èíäèè íà Àçèþ è ïîäú¸ìîì Ãèìàëàåâ. Òàêèì îáðàçîì,
â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå ñóùåñòâóåò îáùåïðèíÿòîãî ìíåíèÿ î ïðè÷èíå ýòîãî ðåçêîãî êëèìà-
òè÷åñêîãî èçìåíåíèÿ. Òåì íå ìåíåå, ïîñëåäíèå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî êëèìàòè÷åñêàÿ
ïåðåñòðîéêà ïðîèçîøëà î÷åíü áûñòðî, îíà çàíÿëà íå áîëüøå ïîëóìèëëèîíà ëåò íà ãðàíè-
öå ýîöåíà è îëèãîöåíà (34 ìëí. ± 100 òûñÿ÷ ëåò íàçàä) (Bowen, 2007; Dupont-Nivet et al.,
2007; Zanazzi A. et al., 2007).

Ðåçêî âîçðîñ òåìïåðàòóðíûé ãðàäèåíò ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñîì, òåìïåðàòóðà ïî-
âåðõíîñòíûõ âîä â âûñîêèõ øèðîòàõ óïàëà íà 12–15°Ñ, îäíîâðåìåííî âûðîñëà òåìïåðà-
òóðà â òðîïè÷åñêîì ïîÿñå, è âîçíèêëè ñîâðåìåííûå òðîïè÷åñêèå ëåñà. Ðèôîâûå ñîîáùå-
ñòâà, èñ÷åçíóâøèå íà ãðàíèöå ìåëà è ïàëåîãåíà, íà÷àëè ôîðìèðîâàòüñÿ ñî âòîðîé ïîëîâè-
íû ïàëåîöåíà. Ñíà÷àëà ýòî áûëè íåáîëüøèå ïîñòðîéêè â îñíîâíîì èç êîðàëëèíîâûõ âî-
äîðîñëåé. Õîòÿ ðîñò ãðàäèåíòà ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñîì è çàêðûòèå Òåòèñà íà ðóáåæå
ýîöåíà è îëèãîöåíà ñóùåñòâåííî ñíèçèëè ïëîùàäü òðîïè÷åñêèõ ìåëêîâîäèé, êîðàëëîâûå
ðèôû âîçíèêëè èìåííî â îëèãîöåíå, õîòÿ ñîâðåìåííûé îáëèê ðèôû ïðèîáðåëè ëèøü â
ïëèîöåíå – ìèîöåíå.

Çà ïðåäåëàìè òðîïè÷åñêîãî ïîÿñà âûðîñëè ñåçîííûå êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû, â ðàé-
îíå òðîïèêîâ (îñîáåííî Ñåâåðíîãî òðîïèêà) êëèìàò ñòàë ñóøå. Âñ¸ ýòî ïðèâåëî ê ãîðàçäî
áîëåå âûðàæåííîé øèðîòíîé çîíàëüíîñòè. Âåðòèêàëüíàÿ öèðêóëÿöèÿ âîä Îêåàíà ïîøëà
ïî ïîëÿðíîìó òèïó. Ýòî ñîçäàëî àýðîáíûå óñëîâèÿ íà âñåõ ãëóáèíàõ è ïîçâîëèëî â î÷åðåä-
íîé ðàç âîçíèêíóòü ãëóáîêîâîäíîé ôàóíå. Èçó÷åíèå ïëàíêòîííûõ ôîðàìèíèôåð è äèàòî-
ìîâûõ âîäîðîñëåé ïîêàçàëî, ÷òî ñ ñåðåäèíû ýîöåíà äî êîíöà ìèîöåíà ïðîèñõîäèëî íå-
ñêîëüêî ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñìåí âèäîâîãî ñîñòàâà äàííûõ ãðóïï: â êàæäûé èç ýòèõ ýïèçî-
äîâ ñìåíÿëîñü îò 30 äî 80% âèäîâîãî ñîñòàâà. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî (1) òàêèå ñìåíû
áûëè íå ìãíîâåííûìè, à ðàñòÿãèâàëèñü íà ìèëëèîíû ëåò, è (2) ñìåíû âèäîâîãî ñîñòàâà
ôîðàìèíèôåð è äèàòîìîâûõ ïðîèñõîäèëè â ðàçíîå âðåìÿ. Ñîñòàâ áåíòîñà è ïëàíêòîíà ïà-
ëåîãåíà â öåëîì áûë âåñüìà áëèçîê ê ìåëîâîìó, õîòÿ ïîñëå ñîáûòèé íà ãðàíèöå ìåæäó íè-
ìè, âèäîâîé ñîñòàâ ìíîãèõ ãðóïï áûë ñèëüíî îáåäí¸í, à íåêîòîðûå âûìåðëè. Ëèøü âî
âòîðîé ïîëîâèíå ïàëåîöåíà íà÷àëîñü âîññòàíîâëåíèå ðàçíîîáðàçèÿ ïåðåøåäøèõ â ïàëåî-
ãåí ãðóïï, è òîëüêî â ñåðåäèíå ýîöåíà äëÿ ìíîãèõ èç íèõ (ôîðàìèíèôåðû, äâóñòâîð÷àòûå
è áðþõîíîãèå ìîëëþñêè, îñòðàêîäû, ìîðñêèå åæè, ðûáû) îíî äîñòèãëî óðîâíÿ ìåëà èëè
ïðåâçîøëî åãî. Â ýòî âðåìÿ âîçíèêëè àìôèïîäû, à ïîêðûòîñåìåííûå îñâîèëè ìîðñêóþ
âîäó è ñôîðìèðîâàëè ïåðâûå ïîäâîäíûå ëóãà. Â íåêòîíå áîëüøóþ ðîëü ñòàëè èãðàòü ìëå-
êîïèòàþùèå, òîãäà êàê ãîëîâîíîãèå ïðîäîëæàëè âûìèðàòü, â ÷àñòíîñòè âûìåð îòðÿä áå-
ëåìíèòîâ.

Â öåëîì, ê êîíöó ïàëåîãåíà â îáùèõ ÷åðòàõ ñôîðìèðîâàëàñü ñîâðåìåííàÿ ñòðóêòó-
ðà áèîñôåðû Çåìëè.

Íåîãåí
Íåîãåí (23,7–1,65 ìëí. ëåò íàçàä) âêëþ÷àåò ìèîöåí è ïëèîöåí, ãðàíèöó ìåæäó íè-

ìè ïðîâîäÿò ïðèìåðíî 5,2 ìëí. ëåò íàçàä. Ïîëîæåíèå ìàòåðèêîâ è îêåàíîâ â íåîãåíå áû-
ëî áëèçêèì ê ñîâðåìåííîìó. Èñ÷åç Òåòèñ: Èíäîñòàí îêîí÷àòåëüíî ïðèñîåäèíèëñÿ ê Àçèè
(23 ìëí. ëåò íàçàä), à Àôðèêà — ê Åâðàçèè â ðàéîíå Ïåðñèäñêîãî çàëèâà (18–17 ìëí. ëåò
íàçàä), ÷òî ïðèâåëî ê îáðàçîâàíèþ Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ. Äàëüíåéøåå äâèæåíèå Àôðèêè íà
ñåâåð è ïàäåíèå óðîâíÿ îêåàíà (âåðîÿòíî èç-çà ðîñòà ëåäíèêà Àíòàðêòèäû) ïðèâåëî â êîí-
öå ìèîöåíà ê çàêðûòèþ ïðîëèâîâ, ñîåäèíÿâøèõ Ñðåäèçåìíîå ìîðå ñ Àòëàíòèêîé. Îäèí èç
ýòèõ ïðîëèâîâ — êîðèäîð Betic — ðàñïîëàãàëñÿ íà þãå Èñïàíèè, äðóãîé — êîðèäîð Rifi-
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an — â ñåâåðíîì Ìàðîêêî, îêîëî ñîâðåìåííîãî Ðàáàòà. Ñðåäèçåìíîå ìîðå âûñîõëî çà ïðè-
ìåðíî 1600 ëåò (òàê íàçûâàåìûé «ìåññèíñêèé êðèçèñ ñîë¸íîñòè»). Íà åãî ìåñòå âîçíèê
êîëîññàëüíûé êîòëîâàí ñ ãëóáèíàìè äî 5 êì è áîëåå íèæå óðîâíÿ Ìèðîâîãî îêåàíà, íà äíå
êîòîðîãî ðàñïîëàãàëîñü íåñêîëüêî ãèïåðñîë¸íûõ âîäîåìîâ. Êóäà òàì Ì¸ðòâîìó ìîðþ! Â
íà÷àëå ïëèîöåíà Ñðåäèçåìíîå ìîðå çàïîëíèëîñü âíîâü. Ïî äàííûì áóðåíèÿ, ïîä ñîâðå-
ìåííûìè îñàäêàìè Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ ðàñïîëîæåí äâóõêèëîìåòðîâûé ñëîé ýâàïîðèòîâ.
Òîëùèíà ñëîÿ ýâàïîðèòîâ ñîñòàâëÿåò îêîëî 2 êì. Äëÿ îáðàçîâàíèÿ ñëîÿ òàêîé òîëùèíû íå-
îáõîäèìî êàê ìèíèìóì 11-êðàòíîå âûñûõàíèå Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ. Çàïîëíÿëîñü Ñðåäè-
çåìíîå ìîðå ÷åðåç Ãèáðàëòàðñêèé âîäîïàä, ðàñõîä êîòîðîãî êàê ìèíèìóì â 15 ðàç áûë
áîëüøå ðàñõîäà êðóïíåéøåãî âîäîïàäà ìèðà — Âèêòîðèè íà ð. Çàìáåçè â Àôðèêå (200
êóá. êì â ãîä). Íà îáðàçîâàíèå ýâàïîðèòîâ Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ áûëî èçðàñõîäîâàíî îãðîì-
íîå êîëè÷åñòâî ñîëåé, è ñîë¸íîñòü Ìèðîâîãî îêåàíà óïàëà ïðèìåðíî íà 10% (Ìîíèí,
1977). Èìåþòñÿ äàííûå îá ýïèçîäè÷åñêîì çàïîëíåíèè Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ íå ÷åðåç Ãèá-
ðàëòàðñêèé ïðîëèâ, à ÷åðåç Áîñôîð è Äàðäàíåëëû. Ýòî ïðèâîäèëî ê ðàñïðîñòðàíåíèþ
Ñàðìàòñêîé áèîòû â áàññåéí Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ, ðåçóëüòàòû êîòîðîãî ìîæíî íàáëþäàòü
è òåïåðü â âèäå èçîëèðîâàííûõ ðåëèêòîâûõ ïîïóëÿöèé â äåëüòàõ ðåê áàññåéíà Ñðåäèçåì-
íîãî ìîðÿ è äàæå Ìàðîêêî. Îñóøåíèå è çàïîëíåíèå Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ ñêàçûâàëîñü è íà
íàçåìíîé áèîòå: âî âðåìåíà îñóøåíèÿ âîçðàñòàëà êîíòèíåíòàëüíîñòü êëèìàòà è óìåíüøà-
ëîñü êîëè÷åñòâî îñàäêîâ, ÷òî ïàðàäîêñàëüíûì îáðàçîì óâåëè÷èâàëî ëåñèñòîñòü Åâðîïû
(Agust, Anton, 2002). Ïðè çàïîëíåíèè êîòëîâèíû êëèìàò ñòàíîâèëñÿ áîëåå ìÿãêèì, êîëè-
÷åñòâî îñàäêîâ âîçðàñòàëî.

Ïàðàòåòèñ ïðîäîëæàë ñóùåñòâîâàòü. 
Â ïëèîöåíå ðàñêðûëñÿ íàèáîëåå ìîëîäîé ðèôò — âîçíèêëî Êðàñíîå ìîðå. Àâñòðà-

ëèÿ äâèãàëàñü ê ñåâåðó, ÷òî ïðèâåëî ñ îäíîé å¸ ñòîðîíû (ñåâåðíîé) ê îáðàçîâàíèþ Èíäî-
Ìàëàéñêîãî àðõèïåëàãà, ñ äðóãîé (þæíîé) ê óñèëåíèþ Öèðêóìàíòàðêòè÷åñêîãî òå÷åíèÿ.

Êëèìàòè÷åñêèå óñëîâèÿ â òå÷åíèå íåîãåíà íåîäíîêðàòíî ìåíÿëèñü. Â ðàííåì ìèî-
öåíå êëèìàò áûë åù¸ ò¸ïëûì è âûðîâíåííûì âî âñåõ îêåàíàõ: òåìïåðàòóðà ïîâåðõíîñò-
íûõ âîä â óìåðåííûõ è ïðèïîëÿðíûõ ðàéîíàõ áûëà âûøå ñîâðåìåííîé (7–12° Ñ), à â ïðè-
ýêâàòîðèàëüíîé ÷àñòè íèæå (23–26°Ñ). Â êîíöå ðàííåãî – íà÷àëå ñðåäíåãî ìèîöåíà (17–15
ìëí. ëåò íàçàä) òåìïåðàòóðà åù¸ ïîâûñèëàñü: òåìïåðàòóðà âîäû íà ïîâåðõíîñòè îò 30°
ñ. ø. äî 30° þ. ø. äîñòèãàëà 26–28°Ñ, â ñðåäíèõ øèðîòàõ êëèìàò òàêæå áûë òåïëåå ñîâðå-
ìåííîãî. Íî ïðîäîëæàâøååñÿ ôîðìèðîâàíèå Öèðêóìàíòàðêòè÷åñêîãî òå÷åíèÿ ïðèâåëî ê
ïðîãðåññèðóþùåìó îëåäåíåíèþ Àíòàðêòèäû è óñèëåíèþ âåðòèêàëüíîé öèðêóëÿöèè Îêå-
àíà ïîëÿðíîãî òèïà. Â êîíöå ðàííåãî ìèîöåíà ïîãðóçèëñÿ Ôàðåðî-Èñëàíäñêèé õðåáåò è
âîçíèê äîïîëíèòåëüíûé èñòî÷íèê ãëóáèííûõ âîä, ñóùåñòâóþùèé è ïîíûíå. Ïîíèæåíèå
òåìïåðàòóðû âûñîêèõ øèðîò â ïîçäíåì ìèîöåíå ïðèâåëî ê ôîðìèðîâàíèþ ïîâåðõíîñò-
íûõ âîä ïîëÿðíîãî òèïà. Èç-çà ðîñòà ãðàäèåíòà ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñîì â íèçêèõ øè-
ðîòàõ, íàîáîðîò, ïðîèçîøëî ïîòåïëåíèå, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ðàñøèðèëèñü ïëîùàäè òåïëî-
âîäíûõ çîí, à õîëîäíîâîäíûå ñìåñòèëèñü ê ýêâàòîðó. Èõ ìåñòî çàíÿëè àðêòè÷åñêèå (àí-
òàðêòè÷åñêèå) ðåãèîíû. Â êîíå÷íîì èòîãå ýòîò ïðîöåññ ïðèâ¸ë ê íà÷àëó ëåäíèêîâîãî ïå-
ðèîäà îêîëî 3,5 ìëí. ëåò íàçàä.

Ïðîèçîøëî èçìåíåíèå è îáùåé ñèñòåìû òå÷åíèé. Â êîíöå ïëèîöåíà (îêîëî 3,5 ìëí.
ëåò íàçàä) ñôîðìèðîâàëñÿ Ïàíàìñêèé ïåðåøååê, ÷òî ïðèâåëî ê óñèëåíèþ ñèñòåìû Ãîëüô-
ñòðèìà, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü ïðèâåëî ê èçìåíåíèþ òåìïåðàòóðíîãî ðåæèìà ñåâåðî-âîñòî÷-
íîé Àòëàíòèêè: ïîâûøåíèþ òåìïåðàòóðû â âûñîêèõ øèðîòàõ è ñíèæåíèþ â íèçêèõ. Îä-
íîâðåìåííî âîçíèê Áåðèíãîâ ïðîëèâ.

Òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ ïëàíêòîíà è áåíòîñà â íåîãåíå ïîñòåïåííî ïðèáëèæàëñÿ ê
ñîâðåìåííîìó, ìåíÿÿñü òîëüêî íà âèäîâîì èëè ðîäîâîì óðîâíå.

Ïëåéñòîöåí
3–3,5 ìëí. ëåò íàçàä íà÷àëñÿ ïåðèîä îõëàæäåíèÿ ïðèïîëÿðíûõ ðàéîíîâ. Ñîáñòâåííî

ïåðèîä îëåäåíåíèÿ íà÷àëñÿ 1,6 ìëí. ëåò íàçàä. Äëÿ ýòîãî ïåðèîäà õàðàêòåðíû ñóùåñòâåí-

491. Äíî êàê áèîòîï



íûå êîëåáàíèÿ óðîâíÿ ìîðÿ. Ïàäåíèå óðîâíÿ ìîðÿ (äîñòèãàâøåå áîëåå 100 ì) ïðèâîäèëî
ê ñëåäóþùèì ñîáûòèÿì:

— Áåðèíãîâ ïðîëèâ âûñûõàë;
— áîëüøèå îñòðîâà Èíäî-Ìàëàéñêîãî àðõèïåëàãà ñîåäèíÿëèñü ñ ìàòåðèêàìè (Àçè-

åé è Àâñòðàëèåé);
— Êðàñíîå ìîðå èçîëèðîâàëîñü îò Èíäèéñêîãî îêåàíà è ïîñòåïåííî îñîëîíÿëîñü è

âûñûõàëî (íå ïîëíîñòüþ);
— Ñðåäèçåìíîå ìîðå èçîëèðîâàëîñü îò Àòëàíòè÷åñêîãî îêåàíà è ïîñòåïåííî îñîëî-

íÿëîñü è âûñûõàëî (ïî÷òè ïîëíîñòüþ).
Îêîëî 3 ìëí. ëåò íàçàä ñíèæåíèå òåìïåðàòóðû ïðèâåëî ê ôîðìèðîâàíèþ àðêòè÷åñ-

êîé áèîòû, ðàçäåëèâøåé áîðåàëüíûå ðàéîíû Àòëàíòèêè è Ïàöèôèêè. Äàëüíåéøåå óñèëå-
íèå ëåäîâîãî ðåæèìà ïðèâåëî ê çíà÷èòåëüíîìó âûìèðàíèþ ñåâåðî-àòëàíòè÷åñêîé áèîòû.
Îáû÷íî ýòî ñâÿçûâàþò ñ áîëüøèì îõëàæäåíèåì Àòëàíòèêè èç-çà áîëåå øèðîêîãî âîäîîá-
ìåíà ñ Àðêòèêîé (Briggs, 1995). Â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè âûìèðàíèå ñåâåðî-àòëàíòè÷åñêîé
áèîòû, âåðîÿòíî, áûëî òàêæå ñâÿçàíî è ñ ìåíüøèìè ðàçìåðàìè áèîòîïà — âñå ñóùåñòâî-
âàâøèå äî ýòîãî ýêîñèñòåìû òàì íå ìîãëè óìåñòèòüñÿ, êîìó-òî íàäî áûëî âûìèðàòü.

Îõëàæäåíèå Àòëàíòèêè çàõâàòèëî è òðîïèêè. Ïî÷òè ïîëíîñòüþ âûìåðëà âîñòî÷íî-
àòëàíòè÷åñêàÿ òðîïè÷åñêàÿ ôàóíà. Ôàóíà ýòà áûëà î÷åíü áîãàòàÿ, èáî ÿâëÿëàñü íàñëåäíè-
öåé ôàóíû ìîðÿ Òåòèñ. Òåïåðü æå îíà — íàèáîëåå áåäíàÿ èç òðîïè÷åñêèõ. Òàê, ÷èñëî âè-
äîâ â íåé â äâà ðàçà ìåíüøå, ÷åì â âîñòî÷íî-òèõîîêåàíñêîé, çàíèìàþùåé òàêîé æå ïî ïëî-
ùàäè øåëüô (380 000 êì2 âîñòî÷íî-ïàöèôè÷åñêèé è 400 000 êì2 âîñòî÷íî-àòëàíòè÷åñêèé).
È ýòî íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî è â Âîñòî÷íîé Ïàöèôèêå òîæå ïðîèçîøëè êðóïíîìàñøòàáíûå
âûìèðàíèÿ. ×èñëî ýíäåìè÷íûõ âèäîâ àðõèïåëàãîâ Áåðìóäñêîãî, Àçîðñêîãî è îñòðîâîâ Çå-
ë¸íîãî ìûñà — 3–5%, òîãäà êàê ó Ãàâàéñêèõ îñòðîâîâ, íûíå íàõîäÿùèõñÿ â òåõ æå êëèìà-
òè÷åñêèõ óñëîâèÿõ è ðàñïîëîæåííûõ íà ñõîäíîì óäàëåíèè îò ìàòåðèêà, — 25%.

Îõëàæäåíèå ïîëÿðíûõ ðàéîíîâ âëèÿëî íà òðîïèêè è èíà÷å: ÷åðåç ðàçâèòèå òåðìîãà-
ëèííîé öèðêóëÿöèè ïî ïîëÿðíîìó òèïó. Ýòî ïðèâåëî ê:

— îáîãàùåíèþ ãëóáèííûõ ñëî¸â êèñëîðîäîì;
— îõëàæäåíèþ ãëóáèííûõ ñëî¸â;
— ðàçâèòèþ ìîùíûõ àïâåëëèíãîâ. È, åñëè â ñîâðåìåííûõ óñëîâèÿõ àïâåëëèíãè

ïðèâîäÿò ê ãèïåðòðîôíîé ñòðóêòóðå áåíòîñà è çàìîðàì, òî â áîëåå ñèëüíûõ àïâåëëèíãàõ
òàêèå ýôôåêòû äîëæíû áûòü âûðàæåíû ãîðàçäî ñèëüíåå. Ýòî ïðèâîäèëî ê ñîçäàíèþ óñëî-
âèé, âûõîäÿùèõ çà ïðåäåëû òîëåðàíòíîñòè ñóùåñòâîâàâøèõ ýêîñèñòåì, ê èõ ðàçðóøåíèþ
ó âîñòî÷íûõ áåðåãîâ Òèõîãî è Àòëàíòè÷åñêîãî îêåàíîâ. Ñëåäû ïðîèñõîäèâøèõ òîãäà âû-
ìèðàíèé ñîõðàíèëèñü äî ñèõ ïîð. Íàïðèìåð, è íûíå â âîñòî÷íûõ ÷àñòÿõ òðîïè÷åñêèõ ðàé-
îíîâ Òèõîãî è Àòëàíòè÷åñêîãî îêåàíîâ îòñóòñòâóþò ìîðñêèå òðàâû è áðàõèîïîäû, îò÷¸ò-
ëèâî îáåäíåíû ôàóíû êîðàëëîâ è äðóãèõ ãðóïï (ïîäðîáíåå ñì. ãëàâó 4).

50 Æèçíü íà äíå



2. Àóòîýêîëîãèÿ
Ýêîëîãèþ ÷àñòî ðàçäåëÿþò íà àóòîýêîëîãèþ è ñèíýêîëîãèþ. Ýòè äâå íàóêè îòëè÷à-

þòñÿ ïðåäìåòîì è ìåòîäàìè. Ñèíýêîëîãèÿ ÿâëÿåòñÿ íàóêîé îá ýêîñèñòåìàõ, èõ ñòðóêòóðå
è ôóíêöèîíèðîâàíèè. Àóòîýêîëîãèÿ èçó÷àåò áèîëîãèþ îòäåëüíûõ âèäîâ, ïîýòîìó å¸ âïîë-
íå ìîæíî ñ÷èòàòü ðàçäåëîì ñèñòåìàòèêè*.

Óòî÷íåíèå ïîíÿòèÿ «áåíòîñ»
Â êëàññè÷åñêîì ó÷åáíèêå Ñ.À. Ç¸ðíîâà (1949) ïîíÿòèå ïëàíêòîí (âêëþ÷àÿ íåê-

òîí) — íàñåëåíèå òîëùè âîäû, èëè ïåëàãèàëè, — ïðîòèâîïîñòàâëåíî áåíòîñó — íàñåëå-
íèþ äíà, èëè áåíòàëè (ðèñ. 2.1). Ïîäîáíàÿ òî÷êà çðåíèÿ îñòàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè îáùåïðè-
íÿòîé, õîòÿ â ïîñëåäíåå âðåìÿ íåêòîí íå ðàññìàòðèâàþò êàê ÷àñòü ïëàíêòîíà, íî âñ¸ æå èõ

* ×àñòî òåðìèí «ñèñòåìàòèêà» èñïîëüçóþò êàê ñèíîíèì òåðìèíà «òàêñîíîìèÿ». Íàì êàæåòñÿ áîëåå
ïðèåìëåìîé òî÷êà çðåíèÿ Äæ. Ñèìïñîíà (1961) è Ý. Ìàéðà (1971), êîòîðûå îïðåäåëÿëè ñèñòåìàòè-
êó êàê íàóêó î ðàçíîîáðàçèè îðãàíèçìîâ (äëÿ êîòîðîé, êñòàòè, íåò êàêîãî-ëèáî òåðìèíà), âêëþ÷àÿ
îñîáåííîñòè èõ áèîëîãèè, ò. å. ýêîëîãèþ âèäà (àóòîýêîëîãèþ). Îñîáåííîñòè áèîëîãèè âèäîâ — ýòî
òàêîå æå èõ ñâîéñòâî (è òàêñîíîâ áîëåå âûñîêèõ ðàíãîâ), êàê ìîðôîëîãèÿ, áèîõèìèÿ è ò. ä. Òàêñîíî-
ìèþ æå Ý. Ìàéð (1971: 16) îïðåäåëÿë êàê «òåîðèþ è ïðàêòèêó êëàññèôèêàöèè îðãàíèçìîâ».
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Ðèñ. 2.1. Îñíîâíûå êëàññû âîäíûõ áèîöåíîçîâ. Ïî Ñ.À. Ç¸ðíîâó (1949).



âìåñòå ïî-ïðåæíåìó ïðîòèâîïîñòàâëÿþò áåíòîñó. Îäíàêî íå âñ¸ òàê ïðîñòî. Ðàññìîòðèì
íåñêîëüêî ïðèìåðîâ.

Îäíè âèäû âåñü æèçíåííûé öèêë ïðîâîäÿò íà äíå. Ïðèìåð: ïîëèõåòà Potamilla neg-
lecta îòêëàäûâàåò ÿéöà íà âíóòðåííåé ïîâåðõíîñòè òðóáêè, ãäå èç íèõ âûâîäèòñÿ ìîëîäü,
êîòîðàÿ ðàñïîëçàåòñÿ è ñòðîèò íîâûå òðóáêè.

Äðóãèå âèäû ïðîâîäÿò íà äíå ïî÷òè âñþ æèçíü, çà èñêëþ÷åíèåì êîðîòêîæèâóùåé
ñòàäèè ïëàâàþùåé ëè÷èíêè. Ïðèìåð: ïîëèõåòû Thelepus cincinnatus, Axionice maculata è
ìíîãèå äðóãèå Terebellidae îòêëàäûâàþò ÿéöà âíóòðü òðóáêè, ãäå èç íèõ âûõîäÿò ëè÷èíêè,
ïðàêòè÷åñêè ñðàçó îñåäàþùèå íà äíî, íå ïèòàþùèåñÿ.

Òðåòüè âèäû (èõ ìíîãî ñðåäè ïîëèõåò, ìîëëþñêîâ, èãëîêîæèõ, ðàêîîáðàçíûõ è ìíî-
ãèõ äðóãèõ òàêñîíîâ ìàêðîáåíòîñà) ïðîâîäÿò íà äíå áîëüøóþ ÷àñòü æèçíåííîãî öèêëà, íî
âûì¸òûâàþò ÿéöà, êîòîðûå ïðåâðàùàþòñÿ â ïåëàãè÷åñêèõ ëè÷èíîê, ïëàâàþùèõ â òå÷åíèå
äëèòåëüíîãî âðåìåíè. Äëèòåëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ëè÷èíîê â ïåëàãèàëè ìîæåò äîñòè-
ãàòü íåñêîëüêèõ ìåñÿöåâ, ÷òî äîñòàòî÷íî, íàïðèìåð, äëÿ ïåðåñå÷åíèÿ Àòëàíòèêè.

×åòâ¸ðòûå âèäû èìåþò ïîëîâîçðåëûå ñòàäèè, êîòîðûå æèâóò è ïèòàþòñÿ íå òîëüêî
íà äíå, íî è ñïîñîáíû âñïëûâàòü íà ñîòíè ìåòðîâ íàä äíîì è ïðîâîäèòü â ïåëàãèàëè ïî
ìíîãî äíåé. Ýòî íå òîëüêî ìíîãèå êðåâåòêè, ðûáû è ãîëîâîíîãèå ìîëëþñêè, êîòîðûå ëå-
æàò íà äíå èëè ïëàâàþò ó åãî ïîâåðõíîñòè, ïèòàþòñÿ ñî äíà. Ê íèì îòíîñÿòñÿ è òàêèå, êà-
çàëîñü áû, òåñíî ñâÿçàííûå ñ äíîì âèäû, êàê ïîëèõåòà Aglaophamus malmgreni. Äàííûé
âèä æèâ¸ò äàæå íå íà ïîâåðõíîñòè ãðóíòà, à â åãî òîëùå, ïðåèìóùåñòâåííî íà ãëóáèíàõ â
ñîòíè è äàæå òûñÿ÷è ìåòðîâ. Íî èíîãäà åãî îñîáè âñòðå÷àþò â ïåëàãèàëè íàä ãëóáèíàìè
â 1 êì è áîëåå.

Ïÿòûå âèäû, êàê, íàïðèìåð, íåêîòîðûå êàëüìàðû, èñïîëüçóþò äíî òîëüêî äëÿ îòäû-
õà. Îíè äí¸ì ëåæàò íà äíå, à íî÷üþ ïîäíèìàþòñÿ ê ïîâåðõíîñòè ìîðÿ äëÿ ïèòàíèÿ.

Ó øåñòûõ âèäîâ ñ äíîì òåñíî ñâÿçàíû îïðåäåë¸ííûå ñòàäèè. Íàïðèìåð, ìîëîäü òðå-
ñêè ïèòàåòñÿ áåíòîñîì, à ñåëüäü, îòêëàäûâàåò èêðó íà Zostera. Ìåäóçà Aurelia aurita èìå-
åò äîííîå ïîëèïîèäíîå ïîêîëåíèå.

Òàêèì îáðàçîì, ñòåïåíü ñâÿçè âèäà ñ äíîì âàðüèðóåò â øèðîêèõ ïðåäåëàõ. Áîëåå òî-
ãî, íåêîòîðûå âèäû çàíèìàþò ðàçíûé áèîòîï â ðàçëè÷íûõ âîäî¸ìàõ. Òàê, Mysis relicta â
Ëàäîæñêîì îçåðå âåä¸ò ïåëàãè÷åñêèé îáðàç æèçíè, à â äðóãèõ îç¸ðàõ — íåêòîáåíòè÷åñ-
êèé.

Ðåçþìèðóÿ, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ÷èñòî áåíòè÷åñêèõ âèäîâ, ò. å. òàêèõ, êîòîðûå ïðîâî-
äèëè áû 100% ñâîåé æèçíè íà äíå, íåìíîãî. Áîëüøàÿ ÷àñòü âèäîâ íå îòíîñèòñÿ íà 100%
íè ê ïëàíêòîíó, íè ê áåíòîñó.

Äëÿ ìåëêîâîäíûõ (îáèòàòåëåé ãëóáèí øåëüôà) âèäîâ ïëàíêòîíà è íåêòîíà, òåñíî
ñâÿçàííûõ ñâîåé áèîëîãèåé ñ äíîì, èñïîëüçóþò òåðìèí íåðèòè÷åñêèå âèäû. Èñïîëüçó-
þò òàêæå òåðìèíû «ãîëîïëàíêòîí» äëÿ ñòðîãî ïëàíêòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ è «ìåðî-
ïëàíêòîí» äëÿ îðãàíèçìîâ, ÷àñòü æèçíåíîãî öèêëà êîòîðûõ ñâÿçàíà ñ äíîì. Ìîæåò áûòü,
áîëåå ïðàâèëüíûì áûëî áû ðàññìàòðèâàòü ñîîáùåñòâà øåëüôà êàê åäèíîå öåëîå, íå ïðî-
òèâîïîñòàâëÿÿ áåíòîñ è ïëàíêòîí. Ðîëü áåíòîñà â íåðèòè÷åñêèõ ñîîáùåñòâàõ ÷àñòî âåñü-
ìà âåëèêà. Ïðîäóêöèÿ áåíòîñà â äàëüíåâîñòî÷íûõ ìîðÿõ Ðîññèè âñåãî â 10 ðàç ìåíüøå
ïðîäóêöèè çîîïëàíêòîíà (Øóíòîâ, 2001). Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî âûñîêàÿ ïðîäóê-
öèÿ è áèîìàññà áåíòîñà, îñîáåííî áåíòîñà, èìåþùåãî ïåëàãè÷åñêèå ëè÷èíêè, íàáëþäàåò-
ñÿ ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî íà øåëüôå. Â Áåðèíãîâîì è Îõîòñêîì ìîðÿõ øåëüô çàíèìàåò íå-
ìíîãèì ìåíåå ïîëîâèíû èõ ïëîùàäè, à â ðîññèéñêîì ñåêòîðå ßïîíñêîãî ìîðÿ — ìåíåå
÷åòâåðòè (Øóíòîâ, 2001). Ó âèäîâ áåíòîñà ñ ïåëàãè÷åñêèìè ëè÷èíêàìè äî ïîëîâèíû ïðî-
äóêöèè èëè äàæå áîëåå óõîäèò íà ðàçìíîæåíèå. Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî çîîïëàíêòîí â çíà-
÷èòåëüíîé ñâîåé ÷àñòè, ïðåèìóùåñòâåííî íà ìàëûõ ãëóáèíàõ â ïåðèîäû ðàçìíîæåíèÿ
áåíòîñà, ñîñòîèò èç åãî ëè÷èíîê (ìåñòàìè áîëåå, ÷åì íàïîëîâèíó). Ïðåäëîæåí äàæå ñïå-
öèàëüíûé òåðìèí — ëàðâàòîí, ââåäåííûé äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ïëàíêòîíà, îáðàçîâàííîãî ïå-
ëàãè÷åñêèìè ëè÷èíêàìè äîííûõ âèäîâ. ×èñëåííîñòü ëè÷èíîê îäíèõ áàëÿíóñîâ ìîæåò äî-
ñòèãàòü 30000 ýêç./ì3 (Ðæåïèøåâñêèé, 1963). Â ïðåäåëå ïëàíêòîí ìîæåò ñîñòîÿòü èç ëè÷è-
íîê áåíòîñà íà 100%. Âëèÿíèå áåíòîñà íà ïåëàãèàëü íå îãðàíè÷èâàåòñÿ ïîñòàâêîé ëè÷è-
íîê. Áîëüøèíñòâî ïåëàãè÷åñêèõ íåðèòè÷åñêèõ âèäîâ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè èñïîëüçóþò
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äíî. Òàê, ñóùåñòâóåò ìíåíèå (Çàèêà, Ìàêàðîâà, 1986),
÷òî ÷èñëî ìåäóç Aurelia aurita, ÿâëÿþùèõñÿ îäíèì èç
íàèáîëåå ñóùåñòâåííûõ êîìïîíåíòîâ ýêîñèñòåìû ïå-
ëàãèàëè ×¸ðíîãî ìîðÿ, ïðÿìî çàâèñèò îò êîëè÷åñòâà
çèìóþùèõ ïîëèïîâ (âåäóùèõ ïðèêðåïë¸ííûé îáðàç
æèçíè), ñïîñîáíûõ ïðèñòóïèòü ê ñòðîáèëÿöèè (îò-
ïî÷êîâûâàíèþ ìåäóç). Ïðîèñõîäÿùèå â íàñòîÿùåå
âðåìÿ èçìåíåíèÿ â ×¸ðíîì ìîðå ïîêàçûâàþò òåñíóþ
âçàèìîñâÿçü áåíòè÷åñêèõ è íåðèòè÷åñêèõ âèäîâ, íàñòîëüêî òåñíóþ, ÷òî ïðàâèëüíåå ðàñ-
ñìàòðèâàòü èõ êàê ÷àñòè îäíîé ñèñòåìû. Íî ïî òðàäèöèè, â ïåðâóþ î÷åðåäü èç-çà ðàçëè-
÷èé â òàêñîíîìè÷åñêîì ñîñòàâå ïëàíêòîíà, íåêòîíà è áåíòîñà, à òàêæå èç-çà ðàçëè÷èé ìå-
òîäîâ ñáîðà, áåíòîñ è ïëàíêòîí åù¸ äîëãî áóäóò èçó÷àòü ïî îòäåëüíîñòè.

Äëÿ ïåëàãè÷åñêèõ è íåêòîííûõ âèäîâ, îñîáåííî îáèòàþùèõ íà ìàòåðèêîâîì ñêëîíå
è ãëóáæå, ÷àñòî èñïîëüçóþò òåðìèí áåíòîïåëàãè÷åñêèå âèäû, à èõ áèîòîï èíîãäà íàçû-
âàþò áåíòîïåëàãèàëü. Êàê è â ñëó÷àå íåðèòè÷åñêèõ âèäîâ, ïðîòèâîïîñòàâëåíèå áåíòîïå-
ëàãè÷åñêèõ âèäîâ áåíòîñíûì îñíîâàíî òîëüêî íà èñïîëüçîâàíèè ðàçíûõ îðóäèé ëîâà: òðà-
ëîâ è äíî÷åðïàòåëåé äëÿ ñáîðà îðãàíèçìîâ, íàçûâàåìûõ â ýòîì ñëó÷àå áåíòîñíûìè, è ïå-
ëàãè÷åñêèõ — äëÿ ñáîðà áåíòîïåëàãè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ. Â äåéñòâèòåëüíîñòè ãðàíü ìåæ-
äó áåíòè÷åñêèìè è áåíòîïåëàãè÷åñêèìè âèäàìè, â îòëè÷èå îò ïåëàãè÷åñêèõ è áåíòîñíûõ,
íå ïðîñòî âåñüìà ðàñïëûâ÷àòà, à âîîáùå îòñóòñòâóåò, ò. å. èõ ìîæíî ðàçäåëèòü òîëüêî
ñóáúåêòèâíî. Áåíòîñ è ïëàíêòîí ÿâëÿþòñÿ ïîíÿòèÿìè áèîöåíîòè÷åñêîãî óðîâíÿ: áåíòîñ-
íûå ñîîáùåñòâà ìîãóò ñóùåñòâîâàòü òîëüêî íà äíå, äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ïåëàãè÷åñêèõ æå
äíî íå íóæíî. Ýòèì îïðåäåëÿþòñÿ ìíîãèå èõ ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè. Îòíåñåíèå âè-
äîâ ê ïåëàãè÷åñêèì (ïëàíêòîííûì) èëè áåíòîñíûì ñëåäóåò îñíîâûâàòü íà ìåñòå, êîòîðîå
çàíèìàåò äíî â æèçíåííîì öèêëå âèäîâ ñîîáùåñòâà áåíòàëè è ïåëàãèàëè. Âèäû, ÷òî íà-
çûâàþò áåíòîïåëàãè÷åñêèìè, â äåéñòâèòåëüíîñòè âõîäÿò â áåíòîñíûå ñîîáùåñòâà. Ïîýòî-
ìó âûäåëåíèå áåíòîïåëàãèàëè êàê íåêîåãî ñòðóêòóðíîãî ïîäðàçäåëåíèÿ îêåàíà, ò. å. ïîíÿ-
òèÿ áèîöåíîòè÷åñêîãî óðîâíÿ (ñì., íàïðèìåð, Âåðåùàêà, 2000, 2003) ñëåäóåò ïðèçíàòü íå-
îáîñíîâàííûì.

Ìû áóäåì îòíîñèòü ê áåíòîñó (ïðèëàãàòåëüíûå — áåíòè÷åñêèé, èëè áåíòîñíûé)
âèäû, áóëüøàÿ ÷àñòü æèçíåííîãî öèêëà êîòîðûõ ïðîõîäèò íà äíå èëè ñâÿçàíà ñî äíîì. Â
èõ áèîëîãèè (æèçíåííûõ öèêëàõ, ïèòàíèè, ïîâåäåíèè è äð.) â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ó÷òå-
íî äíî. Îíè ïèòàþòñÿ íà äíå, òóò æå ïðîõîäèò è áîëüøàÿ ÷àñòü èõ æèçíåííîãî öèêëà. Íî
íåîáõîäèìî ïîìíèòü, ÷òî áîëüøàÿ ÷àñòü áåíòîñíûõ âèäîâ èìååò ïåëàãè÷åñêèå ñòàäèè. Ñó-
ùåñòâåííî òàêæå è òî, ÷òî â äîííûå ñîîáùåñòâà, îáû÷íî êàê êîíñóìåíòû âûñøèõ ïîðÿä-
êîâ, âõîäÿò îðãàíèçìû íåêòîíà (ðûáû, ãîëîâîíîãèå ìîëëþñêè, ìëåêîïèòàþùèå) è äàæå
ñóøè (ïòèöû, ëþäè).

Ðàçìåðíûé ñîñòàâ áåíòîñà
Ðàçìåðíûé ñïåêòð îðãàíèçìîâ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ áåíòîñà, îõâàòûâàåò áîëåå 8 ïî-

ðÿäêîâ — îò áàêòåðèé äî êðóïíûõ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé. Áåíòîñ ïðèíÿòî ðàçäåëÿòü íà òðè
ðàçìåðíûå ãðóïïû: ìàêðîáåíòîñ, ìåéîáåíòîñ, ìèêðîáåíòîñ (òàáë. 1.1). Ãðàíèöû ïðîõîäÿò
ïî 2 ìì (íåêîòîðûå àâòîðû, íàïðèìåð Ì.Í. Ñîêîëîâà (1977) ïðîâîäÿò ãðàíèöó ïî 5 ìì) è
0,1 ìì. Èíîãäà, êðîìå òîãî, âûäåëÿþò ìåãàáåíòîñ — îðãàíèçìû êðóïíåå íåñêîëüêèõ ñàí-
òèìåòðîâ. Åñëè èìåþò â âèäó òîëüêî æèâîòíûõ, òî äîáàâëÿþò êîðåíü «çîî», åñëè ðàñòå-
íèÿ, à òàêæå áàêòåðèè è ãðèáû — «ôèòî», íàïðèìåð, ìàêðîçîîáåíòîñ, ìèêðîôèòîáåíòîñ.

Ê ìàêðîáåíòîñó ïðèíàäëåæàò ìîëëþñêè, èãëîêîæèå, ðàêîîáðàçíûå, ïîëèõåòû, êè-
øå÷íîïîëîñòíûå, ìàêðîôèòû. Ìàêñèìàëüíûå ðàçìåðû îäèíî÷íûõ (íå êîëîíèàëüíûõ) îð-
ãàíèçìîâ áåíòîñà: ÷óòü áîëåå ìåòðà (Decapoda, Cephalopoda, Bivalvia, Pogonophora), íà-
ïðèìåð, îìàð Homarus gammarus è ëàíãóñò Jasus huegeli äîñòèãàþò äëèíû 60 ñì, ÿïîí-
ñêèé ãèãàíòñêèé êðàá Macrocheira kaempferi ñ äëèíîé òåëà 45 ñì è ðàçìàõîì ñðåäíèõ íîã
ñ êîãòÿìè äî 4 ì —íåñêîëüêî ìåòðîâ (Polychaeta), íåìåðòèíà Lineus longissimus — áîëåå

532. Àóòîýêîëîãèÿ

«Ó Ôàðåðñêèõ îñòðîâîâ ìåäóçû,
îïóñêàÿñü â êîíöå ëåòî èëè îñåíüþ
íà äíî, îáðàçîâûâàëè òàì ñêîïëå-
íèÿ, êîòîðûå ïðåïÿòñòâîâàëè òðàëå-
íèþ, è ëîâ ðûáû ïðèõîäèëîñü ïðå-
êðàùàòü» (Êèñåëåâ, 1980: 325).



30 ì, îäíàêî øèðèíà å¸ ïðè ýòîì ëèøü íåñêîëüêî ìèëëèìåòðîâ, áóðàÿ âîäîðîñëü Macro-
cystis — 50 ì.

Â ñîñòàâ ìåéîáåíòîñà âõîäÿò ïðåäñòàâèòåëè ïðàêòè÷åñêè âñåõ èçâåñòíûõ òèïîâ áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ. Ïî ñîâðåìåííûì ïîäñ÷¸òàì (The International Association… , 2005), èç 34 èç-
âåñòíûõ òèïîâ ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ, ïðåäñòàâèòåëè 19 âñòðå÷àþòñÿ â ìåéîáåíòîñå,
à íåêîòîðûå âêëþ÷àþò òîëüêî âèäû ìåéîôàóíû (Gnathostomulida, Gastrotricha, Tardigrada).

Ìîëîäü ìàêðîáåíòîñà, åñòåñòâåííî, ìåëü÷å âçðîñëûõ, ïîýòîìó ïîïàäàåò â áîëåå
ìåëêóþ ðàçìåðíóþ ãðóïïó. Â ñâÿçè ñ ýòèì ðàçëè÷àþò ýóìåéîáåíòîñ (âçðîñëûå îðãàíèçìû
ïðèíàäëåæàò ê ìåéîáåíòîñó) è ïñåâäîìåéîáåíòîñ (ê ìåéîáåíòîñó ïðèíàäëåæèò òîëüêî ìî-
ëîäü).

Ìèêðîáåíòîñ — ïðîñòåéøèå, îäíîêëåòî÷íûå âîäîðîñëè.
Áàêòåðèàëüíàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ áåíòîñíîãî ñîîáùåñòâà, ïî-âèäèìîìó, òàêæå ïðåä-

ñòàâëÿåò ñîáîé îòäåëüíûé ðàçìåðíûé è ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûé áëîê, íî î íåì ìû
çíàåì ïîêà î÷åíü ìàëî.

Ðàçäåëåíèå îðãàíèçìîâ áåíòîñà íà òðè îñíîâíûå ðàçìåðíûå ãðóïïû ïåðâîíà÷àëüíî
áûëî ââåäåíî êàê ÷èñòî ìåòîäè÷åñêèé ïðè¸ì, îáëåã÷àþùèé ñáîð è ðàçáîðêó ìàòåðèàëà.
Íî ïî ìåðå èõ èçó÷åíèÿ îêàçàëîñü, ÷òî íàõîäÿñü ïîä êîíòðîëåì îäíèõ è òåõ æå àáèîòè÷å-
ñêèõ ôàêòîðîâ, ìèêðî-, ìåéî- è ìàêðîáåíòîñ ðåàãèðóåò íà ðàçíîìàñøòàáíûå âàðèàöèè
ýòèõ ôàêòîðîâ. Ðàçëè÷èÿ â âîñïðèÿòèè ïðîñòðàíñòâà ïðèâîäÿò ê òîìó, ÷òî â áèîòîïå, îä-
íîðîäíîì ñ íàøåé òî÷êè çðåíèÿ, êàæäàÿ èç ðàçìåðíûõ ãðóïïèðîâîê èìååò ñâî¸ ðàñïðåäå-
ëåíèå. Ðàçìåð îðãàíèçìîâ ìèêðîáåíòîñà ìåíüøå ðàçìåðà ÷àñòèö ãðóíòà, ïîýòîìó îáèòàþ-
ùèå â ãðóíòå îðãàíèçìû ìèêðîáåíòîñà ôàêòè÷åñêè îáèòàþò â ïðîñòðàíñòâå ìåæäó ÷àñòè-
öàìè ãðóíòà, è ñ èõ òî÷êè çðåíèÿ ãðóíò ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñèñòåìó ñîîáùàþùèõñÿ ïîëî-
ñòåé. Æèâîòíûå è ðàñòåíèÿ, îáèòàþùèå â ïðîñòðàíñòâå ìåæäó ÷àñòèöàìè ðûõëûõ ãðóí-
òîâ íàçûâàþò èíòåðñòèöèàëüíûìè, à èõ áèîòîï — èíòåðñòèöèàëü. Ðàçìåð îðãàíèçìîâ
ìàêðîáåíòîñà ñóùåñòâåííî áîëüøå ðàçìåðîâ ÷àñòèö ãðóíòà, ïîýòîìó äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ â
ãðóíòå îíè âûðàáîòàëè ìîðôî-ôèçèîëîãè÷åñêèå è ïîâåäåí÷åñêèå îñîáåííîñòè äëÿ ïðî-
êëàäûâàíèÿ õîäîâ â ãðóíòå. Îðãàíèçìû ìåéîáåíòîñà â ýòîì îòíîøåíèè çàíèìàþò ïðîìå-
æóòî÷íîå ïîëîæåíèå. 

Òàêæå îíè ðàçëè÷àþòñÿ õàðàêòåðîì ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ. Ðàññìîòðèì
òàêèå îòëè÷èÿ íà ïðèìåðå ëèòîðàëè áåëîìîðñêîé ãóáû Ãðÿçíîé (Áóðêîâñêèé, 1992). Åñëè
ðàññòîÿíèå ìåæäó îñîáÿìè èçìåðÿòü â ðàçìåðàõ ýòèõ æå îñîáåé, òî îêàçûâàåòñÿ, ÷òî ðàñ-
ñòîÿíèå ìåæäó äâóìÿ ñîñåäíèìè îñîáÿìè ìàêðîáåíòîñà ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì ìåíåå 10 ýê-
âèâàëåíòíûõ äèàìåòðîâ òåëà, ó íåìàòîä — îêîëî 25 äèàìåòðîâ, ó èíôóçîðèé — áîëåå 40.
Ýòî ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî íà ïëîùàäêå â òðåòü ãåêòàðà ìåéîáåíòîñ áîëåå èëè ìåíåå ÷¸òêî
ðàçäåëÿåòñÿ íà íåñêîëüêî ëîêàëüíûõ ñîîáùåñòâ. Íà òîé æå ïëîùàäêå ìàêðîáåíòîñ ïðè-
íàäëåæèò ê îäíîìó ñîîáùåñòâó. Âèäîâîé ñîñòàâ è ñòðóêòóðà äîìèíèðîâàíèÿ ìèêðîáåíòî-
ñà ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ äàæå â ñîïðèêàñàþùèõñÿ ó÷àñòêàõ ðàçìåðîì 1 ñì2, à ðàçìåð âèäîâûõ
ñêîïëåíèé ìîæåò ñîñòàâëÿòü íåñêîëüêî ìì2. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ÷èñëî ôîðìèðóþùèõñÿ íà
òàêîì ó÷àñòêå ñîîáùåñòâ ìèêðîáåíòîñà íà ïîðÿäîê áîëüøå, ÷åì ñîîáùåñòâ ìåéîáåíòîñà.

Ðàçëè÷èÿ â âîñïðèÿòèè âðåìåíè ïðèâîäÿò ê ðàçëè÷èÿì â ñåçîííîé äèíàìèêå: íà ïðî-
òÿæåíèè ãîäà ó ìàêðîáåíòîñà ìåíÿåòñÿ ðàçìåðíî-âîçðàñòíàÿ ñòðóêòóðà, ó ìåéîáåíòîñà —
îòíîñèòåëüíîå îáèëèå âèäîâ, ó ìèêðîáåíòîñà — âèäîâîé ñîñòàâ.

Ïî-âèäèìîìó, ïðàâèëüíåå îöåíèâàòü è âðåìÿ íå â àáñîëþòíûõ çíà÷åíèÿõ, à ñ ïîçè-
öèé èçó÷àåìûõ âèäîâ. Íàèáîëåå ïðîñòûì è åñòåñòâåííûì êàæåòñÿ îöåíêà âðåìåíè ïî âå-
ëè÷èíå ïðîìåæóòêà ìåæäó ãåíåðàöèÿìè. Äëÿ ìàêðîáåíòîñà, èìåþùåãî 1–2 ãåíåðàöèè â
ãîä è ïðîäîëæèòåëüíîñòü èíäèâèäóàëüíîé æèçíè äî íåñêîëüêèõ ëåò, êàëåíäàðíûé ãîä ñî-
ïîñòàâèì ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ æèçíè îñîáè, ïîýòîìó ìàêðîáåíòîñ ïî÷òè íå ðåàãèðóåò
íà ñåçîíû. Ó ìåéîáåíòîñà, èìåþùåãî äî 4–12 ãåíåðàöèé â ãîä, âðåìÿ æèçíè ïîêîëåíèÿ ñî-
ïîñòàâèìî ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ñåçîíà èëè äàæå ìåíüøå åãî, ïîýòîìó â òå÷åíèå ãîäà
âîçìîæíà çàìåíà îäíèõ äîìèíèðóþùèõ âèäîâ íà äðóãèå. Â òå÷åíèå ãîäà âèäîâîé ñîñòàâ
êàê ìàêðî-, òàê è ìåéîáåíòîñà îñòà¸òñÿ ïîñòîÿííûì. Ó èíôóçîðèé, ïðîäîëæèòåëüíîñòü
æèçíè êîòîðûõ ñîñòàâëÿåò ÷àñû è äåñÿòêè ÷àñîâ, êàëåíäàðíûé ãîä — âðåìÿ, çà êîòîðîå
ñìåíÿåòñÿ òûñÿ÷à ïîêîëåíèé, ò. å. âåêà è òûñÿ÷åëåòèÿ â âîñïðèÿòèè ÷åëîâåêà. Â èñòîðèè
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÷åëîâå÷åñêîé öèâèëèçàöèè çà òàêîé ïåðèîä îäíè ãîñóäàðñòâà ñìåíÿëè äðóãèå. Â ìèêðî-
áåíòîñå ýòî âðåìÿ òàêæå îêàçûâàåòñÿ äîñòàòî÷íûì äëÿ ñóùåñòâåííîãî èçìåíåíèÿ âèäîâî-
ãî ñîñòàâà è îáèëèÿ ðàçíûõ âèäîâ.

Èíûìè ñëîâàìè, â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè èíôóçîðèè æèâóò â ãîðàçäî ìåíüøåé òåñ-
íîòå, ÷åì áîëåå êðóïíûå îðãàíèçìû, «ñî ñâîåé òî÷êè çðåíèÿ» (ðèñ. 2.2). 

Åñòü åù¸ îäíî ñóùåñòâåííîå ðàçëè÷èå ìåæäó ìèêðî- è ìåéîáåíòîñîì, ñ îäíîé ñòî-
ðîíû, è áîëüøèíñòâîì ìàññîâûõ âèäîâ ìàêðîáåíòîñà — ñ äðóãîé. Ýòî èñòî÷íèê ïîïîëíå-
íèÿ ìåñòíîãî íàñåëåíèÿ. Ó ïåðâûõ äâóõ ãðóïï îðãàíèçìîâ ïîïîëíåíèå ìåñòíûõ ïîïóëÿ-
öèé ïðîèñõîäèò â îñíîâíîì çà ñ÷¸ò âíóòðåííèõ ðåñóðñîâ ñîîáùåñòâà, à ðîëü èììèãðàöèè
íåçíà÷èòåëüíà. Ïîïîëíåíèå ïîïóëÿöèé ìàêðîáåíòîñà, íàïðîòèâ, îñóùåñòâëÿåòñÿ â îñíîâ-
íîì çà ñ÷¸ò ïðèòîêà ïåëàãè÷åñêèõ ëè÷èíîê èçâíå, ÷òî äåëàåò èõ ìàëî çàâèñèìûìè îò ýô-
ôåêòèâíîñòè ðàçìíîæåíèÿ íà ìåñòå.

Íåñìîòðÿ íà óêàçàííûå îòëè÷èÿ, ðàçíûå ðàçìåðíûå ãðóïïèðîâêè áåíòîñà âõîäÿò â
îäíî ñîîáùåñòâî, ò. å. îáúåäèíåíû ôóíêöèîíàëüíî ïîòîêàìè âåùåñòâà è ýíåðãèè.

Àíàëèçèðóÿ ñâÿçü ðàñïðåäåëåíèÿ îðãàíèçìîâ áåíòîñà, ïëàíêòîíà è íàçåìíûõ æèâîò-
íûõ è ðàñòåíèé ñ ðàçëè÷íûìè ïàðàìåòðàìè, À.È. Àçîâñêèé (2003) óñòàíîâèë, ÷òî îíà çà-
âèñèò îò ðàçìåðîâ òåëà (òàáë. 2.1) è ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè. Åñëè ðàññòîÿíèå íîðìè-
ðîâàòü â ðàçìåðàõ òåëà èçó÷àåìûõ âèäîâ, îêàçûâàåòñÿ, ÷òî õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ ìåíÿ-
åòñÿ ïðè äîñòèæåíèè íåêîòîðûõ êðèòè÷åñêèõ âåëè÷èí, ðàâíûõ ïðèìåðíî 104 è 107 ðàçìå-
ðîâ òåëà. Îáëàñòü äî ïåðâîãî êðèòè÷åñêîãî ìàñøòàáà õàðàêòåðèçóåòñÿ îäíîðîäíîñòüþ âè-
äîâîãî ñîñòàâà è ñòðóêòóðû, ñëó÷àéíî-ìîçàè÷íûì òèïîì ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëå-
íèÿ îðãàíèçìîâ è íèçêîé ñòåïåíüþ âíóòðåííåé îðãàíèçîâàííîñòè. Ýòîò ìàñøòàá ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü êàê õàðàêòåðíûé äëÿ ëîêàëüíîãî ñîîáùåñòâà (îáëàñòü àëüôà-ðàçíîîáðà-
çèÿ). Çäåñü ïðåîáëàäàþò èíäèâèäóàëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ. Â ñëåäóþùåì äèàïàçîíå ìàñ-
øòàáîâ ïðîñòðàíñòâà íàáëþäàåòñÿ ðîñò íåîäíîðîäíîñòè âèäîâîãî ñîñòàâà è âèäîâîé
ñòðóêòóðû, å¸ óñëîæíåíèå. Ýòî — äèàïàçîí ñìåíû ëîêàëüíûõ ñîîáùåñòâ (îáëàñòü áåòà-
ðàçíîîáðàçèÿ). Ïðè äàëüíåéøåì óâåëè÷åíèè ìàñøòàáà âèäîâàÿ ñòðóêòóðà âíîâü ñòàíîâèò-
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Ðèñ. 2.2. Íàñûùåííîñòü ïðîñòðàíñòâà è âðåìåíè äëÿ ðàçíûõ ðàçìåðíûõ ãðóïï áåíòîñà
îòíîñèòåëüíî èõ ñîáñòâåííûì ðàçìåðàì è âðåìåíè ãåíåðàöèè. Ïî Â.È. Áóðêîâñêîìó (1992).



ñÿ îäíîðîäíîé, ýòî — îáëàñòü ãàììà-ðàçíîîáðàçèÿ. Ñòàáèëèçàöèÿ ïðîèñõîäèò çà ñ÷¸ò
îáùíîñòè àäàïòàöèé ê ñðåäå (òèïó áèîòîïà).

Òå æå îáëàñòè ìîæíî âûäåëèòü è ïðè íîðìèðîâàíèè âðåìåíè ïî ïðîäîëæèòåëüíîñ-
òè æèçíè ïîêîëåíèé. Êðèòè÷åñêèìè âåëè÷èíàìè â ýòîì ñëó÷àå ÿâëÿþòñÿ ïðîäîëæèòåëü-
íîñòü æèçíè îäíîãî ïîêîëåíèÿ (îáëàñòü áåòà-ðàçíîîáðàçèÿ) è áîëåå 100 ïîêîëåíèé (îá-
ëàñòü ãàììà-ðàçíîîáðàçèÿ).

Ñóùåñòâåííûì íåäîñòàòêîì, íî íåèçáåæíûì íà äàííîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ òåîðèè,
ýòèõ çàêîíîìåðíîñòåé ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî îíè ïî÷òè íå ó÷èòûâàþò ðàçëè÷èÿ åñòåñòâåííîé
íåîäíîðîäíîñòè áèîòû â ðàçíûõ ìåñòàõ. Î÷åâèäíî, ÷òî ïðîñòðàíñòâåííàÿ íåîäíîðîä-
íîñòü áèîòû ñóùåñòâåííî íèæå â ðàéîíàõ ñ îäíîðîäíûìè ôàêòîðàìè âíåøíåé ñðåäû (ðå-
ëüåô, òåìïåðàòóðà è ò. ï.), ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàéîíàìè, ãäå äàííûå ôàêòîðû âàðüèðóþò áî-
ëåå ñèëüíî. Áîëåå òîãî, â îäíîì è òîì æå ìåñòå íåîäíîðîäíîñòü ïî ðàçíûì íàïðàâëåíèÿì
ðàçëè÷íà. Íàïðèìåð, ïðè ïåðåìåùåíèè íà îäíî è òî æå ðàññòîÿíèå ïî ëèòîðàëè âäîëü óðå-
çà âîäû è ïåðïåíäèêóëÿðíî åìó. Òà æå íåîäíîðîäíîñòü åñòü è ó âðåìåííóé îñè: èçâåñòíî,
÷òî íà ïðîòÿæåíèè èñòîðèè Çåìëè ïåðèîäû ðåçêèõ ïåðåñòðîåê áèîòû ñìåíÿëè ïåðèîäû
ñëàáûõ å¸ èçìåíåíèé.

Ìàêðîáåíòîñ èçó÷åí ãîðàçäî ëó÷øå, ÷åì ìåéî- è ìèêðîáåíòîñ. Òîìó åñòü íåñêîëüêî
ïðè÷èí: (1) îðãàíèçìû ìàêðîáåíòîñà âèäíû íåâîîðóæ¸ííûì ãëàçîì; (2) ìàêðîáåíòîñ ñî-
ñòàâëÿåò îñíîâó êîðìîâîé áàçû äîííûõ ïðîìûñëîâûõ âèäîâ; (3) íåêîòîðûå âèäû ìàêðî-
áåíòîñà (ìàêðîôèòû, ïðîìûñëîâûå áåñïîçâîíî÷íûå) ñàìè ÿâëÿþòñÿ îáúåêòàìè ïðîìûñëà
èëè êóëüòèâèðîâàíèÿ.

Îáú¸ì íàøèõ çíàíèé î ðàñïðåäåëåíèè â Ìèðîâîì îêåàíå ìåéî- è ìèêðîáåíòîñà ñó-
ùåñòâåííî óñòóïàåò íàêîïëåííûì çíàíèÿì ïî ðàñïðåäåëåíèþ ìàêðîáåíòîñà. Íî óæå â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ ÿñíî, ÷òî òóò íàáëþäàþòñÿ ïðèíöèïèàëüíûå ðàçëè÷èÿ. À.È. Àçîâñêèì
(2003) áûëà ïîêàçàíà èñ÷åðïàåìîñòü ðàçíîîáðàçèÿ ìåñòîîáèòàíèé. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ÷èñ-
ëî íèø èìååò ïðåäåë. Ìåëêèå îðãàíèçìû âîñïðèíèìàþò Çåìëþ êàê ïîâòîðÿþùóþñÿ ìî-
çàèêó ìåñòîîáèòàíèé. Ïîýòîìó ðàçëè÷èÿ â êðóïíîì ìàñøòàáå òåì ìåíüøå, ÷åì ìåíüøå
ðàçìåð îðãàíèçìîâ. Ñïåöèàëüíûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â èäåíòè÷íûõ áèîòîïàõ ñî-
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Òàáëèöà 2.1. Ñðàâíèòåëüíûå õàðàêòåðèñòèêè äîííîé áèîòû â ðàçíûõ ìàñøòàáíûõ îáëàñòÿõ.
Ïî À.È. Àçîâñêîìó (2003).



îáùåñòâà èíôóçîðèé ëèòîðàëè Ñåâåðíîãî ìîðÿ è îäíîãî èç òðîïè÷åñêèõ òèõîîêåàíñêèõ
îñòðîâîâ íå ðàçëè÷àþòñÿ, ò. å. ñîñòîÿò èç îäíîãî è òîãî æå íàáîðà âèäîâ, â òåõ æå ñîîòíî-
øåíèÿõ. Ïðè÷èíà çàêëþ÷àåòñÿ â ðàçíîì âîñïðèÿòèè àáèîòû. Ýòî ñ íàøåé òî÷êè çðåíèÿ ëè-
òîðàëü Ñåâåðíîãî ìîðÿ îòëè÷àåòñÿ îò ëèòîðàëè òðîïè÷åñêîãî îñòðîâà. Ñ òî÷êè æå çðåíèÿ
ïðîñòåéøåãî, îòëè÷èé ìîæåò è íå áûòü. Ó ìàêðîáåíòîñà â òàêèõ ñîîáùåñòâàõ íåò íå òîëü-
êî íè îäíîãî îáùåãî âèäà, íî ðîäû è äàæå ñåìåéñòâà â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ðàçíûå.

Òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ è ðàçíîîáðàçèå ìàêðîáåíòîñà
Â òåîðåòè÷åñêîé ýêîëîãèè øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå èìååò ïðåäñòàâëåíèå î òîì,

÷òî ðîñòó ÷èñëà âèäîâ ñïîñîáñòâóþò:
— ñòàáèëüíîñòü óñëîâèé áèîòîïà,
— áîëüøèé ðàçìåð áèîòîïà,
— áîëüøèé ïîòîê ýíåðãèè ÷åðåç áèîòîï,
— áîëüøîå âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ýêîñèñòåìû.
Âñå ïåðå÷èñëåííûå ïàðàìåòðû âíåøíèå ïî îòíîøåíèþ ê ýêîñèñòåìå, ò. å. ýòà òåîðèÿ

èãíîðèðóåò âëèÿíèå ýêîñèñòåìû íà ôîðìèðîâàíèå âèäîâîãî áîãàòñòâà. Òåì íå ìåíåå, ïðè-
ìåðû, âðîäå áû ïîäòâåðæäàþùèå äàííóþ òåîðèþ, äîâîëüíî ìíîãî÷èñëåííû, ÷òî ïîçâîëÿ-
åò ôîðìèðîâàòüñÿ òî÷êå çðåíèÿ îá àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðàõ êàê îñíîâíûõ, ïðÿìî è íåïî-
ñðåäñòâåííî âëèÿþùèõ íà õàðàêòåðèñòèêè ýêîñèñòåì, â òîì ÷èñëå è èõ âèäîâîå áîãàòñò-
âî. Íî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ èãíîðèðîâàíèå áèîëîãè÷åñêèõ ñâîéñòâ ñèñòåìû ïðèâîäèò ê
ñîâåðøåííî íåñîîáðàçíûì ïðîãíîçàì. Ñðàâíèì äâå îñíîâíûå ýêîñèñòåìû Çåìëè — ìîðÿ
è ñóøè:

— àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ â îêåàíå ãîðàçäî ñòàáèëüíåå, ÷åì íà ñóøå; íà ñóøå ñóùå-
ñòâóåò çíà÷èòåëüíàÿ êðàòêîâðåìåííàÿ èçìåí÷èâîñòü ìåòåîóñëîâèé, íàçûâàåìàÿ «ïîãî-
äîé»; ê áîëüøåé ÷àñòè îêåàíà ñëîâî «ïîãîäà» ìàëî ïðèìåíèìî;

— îêåàí ïîêðûâàåò 71% ïîâåðõíîñòè Çåìëè, æèçíü â í¸ì ñóùåñòâóåò îò ïîâåðõíî-
ñòè äî ãëóáèí â 11 êì; ïðîñòðàíñòâî äëÿ æèçíè â îêåàíå â 300 ðàç áîëüøå, ÷åì íà ñóøå
(Thorson, 1971; Briggs, 1995);

— ïîñêîëüêó ïëîùàäü îêåàíà â òðè ðàçà áîëüøå ïëîùàäè ñóøè, à îñíîâíîé èñòî÷-
íèê ýíåðãèè íà Çåìëå — Ñîëíöå, òî îêåàí ïîëó÷àåò ãîðàçäî áîëüøå ýíåðãèè; ê òîìó æå
îêåàí ïîãëîùàåò ñîëíå÷íîå èçëó÷åíèå íà 25–50% ýôôåêòèâíåå, ÷åì ñóøà;

— ìíîãîêëåòî÷íûå îðãàíèçìû â îêåàíå ñóùåñòâóþò êàê ìèíèìóì 800 ìëí. ëåò, òîã-
äà êàê íà ñóøå íå áîëåå 400 ìëí. ëåò.

Êàçàëîñü áû èç âñåãî âûøå ïåðå÷èñëåííîãî ñëåäóåò îäíîçíà÷íûé âûâîä î òîì, ÷òî
÷èñëî âèäîâ ìîðñêèõ æèâîòíûõ äîëæíî áûòü ãîðàçäî áîëüøå ÷èñëà âèäîâ íàçåìíûõ. ×òî
æå íàáëþäàåòñÿ â äåéñòâèòåëüíîñòè? Åñòåñòâåííî, íèêòî íå çíàåò òî÷íîãî ÷èñëà âèäîâ íà
ñóøå è â ìîðå. Ñóùåñòâóþò äâà ïîäõîäà ê óñòàíîâëåíèþ íàèáîëåå âåðîÿòíîãî. Ñàìûé
ïðîñòîé — ìàòåìàòè÷åñêèå ðàñ÷¸òû.

Ñêîëüêî âèäîâ îáèòàåò â ìîðå? Äâà àìåðèêàíñêèõ ãèäðîáèîëîãà, P. Grassle è
N. Macioleck, ñîáðàâ íåêîòîðîå êîëè÷åñòâî äíî÷åðïàòåëüíûõ ïðîá îáùåé ïëîùàäüþ 21 ì2

è íàéäÿ â íèõ 798 âèäîâ ìíîãîêëåòî÷íûõ, ïóò¸ì íåñëîæíûõ ìàòåìàòè÷åñêèõ ðàñ÷¸òîâ â
1991 ãîäó (Briggs, 1995: 372) ïðèøëè ê âûâîäó, ÷òî íà ïëîùàäè â 300 ìëí. êì2, êîòîðóþ
çàíèìàåò àêâàòîðèÿ Ìèðîâîãî îêåàíà ñ ãëóáèíîé 1000 ì è áîëåå, îáèòàåò îêîëî 10 ìëí.
âèäîâ.

Àíàëîãè÷íî, îäèí ýíòîìîëîã â 1982 ãîäó (Erwin, 1982, öèò. ïî: Briggs, 1995: 372), íà
19 ýêçåìïëÿðàõ îäíîãî âèäà äåðåâüåâ íàø¸ë 600 âèäîâ íàñåêîìûõ. Äàëåå îí ïðåäïîëîæèë,
÷òî â òðîïèêàõ ïðîèçðàñòàåò ïðèìåðíî 50 000 âèäîâ äåðåâüåâ, îòñþäà íà äåðåâüÿõ â òðî-
ïè÷åñêèõ ëåñàõ îáèòàåò 600 × 50 000 = 30 000 000 âèäîâ íàñåêîìûõ.

Ñðàâíåíèå ýòèõ äàííûõ ïîêàçûâàåò, ÷òî íà ñóøå è â ìîðå îáèòàåò ïðèìåðíî îäèíà-
êîâîå êîëè÷åñòâî âèäîâ, ÷òî ÿâíî íåâåðíî. Ñ ó÷¸òîì æå îøèáêè äàííûõ àðèôìåòè÷åñêèõ
ðàñ÷¸òîâ âîîáùå íè÷åãî îïðåäåë¸ííîãî ñêàçàòü íåëüçÿ.

Òàêèå ñòðàííûå ðåçóëüòàòû ïîëó÷àþòñÿ èç-çà ïðèìåíåíèÿ òî÷íûõ ðàñ÷¸òíûõ ìåòî-
äîâ â ñèòóàöèè, êîãäà èõ ïðèìåíÿòü íåëüçÿ. Î÷åâèäíî, ÷òî ïðåæäå ÷åì èñïîëüçîâàòü ìàòå-
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ìàòèêó, íàäî ïîíÿòü áèîëîãè÷åñêèé ñìûñë âûïîëíÿåìûõ äåéñòâèé. Â ïðèâåä¸ííûõ âûøå
ïðèìåðàõ òàêîãî ñäåëàíî íå áûëî. Ðàñ÷¸òû ïðîèçâîäèëèñü èç äîïóùåíèÿ: ÷èñëî âèäîâ çà-
âèñèò îò èññëåäîâàííîé ïëîùàäè ëèíåéíî. Íî ýòî ñîâñåì íå òàê. Ê ñîæàëåíèþ, ñîâðåìåí-
íîå çíàíèå ñèòóàöèè íå ïîçâîëÿåò îïðåäåëèòü ôîðìó òàêîé çàâèñèìîñòè, èç ÷åãî îäíî-
çíà÷íî ñëåäóåò íåâîçìîæíîñòü îïðåäåëåíèÿ ÷èñëà âèäîâ ïóò¸ì ðàñ÷¸òîâ. Ïîýòîìó îñòà¸ò-
ñÿ èñïîëüçîâàòü ìåòîä ýêñïåðòíîé îöåíêè, êîòîðûé ïðè âñåõ åãî íåäîñòàòêàõ, ïîçâîëÿåò
ïîëó÷èòü âñ¸ æå áîëåå îñìûñëåííûå öèôðû. Ïî ýêñïåðòíûì îöåíêàì òàêñîíîìèñòîâ, íà
ñóøå æèâ¸ò áîëåå 10–30 ìèëëèîíîâ âèäîâ, èç êîòîðûõ îïèñàíî ïîðÿäêà 10%. Áîëüøåé ÷à-
ñòüþ (90%) —ýòî íàñåêîìûå. Ïî îöåíêàì òàêñîíîìèñòîâ, çàíèìàþùèõñÿ ìîðñêèìè îðãà-
íèçìàìè, â ìîðå æèâ¸ò ïîðÿäêà 200 òûñÿ÷ âèäîâ, èëè íà äâà ïîðÿäêà ìåíüøå, ÷åì íà ñó-
øå.

Íàäî îòìåòèòü, ÷òî äàííûå îöåíêè ÿâëÿþòñÿ ýêñïåðòíûìè. Ó äðóãèõ ýêñïåðòîâ ìî-
ãóò áûòü èíûå ìíåíèÿ. Òàê, ÷èñëî âèäîâ Polychaeta, îöåí¸ííîå Kristian Fauchald â 15000,
ïî íàøèì ïðåäñòàâëåíèÿì çàíèæåíî, âîçìîæíî, ðàç â 10: íîâûå âèäû ïîñòîÿííî îïèñû-
âàþò äàæå èç ñòîëü õîðîøî èçó÷åííûõ ðåãèîíîâ, êàê Ñåâåðíîå ìîðå. ×òî æå êàñàåòñÿ òðî-
ïè÷åñêèõ ðàéîíîâ, òî èõ ôàóíà ïîëèõåò ôàêòè÷åñêè íå èçó÷åíà: ÷èñëî âèäîâ ïîëèõåò, èç-
âåñòíûõ èç Èíäî-Ìàëàéñêîãî àðõèïåëàãà ìåíüøå, ÷åì èç Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà,
õîòÿ, ñóäÿ ïî äðóãèì ãðóïïàì, ðàçíèöà äîëæíà áûòü íà ïîðÿäîê. Î÷åâèäíî, ÷òî ÷åì áîëü-
øå ýêñïåðòîâ, òåì áîëüøå èõ ñðåäíåå ìíåíèå ñîîòâåòñòâóåò ðåàëüíîñòè. Íî òàêñîíîìèåé
ìîðñêèõ îðãàíèçìîâ çàíèìàåòñÿ ãîðàçäî ìåíüøå ñïåöèàëèñòîâ, íåæåëè òàêñîíîìèåé íà-
çåìíûõ, îòñþäà è òàêîé ðàçáðîñ.

Ñòåïåíü ðàçëè÷èÿ â èçó÷åííîñòè ðàçíûõ òàêñîíîâ ìîæíî ïîíÿòü, íàïðèìåð, èç òîãî,
êàêèå ôàêòû ñ÷èòàþò äîñòàòî÷íûìè äëÿ íàïèñàíèÿ ñòàòüè. Â òåðèîëîãèè, îðíèòîëîãèè è
÷àñòî â áîòàíèêå âûñøèõ ðàñòåíèé — ýòî íàõîæäåíèå âèäà íà íåêîòîðîì óäàëåíèè îò åãî
àðåàëà. Â ýíòîìîëîãèè è òàêñîíîìèè ìîðñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ — ýòî îïèñàíèå íîâûõ äëÿ
íàóêè âèäîâ è ðîäîâ, à èíîãäà è ñåìåéñòâ. Äàæå ïî áèîëîãè÷åñêîìó ôàêóëüòåòó ÌÃÓ
èìåíè Ì.Â. Ëîìîíîñîâà ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî íàçåìíûõ êàôåäð (çîîëîãèÿ ïîçâîíî÷íûõ,

ýíòîìîëîãèè, âûñøèõ ðàñòåíèé, ìèêðîáèîëîãèè è
ãåîáîòàíèêè) áîëüøå, ÷åì âîäíûõ (ãèäðîáèîëîãèè
è èõòèîëîãèè). Çàìåòèì, ÷òî êàôåäðû çîîëîãèè
áåñïîçâîíî÷íûõ è àëüãîëîãèè è ìèêîëîãèè èçó÷à-
þò êàê âîäíûå, òàê è íàçåìíûå âèäû. Âïðî÷åì,
áîëüøîå ÷èñëî ñïåöèàëèñòîâ-òàêñîíîìèñòîâ íå
âñåãäà ÿâëÿåòñÿ ïîëîæèòåëüíûì. Òàê, îáûêíîâåí-
íàÿ áåççóáêà Anodonta cygnea áûëà îïèñàíà êàê îò-
äåëüíûé âèä 552 ðàçà. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, è îäèí
òàêñîíîìèñò ìîæåò îïèñàòü äîâîëüíî ìíîãî âèäîâ.
Ðåêîðä ïðèíàäëåæèò ýíòîìîëîãó, çàíèìàâøåìóñÿ
æóêàìè-äîëãîíîñèêàìè Curculionidae: îí îïèñàë
îêîëî 1000 âèäîâ. Íî òåì íå ìåíåå ñòîèò îòìåòèòü,
÷òî áîëüøå óñèëèé äàåò áîëåå ïðèáëèæ¸ííûé ê èñ-

òèíå ðåçóëüòàò. Ïîýòîìó ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî ðàçíèöà â ÷èñëå âèäîâ ñóõîïóòíûõ è ìîð-
ñêèõ æèâîòíûõ ñóùåñòâóåò: ÷èñëî âèäîâ, îáèòàþùèõ â ìîðå, î÷åâèäíî ãîðàçäî íèæå ÷èñ-
ëà âèäîâ, îáèòàþùèõ íà ñóøå.

Ïî-âèäèìîìó, ïðè÷èíîé òàêîãî ÿâëÿåòñÿ âëèÿíèå ñàìîé ýêîñèñòåìû íà ôîðìèðîâà-
íèå å¸ âèäîâîãî áîãàòñòâà. Âî-ïåðâûõ, — ýòî ðàçìåð ïåðâè÷íûõ ïðîäóöåíòîâ. Åñëè íà ñó-
øå ìàêðîôèòû ñóùåñòâåííî êðóïíåå ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà âèäîâ íàçåìíûõ æèâîò-
íûõ (áîëåå 90% — ýòî íàñåêîìûå è ïàóêîîáðàçíûå), òî â ìîðå êàðòèíà îáðàòíàÿ. Áîëüøèå
ðàçìåðû ìàêðîôèòîâ ñóøè è ñëîæíîñòü èõ ñòðîåíèÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, ðåçêî óâåëè÷èâà-
þò òîïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå, à ñ äðóãîé, äåëàþò âîçìîæíîé ñïåöèàëèçàöèþ íà ïèòàíèå
îòäåëüíûìè èõ ÷àñòÿìè. Â ìîðå æå îñíîâíûå ïåðâè÷íûå ïðîäóöåíòû — ïëàíêòîííûå âî-
äîðîñëè — ïîòðåáëÿþòñÿ áåç îñîáîãî ðàçáîðà, çà÷àñòóþ êàê åäèíûé ïèùåâîé îáúåêò.
Äèôôåðåíöèàöèÿ òêàíåé è îðãàíîâ íàçåìíûõ ðàñòåíèé ñâÿçàíà, ñ îäíîé ñòîðîíû, ñ òåì,
÷òî âîäà è ìèíåðàëüíûå ñîëè íàõîäÿòñÿ â ïî÷âå, ãäå èç-çà îòñóòñòâèÿ ñâåòà íåâîçìîæåí

58 Æèçíü íà äíå

Îòå÷åñòâåííûé ìàëàêîëîã
ß.È. Ñòàðîáîãàòîâ (1932–2004) çà
35 ëåò «îïèñàë (åäèíîëè÷íî è â
ñîàâòîðñòâå) â êà÷åñòâå íîâûõ äëÿ
íàóêè 34 ïîäâèäà, 397 âèäîâ, 25
ñåêöèé, 72 ïîäðîäà, 103 ðîäà, 11
òðèá, 55 ïîäñåìåéñòâà, 153 ñåìåé-
ñòâà, 92 ïîäîòðÿäà, 43 îòðÿäà, 9
íàäîòðÿäîâ, 13 ïîäêëàññîâ è äàæå
îäèí êëàññ» (Êàôàíîâ, 2007à: 6).
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ôîòîñèíòåç. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, äëÿ ïîääåðæàíèÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ÷àñòåé íàä ïîâåðõ-
íîñòüþ çåìëè ðàçâèâàþòñÿ ìåõàíè÷åñêèå òêàíè. È, íàêîíåö, äëÿ ïîâûøåíèÿ ýôôåêòèâíî-
ñòè îïëîäîòâîðåíèÿ è ðàññåëåíèÿ, ôîðìèðóþòñÿ ñëîæíûå ãåíåðàòèâíûå ñòðóêòóðû (öâå-
òîê, ïëîä). Î÷åâèäíî, ÷òî â âîäå âñ¸ èíà÷å: âîäà ñ ðàñòâîð¸ííûìè â íåé ñîëÿìè îêðóæàåò
ôîòîñèíòåòè÷åñêèå îðãàíû (ïðîâîäÿùèå òêàíè íå íóæíû), óäåëüíûé âåñ ìàêðîôèòîâ ïðè-
ìåðíî òîò æå, ÷òî è âîäû (íå íóæíî ñèëüíîå ðàçâèòèå ìåõàíè÷åñêèõ òêàíåé). Îïëîäîòâî-
ðåíèå è ðàññåëåíèå ëåãêî îñóùåñòâëÿþòñÿ ñ ïîìîùüþ âîäû (äîñòàòî÷íî ïðîñòî óñòðîåí-
íûõ ãåíåðàòèâíûõ ñòðóêòóð). Èç-çà îòñóòñòâèÿ òêàíåâîé äèôôåðåíöèàöèè â ìîðå íå ðàç-
âèëèñü æèâîòíûå ñ ôóíêöèÿìè íàñåêîìûõ-ôèòîôàãîâ, ñïåöèàëèçèðóþùèõñÿ íà ïèòàíèè
îòäåëüíûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèÿ, èìåþùèìè ðàçíûå òêàíè. Òàê, â íàçåìíûõ ñîîáùåñòâàõ
ñëåäóåò âûäåëèòü ôèëëîôàãîâ (ïèòàþùèõñÿ ëèñòüÿìè), êñèëîôàãîâ (äðåâåñèíîé), ðèçîôà-
ãîâ (êîðíÿìè) è ò. ï. Â ñâîþ î÷åðåäü, êàæäóþ èç ýòèõ ãðóïï ìîæíî ïîäðàçäåëèòü è äàëåå,
íàïðèìåð, ôèëëîôàãîâ íà ãðûçóùèõ, ñîñóùèõ, ãðûçóùèõ ìèí¸ðîâ, ãàëëîîáðàçîâàòåëåé è
ò. ï. Íè÷åãî ïîäîáíîãî â áîëüøèíñòâå ìîðñêèõ ñîîáùåñòâ íå íàáëþäàåòñÿ. Ëèøü äëÿ ýêî-
ñèñòåì êîðàëëîâûõ ðèôîâ õàðàêòåðíû àíàëîãè÷íûå ñïåöèàëèçèðîâàííûå âèäû, íî è òóò
ñïåöèàëèçàöèÿ âñ¸ æå íå çàõîäèò ñòîëü äàëåêî. Ïðîñòîòà ñïîñîáà ðàçìíîæåíèÿ è ë¸ãêîñòü
ïåðåíîñà ãàìåò è çèãîò íå âûçâàëè ðàçâèòèÿ ñèìáèîçà ðàñòåíèé è èõ îïûëèòåëåé ó âîäî-
ðîñëåé, áîëåå òîãî, ó âîäíûõ ïîêðûòîñåìåííûõ ýòîò ñèìáèîç èñ÷åç. Òàêèì îáðàçîì, ðàç-
íîîáðàçèå áèîòîïîâ è ðåñóðñîâ ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ ïîçâîëÿåò ñóùåñòâîâàòü
áóëüøåìó ÷èñëó âèäîâ. Äàííûé âûâîä èìååò ïî÷òè óíèâåðñàëüíîå çíà÷åíèå.

Î÷åâèäíî, ÷òî ÷èñëî òàêñîíîâ îòðàæàåò ÷èñëî íèø. Ñàìûå ìåëêèå íèøè çàíÿòû îä-
íèì èëè íåñêîëüêèìè âèäàìè. Áîëåå êðóïíûå òàêñîíû: íàïðèìåð, òèïû, — òàêæå èìåþò
ñâîè íèøè (àäàïòèâíóþ çîíó). Ïðè ñðàâíåíèè ñòîëü êðóïíûõ ýêîñèñòåì êàê ýêîñèñòåìû
ìîðÿ è ñóøè, ÷èñëî êðóïíûõ òàêñîíîâ äà¸ò êàðòèíó, ïðîòèâîïîëîæíóþ ïîëó÷àåìîé ïðè
ñðàâíåíèè ÷èñëà âèäîâ. Òàê ÷èñëî òèïîâ â ìîðå — 34, â ïðåñíûõ âîäàõ — 17, à íà ñó-
øå — òîëüêî 15. ×èñëî êëàññîâ â ìîðå — 73, â ïðåñíûõ âîäàõ — 35, íà ñóøå — 33. Òà-
êèì îáðàçîì, íà ýòîì òàêñîíîìè÷åñêîì óðîâíå ãèïîòåçà âðîäå áû ïîäòâåðæäàåòñÿ. Âïðî-
÷åì, òóò âîçìîæíî è äðóãîå îáúÿñíåíèå. Íåñîìíåííî, ÷òî ìîðñêàÿ áèîòà ÿâëÿåòñÿ ïðåä-
êîâîé äëÿ íàçåìíîé è ïðåñíîâîäíîé. Âïîëíå ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïðèñïîñîáèòüñÿ
ê íàçåìíûì è ïðåñíîâîäíûì óñëîâèÿì, ò. å. îñâîèòü íîâîå àäàïòèâíîå ïðîñòðàíñòâî,
îêàçàëèñü ñïîñîáíû íå âñå âûñøèå òàêñîíû. Äåéñòâèòåëüíî, òðóäíî, íàïðèìåð, ïðåäñòà-
âèòü íå òîëüêî íàçåìíûõ, íî è ïðåñíîâîäíûõ èãëîêîæèõ, êîòîðûå è â ðàñïðåñí¸ííûõ ìî-
ðÿõ òèïà ×¸ðíîãî ðåäêè. 

×èñëî âèäîâ áåíòîñà — 200 òûñÿ÷ — íà äâà ïîðÿäêà áîëüøå ÷èñëà âèäîâ ïëàíêòî-
íà — îêîëî 2 òûñÿ÷ âèäîâ (Çåíêåâè÷, 1951). Åñëè â çîîïëàíêòîíå ïî÷òè ïîëîâèíó âèäîâ
ñîñòàâëÿþò Copepoda, à âñå Arthropoda äàþò ãîðàçäî áîëüøå ïîëîâèíû (61%), òî â çîîáåí-
òîñå íåò òàêñîíà, ñòîëü ðåçêî ïðåîáëàäàþùåãî ïî ÷èñëó âèäîâ. Ðàññìîòðèì êðàòêî òàêñî-
íîìè÷åñêèé ñîñòàâ áåíòîñà.

Ìàêðîôèòû
Ê ìîðñêèì ìàêðîôèòàì îòíîñÿò ïðèìåðíî 8–8,5 òûñÿ÷ âèäîâ (Áëèíîâà, 1979). Ïðå-

èìóùåñòâåííî ýòî âîäîðîñëè (ñáîðíàÿ ãðóïïà Algae, îáùåå ÷èñëî âèäîâ, à íå òîëüêî ìàê-
ðîôèòû — 28–35 òûñÿ÷): çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü çåë¸íûõ (îòäåë Chlorophyta) è ïî÷òè âñå áó-
ðûå (êëàññ Phaeophyceae, èëè Fucophyceae îòäåëà Heterokontophyta) è êðàñíûå (îòäåë Rho-
dophyta) (Âîçæèíñêàÿ è äð., 1971; Hoek Mann, Jahns, 1995). Äëÿ ñðàâíåíèÿ: ÷èñëî âèäîâ
íàçåìíûõ ðàñòåíèé — áîëåå 250 òûñ., ÷èñëî âèäîâ ìîðñêîãî è ïðåñíîâîäíîãî ôèòîïëàíê-
òîíà — îêîëî 37 òûñ.

Â ïîñëåäíèå ãîäû ïðè ðàññìîòðåíèè äîííûõ ñîîáùåñòâ âñ¸ áîëüøåå âíèìàíèå óäå-
ëÿþò ñèíå-çåë¸íûì âîäîðîñëÿì, èëè öèàíîáàêòåðèÿì (îòäåë Cyanophyta). Èõ ñêîïëåíèÿ â
âèäå ñêîëüçêèõ ïëîòíûõ êîðîê, îñîáåííî â çàãðÿçí¸ííûõ ìåñòàõ, áûâàþò î÷åíü çíà÷èòåëü-
íû, è âûãëÿäÿò âïîëíå «ìàêðîôèòíî». Èçâåñòíî îêîëî 2000 âèäîâ öèàíîáàêòåðèé, íî ìû
íå âêëþ÷àåì èõ â îáùèé ñ÷¸ò ìàêðîôèòîâ, ïîñêîëüêó ÷èñëî ñîáñòâåííî äîííûõ ìîðñêèõ
âèäîâ íåèçâåñòíî. 



Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî òðàäèöèîííî ê ìàêðîôèòàì îòíîñÿò è âîäîðîñëè â ñóùíîñòè
ìèêðîñêîïè÷åñêèå: ðàçëè÷íûå ìåëêèå ýïèôèòû, à òàêæå ýíäîôèòû, îáèòàþùèå â òàëëî-
ìàõ äðóãèõ âîäîðîñëåé, â õèòèíîâûõ îáîëî÷êàõ ãèäðîèäîâ è ìøàíîê. Èõ ðàçìåðû íå ïðå-
âûøàþò íåñêîëüêèõ ìèëëèìåòðîâ (íàïðèìåð, áàãðÿíêà Acrochaetium, ðàçìåðû êîòîðîé ñî-
ñòàâëÿþò îò 50 ìêì äî 3,5 ìì). Òåì íå ìåíåå, â ðåãèîíàëüíûõ ôëîðèñòè÷åñêèõ ñâîäêàõ è
îïðåäåëèòåëÿõ îíè ó÷èòûâàþòñÿ âìåñòå ñ ìàêðîâîäîðîñëÿìè (Çèíîâà, 1967; Êàëóãèíà-
Ãóòíèê, 1975 è äð.). Âìåñòå ñ òåì, ñðåäè ðàñòåíèé, òðàäèöèîííî ñ÷èòàþùèõñÿ ìèêðîôè-
òàìè, âñòðå÷àþòñÿ ìàêðîñêîïè÷åñêèå ôîðìû ðàçìåðàìè äî íåñêîëüêèõ ñàíòèìåòðîâ. Íà-
ïðèìåð, íåêîòîðûå äèàòîìåè ñòðîÿò êðóïíûå äîííûå êîëîíèè, êîòîðûå äàæå îïûòíûé
àëüãîëîã íå ñðàçó îòëè÷èò îò íèò÷àòûõ áóðûõ âîäîðîñëåé (Ñàïîæíèêîâ, 2002). Òàêèì îá-
ðàçîì, äåëåíèå âîäîðîñëåé íà ìàêðîôèòû è ìèêðîôèòû íåñêîëüêî óñëîâíî è â ðÿäå ñëó-
÷àåâ îáóñëîâëåíî ñêîðåå òðàäèöèåé, ÷åì ðåàëüíûìè ðàçìåðàìè.

Òàáëèöà 2.2. ×èñëî âèäîâ â ðàçíûõ ãðóïïàõ ìîðñêèõ ðàñòåíèé.

Ìàêðîçîîáåíòîñ
Ïî îäíîé èç îöåíîê (Briggs, 1999), îñíîâíûå òàêñîíû âêëþ÷àþò ñëåäóþùåå ÷èñëî

âèäîâ:
Òàáëèöà 2.3. ×èñëî âèäîâ â ðàçíûõ òàêñîíàõ ìàêðîçîîáåíòîñà.

Ðîëü ðàçíûõ òàêñîíîâ â äîííûõ ñîîáùåñòâàõ ðàçëè÷íà. Îñíîâíûå ãðóïïû, äîìèíè-
ðóþùèå â íèõ — Bivalvia, Polychaeta è Echinodermata. Òàê, â íèæíåé ñóáëèòîðàëè Áåðèí-
ãîâà, Îõîòñêîãî è ßïîíñêîãî ìîðåé ýòè ãðóïïû äàþò 60–85% áèîìàññû ìàêðîçîîáåíòîñà,
à â íèæíåé ñóáëèòîðàëè ßïîíñêîãî ìîðÿ îáðàçóþò 33–80% ïðîäóêöèè (Øóíòîâ, 2001) Íå-
îáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî òàêñîíîìèÿ Bivalvia è Echinodermata ðàçðàáîòàíà ïî÷òè èñ÷åðïû-
âàþùå, è èõ îïðåäåëåíèå ëèøü íåêîòîðûõ òàêñîíîâ âûçûâàåò òðóäíîñòè. Íàïðîòèâ, äàæå
ñïåöèàëèñòàì îïðåäåëèòü Polychaeta î÷åíü ñëîæíî, ÷èñëî íåèçâåñòíûõ íàóêå âèäîâ, íà-
ïðèìåð, â íàøèõ äàëüíåâîñòî÷íûõ ìîðÿõ, ïî ìîåé îöåíêå íå ìåíüøå ÷èñëà èçâåñòíûõ.
Ïðè òàêîì ñîñòîÿíèè òàêñîíîìèè ãðóïïû òî÷íîå îïðåäåëåíèå íåñïåöèàëèñòîì ÷àñòî âîç-
ìîæíî òîëüêî ñëó÷àéíî. Ìåñòàìè â áåíòîñå ìíîãî Cnidaria (îñîáåííî õàðàêòåðíû îíè äëÿ
êîðàëëîâûõ ðèôîâ), Porifera, Brachiopoda, Crustacea, Gastropoda.

60 Æèçíü íà äíå

* Ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì (Westheide, Rieger, 2004) ñòàðûé òèï «Coelenterata» ñáîð-
íûé. Òåïåðü âìåñòî íåãî âûäåëÿþò äâà òèïà, êîòîðûå ñ÷èòàþò åñòåñòâåííûìè — ñîáñòâåííî êèøå÷-
íîïîëîñòíûå, èëè ñòðåêàþùèå Cnidaria, è ãðåáíåâèêè Ctenophora.

òàêñîí ÷èñëî âèäîâ ÷èñëî ðîäîâ èñòî÷íèê
áóðûå âîäîðîñëè 1,5–2 òûñ. 265 Hoek, Mann, Jahns, 1995
êðàñíûå âîäîðîñëè 5–5,5 òûñ. 500–600 Hoek, Mann, Jahns, 1995
çåë¸íûå ìàêðîâîäîðîñëè îêîëî 1 òûñ. áîëåå 100 Hoek, Mann, Jahns, 1995
ìîðñêèå òðàâû 50–51 13 Phillips, Menez, 1988; Dawes et al., 2004
ïðåñíîâîäíûé è 
ìîðñêîé ôèòîïëàíêòîí îêîëî 37 òûñ. Graham L.E., Wilcox L.W., 2000

òàêñîí òûñ. âèäîâ
Porifera 9
Cnidaria* 9
Plathelmintha 5
Nematoda 20
Polychaeta 15
Arthropoda 37

Decapoda 10
Amphipoda 9
Isopoda 5

Mollusca 29
Echinodermata 6
Bryozoa 15
Brachiopoda 0.4
Chaetognatha 0.01
Chordata 15
Âñåãî îêîëî 200



Òèïû ðàçìíîæåíèÿ

Æèâîòíûå
Îêîëî 70% âèäîâ ìîðñêèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ èìåþò äâóõôàçíûé æèçíåííûé öèêë. Â

íà÷àëå îáðàçóåòñÿ ìàëåíüêàÿ ëè÷èíêà, èç êîòîðîé ïîñëå áîëåå èëè ìåíåå âûðàæåííîãî ìå-
òàìîðôîçà ðàçâèâàåòñÿ â íåñêîëüêî ðàç áóëüøàÿ âçðîñëàÿ îñîáü. 

Áëàãîäàðÿ âûñîêîé ïëîòíîñòè âîäû, ñòàäèè æèçíåííîãî öèêëà äîííûõ âèäîâ áóäü òî
ÿéöà èëè ëè÷èíêè ìîãóò áûòü ïëàíêòîííûìè è ïåðåíîñèòüñÿ òå÷åíèÿìè íà äàëåêèå ðàñ-
ñòîÿíèÿ. À ýòî, â ñâîþ î÷åðåäü, ñóùåñòâåííî óâåëè÷èâàåò ãåíåòè÷åñêèé îáìåí ìåæäó ïî-
ïóëÿöèÿìè. Â âîäå âçâåøåíà è ïèùà, ÷òî ïîçâîëÿåò ëè÷èíêàì ïèòàòüñÿ è ïðîäëåâàòü ïå-
ðèîä ñâîåãî ïëàíêòîííîãî ñóùåñòâîâàíèÿ, õîòÿ è íå âñå îíè ýòèì ïîëüçóþòñÿ.

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïåëàãè÷åñêîé ñòàäèè âàðüèðóåò îò íåñêîëüêèõ ÷àñîâ äî íå-
ñêîëüêèõ ìåñÿöåâ. Ñóùåñòâóþò âèäû, ëè÷èíêè êîòîðûõ ñíà÷àëà ðàçâèâàþòñÿ çà ñ÷¸ò æåëò-
êà, à ïîòîì ïåðåõîäÿò ê ïëàíêòîòðîôíîìó ðàçâèòèþ. Ïðè÷¸ì ñîîòíîøåíèå ýòèõ ïåðèîäîâ
âàðüèðóåò. Êðîìå òîãî, èìåþòñÿ òèïû ðàçâèòèÿ áåç ïåëàãè÷åñêèõ ñòàäèé.

Ìàêðîçîîáåíòîñ èìååò ñëåäóþùèå òèïû ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ:
— ïëàíêòîòðîôíîå (ïåëàãè÷åñêîå ñ ïèòàþùåéñÿ ëè÷èíêîé);
— ëåöèòîòðîôíîå (ïåëàãè÷åñêîå ñ íåïèòàþùåéñÿ ëè÷èíêîé);
— äåìåðñàëüíîå (ñ ïðèäîííîé ëè÷èíêîé);
— âíóòðè ÿéöåâûõ êàïñóë;
— âíóòðè ðîäèòåëüñêîãî îðãàíèçìà.
Òðè ïåðâûõ òèïà ðàçâèòèÿ ìîæíî îáúåäèíèòü â ãðóïïó ðàçâèòèÿ ñ ïåëàãè÷åñêîé ëè-

÷èíêîé. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè ëè÷èíîê â ïëàíêòîíå â îáùåì ïðÿìî çàâèñèò îò èí-
òåíñèâíîñòè èõ ïèòàíèÿ. Æèâóùèå äîëãî â ïëàíêòîíå ëè÷èíêè è ïèòàþòñÿ ïëàíêòîíîì.
Ïëàíêòîòðîôíîå è ëåöèòîòðîôíîå ðàçâèòèå — êðàéíèå âàðèàíòû ãðàäèåíòà. Âñòðå÷àåòñÿ
ïåëàãè÷åñêîå ðàçâèòèå, îñîáåííî ÷àñòî ñðåäè ðàêîîáðàçíûõ, ïðîõîäÿùåå ÷åðåç íåñêîëüêî
ñòàäèé, îäíè èç êîòîðûõ ïèòàþòñÿ, à äðóãèå — íåò. Âñ¸ æå, íåñìîòðÿ íà íåêîòîðîå ïåðå-
êðûòèå è íàëè÷èå êëèíû, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî õàðàêòåð ðàçìíîæåíèÿ áåíòîñà îò÷¸òëèâî
àëüòåðíàòèâåí: ðàçâèòèå áåíòîñà ïðîèñõîäèò èëè (1) ñ äëèòåëüíî æèâóùåé ïåëàãè÷åñêîé
ëè÷èíêîé, èëè (2) ñ êîðîòêîæèâóùåé ïëàâàþùåé ñòàäèåé, à òî è âîâñå áåç íå¸.

Ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî âèäîâ èìååò ïåëàãè÷åñêóþ ëè÷èíêó. ×åì áóëüøå êîëè-
÷åñòâî ðàññåëÿþùèõñÿ îñîáåé, òåì, ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ, ýôôåêòèâíåå ðàññåëåíèå. Î÷å-
âèäíî, ÷òî áóëüøàÿ ÷àñòü ó÷àñòâóþùèõ â ðàññåëåíèè îñîáåé íå íàéä¸ò ïîäõîäÿùèõ óñëî-
âèé è ïîãèáíåò. Ïîýòîìó äëÿ ñíèæåíèÿ òðàò â ðàññåëåíèè îáû÷íî ïðèíèìàþò ó÷àñòèå îð-
ãàíèçìû íà ñòàäèÿõ, èìåþùèõ ñàìûå ìåëêèå ðàçìåðû (ñåìåíà, ëè÷èíêè). Âåðîÿòíî òàê-
æå, ÷òî ïåëàãè÷åñêîå ðàçâèòèå, òåì íå ìåíåå, òðåáóåò áîëüøèõ çàòðàò íà ïðîäóöèðîâàíèå
îãðîìíîãî êîëè÷åñòâà ïåëàãè÷åñêèõ ëè÷èíîê. Äàííûå çàòðàòû íà ïîðÿäîê ïðåâîñõîäÿò çà-
òðàòû íà ïðÿìîå ðàçâèòèå. Èäòè íà ýòè òðàòû èìååò ñìûñë òîãäà, êîãäà, íåñìîòðÿ íà âû-
ñîêóþ ñìåðòíîñòü ëè÷èíîê, ñâÿçàííóþ ñ äëèòåëüíûì ëè÷èíî÷íûì ðàçâèòèåì, äî ðàçìíî-
æåíèÿ äîæèâàåò äîñòàòî÷íîå èõ êîëè÷åñòâî. Íà ïðàêòèêå òàêîå îçíà÷àåò, ÷òî ïîäõîäÿùèå
äëÿ äîííûõ ñòàäèé óñëîâèÿ äîñòàòî÷íî ðàñïðîñòðàíåíû, óñëîâèÿ ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê ïðåä-
ñêàçóåìû, à åñëè îíè ïèòàþòñÿ, òî ðåñóðñîâ äîñòàòî÷íî. Â òåõ ðàéîíàõ, ãäå íåáëàãîïðèÿò-
íûå ñóðîâûå óñëîâèÿ ðåãóëÿðíû èëè, ÷òî åù¸ õóæå, íåðåãóëÿðíû, íî ïîâòîðÿþòñÿ ÷àñòî,
îäíîé ïëîäîâèòîñòè ìîæåò îêàçàòüñÿ íåäîñòàòî÷íî, ÷òîáû ïðîòèâîñòîÿòü ñìåðòíîñòè. Åñ-
ëè ïîäõîäÿùèå óñëîâèÿ ðåäêè, òî âîçìîæíà ñèòóàöèÿ, ÷òî èõ ñìîæåò íàéòè íåäîñòàòî÷íîå
÷èñëî ëè÷èíîê. Ýòà ïðîáëåìà íå âîçíèêàåò ó âèäîâ ñ êîðîòêîæèâóùèìè ëè÷èíêàìè èëè
âîâñå áåç íèõ, ïîñêîëüêó ðàçìíîæàþùèåñÿ îñîáè îáèòàþò â ïîäõîäÿùèõ äëÿ íèõ óñëîâè-
ÿõ èëè ïî êðàéíåé ìåðå ðÿäîì ñ òàêèìè ìåñòàìè.

Íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ äîïîëíèòåëüíàÿ ïðîáëåìà âîçíèêàåò èç-çà íèçêîãî îáùåãî êî-
ëè÷åñòâà ðàçìíîæàþùèõñÿ ãëóáîêîâîäíûõ îðãàíèçìîâ. Èõ ÷èñëà ìîæåò ïðîñòî íå õâàòèòü
äëÿ ñîçäàíèÿ èç ïåëàãè÷åñêèõ ëè÷èíîê æèçíåñïîñîáíûõ ïîïóëÿöèé íóæíîé ïëîòíîñòè.
Âîçíèêàþò òàêæå ïðîáëåìû ñ ñîçäàíèåì íóæíîé êîíöåíòðàöèè ïîëîâûõ ïðîäóêòîâ â âî-
äå. Åñëè óñëîâèÿ äëÿ ðàçâèòèÿ ñ äîëãîæèâóùåé ïåëàãè÷åñêîé ëè÷èíêîé íå ïîäõîäÿùèå, òî
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íàèëó÷øèé âûõîä ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû êàæäûé ïîòîìîê ïîëó÷èë áîëüøå íà÷àëüíîé ýíåð-
ãèè. Â ðåçóëüòàòå ó æèâîòíûõ ïîÿâëÿþòñÿ áîãàòûå æåëòêîì ÿéöà, à ÷àñòî è ïîâåäåíèå, ñâÿ-
çàííîå ñ çàáîòîé î ïîòîìñòâå. Õîòÿ âñ¸ ýòî è âåä¸ò ê ñíèæåíèþ ïëîäîâèòîñòè, ñìåðòíîñòü
òîæå ñíèæàåòñÿ, à âûæèâàåìîñòü â èòîãå ïîâûøàåòñÿ. Ïîñêîëüêó ñî÷åòàíèå òàêèõ óñëî-
âèé âàðüèðóåò ïî àêâàòîðèè Ìèðîâîãî îêåàíà, ðàçëè÷íà â ðàçíûõ ðàéîíàõ è äîëÿ âèäîâ ñ
äîëãîæèâóùèìè ïåëàãè÷åñêèìè ñòàäèÿìè. Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì íà òðîïè÷å-
ñêèõ, ñóáòðîïè÷åñêèõ è óìåðåííûõ øåëüôàõ áîëåå 80% âèäîâ èìååò ïëàíêòîííóþ ëè÷èí-
êó. Îðãàíèçìû âûñîêèõ øèðîò è áîëüøèõ ãëóáèí, à òàêæå ëèòîðàëè, îñîáåííî å¸ âåðõíèõ
ãîðèçîíòîâ íà âñåõ øèðîòàõ (â ò. ÷. è â òðîïèêàõ), íàïðîòèâ, îáû÷íî íå èìåþò ïåëàãè÷åñ-
êîé ñòàäèè.

Èíäèâèäóàëüíàÿ ïëîäîâèòîñòü îáðàòíî ïðîïîðöèîíàëüíà êîëè÷åñòâó çàïàñíîãî âå-
ùåñòâà â ÿéöå è ïðÿìî ïðîïîðöèîíàëüíà ðàçìåðó òåëà. Ïðåèìóùåñòâåííî íåïåëàãè÷åñêîå
ðàçâèòèå èìåþò ìåëêèå æèâîòíûå, ïîñêîëüêó èç-çà ìàëûõ èíäèâèäóàëüíûõ ðàçìåðîâ îíè
îáû÷íî íå â ñîñòîÿíèè ïðîèçâîäèòü äîñòàòî÷íîå êîëè÷åñòâî ïëàíêòîòðîôíûõ ÿèö, ÷òîáû
äåëàòü ñòàâêó íà âûñîêóþ ïëîäîâèòîñòü. Âìåñòî ýòîãî îíè îáåñïå÷èâàþò ìåíüøåå ÷èñëî
ïîòîìêîâ ëó÷øèìè øàíñàìè íà âûæèâàíèå.

Îäíè âèäû ðàçìíîæàþòñÿ îäèí èëè íåñêîëüêî ðàç â ãîä íà ïðîòÿæåíèè ðÿäà ëåò.
Äðóãèå âèäû ðàçìíîæàþòñÿ îäèí ðàç â æèçíè, ïîñëå ÷åãî ïîãèáàþò. Ïåðåõîäíûå ñëó÷àè
äàþò âèäû, îáðàçóþùèå (îòïî÷êîâûâàþùèå) êîðîòêîæèâóùóþ ïîëîâóþ ñòàäèþ. ×àñòî
ýòà ñòàäèÿ íå ïèòàåòñÿ. Êðîìå âûøå ïåðå÷èñëåííûõ âàðèàíòîâ èìåþòñÿ è ãîðàçäî áîëåå
ýêçîòè÷åñêèå öèêëû, à ñïîñîáû ðàçìíîæåíèÿ ìîãóò ñèëüíî ðàçëè÷àòüñÿ ó áëèçêèõ âèäîâ. 

Ïðèìåðîì òîìó ìîæåò ñëóæèòü ãðóïïà âèäîâ-äâîéíèêîâ ïîëèõåò Platynereis dumer-
illii/ P. megalops/ P. massiliensis. Ãåòåðîíåðèäíûå (ïðåîáðàçîâàííûå äëÿ ðàçìíîæåíèÿ) ñàì-
öû è ñàìêè ñóáëèòîðàëüíîãî P. dumerillii, îáèòàþùåãî ó ïîáåðåæüÿ Åâðîïû (â òîì ÷èñëå
è â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå) ðîÿòñÿ ó ïîâåðõíîñòè ìîðÿ, âûáðàñûâàÿ ãàìåòû íåïî-
ñðåäñòâåííî â âîäó, îïëîäîòâîðåíèå îáÿçàòåëüíî äîëæíî ïðîèñõîäèòü â âîäå. Ó âîñòî÷íî-
àìåðèêàíñêîãî P. megalops òàêæå îáðàçóþòñÿ ãåòåðîíåðèäíûå ñàìöû è ñàìêè, íî îïëîäî-
òâîðåíèå âíóòðåííåå. Â ïðîöåññå ðîåíèÿ ñàìåö îáâ¸ðòûâàåòñÿ âîêðóã ñàìêè è ââîäèò
ñïåðìó ñâîèì çàäíèì êîíöîì â å¸ ðîò, îïëîäîòâîðåíèå âîçìîæíî òîëüêî â öåëîìè÷åñêîé
æèäêîñòè ñàìêè. Ëèòîðàëüíûé P. massiliensis, îáèòàþùèé íà þãå Åâðîïû, íå èìååò ãåòå-
ðîíåðèäíûõ ñòàäèé. Ñàìåö ïðîíèêàåò â òðóáêó ñàìêè, ãäå ïðîèñõîäèò íåðåñò è îïëîäî-
òâîðåíèå, çàòåì îí ñúåäàåò ñàìêó è èíêóáèðóåò ÿéöà, ïðîãîíÿÿ íàä êëàäêîé òîêè âîäû äâè-
æåíèåì òåëà è ïàðàïîäèé (Clark, 1977). Îðãàíèçì ñàìêè â ðåçóëüòàòå ðàçìíîæåíèÿ èñòî-
ùàåòñÿ ãîðàçäî ñèëüíåå, ÷åì îðãàíèçì ñàìöà, ïîýòîìó ñúåäàíèå ñàìêè ïîñëå íåðåñòà äëÿ
âèäà áîëåå ýíåðãåòè÷åñêè âûãîäíî, ÷åì ñúåäàíèå ñàìöà (êàê ýòî îïèñàíî äëÿ áîãîìîëîâ,
êîòîðûõ ñîäåðæàëè â íåâîëå; ïðîèñõîäèò ëè ýòî â ïðèðîäå — íåèçâåñòíî, ïîñêîëüêó íà-
áëþäåíèé íåò). Ñïðàâåäëèâîñòü âîññòàíàâëèâàåòñÿ íà ñëåäóþùèé ãîä. Ýòîò âèä — ïðîòå-
ðàíäðè÷åñêèé ãåðìàôðîäèò, è íà ñëåäóþùèé ãîä áûâøèå ñàìöû ïðåâðàùàþòñÿ â ñàìîê,
êîòîðûõ ñúåäàþò ïîñëå íåðåñòà ñàìöû íîâîãî ïîäðàñòàþùåãî ïîêîëåíèÿ.
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Ìàêðîôèòû*
Åñòåñòâåííîå ðàññåëåíèå ìàêðîâîäîðîñëåé — ïðîöåññ îòíîñèòåëüíî äëèòåëüíûé. Ó

áîëüøèíñòâà âèäîâ ïðîïàãóëû ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ îò îäèíî÷íîãî ðîäèòåëüñêîãî ðàñòåíèÿ
íà ðàññòîÿíèå âñåãî â íåñêîëüêî ìåòðîâ (2–3 ó Sargassum muticum, äî 5 ì ó Macrocystis
pyrifera), ìàêñèìàëüíî çàôèêñèðîâàííîå ðàññòîÿíèå — îêîëî 60 ì äëÿ ÿéöåêëåòîê Fucus
(Deysher, Norton, 1982; Zechman, Mathieson, 1985; Fletcher, Callow, 1992). Â îäíîé èç ïåð-
âûõ ïóáëèêàöèé ïî äàííîé ïðîáëåìå (Suto, 1950) ïîêàçàíî, ÷òî ïðîïàãóëû, íåçàâèñèìî îò
òèïà (çèãîòû è çîîñïîðû çåë¸íîé Monostroma, àïëàíîñïîðû êðàñíûõ Gelidium è
Pterocladia, ìîíîñïîðû è êàðïîñïîðû êðàñíîé Porphyra, àíòåðîçîèäû Sargassum è äð.),
íåäîëãî (îò 20 ìèí. äî äâóõ ñóòîê, â ëàáîðàòîðèè — äî 4–11 ñóòîê) ñîõðàíÿþò ñïîñîá-
íîñòü ñâîáîäíîãî ïëàâàíèÿ, ðåàãèðóþò íà ñâåò (ïîëîæèòåëüíûé èëè îòðèöàòåëüíûé ôîòî-
òàêñèñ) è îñåäàþò â çîíå ïðîèçðàñòàíèÿ ðîäèòåëåé. Â ñïîêîéíîé âîäå ñðåäíÿÿ ñêîðîñòü
îñåäàíèÿ ïðîïàãóë ñîñòàâëÿåò îêîëî 0,5 (0,1–0,8) ìì/ñåê. Ëèøü íåìíîãèå ïðîïàãóëû ñïî-
ñîáíû ïåðåäâèãàòüñÿ àêòèâíî (çîîñïîðû, èìåþùèå æãóòèêè, èõ åù¸ íàçûâàþò «áðîäÿæ-
êè») ñî ñêîðîñòÿìè 80–300 ìêì/ñåê., áîëüøèíñòâî ïàññèâíî ðàçíîñèòñÿ ïðèáðåæíûìè òå-
÷åíèÿìè, òèïè÷íàÿ ñêîðîñòü êîòîðûõ 1–10 ñì/ñåê. (Norton, 1992).

Åñëè ðîäèòåëüñêèõ ðàñòåíèé ìíîãî (êàê îáû÷íî è áûâàåò â ïðèðîäå), òî âî âðåìÿ
ïëîäîíîøåíèÿ îíè ïðîäóöèðóþò îáëàêî ñïîð, îñîáåííî åñëè âûõîä ïîëîâûõ ïðîäóêòîâ
ïðîèñõîäèò âî âñåé ïîïóëÿöèè îäíîâðåìåííî. Ðàñïðîñòðàíåíèå òàêîãî îáëàêà óâåëè÷èâà-
åò äèñòàíöèþ ðàññåëåíèÿ, íàïðèìåð, ó Macrocystis îíà âîçðàñòàåò â 14 ðàç ïî ñðàâíåíèþ
ñ îäèíî÷íûì ðàñòåíèåì. Äàëåå âñåãî ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ïðîïàãóëû çåë¸íûõ âîäîðîñëåé, â
ïðîáàõ âîäû, âçÿòûõ â îòäàëåíèè îò áåðåãà, èõ îáû÷íî áîëüøå, ÷åì ïîëîâûõ ïðîäóêòîâ
áóðûõ è êðàñíûõ âîäîðîñëåé, äàæå åñëè ïîñëåäíèå äîìèíèðóþò â ìåñòíûõ äîííûõ çàðîñ-
ëÿõ. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ êàê áîëüøåé ïëîäîâèòîñòüþ Chlorophyta, òàê è òåì, ÷òî áîëåå òÿæ¸-
ëûå ÿéöåêëåòêè è çèãîòû Phaeophyceae è Rhodophyta îñåäàþò â áëèæíåì ïðèáðåæüå. Äî-
ñòîâåðíî çàôèêñèðîâàíû íàõîæäåíèÿ ïðîïàãóë Enteromorpha sp. (Chlorophyta) íà ðàññòî-
ÿíèè 35 êì îò áëèæàéøåé ïëîäîíîñÿùåé ïîïóëÿöèè, à ðÿäà áóðûõ (Desmarestia, Lamina-
ria, Petalonia) è êðàñíûõ (Phycodris) — íà 5 êì (Norton, 1992). 

Ïðîïàãóëû íåêîòîðûõ áåíòîñíûõ âîäîðîñëåé (Laminaria hyperborea, Macrocystis py-
rifera) ñïîñîáíû åù¸ â òîëùå âîäû ðàçâèâàòüñÿ â ïðîðîñòêè, îäíàêî âîçìîæíîñòü ïðè-
êðåïëÿòüñÿ ê òâ¸ðäîìó ñóáñòðàòó äëÿ íèõ íå èçâåñòíà. Ãîðàçäî áîëåå ýôôåêòèâíûé ñïîñîá
ðàññåëåíèÿ íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ ñâÿçàí ñî øòîðìîâûì
îòðûâîì òàëëîìîâ è èõ ÷àñòåé. Ìíîãèå âîäîðîñëè èìå-
þò ïîëîæèòåëüíóþ ïëàâó÷åñòü, êîòîðóþ îáåñïå÷èâàþò
èëè ñïåöèàëüíûå îðãàíû (âîçäóøíûå ïóçûðè ôóêîèäîâ),
èëè îáðàçóþùèåñÿ â ïðîöåññå ôîòîñèíòåçà ìíîãî÷èñ-
ëåííûå ïóçûðüêè êèñëîðîäà (ïëàâó÷èå «ïîëÿ» íèò÷àòûõ
ìàêðîôèòîâ). Äðåéôóþùèå ìàêðîôèòû ìîãóò ïåðåìå-
ùàòüñÿ íà ãîðàçäî áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ, ÷åì ïðîïàãóëû
òåõ æå âèäîâ: íàïðèìåð, íåêîòîðûå ñàðãàññû — íà
600–900 êì. Ïëàâàþùèå òàëëîìû áîðåàëüíûõ ôóêîèäîâ
Fucus vesiculosus è Ascophyllum nodosum ðåãóëÿðíî íàõî-
äÿò â Ñàðãàññîâîì ìîðå, ïðè÷¸ì îíè íåñóò íà ñåáå ìíî-
ãî÷èñëåííûå ýïèôèòû. Çàðåãèñòðèðîâàíà íàõîäêà ñêîï-
ëåíèÿ ïëàâàþùèõ ôåðòèëüíûõ òàëëîìîâ A. nodosum â
ðàéîíå ýêâàòîðà ó çàïàäíîãî ïîáåðåæüÿ Àôðèêè; ÷òîáû
ïîïàñòü òóäà, îíè äîëæíû áûëè ïðåîäîëåòü êàê ìèíèìóì
5500 êì, ÷òî äîëæíî áûëî çàíÿòü îêîëî 430 ñóòîê ïðè
ñêîðîñòè 13 êì/ñóòêè (Hoek, 1987). 

Âîäîðîñëè ðàññåëÿþòñÿ íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ,
áóäó÷è ïðèêðåïë¸ííûìè ê êàêèì-íèáóäü ïëàâó÷èì îáú-

632. Àóòîýêîëîãèÿ

Ðèñ. 2.3. Cladophora è Ulva
lactuca íà Rapana venosa.

Îðèã. ðèñóíîê Í.À. Ìîðó÷êîâîé.* ðàçäåë íàïèñàí Î.Â. Ìàêñèìîâîé.



åêòàì: áóòûëêàì, êóñêàì äåðåâà, ê äðóãèì âîäîðîñëÿì. Èìåííî òàêèì ñïîñîáîì çàñåëÿþò-
ñÿ âóëêàíè÷åñêèå îñòðîâà. Áîëåå óñïåøíî ðàññåëÿþòñÿ, åñòåñòâåííî, îäíîäîìíûå ðàñòå-
íèÿ, äëÿ êîòîðûõ äîñòàòî÷íî îäíîãî îáðûâêà ôåðòèëüíîãî ðàñòåíèÿ, ÷òîáû îáðàçîâàòü ïî-
ïóëÿöèþ íà íîâîì ìåñòå.

Íåêîòîðóþ ðîëü â ðàñïðîñòðàíåíèè ìîðñêèõ ðàñòåíèé èãðàþò æèâîòíûå, õîòÿ è íå
òàêóþ çàìåòíóþ, êàê è â íàçåìíûõ ýêîñèñòåìàõ. Âîäîðîñëè ïðèêðåïëÿþòñÿ ê ðàêîâèíàì
àêòèâíî ïåðåäâèãàþùèõñÿ ìîëëþñêîâ (ðèñ. 2.3), ê ïàíöèðÿì ðàêîîáðàçíûõ. Ïåðåäâèãàÿñü
ïî äíó, ýòè æèâîòíûå ñïîñîáñòâóþò ïðîíèêíîâåíèþ ñïîð â ïëîòíûå äåðíîâèíû äðóãèõ
âîäîðîñëåé, êóäà ïðîïàãóëû èç âîäû ïîïàñòü íå ìîãóò. Áëàãîäàðÿ èì ìàêðîâîäîðîñëè îñ-
âàèâàþò ïðîñòðàíñòâà ðûõëûõ ãðóíòîâ, íàïðèìåð, â ðàéîíå Àíàïû è â Ãåëåíäæèêñêîé
áóõòå (×¸ðíîå ìîðå). Çäåñü íà ðàêîâèíàõ Rapana venosa (Gastropoda), Chamelea gallina è
Anadara inaequivalvis (Bivalvia) âñòðå÷åíû òàëëîìû 9 âèäîâ âîäîðîñëåé: Ulva lactuca è
íèò÷àòîê (4 Chlorophyta, 2 Rhodophyta è 2 Phaeophyceae). Ðàçìåðû îòäåëüíûõ òàëëîìîâ
äîñòèãàëè âûñîòû 45 ñì, à ñóõàÿ ìàññà ñîñòàâëÿëà â ñðåäíåì 1–2 ã íà îäíîãî ìîëëþñêà.
Èç ïðèìåðíî 300 ìîëëþñêîâ íà 1 ì2 10–30 øòóê íåñëè ïðèêðåïë¸ííûå âîäîðîñëè, ïðè
ýòîì ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå äíà ýòèìè âîäîðîñëÿìè äîñòèãàëî 50–100%. Èõ âêëàä â ïåð-
âè÷íóþ ïðîäóêöèþ áèîòîïà ìîæíî ñ÷èòàòü çíà÷èòåëüíûì, îñîáåííî åñëè ó÷åñòü, ÷òî âñå
ïåðå÷èñëåííûå âèäû — âûñîêîïðîäóêòèâíûå îïïîðòóíèñòû.

Ìèãðàöèè
Ðåãóëÿðíûå ìàññîâûå ïåðåìåùåíèÿ îðãàíèçìîâ áåíòîñà ïðîèñõîäÿò ïî ïîâåðõíîñòè

äíà, â òîëùå ãðóíòà è ïóòåì âñïëûâàíèÿ â âîäíóþ òîëùó, ãäå îíè, ïîäõâàòûâàåìûå òå÷å-
íèÿìè, èíîãäà ïåðåíîñÿòñÿ íà ñîòíè è òûñÿ÷è êèëîìåòðîâ. Ñêîðîñòü äâèæåíèÿ ïåëàãè÷å-
ñêèõ ëè÷èíîê áåíòîñà ïðèìåðíî ðàâíà ñêîðîñòÿì äâèæåíèÿ âèäîâ ìèêðî- è ìåçîãîëî-
ïëàíêòîíà. Ýòî ïîçâîëÿåò ëè÷èíêàì ñîâåðøàòü âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè, ñîïîñòàâèìûå ñ
âåðòèêàëüíûìè ìèãðàöèÿìè âèäîâ çîîïëàíêòîíà.

Íî âçðîñëûå áåíòè÷åñêèå îðãàíèçìû ñïîñîáíû ê ìèãðàöèÿìè ïóò¸ì ïåðåìåùåíèÿ è
íåïîñðåäñòâåííî ïî äíó. Ìîëëþñêè Lacuna pallidula â Áàðåíöåâîì ìîðå ìèãðèðóþò äëÿ
îòêëàäêè ÿèö èç ëèòîðàëè â ñóáëèòîðàëü; ñ íàñòóïëåíèåì çèìû óõîäÿò ñ ëèòîðàëè Áåëîãî
ìîðÿ â ñóáëèòîðàëü ãîäîâèêè Nereis virens (Õëåáîâè÷, 1963). Îò áåðåãîâ â îòêðûòûå ó÷à-
ñòêè ìîðÿ óõîäÿò äëÿ ðàçìíîæåíèÿ êðåâåòêà Crangon crangon, êàìáàëà Pleuronectes plates-
sa. Íàèáîëåå çíà÷èòåëüíûå ãîðèçîíòàëüíûå ìèãðàöèè íà ãðóíòå ñîâåðøàþò êðóïíûå ðà-
êîîáðàçíûå. Äëÿ îòêîðìà èç îòêðûòûõ ÷àñòåé ìîðÿ ê ïðèáðåæüþ ìèãðèðóþò ìíîãèå êðå-
âåòêè, êðàáû, îìàðû, ëàíãóñòû. Ðàññìîòðèì â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìèãðàöèè êàì÷àòñêîãî
êðàáà Paralithodes camtschatica ó çàïàäíûõ áåðåãîâ Êàì÷àòêè (Âèíîãðàäîâ, 1941; Ðîäèí,
1985; Áóÿíîâñêèé, 2004) (ðèñ. 2.4).

Êðàáû çèìóþò íà ãëóáèíàõ 100–250 ì, à âåñíîé íà÷èíàåòñÿ èõ äâèæåíèå ê áåðåãó. Â
êîíöå ìàÿ – íà÷àëå èþíÿ êðàáû âûõîäÿò íà ìåëêîâîäüå, íà ãëóáèíû 5–15 ì, ãäå ïðîèñõî-
äÿò ëèíüêà ñàìîê, ñïàðèâàíèå, îïëîäîòâîðåíèå è íåðåñò (Âèíîãðàäîâ, 1941). Ýòè ïðîöåñ-
ñû ó ðàçíûõ îñîáåé äëÿòñÿ ñ ñåðåäèíû ìàÿ äî êîíöà èþíÿ. Ëèíüêà ñàìöîâ ïðîèñõîäèò â
ðàçíûå ñðîêè: îäíà ÷àñòü ëèíÿåò â ìåñòàõ çèìîâêè äî íà÷àëà äâèæåíèÿ ê áåðåãó, à äðó-
ãàÿ — óæå ïîñëå ñïàðèâàíèÿ è îòõîäà ñ ìåëêîâîäüÿ.

Ñ ñåðåäèíû èþëÿ ñàìöû íà÷èíàþò îòõîäèòü îò áåðåãà, à ñàìêè îñòàþòñÿ íà ìåëêî-
âîäüå. Îäíîâðåìåííî íà÷èíàþòñÿ è ìèãðàöèè âäîëü áåðåãà, ÷àùå â þæíîì íàïðàâëåíèè.
Âî âòîðîé ïîëîâèíå îñåíè íàáëþäàåòñÿ ìàññîâûé îòõîä ñàìîê îò áåðåãà è âûõîä ñàìöîâ
è ñàìîê ê ðàéîíàì çèìîâêè. Êðàáû, êîòîðûå ëåòîì ñìåñòèëèñü ê þãó, ìèãðèðóþò íå â ñòà-
ðûå ðàéîíû, à â ìåñòà çèìîâêè þæíûõ ñêîïëåíèé.

Òàêèì îáðàçîì, â æèçíåííîì öèêëå êðàáà èìåþòñÿ äâà âèäà ìèãðàöèé: ñåçîííûå è
ìíîãîëåòíèå. Ñåçîííûå ìèãðàöèè ñîâåðøàþòñÿ ïîï¸ðåê èçîáàò è ïðîÿâëÿþòñÿ â äâèæå-
íèè ê áåðåãó âåñíîé è îò áåðåãà — îñåíüþ. Ìíîãîëåòíèå ìèãðàöèè îñóùåñòâëÿþòñÿ ñ ñå-
âåðà íà þã â ëåòíèé ïåðèîä. Â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè ìèãðàöèè êðàáà ïðîèñõîäÿò â ëè÷è-
íî÷íîé ñòàäèè: Çàïàäíîêàì÷àòñêîå òå÷åíèå ïåðåíîñèò ëè÷èíîê íà ñåâåð â çàëèâ Øåëèõî-
âà, ãäå ïðîèñõîäÿò èõ îñåäàíèå è ìåòàìîðôîç.

64 Æèçíü íà äíå



Áëàãîäàðÿ ýòèì ìèãðàöè-
ÿì ïðàêòè÷åñêè âåñü øåëüô è
âåðõíèå îòäåëû ñêëîíà çàïàä-
íî-êàì÷àòñêîãî ïîáåðåæüÿ, îò
ñåâåðíîé ÷àñòè çàëèâà Øåëèõî-
âà (60° ñ. ø.) äî ì. Ëîïàòêà (51°
ñ. ø.), à, âîçìîæíî, è þæíåå, ó
ñåâåðíûõ Êóðèëüñêèõ îñòðî-
âîâ, ôàêòè÷åñêè íàñåëåíû îä-
íîé ïîïóëÿöèåé. 

Ñõîäíûå ìèãðàöèè ïðî-
äåëûâàþò àìåðèêàíñêèé îìàð,
çèìóþùèé íà ãëóáèíàõ îêîëî
180 ì, è íåêîòîðûå äðóãèå ðà-
êîîáðàçíûå. Ëàíãóñòû Panula-
rius argus, ñîâåðøàÿ îñåíüþ ó
áåðåãîâ Ôëîðèäû è Áàãàìñêèõ
îñòðîâîâ ìàññîâûå ìèãðàöèè,
îáðàçóþò öåïî÷êè èç ñîòåí îñî-
áåé, êàæäàÿ èç êîòîðûõ äåð-
æèòñÿ çà çàäíèé êîíåö ïðåäû-
äóùåé (Herrnkind, 1969). Ïåðå-
äâèãàÿñü äí¸ì è íî÷üþ ëàíãóñ-
òû ïðåîäîëåâàþò áîëüøèå ðàñ-
ñòîÿíèÿ (äî 100 êì).

Îðãàíèçìû ìîðñêîãî áåí-
òîñà ìîãóò ìèãðèðîâàòü òàêæå
â ïðåñíûå âîäû. Òàê, êèòàé-
ñêèé êðàá Eriocheir sinensis
ïîäíèìàåòñÿ äëÿ êîðìåæêè
ââåðõ ïî òå÷åíèþ ðåê íà ñîòíè
êèëîìåòðîâ, à äëÿ ðàçìíîæåíèÿ
ìèãðèðóåò èç ðåê â ìîðå.

Ìèãðàöèè îáû÷íî ïðîõî-
äÿò ìåæäó ðàçëè÷íûìè ýêîñè-
ñòåìàìè, à òî è áèîãåîãðàôè-
÷åñêèìè ðåãèîíàìè äëÿ áîëåå
ýôôåêòèâíîãî èñïîëüçîâàíèÿ
ðåñóðñîâ. Âûèãðûø çàêëþ÷à-
åòñÿ â:

— ïèòàíèè â íàèáîëåå
êîðìíûõ ìåñòàõ;

— ðàçìíîæåíèè â íàèáî-
ëåå áëàãîïðèÿòíûõ ìåñòàõ;

— ïðîâåäåíèè ïåðèîäîâ
ìåæäó ïåðèîäàìè ïèòàíèÿ â áîëåå õîëîäíûõ âîäàõ è ïðè ïîíèæåííîé îñâåù¸ííîñòè, ïåð-
âîå ñíèæàåò îáùèå òðàòû, âòîðîå — óìåíüøàåò ïðåññ õèùíèêîâ;

— ðàññåëåíèè.

Ïèòàíèå
Ïî òèïó ïèòàíèÿ â íàçåìíûõ è âîäíûõ ýêîñèñòåìàõ âûäåëÿþò ïðîäóöåíòîâ (àâòî-

òðîôîâ) è êîíñóìåíòîâ (ãåòåðîòðîôîâ).

652. Àóòîýêîëîãèÿ

çàëèâ Øåëèõîâà

+1°Ñ
-1°Ñ

300 ì
100 ì

1–8
ëåò

1–5
ëåò

1–3
ãîäà

+2°Ñ

-0,1°Ñ300 ì
100 ì

ð. Îçåðíàÿ

ð. Êèõ÷èê

ð. Êîëïàêîâêà

ð. È÷à

ì. Õàéðþçîâà

ì  Þæíûé.

À

Â

Ñ

D

E

A
1
2
3
4
5
6
7
8
9

Ðèñ. 2.4. Ñõåìà ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè çàïàäíî-
êàì÷àòñêîé ïîïóëÿöèè êàì÷àòñêîãî êðàáà:

1 — èçîáàòû è ïðèäîííûå òåìïåðàòóðû íà çèìîâêå êðàáà; 2 — çè-
ìîâêè ðàçíûõ ñóáïîïóëÿöèé (îáîçíà÷åíû áóêâàìè); 3 — âåñåííèå
íåðåñòîâûå ìèãðàöèè; 4 — îñåííèå ìèãðàöèè íà çèìîâêó; 5 — çî-
íà, ãäå ïåëàãè÷åñêèå ëè÷èíêè âñòðå÷àþòñÿ ðåäêî; 6 — êîíöåíòðà-
öèè çîýà I è II; 7 — äðåéô è êîíöåíòðàöèÿ çîýà III è IV; 8 — çîíà
âûñåëåíèÿ ëè÷èíîê; 9 — ìèãðàöèÿ ìîëîäè â âîçðàñòå 1–8 ëåò. Ïî
Ðîäèíó (1985).
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Àâòîòðîôû
Â âîäíûõ ýêîñèñòåìàõ, â îòëè÷èå îò íàçåìíûõ, ñóùåñòâóåò äâà òèïà ïðîäóöåíòîâ —

ôîòî- è õåìîàâòîòðîôû.

Ôîòîàâòîòðîôû*
Îáëàñòü ðàñïðîñòðàíåíèÿ äîííûõ ôîòîàâòîòðîôîâ — ôèòàëü (Remane, 1933; öèò.

ïî: Âîçæèíñêàÿ, 1977). Ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ ôèòàëè îáåñïå÷èâàåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî
âîäîðîñëÿìè, ñâîáîäíîæèâóùèìè èëè ñèìáèîòè÷åñêèìè. Ñâîáîäíîæèâóùèå áåíòè÷åñêèå
âîäîðîñëè îáû÷íî ïðèêðåïëåíû ê ñóáñòðàòó. Ïî õàðàêòåðó ýòîãî ñóáñòðàòà âûäåëÿþò ýïè-
ëèòè÷åñêèå (epilithic), ïðèêðåïë¸ííûå ê êàìíÿì, ýïèïåëè÷åñêèå (epipelic) — ê èëó èëè ïå-
ñêó, ýïèôèòíûå (epiphytic) — ê äðóãèì ðàñòåíèÿì, ýïèçîéíûå (epizoic) — ê æèâîòíûì.
Ðàçìåðû âîäîðîñëåé-ìàêðîôèòîâ ñîïîñòàâèìû ñ ðàçìåðàìè íàçåìíûõ ðàñòåíèé: ìåòðû è
äåñÿòêè ìåòðîâ. Îäíàêî òîëùèíà òàëëîìîâ è èõ òêàíåâàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ íåâåëèêè èç-çà
îòñóòñòâèÿ â íèõ íåîáõîäèìîñòè.

Ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû ïðîèñõîäèò íå òîëüêî áûñòðîå óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà ñâå-
òà, íî è èçìåíåíèå åãî ñïåêòðàëüíîãî ñîñòàâà. Ïðè ýòîì îòíîñèòåëüíî áîëüøå ïîãëîùàåò-
ñÿ ñâåò êðàñíîé ÷àñòè ñïåêòðà, ýíåðãèþ êîòîðîãî èñïîëüçóåò õëîðîôèëë. Â ìåíüøåé ñòå-
ïåíè âîäà ïîãëîùàåò çåë¸íûé ñâåò, êîòîðûé õëîðîôèëë íå óëàâëèâàåò. Ïîýòîìó ó ìíîãèõ
âîäîðîñëåé èìåþòñÿ äîïîëíèòåëüíûå ïèãìåíòû, óëàâëèâàþùèå ñâåò ñ äëèíîé âîëíû, íå-
äîñòóïíîé õëîðîôèëëó. Íàèáîëåå èçâåñòíû â ýòîì îòíîøåíèè áóðûå (äîïîëíèòåëüíûé
ïèãìåíò — ôóêîêñàíòèí) è êðàñíûå (äîïîëíèòåëüíûé ïèãìåíò — ôèêîýðèòðèí) âîäîðîñ-
ëè. Äîïîëíèòåëüíûå ôîòîïèãìåíòû èç êñàíòîôèëëîâ èìåþò âñå âîäîðîñëè, â òîì ÷èñëå è
çåë¸íûå, èç ôèêîáèëèíîâ — öèàíîáàêòåðèè, êðàñíûå è êðèïòîôèòîâûå. Ñïîñîáíîñòü
óëàâëèâàòü äëÿ ôîòîñèíòåçà çåë¸íóþ ÷àñòü ñïåêòðà, íåäîñòóïíóþ õëîðîôèëëó ïîçâîëÿåò
âîäîðîñëÿì ñóùåñòâîâàòü â óñëîâèÿõ ìåíüøåé îñâåù¸ííîñòè (íà áóëüøèõ ãëóáèíàõ, ïîä
ïîëîãîì äðóãèõ âîäîðîñëåé è ò. ï.).

Ðàçíàÿ ñïîñîáíîñòü ê óñâîåíèþ ýíåðãèè è îòäåëüíûõ ÷àñòåé ñïåêòðà â ÷àñòíîñòè
ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî òåîðåòè÷åñêè êîìïåíñàöèîííàÿ òî÷êà äëÿ âîäîðîñëåé ñ äîïîëíèòåëü-
íûìè ôîòîïèãìåíòàìè ðàñïîëîæåíà ãëóáæå. Ñëåäñòâèåì ýòîãî äîëæíà áûëà áû áûòü ñî-
îòâåòñòâóþùàÿ âåðòèêàëüíàÿ çîíàëüíîñòü. Ò. å. íà ìåëêîâîäüÿõ êàçàëîñü áû äîëæíû ïðå-
îáëàäàòü çåë¸íûå âîäîðîñëè, íà äíå áîëåå ãëóáîêèõ ó÷àñòêîâ ÷àùå âñòðå÷àòüñÿ áóðûå è
åù¸ ãëóáæå — êðàñíûå. Ïîäîáíûå óòâåðæäåíèÿ âñòðå÷àþòñÿ â ëèòåðàòóðå (â ÷àñòíîñòè, â
ó÷åáíèêàõ). Â äåéñòâèòåëüíîñòè æå, íà òâ¸ðäûõ ãðóíòàõ ëèòîðàëè (ãäå îñâåù¸ííîñòü ìàê-
ñèìàëüíà) ïðåîáëàäàþò ôóêîèäû (áóðûå âîäîðîñëè), ãëóáæå (÷àñòî âïëîòü äî ìàêñèìàëü-
íûõ ãëóáèí, íà êîòîðûõ ïðîèçðàñòàþò âîäîðîñëè) äîìèíèðóþò ëàìèíàðèåâûå (áóðûå âî-
äîðîñëè). Íà êàìåíèñòîé ëèòîðàëè è âåðõíåé ñóáëèòîðàëè ñïëîøíîé ïîêðîâ ÷àñòî îáðà-
çóåò Lithothamnion (êðàñíàÿ âîäîðîñëü). Âñ¸ æå ñëåäóåò ïðèçíàòü, ÷òî ñàìûå ãëóáîêîâîä-
íûå âîäîðîñëè — èìåííî êðàñíûå.

Áóðûå (Phaeophyceae) è êðàñíûå (Rhodophyta) âîäîðîñëè — ïðåèìóùåñòâåííî ìîð-
ñêèå òàêñîíû. Â ïðåñíûõ âîäàõ îáèòàþò ëèøü íåñêîëüêî ïðèìèòèâíûõ âèäîâ. Ñðåäè áó-
ðûõ — âñåãî 3 ðîäà, íàïðèìåð, Heribaudiella, âèäû êîòîðîé âñòðå÷àþòñÿ â ðåêàõ ñ áûñò-
ðûì òå÷åíèåì. Ïî÷òè âñå ïðåñíîâîäíûå êðàñíûå ïðèíàäëåæàò ê êëàññó áàíãèåâûõ (Ban-
giophyceae), ïðè÷¸ì ýòî îäíîêëåòî÷íûå è êîëîíèàëüíûå ôîðìû. Îíè îáèòàþò íà âëàæíîé
ïî÷âå, ñòåíàõ (íàïðèìåð, Porphyridium). Â áîëåå ýâîëþöèîííî ïðîäâèíóòîì êëàññå ôëî-
ðèäååâûõ (Florideophyceae) ïðåñíîâîäíûå áàãðÿíêè ñîñðåäîòî÷åíû â ïîðÿäêå Nemalia-
les — ñàìîì ïðèìèòèâíîì èç êëàññà, âêëþ÷àþùåì íåñêîëüêî ðîäîâ, íàïðèìåð, Batracho-
spermum (îêîëî 50 âèäîâ).

Ïðåñíîâîäíûå çåë¸íûå (Chlorophyta) áîëåå ðàçíîîáðàçíû. Ñðåäè íèõ âñòðå÷àþòñÿ
ñëîæíî îðãàíèçîâàííûå ìàêðîôèòû òàêèå, êàê ïðåäñòàâèòåëè êëàññà õàðîâûå (Charophy-
ceae). Õàðîâûå âîäîðîñëè îáèòàþò è â ïðåñíûõ, è â ìîðñêèõ âîäàõ, îáðàçóÿ íàñòîÿùèå çà-
ðîñëè íà ðûõëûõ ãðóíòàõ. 

* ðàçäåë íàïèñàí ñîâìåñòíî ñ Î.Â. Ìàêñèìîâîé.



Âñå 50 âèäîâ ïîêðûòîñåìåííûõ, ïðèñïîñîáèâøèåñÿ ê ïîñòîÿííîìó îáèòàíèþ â
ìîðñêîé âîäå (ìîãóò îñóøàòüñÿ íåíàäîëãî òîëüêî ïðè ñèçèãèéíûõ îòëèâàõ) ïðèíàäëåæàò
ê êëàññó îäíîäîëüíûõ (Liliopsida), ïîðÿäêàì ÷àñòóõîâûõ (Alismatales) è íàÿäîâûõ (Najada-
les). Âíåøíå îíè ñõîäíû ñ íàçåìíûé òðàâîé, ïîýòîìó èõ íàçûâàþò ìîðñêèå òðàâû (sea-
grasses). Îíè îáèòàþò íà ïîäâèæíûõ ãðóíòàõ (ò. å. â íèøå, ñëàáî îñâîåííîé âîäîðîñëÿìè-
ìàêðîôèòàìè) è ðåæå íà ñêàëàõ, ãäå îíè êîíêóðèðóþò ñ âîäîðîñëÿìè-ìàêðîôèòàìè.

Ïðåñíîâîäíûå ÷àñòóõîâûå øèðîêî èçâåñòíû, ýòî — ñòðåëîëèñò (Sagittaria), ÷àñòóõà
(Alisma), âîäîêðàñ (Hydrocharis), «âîäÿíàÿ ÷óìà» ýëîäåÿ (Elodea) è ëþáèìàÿ àêâàðèóìèñ-
òàìè âàëëèñíåðèÿ (Vallisneria). Â ìîðå ÷àñòóõîâûå îáèòàþò ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî â òðî-
ïèêàõ, çàõîäÿ â óìåðåííûå âîäû ëèøü íà þãå Àôðèêè è Àâñòðàëèè. Êðîìå òîãî, Halophila
stipulacea â 1923 ã. ïðîíèêëà ÷åðåç Ñóýöêèé êàíàë â Ñðåäèçåìíîå ìîðå. Ìîðñêèå òðàâû
ïðåäñòàâëåíû â äàííîì ïîðÿäêå òðåìÿ ðîäàìè è 14 âèäàìè îäíîãî ñåìåéñòâà âîäîêðàñî-
âûõ (Hydrocharitaceae). Ýòî òàëàññèÿ, èëè ÷åðåïàøüÿ òðàâà (Thalassia, 2 âèäà), ñîëåëþáêà
(Halophila, 11 âèäîâ) è ýíãàëóñ (Enhalus acoroides).

Ê íàÿäîâûì, áîëåå èçâåñòíûì ïî ïðåñíîâîäíûì ïðåäñòàâèòåëÿì ðîäà ðäåñò (Pota-
mogeton), îòíîñÿò 9 ìîðñêèõ ðîäîâ: ïÿòü õàðàêòåðíû äëÿ óìåðåííûõ âîä (Zostera, Phyllo-
spadix, Heterozostera, Posidonia, Amphibolis), ÷åòûðå — äëÿ òðîïèêîâ (Halodule, Cymodo-
cea, Syringodium, Thalassodendron) (den Hartog, 1970; Phillips, Menez, 1988). Îòå÷åñòâåí-
íûå áîòàíèêè (Öâåë¸â, 1982) âûäåëÿþò îòäåëüíûå ñåìåéñòâà ìîðñêèõ òðàâ: Cymodocea-
eceae (öèìîäîöèåâûå), Zosteraceae (âçìîðíèêîâûå) è Posidoniaceae (ïîñèäîíèåâûå). Ñîâ-
ñåì íåäàâíî ê ìîðñêèì òðàâàì íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè ñòàëè îòíîñèòü ðîä Ruppia, ïðè-
íàäëåæàùèé ê ìîíîòèïè÷íîìó ñåì. Ruppiaceae (ðóïïèåâûå), è âêëþ÷àþùèé 2–3 âèäà
(Dawes et al., 2004). R. maritima âñòðå÷àåòñÿ â ëèòîðàëüíîé çîíå åâðîïåéñêèõ è àìåðèêàí-
ñêèõ ìîðåé è â ñîë¸íûõ îç¸ðàõ, íî ñïîñîáíà æèòü è â ïðåñíûõ âîäàõ.

Â ñåâåðíîì ïîëóøàðèè íàèáîëåå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà ìîðñêàÿ òðàâà çîñòåðà,
èëè âçìîðíèê (Zostera). Ýòîò ðîä íàñ÷èòûâàåò 12 âèäîâ (Âåõîâ, 1992). Ê òîìó æå ñåìåéñò-
âó îòíîñèòñÿ òèõîîêåàíñêèé ðîä Phyllospadix (5 âèäîâ) — åäèíñòâåííàÿ ìîðñêàÿ òðàâà,
ïðåäïî÷èòàþùàÿ òâ¸ðäûé ñóáñòðàò. Îãðîìíûå ïðîñòðàíñòâà òåïëîâîäíûõ ïðèáðåæèé çà-
íèìàþò ìîðñêèå òðàâû ðîäîâ Cymodocea (4 âèäà), Thalassodendron (2 âèäà), Posidonia (5
âèäîâ) (Phillips, Menez, 1988). 

Äðóãèå ðàñòåíèÿ, ïðèíàäëåæàùèå ê òåì æå ïîðÿäêàì, òàêæå ìîãóò îáèòàòü â ìîð-
ñêèõ óñëîâèÿõ, íî âñòðå÷àþòñÿ â îñíîâíîì â îïðåñí¸ííûõ áèîòîïàõ. Íàèáîëåå èçâåñòíû
ðäåñòû (ðîä Potamogeton, âêëþ÷àþùèé áîëåå 100 âèäîâ, ñåì. Potamogetonaceae), âñòðå÷à-
þùèåñÿ è â ïðåñíûõ âîäî¸ìàõ, è â îïðåñí¸ííûõ ëèìàíàõ îáîèõ ïîëóøàðèé âíå òðîïèêîâ. 

Êðîìå ìîðñêèõ òðàâ èç ïîêðûòîñåìåííûõ ñ ìîðåì ñâÿçàíû è ãàëîôèòû, îáèòàþùèå
â ëèòîðàëüíîé çîíå è íà ñîë¸íûõ ìàðøàõ, ìîðñêàÿ âîäà ïîêðûâàåò èõ ëèøü âî âðåìÿ ïðè-
ëèâà. Ãàëîôèòû åñòü ñðåäè îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ. Èç îäíîäîëüíûõ íàèáîëåå èçâåñò-
íû çëàêè (ñåì. Poaceae), îáðàçóþùèå ãóñòûå çàðîñëè íà ñîë¸íûõ ìàðøàõ è â ëèòîðàëüíîé
çîíå (Spartina â Ñåâåðíîé Àìåðèêå, Puccinellia â Åâðîïå). Äâóäîëüíûå òàêñîíîìè÷åñêè ãî-
ðàçäî áîëåå ðàçíîîáðàçíû: îíè âñòðå÷àþòñÿ ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâ Primulaceae
(ïåðâîöâåòíûå — Glaux maritima), Chenopodiaceae (ìàðåâûå — Salicornia europaea), Com-
positae (ñëîæíîöâåòíûå — Aster tripolium), Juncaginaceae (ñèòíèêîâèäíûå — Juncus), Plan-
taginaceae (ïîäîðîæíèêîâûå — Plantago maritima) è äðóãèõ. Ãàëîôèòàìè ÿâëÿþòñÿ òàêæå
õàðàêòåðíûå äëÿ òðîïèêîâ ìàíãðû.

Êðîìå ìàêðîôèòîâ ôîòîñèíòåòèêàìè ÿâëÿþòñÿ è ìèêðîôèòû. Îíè îáðàñòàþò òâ¸ð-
äûå ñóáñòðàòû, òàëëîìû ìàêðîôèòîâ, íà ðûõëûõ ãðóíòàõ îáèòàþò íà èõ ïîâåðõíîñòè è â
ñàìûõ èõ âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ êàê â ñâîáîäíîì, òàê è â ïðèêðåïë¸ííîì âèäå. Ìèêðîôè-
òû ÿâëÿþòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî âîäîðîñëÿìè, îíè åñòü ñðåäè âñåõ îòäåëîâ, íî â áåíòîñå
ïðåäñòàâëåíû â îñíîâíîì äèàòîìåÿìè. Ñóììàðíàÿ ïðîäóêöèÿ ìèêðîôèòîáåíòîñà âïîëíå
ñîïîñòàâèìà ñ ïðîäóêöèåé ìàêðîôèòîáåíòîñà. Äàæå ïðîäóêöèÿ ìèêðîâîäîðîñëåé, îáðàñ-
òàþùèõ òàëëîìû ìàêðîôèòîâ, îñòàåòñÿ îäíîãî ïîðÿäêà ñ ïðîäóêöèåé ñàìèõ ìàêðîôèòîâ.

Äðóãîé òèï ôîòîñèíòåòèêîâ — ñèìáèîòðîôíûå æèâîòíûå. Îíè ñîäåðæàò ñèìáèîòè-
÷åñêèå âîäîðîñëè, îáû÷íî — äèíîôëàãåëëÿòû. Ñèìáèîòðîôû åñòü ñðåäè ãóáîê, ìîëëþñ-
êîâ (äâóñòâîð÷àòûõ Cardiidae, îñîáåííî Tridacninae è ãàñòðîïîä) è äðóãèõ òàêñîíîâ, íî
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íàèáîëüøóþ ðîëü â äîííûõ ñîîáùåñòâàõ èãðàþò ñèìáèîòðîôíûå êèøå÷íîïîëîñòíûå. Íà-
èáîëåå èçâåñòíû ãåðìàòèïíûå êîðàëëû, íî ñèìáèîòè÷åñêèå âîäîðîñëè èìåþò è äðóãèå
êèøå÷íîïîëîñòíûå. Ñ òî÷êè çðåíèÿ àóòýêîëîãîâ ñèìáèîàâòîòðîôíûå æèâîòíûå, êîíå÷íî,
áåñïîçâîíî÷íûå, à àâòîòðîôíûìè ÿâëÿþòñÿ èõ ñèìáèîíòû-çîîêñàíòåëëû. Íî äëÿ ãèäðî-
áèîëîãà âàæíåå òî, ÷òî ñèìáèîàâòîòðîôíûå æèâîòíûå ñîçäàþò îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî ñ
ïîìîùüþ ýíåðãèè ñâåòà, à íå ýíåðãèè óæå ñèíòåçèðîâàííîãî êåì-òî ðàíåå îðãàíè÷åñêîãî
âåùåñòâà, ò. å. îíè çàíèìàþò íèøó ôîòîñèíòåòèêîâ. Òî, ÷òî ôîòîñèíòåç îñóùåñòâëÿþò íå
ñàìè áåñïîçâîíî÷íûå, à èõ ñèìáèîòè÷åñêèå âîäîðîñëè, äëÿ ýêîñèñòåìû íåâàæíî. Îñîáûì
ôîðìàëèñòàì ñëåäóåò âñïîìíèòü, ÷òî õëîðîïëàñòû, ñ ïîìîùüþ êîòîðûõ ðàñòåíèÿ óñâàè-
âàþò ñâåò, ïðîèçîøëè îò ñèìáèîòè÷åñêèõ öèàíîáàêòåðèé. Íåêîòîðûå æèâîòíûå èñïîëüçó-
þò õëîðîïëàñòû ñúåäåííûõ ðàñòåíèé äëÿ ôîòîñèíòåçà (ïî ìåðå ñòàðåíèÿ õëîðîïëàñòîâ èõ
çàïàñ îáíîâëÿåòñÿ). Íåñóùåñòâåííî è òî, ÷òî ïðàêòè÷åñêè âñÿ ýíåðãèÿ, óëàâëèâàåìàÿ ôîòî-
ñèíòåçèðóþùèìè áåñïîçâîíî÷íûìè, èìè æå è ïîòðåáëÿåòñÿ: ðàñòåíèÿ ïîñòóïàþò òàê æå.

Õåìîàâòîòðîôû
Ðÿä òàêñîíîâ ñäåëàë ñòàâêó íà äðóãîé òèï ñèìáèîòðîôèè — èñïîëüçîâàíèå â êà÷å-

ñòâå èñòî÷íèêà ýíåðãèè ñèìáèîòè÷åñêèõ õåìîàâòîòðîôíûõ áàêòåðèé, îêèñëÿþùèõ ðàç-
ëè÷íûå ñîåäèíåíèÿ. Èíîãäà ðàçëè÷àþò õåìîòðîôû —
îðãàíèçìû, ïîëó÷àþùèå ýíåðãèþ îò îêèñëåíèÿ íåîðãà-
íè÷åñêèõ âåùåñòâ, è õåìîîðãàíîòðîôû — îðãàíèçìû,
ïîëó÷àþùèå ýíåðãèþ îò îêèñëåíèÿ îðãàíè÷åñêèõ èëè
íåîðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ, îáðàçîâàâøèõñÿ â ðåçóëüòàòå
ðàçëîæåíèÿ æèâûõ îðãàíèçìîâ. Â äåéñòâèòåëüíîñòè
ðàçëè÷èÿ â èñòî÷íèêå îêèñëÿåìûõ ñîåäèíåíèé äëÿ ñà-
ìèõ îðãàíèçìîâ íåñóùåñòâåííû, âàæåí ëèøü èõ õèìè-
÷åñêèé ñîñòàâ. Îäíè è òå æå õèìè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ
ìîãóò êàê îáðàçîâûâàòüñÿ â ðåçóëüòàòå ðàçëîæåíèÿ îð-
ãàíèêè, òàê è ïðîèñõîäèòü èç ïîðîä ìàíòèè. Íàïðèìåð,
ñåðîâîäîðîä èëè ìåòàí ìîãóò ïðîèñõîäèòü èç ïîðîä
ìàíòèè èëè îáðàçîâûâàòüñÿ â ðåçóëüòàòå ìåòàìîðôîçà
îðãàíèêè îñàäêîâ, ðàçëîæåíèÿ òðóïà êèòà èëè ñîäåðæè-
ìîãî òðþìîâ çàòîíóâøåãî ñóõîãðóçà, ïåðåâîçèâøåãî
çåðíî. Ïîýòîìó òàêîå ïîäðàçäåëåíèå, âîçìîæíî ñóùåñò-
âåííîå äëÿ ãèäðîõèìèêîâ è ãåîëîãîâ, äëÿ áèîëîãîâ íå-
èíôîðìàòèâíî è çäåñü íå èñïîëüçîâàíî. Âèäû, èìåþ-
ùèå ñèìáèîòè÷åñêèå õåìîàâòîòðîôíûå áàêòåðèè, èçâå-
ñòíû ñðåäè êîëü÷àòûõ ÷åðâåé (ïîãîíîôîðû è ïîëèõå-
òû), ìîëëþñêîâ (äâóñòâîð÷àòûå è áðþõîíîãèå), ðàêîîá-
ðàçíûõ (êðåâåòêè è ìîðñêèå óòî÷êè) è äðóãèõ ãðóïï.

Ïîãîíîôîðû
Âñå ïîãîíîôîðû ïîëíîñòüþ ëèøåíû ïèùåâàðè-

òåëüíîé ñèñòåìû è ÿâëÿþòñÿ ïîýòîìó îáëèãàòíûìè
ñèìáèîòðîôàìè. Èç ïðèìåðíî 150 âèäîâ ëèøü øåñòü
âèäîâ îòðÿäà Tevniida (âêëþ÷àþùåãî âñåãî âîñåìü âè-
äîâ) íàñåëÿþò òâ¸ðäûå ãðóíòû, âñå îñòàëüíûå ïîãîíî-
ôîðû — îáèòàòåëè ðûõëûõ ãðóíòîâ. Òàêñîí â öåëîì
øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸í â îêåàíå. Øåñòü âèäîâ, îáèòàþ-
ùèõ íà òâ¸ðäûõ ãðóíòàõ, æèâóò íà âîñòîêå è þãî-çàïà-
äå Òèõîãî îêåàíà. Îòäåëüíûå ïîãîíîôîðû âñòðå÷åíû íà
ìåëêîâîäüÿõ (äî 25 ì), íî áóëüøàÿ ÷àñòü âèäîâ îáèòàåò
íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ (äî 10000 ì).

Âíà÷àëå, êîãäà ïîãîíîôîðû îáíàðóæèëè, ïîñ÷èòà-
ëè èõ çà ïîëèõåò. Çàòåì ïî ìåðå ðîñòà èíòåðåñà ê íèì
ðàíã ïîâûøàëè, âïëîòü äî òèïà. Îäíàêî â íàñòîÿùåå

îòêðûòàÿ
âîäà

òðóáêà

ãðóíò ñ
êèñëîðîäîì

ãðóíò ñ
Í2S

îòäåë òóëîâèùà
ñ áàêòåðèÿìè

Ðèñ. 2.5. Ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðà-
æåíèå ïîãîíîôîðû (Perviata) â

ãðóíòå. Ïî Southward è äð. (1986)
èç Purschke (2007).



âðåìÿ âíîâü ïîëó÷àåò ðàñïðîñòðàíåíèå òî÷êà çðåíèÿ
íà ïîãîíîôîð, êàê ïîäðàçäåëåíèå ïîëèõåò (Fauchald,
Rose, 1997). Ïîñêîëüêó ïîëèõåòû — êëàññ, ðàíã ïî-
ãîíîôîð ñòàíîâèòñÿ, òàêèì îáðàçîì, íå âûøå ïîä-
êëàññà, à âåñòèìåíòèôåð — íå âûøå îòðÿäà, âîçìîæ-
íî äàæå ñåìåéñòâà. Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåíî ìíå-
íèå î ñáëèæåíèè ïîãîíîôîð ñ ïîëèõåòàìè îòðÿäà
Serpulomorpha. Ýòî, ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî
âòîðîé èç ñòàâøèõ èçâåñòíûì âèä ïîãîíîôîð áûë
îïèñàí êàê ïðåäñòàâèòåëü äàííîãî îòðÿäà. Àðãóìåí-
òàöèÿ îñíîâûâàåòñÿ íà íàõîæäåíèè ñõîäñòâà â ñòðî-
åíèè ùåòèíîê è íàëè÷èè ðîòîâûõ ùóïàëåö. Àðãó-
ìåíòû çà ïðèíàäëåæíîñòü ïîãîíîôîð ê ïîëèõåòàì
íà îñíîâå âåñüìà ñîìíèòåëüíûõ ãîìîëîãèé ñ Serpulomorpha ìåíÿ íå óáåæäàþò, õîòÿ  ñèñ-
òåìàòèêîé ïîëèõåò çàíèìàþñü áîëåå 30 ëåò. Ãîðàçäî áîëåå ñõîäíû êðþ÷êîâèäíûå ùåòèí-
êè ïîãîíîôîð è Chaetopteridae, ìíîãî ó íèõ îáùåãî è â äðóãèõ ïðèçíàêàõ, â ÷àñòíîñòè èõ
òðóáêè ÷àñòî ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî ðàçëè÷èòü, âèäû Spiochaetopterus èìåþò ïàðó
äëèííûõ ðîòîâûõ ùóïàëåö. Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî íåêîòîðûå Chaetopteridae, â ÷àñòíîñòè,
Spiochaetopterus, ïèòàþòñÿ ñõîäíî ñ ïîãîíîôîðàìè, òåì áîëåå, ÷òî îíè îáðàçóþò èíîãäà
ñìåøàííûå ïîñåëåíèÿ. Îäíàêî Chaetopteridae ïî÷åìó-òî íèêîãäà íå ðàññìàòðèâàþò êàê
ñåñòðèíñêóþ ãðóïïó. Ãîðàçäî îáîñíîâàííåé êàæåòñÿ òî÷êà çðåíèÿ, êîãäà ïîãîíîôîð ñ÷èòà-
þò òàêñîíîì, ýêâèâàëåíòíûì ïî ðàíãó ïîëèõåòàì è âõîäÿùèì âìåñòå ñ íèìè â òèï êîëü-
÷àòûõ ÷åðâåé (Westheide, 2004). Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî êðîìå ñèìáèîòðîôíûõ âèäîâ ê ýòî-
ìó òàêñîíó ïðèíàäëåæàò è îòíîñèìûå îáû÷íî ê ïîëèõåòàì Oweniidae. Âïðî÷åì, äëÿ ãèä-
ðîáèîëîãà äàííûé âîïðîñ çíà÷åíèÿ íå èìååò òåì áîëåå, ÷òî êðèòåðèè, ïî êîòîðûì ðåøà-
þò òèï ëè ýòî èëè ñåìåéñòâî, âåñüìà ðàñïëûâ÷àòû è ñóáúåêòèâíû. 

Ñèìáèîòè÷åñêèå áàêòåðèè â òåëå ïîãîíîôîð ðàñïîëàãàþòñÿ â òàê íàçûâàåìîé òðî-
ôîñîìå. Ñòðîåíèå òðîôîñîìû ðàçëè÷íî ó Perviata è Obturata. Òêàíü òðîôîñîìû ðûõëàÿ,
âûñîêî ñïåöèàëèçèðîâàííàÿ, âñÿ ïðîíèçàíà êðîâåíîñíûìè ñîñóäàìè è õîðîøî ñíàáæàåò-
ñÿ O2, CO2, H2S è ìåòàíîì, â êîòîðûõ íóæäàþòñÿ ñèìáèîíòû. Èñòî÷íèêîì ýíåðãèè äëÿ
ôèêñàöèè CO2 ó ñèìáèîíòîâ îáû÷íî ÿâëÿåòñÿ ñóëüôèä, ðåæå — ìåòàí. Òàê êàê H2S òîêñè-
÷åí è â ïðèñóòñòâèè êèñëîðîäà ñðàçó îêèñëÿåòñÿ, ñíàáæåíèå ñèìáèîíòîâ ïðîèñõîäèò êîì-
ïëåêñíî: ãåìîãëîáèí îáðàòèìî, ñ âûñîêèì ñðîäñòâîì ñâÿçûâàåò è ñóëüôèä, è êèñëîðîä. Ó
Perviata òðóáêà ñîñòîèò èç áåòà-õèòèíà è ñêëåðîòèçèðîâàíà ïðîòåèíàìè. Îíà ïðîïóñêàåò
ìíîãèå âåùåñòâà, ðàñòâîð¸ííûå â âîäå, òàêèå, êàê ãàçû, ñîëè, äèêàðáîíîâûå è àìèíîêèñ-
ëîòû. Òðóáêà Perviata ïîãðóæåíà â ãðóíò ïîëíîñòüþ èëè ïî÷òè ïîëíîñòüþ. Ó Obturata
òðóáêà ïîêðûòà òâ¸ðäûìè ÷àñòèöàìè è, ïî âñåé âèäèìîñòè, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íåïðåîäî-
ëèìûé áàðüåð äëÿ ðàñòâîð¸ííûõ â âîäå âåùåñòâ, òàê ÷òî îáìåí âåùåñòâàìè äîëæåí ïðî-
èñõîäèòü â îòäåëå ìÿãêîãî òåëà, êîòîðûé âûäâèãàåòñÿ èç òðóáêè. Òðóáêà îäíèõ âèäîâ ïî-
ãðóæåíà â ðûõëûé ãðóíò, äðóãèõ — ïðèêðåïëåíà ê òâ¸ðäûì ñóáñòðàòàì ïîáëèçîñòè îò âû-
õîäà âîä, îáîãàù¸ííûõ ñóëüôèäàìè èëè ìåòàíîì. Êàê ïðîõîäèò òðàíñïîðòèðîâêà îðãàíè-
÷åñêèõ âåùåñòâ èç áàêòåðèé, åù¸ íå äî êîíöà ÿñíî: îíè ëèáî âûâîäÿòñÿ èç áàêòåðèàëüíûõ
êëåòîê, ëèáî ïîãîíîôîðû ïåðåâàðèâàþò áàêòåðèè âíóòðèêëåòî÷íî (Purschke, 2007).

Ïîëèõåòû Alvinellidae
Ó Alvinellidae èìåþòñÿ îñîáûå âûðîñòû ïîâåðõíîñòè òåëà, â êîòîðûõ íàõîäÿòñÿ ñèì-

áèîòè÷åñêèå áàêòåðèè. Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ÷åðâü, ïîñòîÿííî àýðèðóÿ òðóáêó, ñíàáæàåò
ñóëüôèä-èîíîì è êèñëîðîäîì ñèìáèîòè÷åñêèå áàêòåðèè. Êèñëîðîä áàêòåðèè ïîëó÷àþò
òàêæå èç ãóñòîé ñåòè êàïèëëÿðîâ êðîâåíîñíîé ñèñòåìû ïîëèõåòû íà ïîâåðõíîñòè òåëà â
ìåñòàõ ðàñïîëîæåíèÿ âûðîñòîâ ñ áàêòåðèÿìè. Êðîâü îáîãàùàåòñÿ êèñëîðîäîì â õîðîøî
ðàçâèòûõ ïåðèñòûõ æàáðàõ; ñõîäíûå ïî îòíîñèòåëüíîìó ðàçìåðó è ñòðîåíèþ æàáðû èìå-
þò íåêîòîðûå âèäû Phyllocomus (Ampharetidae). Alvinellidae èìåþò õîðîøî ðàçâèòóþ ïè-
ùåâàðèòåëüíóþ ñèñòåìó è, êàê è áëèçêèå Ampharetidae è Terebellidae, ñïîñîáíû ðîòîâûìè
ùóïàëüöàìè ñîáèðàòü äåòðèò ñ ïîâåðõíîñòè. Ïèòàíèå ïóò¸ì ôèëüòðàöèè æàáðàìè (êîòî-
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Õîðîøèé âèä — ýòî òî, ÷òî õîðî-
øèé òàêñîíîìèñò ñ÷èòàåò òàêîâûì.

Îáùåèçâåñòíîå ïðàâèëî
Ñëåäñòâèÿ Àçîâñêîãî:
Õîðîøèé ðîä — ýòî òî, ÷òî ïî

êðàéíåé ìåðå äâà õîðîøèõ òàêñîíî-
ìèñòà ñ÷èòàþò òàêîâûì.

Äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ñåìåéñòâà
íåîáõîäèìî ñîãëàñèå ïî êðàéíåé ìå-
ðå òð¸õ òàêñîíîìèñòîâ.

×èñëî ïîëåçíûõ âûñøèõ òàêñî-
íîâ âñåãäà îãðàíè÷åíî.
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ðîå íåêîòîðûå àâòîðû ïðåäïîëà-
ãàþò ó Alvinellidae) ÿ ñ÷èòàþ ìà-
ëîâåðîÿòíûì.

Äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè
Ñèìáèîòè÷åñêèå áàêòåðèè

ðàñïîëîæåíû âñåãäà â æàáðàõ,
ïî-âèäèìîìó, âñå ìîëëþñêè ñ
ñèìáèîòè÷åñêèìè áàêòåðèÿìè
ñïîñîáíû è ê ïèòàíèþ çà ñ÷¸ò
ôèëüòðàöèè âîäû. Ñðåäè äâóñ-
òâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ ñèìáèîò-
ðîôèÿ âîçíèêàëà íåîäíîêðàòíî,
ïåðâîíà÷àëüíî, íåñîìíåííî, âíå
ãëóáîêîâîäíûõ ñîîáùåñòâ õåìî-
áèîñà. Âèäû îäíîé âåòâè ñèìáè-
îòðîôíûõ äâóñòâîðîê (Solemyi-
dae, Lucinidae è Thyasiridae) øè-
ðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â îêåàíå è
îáèòàþò ïðåèìóùåñòâåííî âíå
ñâÿçè ñ ãëóáîêîâîäíûìè õåìîàâ-
òîòðîôíûìè ñîîáùåñòâàìè.
Ñóëüôèäû, ýíåðãèþ îêèñëåíèÿ
êîòîðûõ èñïîëüçóþò ñèìáèîòè-
÷åñêèå áàêòåðèè ìîëëþñêîâ, îíè
ïîëó÷àþò ïî õîäàì, èäóùèì â
âîññòàíîâëåííûé ñëîé ãðóíòà
(îí èìååòñÿ âåçäå íà ðûõëûõ
ãðóíòàõ). Êèñëîðîä îíè ïîëó÷à-
þò ñ ïîâåðõíîñòè (ðèñ. 2.8). Ñóäÿ
ïî òîìó, ÷òî ó íåêîòîðûõ äâóñ-
òâîðîê (íàïðèìåð, Solemya) êè-
øå÷íèê ðåäóöèðîâàí, ñèìáèîç
ýòîé âåòâè ðàçâèëñÿ äîñòàòî÷íî
äàâíî. Äðóãàÿ âåòâü ñèìáèîòðîô-
íûõ ìîëëþñêîâ âêëþ÷àåò âèäû,
îáèòàþùèå èñêëþ÷èòåëüíî â
ãëóáîêîâîäíûõ õåìîàâòîòðîô-
íûõ ñîîáùåñòâàõ, ñþäà îòíîñÿò-
ñÿ âñå Vesicomyidae è íåêîòîðûå
Mytilidae. Vesicomyidae îáèòàþò
íà ðûõëûõ ãðóíòàõ, ÷åðåç èõ íî-
ãó, ïîãðóæåííóþ â ãðóíò, ñóëü-
ôèä- è òèîñóëüôàò-èîíû ïîïàäà-
þò â ïëàçìó êðîâè, êîòîðàÿ
òðàíñïîðòèðóåò èõ ê æàáðàì
(ðèñ. 2.7). Äëÿ òðàíñïîðòà òîê-
ñè÷íîãî ñåðîâîäîðîäà êðîâü Ca-
lyptogena magnifica (Vesicomyi-
dae) ñîäåðæèò öèíê-ñîäåðæàùèé
áåëîê. Èìåþòñÿ äàííûå î òîì,
÷òî ñèìáèîíòû Vesicomyidae ñïî-
ñîáíû èñïîëüçîâàòü è ýíåðãèþ
îêèñëåíèÿ ìåòàíà. Ó Mytilidae,
ïðèêðåïëÿþùèõñÿ ê òâ¸ðäûì

1 ñì

Ðèñ. 2.6. Âíåøíèé âèä «ïîìïåéñêîãî ÷åðâÿ» Alvinella
pompejana. Ïî Desbruyeres, Laubier (1980).

CO2 O22°C

HS–

10°C

Ðèñ. 2.7. Ñõåìà ðàñïîëîæåíèÿ Calyptogena magnifica â
ãðóíòå. Ïî Arp et al. (1984).



ãðóíòàì, ñóëüôèä- è òèîñóëüôàò-èîíû, êàê è êèñëîðîä, ïîñòóïàþò èç âîäû ÷åðåç æàáðû.
Âñå äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè, ïî-âèäèìîìó, ñïîñîáíû ïåðåâàðèâàòü ñâîèõ ýíäîñèìáèîí-
òîâ. Íåñîìíåííî òàêæå, ÷òî óñâàèâàþò è èõ ïðèæèçíåííûå âûäåëåíèÿ îðãàíèêè (Êðûëî-
âà, 2002). Â ñâîþ î÷åðåäü ýíäîñèìáèîíòû, âåðîÿòíî, ñïîñîáíû óòèëèçèðîâàòü ÷àñòü îòõî-
äîâ æèçíåäåÿòåëüíîñòè õîçÿåâ, íàïðèìåð, èîíû àììîíèÿ. Íåäàâíî ïðîâåä¸ííûé àíàëèç
ãåíîìà ñèìáèîòè÷åñêèõ áàêòåðèé C. magnifica (Newton et al., 2007) ïîêàçûâàåò, ÷òî ñèì-
áèîç ðàçâèëñÿ ñðàâíèòåëüíî íåäàâíî. Èõ ãåíîì åù¸ ñîäåðæèò âñþ íåîáõîäèìóþ èíôîð-
ìàöèþ äëÿ æèçíè âíå õîçÿèíà (ó áàêòåðèé, âñòóïèâøèõ â ñèìáèîç äàâíî, óòðà÷èâàåòñÿ íå
èñïîëüçóåìàÿ èíôîðìàöèÿ, íàïðèìåð, î ñèãíàëüíûõ è ðåãóëÿòîðíûõ áåëêàõ, ïîñêîëüêó óñ-
ëîâèÿ âíóòðè õîçÿèíà âåñüìà ïîñòîÿííû).

Áðþõîíîãèå ìîëëþñêè
Äëÿ íåêîòîðûõ âèäîâ Lepetodriliae è Provannidae ïîêàçàíî íàëè÷èå â òêàíÿõ æàáð

ñèìáèîíòîâ, êîòîðûå èñïîëüçóþò ýíåðãèþ îêèñëåíèÿ êàê ñîåäèíåíèé ñåðû, òàê è ìåòàíà.
Âñå âèäû ñ ñèìáèîòè÷åñêèìè áàêòåðèÿìè, äîëæíî áûòü, ñïîñîáíû è ê ïèòàíèþ îáðîñòîì
òâ¸ðäûõ ñóáñòðàòîâ (Ìîñêàë¸â, 2002á).

Êðåâåòêè
Ó íàèáîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííîãî âèäà — Rimicaris exoculata — ñèìáèîòè÷åñêèå

áàêòåðèè ñîñòàâëÿþò îñíîâó ïèòàíèÿ. Ó ýòîé êðåâåòêè ýêçîïîäèòû ìàêñèëë II è ìàêñèë-
ëèïåäîâ I ñèëüíî óâåëè÷åíû è ãóñòî ïîêðûòû ìÿãêèìè ùåòèíêàìè, ê êîòîðûì ïðèêðåïëÿ-
þòñÿ ñèìáèîòè÷åñêèå áàêòåðèè. Âçäóòèÿ ïî áîêàì êàðàïàêñà îáðàçóþò ïðîäîëüíûå «æà-
áåðíûå êàìåðû». Ñòåíêè ïîëîñòåé äàííûõ êàìåð ïîêðûòû íèòÿìè ñèìáèîòè÷åñêèõ áàêòå-
ðèé (ðèñ. 2.9À). Êðåâåòêè ñîñêàáëèâàþò áàêòåðèé êëåøíÿìè ïåðåîïîäîâ I, èìåþùèìè
ôîðìó êîâøà. Èç ýòîãî êîâøà êðåâåòêà äîñòà¸ò áàêòåðèé, ïî-âèäèìîìó, ñ ïîìîùüþ èìå-
þùèõ ôîðìó ù¸òêè ýíäîïîäèòîâ ìàêñèëëåïåäîâ I. Ïðî÷èå êðåâåòêè ãèäðîòåðì íå ñòîëü
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æàáðà

íîãà

À

Á

Ðèñ. 2.8. Ñõåìà ïîëîæåíèÿ â ãðóíòå Solemyidae (A) è Thyasira flexuosa (Á). Ïî Fisher (1990).
Òîëùèíà èçîáðàæ¸ííîãî ãðóíòà ïðèìåðíî 0,5 ì.



ñïåöèàëèçèðîâàíû, è â èõ ïèòàíèè áóëüøóþ ðîëü èãðàþò äðóãèå èñòî÷íèêè ïèùè. Äëÿ
ñèìáèîòè÷åñêèõ áàêòåðèé îïòèìàëüíû òåìïåðàòóðà 20–30°Ñ è îäíîâðåìåííîå ïðèñóòñò-
âèå â âîäå êèñëîðîäà è ñåðîâîäîðîäà. Âîäà, ñîäåðæàùàÿ ñåðîâîäîðîä, ïîñòóïàåò èç ãèä-
ðîòåðìàëüíûõ èñòî÷íèêîâ, áûñòðî ñìåøèâàåòñÿ ñ îêðóæàþùåé ãèäðîòåðìû âîäîé, ïðè
ýòîì îíà íàñûùàåòñÿ êèñëîðîäîì, å¸ òåìïåðàòóðà è ñîäåðæàíèå ñåðîâîäîðîäà áûñòðî ïà-
äàþò. Ïîýòîìó îïòèìàëüíûå äëÿ ðîñòà ñèìáèîòè÷åñêèõ áàêòåðèé óñëîâèÿ íàáëþäàþòñÿ â
óçêîé çîíå âîêðóã ãîðÿ÷èõ èñòî÷íèêîâ. ×òîáû ïîñòîÿííî íàõîäèòüñÿ â ýòîé çîíå, êðåâåò-
êè âûíóæäåíû ïîñòîÿííî ïåðåìåùàòüñÿ, êîíòðîëèðóÿ ñâî¸ ïîëîæåíèå. Äëÿ òàêîãî ó íèõ
ýâîëþöèîííî ñôîðìèðîâàëñÿ îðãàí «òåïëîâîãî âèäåíèÿ» íà îñíîâå îáû÷íûõ ãëàç, íàèáî-
ëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûé ó Rimicaris exoculata (ðèñ. 2.9Á) (Âåðåùàêà, Ãåáðóê, 2002).

Óñîíîãèå
Íà óäëèí¸ííûõ ùåòèíêàõ ãðóäíûõ íîæåê ìîðñêèõ óòî÷åê Neolepas sp. áûëè îáíàðó-

æåíû íèò÷àòûå ñåðíûå áàêòåðèè, ïîäîáíûå òàêîâûì ó Rimicaris exoculata. Ïðåäïîëàãàþò,
÷òî ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î ñèìáèîòðîôíîì ïèòàíèè (Ãåáðóê è äð., 1992). Óòî÷êè ñîñêàá-
ëèâàþò áàêòåðèé, âåðîÿòíî, öèððàìè.

Õåìîñèìáèîòðîôû èçâåñòíû è ñðåäè äðóãèõ ãðóïï, íàïðèìåð, îëèãîõåòû Inanidrilus
leukodermatus (ïðèíàäëåæèò ê òåì æå Tubificidae, ÷òî è èçâåñòíûé àêâàðèóìèñòàì òðóáî÷-
íèê) äëèíîé äî 20 ìì. Îíè íàéäåíû íà ëèòîðàëè Áåðìóä. Ïèòàþòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî ñèì-
áèîòðîôíî, ïîñêîëüêó íå èìåþò íè ðîòîâîãî îòâåðñòèÿ, íè êèøå÷íèêà.

Ãåòåðîòðîôû

Ôèòîôàãè è ñêîáëèëüùèêè
Íåêîòîðûå Polychaeta, ðàêîîáðàçíûå, ìîðñêèå åæè è ðûáû ïîòðåáëÿþò ìàêðîôèòû

íåïîñðåäñòâåííî. Íî òàêèõ îðãàíèçìîâ íåìíîãî, áîëüøàÿ ÷àñòü ïðîäóêöèè ìàêðîôèòîâ
ïðåâðàùàåòñÿ â äåòðèò. Ñóùåñòâóþò äàííûå, ÷òî îáðîñò ìàêðîôèòîâ è äåòðèò, îáðàçóþ-
ùèéñÿ ïðè ðàçëîæåíèè òàëëîìîâ, äàæå áîëåå ïèòàòåëüíû, ÷åì ñàìè òàëëîìû. Âî âñÿêîì
ñëó÷àå, îðãàíèçìîâ, ñîñêàáëèâàþùèõ îáðîñò ñ òàëëîìîâ, äîâîëüíî ìíîãî. Òàêîâû ìíîãèå
Gastropoda, Loricata, Polychaeta. Ñþäà æå ñëåäóåò îòíåñòè è ìíîãèõ ìîðñêèõ çâ¸çä ñ áèî-
ëîãèåé, ñõîäíîé ñ îáû÷íåéøåé â Ïðèìîðüå Patiria pectinifera, ò. å. ïèòàþùèõñÿ ïóò¸ì âû-
âîðà÷èâàíèÿ æåëóäêà è ïåðåâàðèâàíèÿ âñåãî, ÷òî îí íàêðûâàåò. Ïîäðîáíåå ôèòîôàãè è èõ
ðîëü â ñîîáùåñòâàõ ðàçîáðàíû â ñëåäóþùåé ãëàâå ïðè ðàññìîòðåíèè ñîîáùåñòâ ìàêðîôè-
òîâ.
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À Á

ñåò÷àòêà

îïòè÷åñêèå ãàíãëèè

ëàòåðàëüíûé ïðîòîöåðåáðóì
ýêçîïîäèò ìàêñèëîïîä I

ýêçîïîäèò ìàêñèëîïîä II

Ðèñ. 2.9. Ñòðîåíèå Rimicaris exoculata.
À — ñõåìàòè÷åñêèé ðàçðåç â ðàéîíå öåôàëîòîðîêñà; Á — ñõåìà
ñòðîåíèÿ îðãàíà «òåïëîâîãî âèäåíèÿ». À — ïî Segonzac et al.
(1993), Á — ïî Gaten et al. (1998).



Êàê ñêîáëèëüùèêè, òàê è ôèòîôàãè îãðàíè÷åíû â ñâî¸ì ðàñïðîñòðàíåíèè ôèòàëüþ.
Ïëîùàäü äîííûõ ñîîáùåñòâ, â êîòîðûõ ïåðâè÷íóþ ïðîäóêöèè ïîòðåáëÿþò íåïîñðåäñò-
âåííî, ñîñòàâëÿåò íå áîëåå 5% îò ñóììàðíîé ïëîùàäè äíà Ìèðîâîãî îêåàíà. Ò. å. íåïî-
ñðåäñòâåííîå ïîòðåáëåíèå ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè, ñîçäàâàåìîé âíóòðè ñîîáùåñòâà, íà
áîëüøåé ÷àñòè ïîâåðõíîñòè ìîðñêîãî äíà ñóùåñòâåííîé ðîëè íå èãðàåò. Êëàññè÷åñêèå æå
ïðåäñòàâëåíèÿ î ñîîáùåñòâå (ïðîäóöåíò – êîíñóìåíò – ðåäóöåíò) îñíîâàíî íà íàçåìíûõ
ñîîáùåñòâàõ è îò÷àñòè íà ñîîáùåñòâàõ ïåëàãèàëè è ïðåñíûõ âîä. Áîëüøàÿ ÷àñòü äîííûõ
ñîîáùåñòâ îêåàíà îòëè÷íà îò íèõ îòñóòñòâèåì áëîêà ïåðâè÷íûõ ïðîäóöåíòîâ. Íî ñîîáùå-
ñòâà, çàíèìàþùèå 95% ìîðñêîãî äíà, ñóùåñòâóþò èñêëþ÷èòåëüíî çà ñ÷¸ò ïîòðåáëåíèÿ äå-
òðèòà. Èç-çà îòñóòñòâèÿ â èõ ñîñòàâå ïðîäóöåíòîâ, òàêèå ñîîáùåñòâà ÷àñòî ñ÷èòàþò íåïîë-
íîöåííûìè. Íà ìîé âçãëÿä, ýòî ñâÿçàíî ñ ïðèìåíåíèåì ñóáúåêòèâíûõ êðèòåðèåâ äëÿ êëàñ-
ñèôèêàöèè. Äëÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñîîáùåñòâà íåîáõîäèì ïîòîê ýíåðãèè. Ôîðìà æå
äàííîé ýíåðãèè íå ñòîëü ñóùåñòâåííà, è å¸ èçìåíåíèå ìîæåò ñëàáî èëè âîâñå íèêàê íå ïî-
âëèÿòü íà ñîîáùåñòâî. Íàïðèìåð, èñòî÷íèê ýíåðãèè ñîîáùåñòâà ìèäèé â îáðàñòàíèè â îò-
êðûòîì ìîðå — ïðåèìóùåñòâåííî ôèòîïëàíêòîí, ïðè ïåðåìåùåíèè îáðîñøåãî ñóáñòðàòà
â ýñòóàðèé òî æå ñîîáùåñòâî ïåðåõîäèò íà ïèòàíèå äåòðèòîì, ïðèíîñèìûì ðåêîé. Ïðèí-
öèïèàëüíîå, êàçàëîñü áû, èçìåíåíèå èñòî÷íèêà ýíåðãèè äëÿ ñîîáùåñòâà ñëàáî èëè âîâñå
íèêàê íå îòðàæàåòñÿ íà åãî ôóíêöèîíèðîâàíèè. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî èçìåíåíèÿ êîìó-òî
(ò. å. ñóáúåêòèâíî) êàæóùèåñÿ ïðèíöèïèàëüíûìè, íà ñàìîì äåëå, ñ òî÷êè çðåíèÿ îáúåêòà
(ò. å. îáúåêòèâíî) íå ñóùåñòâåííû. Ïîýòîìó ñ÷èòàòü äîííûå ñîîáùåñòâà, â ñîñòàâ êîòîðûõ
íå âõîäÿò ïåðâè÷íûå ïðîäóöåíòû, íåïîëíîöåííûìè — íåïðàâèëüíî.

Ðàçëè÷àþò äâà îñíîâíûõ ñïîñîáà ïîòðåáëåíèÿ äåòðèòà è ìåëêèõ âîäîðîñëåé, åñëè
îíè ïîïàäàþòñÿ: ôèëüòðàöèÿ âîäû è ïîòðåáëåíèå îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà îñàäêîâ. Ñîîò-
âåòñòâåííî ðàçëè÷àþò äâå îñíîâíûå òðîôè÷åñêèå ãðóïïû: ôèëüòðàòîðû è äåòðèòîôàãè
(ñîáèðàþùèå äåòðèòîôàãè è ãðóíòîåäû = áåçâûáîðî÷íûå äåòðèòîôàãè-ãëîòàëüùèêè). Äå-
òðèò íàêàïëèâàåòñÿ â êîëè÷åñòâå, äîñòàòî÷íîì äëÿ óäîâëåòâîðèíèÿ ïîòðåáíîñòåé äåòðè-
òîôàãîâ, â îñàäêàõ áîëåå ìåëêèõ, ÷åì êðóïíûå ïåñêè. Â òðîïè÷åñêèõ ðàéîíàõ, îñîáåííî â
ëàãóíàõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ, äåòðèòîôàãè ïèòàþòñÿ è íà êðóïíîçåðíèñòûõ ïåñêàõ, íî òàì
îñíîâíûì èñòî÷íèêîì ïèùè ÿâëÿþòñÿ âîäîðîñëè, îáèòàþùèå íà ïîâåðõíîñòè ãðóíòà.

Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî îðãàíèçìû, ôèëüòðóþùèå òîëùó âîäû, îòôèëüòðîâûâàþò
èç íå¸ êàê ïëàíêòîí, òàê è äåòðèò, ïðè÷¸ì ðîëü äåòðèòà ìîæåò áûòü âåñüìà ñóùåñòâåííà
è ñîñòàâëÿòü ïîëîâèíó ðàöèîíà è äàæå áîëåå. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìíîãèå äåòðèòîôàãè,
îñîáåííî ñîáèðàþùèå, â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ñïîñîáíû ê ôèëüòðàöèè, ò. å. ýòî ðàçäåëå-
íèå íå àáñîëþòíî: îíî óêàçûâàåò ëèøü íà ïðåîáëàäàþùèé èñòî÷íèê ýíåðãèè. Ïèùåâàÿ
öåííîñòü äåòðèòà â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îáóñëîâëåíà ñèäÿùèìè íà í¸ì áàêòåðèÿìè.

Íà ìàëûõ ãëóáèíàõ îñíîâíîé èñòî÷íèê äåòðèòà — ìàêðîôèòû. Çà ïðåäåëàìè ïðè-
áðåæíîé çîíû — ôîòîñèíòåòè÷åñêàÿ ïðîäóêöèÿ ïëàíêòîíà âûøåëåæàùèõ ñëî¸â âîäû. Íà
ìåëêîâîäüå, îñîáåííî â ïðèáðåæíûõ âîäíûõ ìàññàõ, áåíòîñ ïîòðåáëÿåò äåòðèò íåïîñðåä-
ñòâåíî. Íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ äåòðèò ïîïàäàåò íà äíî, îáû÷íî ïðîéäÿ ïî öåïè ïèòàíèÿ ÷å-
ðåç ïëàíêòîí, à íå êàê íåïîñðåäñòâåííî «äîæäü òðóïîâ». «Äîæäü òðóïîâ» ìîæåò áûòü ñó-
ùåñòâåííûì èñòî÷íèêîì ýíåðãèè ëèøü â ìåñòàõ, ãäå â ôîòè÷åñêîì ñëîå ðàçâèâàåòñÿ âû-
ñîêîïðîäóêòèâíûå íåñáàëàíñèðîâàííûå ñîîáùåñòâà. Òàê, â ìîðÿõ Óýääåëëà è Ñêîòòà îñ-
òàòêè ýóâôàóçèèä, ðàçâèâàþùèõñÿ â àíòàðêòè÷åñêîé êîíâåðãåíöèè, â ïèòàíèè îôèóð ñî-
ñòàâëÿþò 90–100% äàæå çà ïðåäåëàìè øåëüôà (Ñîêîëîâà, 1993).

Ôèëüòðàòîðû
Âñå ôèëüòðàòîðû ïèòàþòñÿ, óëàâëèâàÿ ïëàíêòîí è äåòðèò èç òîëùè âîäû. Îäíè

ôèëüòðàòîðû ïðîñòî ñèäÿò, îòêðûâ ðîò è ðàñïðàâèâ ëîâ÷èé àïïàðàò, è æäóò, êîãäà â íåãî
ïîïàä¸ò ïèùà. Ýòî òàê íàçûâàåìûå ïàññèâíûå ôèëüòðàòîðû. Ê íèì îòíîñÿò Cnidaria,
ìøàíîê, âåòâèñòûõ îôèóð, ÷àñòü ãîëîòóðèé (Dendrochirotida), íåêîòîðûõ ïîëèõåò (Sabelli-
dae, Serpulidae). Äðóãèå äâèãàþò ñâîèìè ÷àñòÿìè, ïåðåìåùàÿ èõ îòíîñèòåëüíî âîäû, —
íåêîòîðûå ïîëèõåòû è îôèóðû. Ìíîãèå ôèëüòðàòîðû çàòðà÷èâàþò äîïîëíèòåëüíûå óñè-
ëèÿ, ñîçäàâàÿ òîê âîäû, ïðîõîäÿùèé ÷åðåç ôèëüòðóþùèé àïïàðàò, — Porifera, Bivalvia,
Cirripedia, Brachiopoda, Tunicata.

732. Àóòîýêîëîãèÿ
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Ôèëüòðàöèÿ ÷àñòî ñîïðîâîæäàåòñÿ âûäåëåíèåì ñëèçè, êîàãóëèðóþùåé âçâåñü, èíî-
ãäà âåñü ôèëüòðàöèîííûé àïïàðàò îáðàçîâàí ñëèçüþ.

Îòôèëüòðîâàííûå ÷àñòèöû ôèëüòðàòîðû ïåðåä ïîòðåáëåíèåì ñîðòèðóþò: ñúåäîá-
íûå ïîãëîùàþò, à íåñúåäîáíûå âûäåëÿþò ÷àñòî â âèäå îôîðìëåííûõ ÷àñòèö — ïñåâäîôå-
êàëèé. Åñëè âî âçâåñè ñëèøêîì ìíîãî íåñúåäîáíûõ ÷àñòèö, ôèëüòðàöèÿ ïðåêðàùàåòñÿ è
ëèøü èçðåäêà âîçîáíîâëÿåòñÿ äëÿ îöåíêè òåêóùåé ñèòóàöèè. Ðàçëè÷èÿ â ñïîñîáíîñòè ê
ñîðòèðîâêå ñúåäîáíûõ è íåñúåäîáíûõ ÷àñòèö ìîãóò îïðåäåëÿòü ñóäüáó òàêñîíîâ. Òàê,
ïðåñíîâîäíàÿ æåì÷óæíèöà Margaritana margaritifera â èñòîðè÷åñêîå âðåìÿ îáèòàëà â îç.
Èëüìåíü è ðåêàõ Âàëäàéñêîé âîçâûøåííîñòè. Ïîñëå ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîãî îñâîåíèÿ
(ñâåäåíèÿ ëåñîâ) âîäîñáîðíîãî áàññåéíà â ðåêàõ óâåëè÷èëîñü êîëè÷åñòâî âçâåñè, è æåì-
÷óæíèöà âûìåðëà, òîãäà êàê ïåðëîâèöû è áåççóáêè ïî-ïðåæíåìó òàì îáèòàþò.

Äðóãîé ïðèìåð êàñàåòñÿ ñóäüáû êëàññîâ Brachiopoda è Bivalvia (Çåçèíà, 1987). Áîëü-
øàÿ ÷àñòü âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê ýòèì êëàññàì, — ôèëüòðàòîðû. Äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñ-
êè ôèëüòðóþò æàáðàìè, à áðàõèîïîäû — ëîôîôîðîì. Ñòðîåíèå æàáð è ëîôîôîðà äîâîëü-
íî ñõîäíî. Ôóíêöèîíàëüíîå ðàçëè÷èå ôèëüòðàöèîííîãî àïïàðàòà ïðåäñòàâèòåëåé äâóõ
êëàññîâ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî ó Brachiopoda ðàçäåëåíèå âõîäÿùåãî è âûõîäÿùåãî ïîòîêà
ìåíåå ñîâåðøåííî, à ñêðåïëåíèå ùóïàëåö ëîôîôîðà ìåæäó ñîáîé ìåíåå ïðî÷íî, ÷åì ó
ñðàñòàþùèõñÿ æàáåðíûõ ëîïàñòåé Bivalvia. Ïîýòîìó Brachiopoda äîñòèãàþò ìåíüøåé
ðàçíîñòè äàâëåíèÿ âõîäÿùåãî è âûõîäÿùåãî ïîòîêà, ÷òî ïðèâîäèò ê ìåíüøèì ñêîðîñòÿì
ôèëüòðàöèè è/èëè ê ìåíåå òîíêîé ôèëüòðàöèè. Íî ñàìîå ãëàâíîå ðàçëè÷èå ôèëüòðàöèîí-
íûõ àïïàðàòîâ Bivalvia è Brachiopoda â ãîðàçäî ìåíüøåé ñïîñîáíîñòè áðàõèîïîä ê ñîðòè-
ðîâêå ïîñòóïàþùåãî ñ âîäîé ñåñòîíà è âûâåäåíèþ íåïðèãîäíûõ äëÿ ïèùè îáúåêòîâ. Â ïà-
ëåîçîå áðàõèîïîäû è äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè ñîñóùåñòâîâàëè. Áðàõèîïîäû çàíèìàëè
íèøó ôèëüòðàòîðîâ, à äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè — äåòðèòîôàãîâ. Ïèòàíèå äåòðèòîì
îñàäêîâ ïðèâåëî ê ðàçâèòèþ ó äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ áîëåå ñîâåðøåííîé ñïîñîáíîñ-
òè ê ñîðòèðîâêå ïèùåâûõ è íåïèùåâûõ ÷àñòèö, ÷òî, ñóäÿ ïî äàëüíåéøåìó ðàçâèòèþ ñîáû-
òèé, ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðåàäàïòàöèþ. Áðàõèîïîäû æå íå áûëè ñïîñîáíû ïèòàòü-
ñÿ ñåñòîíîì ñ áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ïðèìåñè íåïèùåâûõ ÷àñòèö. Ó çàìêîâûõ áðàõèîïîä
äàæå íåò àíàëüíîãî îòâåðñòèÿ è äåôåêàöèÿ ïðîèñõîäèò ÷åðåç ðîò. Íà ðóáåæå ïàëåîçîÿ è
ìåçîçîÿ ïðîèçîøëà ðåçêàÿ ñìåíà ìîðñêîé áèîòû, âûçâàííàÿ, âîçìîæíî, ðåçêèì óìåíüøå-
íèåì ïëîùàäè øåëüôà. Ýòà ñìåíà çàõâàòèëà è ôèòîïëàíêòîí. Â í¸ì ïîÿâèëèñü ãðóïïû âî-
äîðîñëåé, èìåþùèå òîëñòîñòåííûå íàðóæíûå ñòâîðêè (äèàòîìîâûå, êîêêîëèòîôîðèäû,
äèíîôëàãåëëÿòû), êîòîðûå áðàõèîïîäû âîñïðèíèìàëè íå êàê îáúåêò ïèòàíèÿ, à êàê ìèíå-
ðàëüíóþ âçâåñü. Ïîýòîìó îíè ïåðåøëè ê ïèòàíèþ ïðîäóêòàìè ðàñïàäà íîâîãî ôèòîïëàíê-
òîíà â ðàéîíàõ, ãäå ñàìèõ âîäîðîñëåé áûëî ìàëî, ò. å. çà ïðåäåëàìè ôîòè÷åñêîé çîíû ÷à-
ñòî íà ìàòåðèêîâîì ñêëîíå. Â ðåçóëüòàòå ïîÿâèëèñü íåäîèñïîëüçóåìûå ðåñóðñû (îïóñòåâ-
øàÿ íèøà), ÷òî ïîçâîëèëî Bivalvia äàòü àäàïòèâíóþ ðàäèàöèþ è ñòàòü îñíîâíûìè ôèëüò-
ðàòîðàìè ìîðñêèõ ýêîñèñèñòåì.

Ôèëüòðàöèîííûå ñïîñîáíîñòè ôèëüòðàòîðîâ âåñüìà âåëèêè, ïðè÷¸ì íå òîëüêî ó äâó-
ñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ. Òàê, ãóáêà îáú¸ìîì îêîëî 1 ë ñïîñîáíà ïðîôèëüòðîâàòü âäåñÿòå-
ðî áîëüøèé îáú¸ì âñåãî çà 10 ñåêóíä!

Ïðîöåññ ôèëüòðàöèè îáû÷íî ñîïðÿæ¸í ñ äûõàíèåì, ïîñêîëüêó ïðè èñïîëüçîâàíèè
ìóñêóëàòóðû äëÿ ïðîêà÷êè âîäû âñåãäà ðàçâèâàþòñÿ ôèëüòðóþùèå àïïàðàòû.

Ïîñêîëüêó èñòî÷íèê äåòðèòà ðàñïîëîæåí íàä äíîì, òå æèâîòíûå, êîòîðûå óëàâëèâà-
þò åãî â áîëåå óäàë¸ííûõ îò äíà ñëîÿõ âîäû, íàõîäÿòñÿ â âûèãðûøíîì ïîëîæåíèè. Ôàê-
òè÷åñêè òóò íàáëþäàåòñÿ àíàëîãèÿ ñ ðàñòåíèÿìè, êîíêóðèðóþùèìè çà ñâåò. Êàê è ó ðàñòå-
íèé, ïðèïîäíèìàþùèõ ñâîé ôîòîñèíòåòè÷åñêèé àïïàðàò íàä ñóáñòðàòîì, ó ôèëüòðàòîðîâ
íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ ïðèïîäíÿòü ëîâ÷èé àïïàðàò, ïîñòàâëÿþùèé ýíåðãèþ. Ïîýòîìó â
ýâîëþöèè æèçíåííîé ôîðìû ôèëüòðàòîðîâ èìååòñÿ òåíäåíöèÿ ïîäíÿòü ôèëüòðàöèîííûé
àïïàðàò êàê ìîæíî âûøå íàä äíîì. Íî åñòü è îòëè÷èÿ. Ó íàçåìíûõ ðàñòåíèé îäíîâðåìåí-
íî íåîáõîäèìûìè ÿâëÿþòñÿ êîðíè è ëèñòâà, ò. å. ñàìûå íèæíèå è ñàìûå âåðõíèå ÷àñòè îð-
ãàíèçìà ñâÿçàíû àêòèâíûì òðàíñïîðòîì âîäû è ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ îò êîðíåé ê ôîòî-
ñèíòåçèðóþùèì îðãàíàì è ñèíòåçèðîâàííîé îðãàíèêè — â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè. Ó
ôèëüòðàòîðîâ, êàê è ó âîäîðîñëåé-ìàêðîôèòîâ, íèæíÿÿ ÷àñòü ñëóæèò òîëüêî äëÿ ïðèêðåï-



ëåíèÿ, ïîýòîìó îðãàíèçìó íåçà÷åì ðàçâèâàòü ñòîëü ìîùíóþ êîðíåâóþ ñèñòåìó è ñòåáåëü.
Íî îòñóòñòâèå ìîùíîé êîðíåâîé ñèñòåìû îñëàáëÿåò åãî ïðèêðåïëåíèå. Â ðåçóëüòàòå ëþ-
áûå ôàêòîðû, âîçäåéñòâóþùèå íà ìåñòî ïðèêðåïëåíèÿ, îòðèöàòåëüíî âëèÿþò íà ðàçâèòèå
ôèëüòðàòîðîâ, èìåþùèõ ôèëüòðàöèîííûé àïïàðàò, ðàçìåù¸ííûé íà äëèííîì ñòåáëå, ïðè-
êðåïë¸ííîì ê ãðóíòó. Âûñîêîå ïîëîæåíèå ôèëüòðàöèîííîãî àïïàðàòà òðåáóåò ïðî÷íîãî
ïðèêðåïëåíèÿ ê ãðóíòó. Ýòî îáåñïå÷èâàåòñÿ äâóìÿ ïóòÿìè: èëè ïðî÷íûì ïðèêðåïëåíèåì
ê òâ¸ðäîìó ñóáñòðàòó (êàìíÿì, ñêàëàì), èëè ðàçâèòèåì «êîðíåé», êðåïÿùèõ îðãàíèçì â
ìÿãêîì ãðóíòå. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå âîçíèêàåò ïðîáëåìà ñîõðàííîñòè «êîðíåâîé ñèñòå-
ìû». Ëþáûå îðãàíèçìû, ïåðåìåùàþùèå ãðóíò, îäíîâðåìåííî â òîé èëè èíîé ñòåïåíè
ñíèæàþò ýôôåêòèâíîñòü «êîðíåé». Ê òàêèì îðãàíèçìàì îòíîñÿòñÿ ïèòàþùèåñÿ â òîëùå
ãðóíòà, ñòðîÿùèå íîðû è õîäû äëÿ óêðûòèÿ, à òàêæå õèùíèêè, äîñòàþùèå ýòè îðãàíèçìû
èç òîëùè ãðóíòà. Òàêèå âèäû ïîëó÷àþò âñ¸ áîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå è ðàçâèòèå, íà÷èíàÿ
ñ ìåçîçîÿ. Ïîýòîìó â ýâîëþöèè æèçíåííîé ôîðìû ôèëüòðàòîðîâ âçàèìîäåéñòâóþò äâå
òåíäåíöèè: ñòðåìëåíèå ïîäíÿòü ôèëüòðàöèîííûé àïïàðàò êàê ìîæíî âûøå íàä äíîì è çà-
ùèòèòü «êîðíè» îò ïîâðåæäàþùåãî äåéñòâèÿ ôàêòîðîâ, ïåðåìåùàþùèõ ãðóíò (òå÷åíèÿ,
õèùíèêè, îáèòàòåëè ãðóíòà). Ýòà çàùèòà ðåàëèçóåòñÿ ñîçäàíèåì áîëåå êðåïêîãî ïðèêðåï-
ëåíèÿ îáû÷íî ñ ó÷àñòèåì êàðáîíàòà êàëüöèÿ. Âêëþ÷åíèÿ êàðáîíàòà êàëüöèÿ (ñêåëåò, ðàêî-
âèíà è ò. ï.) ñóùåñòâåííî óòÿæåëÿþò îðãàíèçì è äåëàþò åãî ïîäâåðæåííûì çàñûïàíèþ
ãðóíòîì. Îäíîé èç ìàãèñòðàëüíûõ ëèíèé áîðüáû ñ ýòèì ÿâëÿåòñÿ ñòðîèòåëüñòâî ðèôîâ. Â
ðåçóëüòàòå âçàèìîäåéñòâèÿ âñåõ ïåðå÷èñëåííûõ ôàêòîðîâ ðîëü ôèëüòðàòîðîâ, ðàçâèâàþ-
ùèõ ìîùíóþ êîðíåâóþ ñèñòåìó â äîííûõ ñîîáùåñòâàõ ïàëåîçîÿ áûëà âûøå, ÷åì ïîçäíåå.
Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ôèëüòðàòîðû, ïîäíèìàþùèå ñâîé ôèëüòðàöèîííûé àïïàðàò âûñîêî íàä
ãðóíòîì ðàçâèòû â äâóõ áèîòîïàõ: íà æ¸ñòêîì ãðóíòå, ïðî÷íîñòü êîòîðîãî äåëàåò íåâîçìîæ-
íûì åãî ïåðåìåùåíèå, è íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ, ãäå æèâîòíûå, ïåðåìåùàþùèå ãðóíò, íå
ñòîëü ìíîãî÷èñëåííû. Íà ðûõëûõ ãðóíòàõ íà ãëóáèíàõ øåëüôà ôèëüòðàòîðû ïðÿ÷óòñÿ â òîë-
ùó ãðóíòà èëè ëåæàò íà åãî ïîâåðõíîñòè, íî íå ïðèïîäíèìàþòñÿ ñàìè íàä äíîì, õîòÿ ìîãóò
ïîäíèìàòü ñâîé ôèëüòðàöèîííûé àïïàðàò âåñüìà âûñîêî.

Äðóãàÿ ïðîáëåìà, ñ êîòîðîé ñòàëêèâàþòñÿ ôèëüòðàòîðû: íàêîïëåíèå îòõîäîâ (ôåêà-
ëèé è ïñåâäîôåêàëèé). ×åì áîëåå ýôôåêòèâíî îíè ôèëüòðóþò, òåì áîëüøå íàêàïëèâàåòñÿ
îòõîäîâ. Áîëüøîå êîëè÷åñòâî îòõîäîâ ñïîñîáíî «ïîõîðîíèòü» ôèëüòðàòîðà. Çàèëåíèå ìè-
äèåâûõ è óñòðè÷íûõ áàíîê — âåñüìà ðàñïðîñòðàí¸ííîå ÿâëåíèå. Èçáåæàòü âðåäíîãî âëè-
ÿíèÿ íàêîïëåíèÿ îòõîäîâ (çàèëåíèÿ) ìîæíî íåñêîëüêèìè ñïîñîáàìè: 

— Ïîñåëÿÿñü â ìåñòàõ ñ î÷åíü áûñòðûì òå÷åíèåì, óíîñÿùèì íàêàïëèâàþùèåñÿ îòõîäû. Âìå-
ñòå ñ îòõîäàìè òå÷åíèå óíîñèò è ìåëêèå ôðàêöèè ãðóíòà, â ðåçóëüòàòå äíî â òàêèõ ìåñòàõ ñêàëèñòîå
èëè ïîêðûòî êðóïíûìè êàìíÿìè, ê êîòîðûì è êðåïÿòñÿ ôèëüòðàòîðû.

— Îáèòàÿ íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ, ãäå íàêîïëåíèå îòõîäîâ íå ñòîëü àêòóàëüíî èç-çà
çíà÷èòåëüíî áîëåå íèçêîãî ïîòîêà ñåñòîíà, ñêîðîñòè íàêîïëåíèÿ îòõîäîâ è ñêîðîñòè îá-
ùåãî ìåòàáîëèçìà.

— Ñòðîÿ ðèôû — îðãàíîãåííûå êîíñòðóêöèè, ñêîðîñòü ðîñòà êîòîðûõ âûøå ñêîðî-
ñòè íàêîïëåíèÿ îòõîäîâ. Ïîäðîáíåå ðèôû ðàññìîòðåíû â ñëåäóþùåé ãëàâå.

Ñîâðåìåííûõ ôèëüòðàòîðîâ ìîæíî ðàçäåëèòü íà òðè ãðóïïû: ýïèôàóíû òâ¸ðäûõ
ãðóíòîâ, ýïèôàóíû ðûõëûõ ãðóíòîâ áîëüøèõ ãëóáèí è èíôàóíû. 

Ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ
Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà. Ïðèêðåïëåíû ê ñóáñòðàòó, íàñåëÿþò ïðåèìóùåñòâåííî êà-

ìåíèñòûå ãðóíòû, ñêàëû è ò. ï., à òàêæå ñìåøàííûå ãðóíòû, ãäå ïðèêðåïëÿþòñÿ ê òåì æå
ñóáñòðàòàì: êðóïíûì âàëóíàì, êàìíÿì è ò. ï., à òàêæå ðàçëè÷íûì èñêóññòâåííûì ñóáñò-
ðàòàì (ìîëû, ñâàè, áóè, êîðàáëè è ò. ï.). Áîëüøèíñòâî èç íèõ íå ñïîñîáíû ê ïåðåäâèæå-
íèþ, ïîýòîìó ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû æ¸ñòêèõ ãðóíòîâ èíîãäà íàçûâàþò íåïîäâèæíûìè
ôèëüòðàòîðàìè. Ýòî íàçâàíèå ëó÷øå íå óïîòðåáëÿòü, ïîñêîëüêó íåêîòîðûå èç íèõ ñïîñîá-
íû ê ïåðåäâèæåíèþ. Îáëàñòè îáèëüíîãî ðàçâèòèÿ ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû ðàñïîëîæåíû
â ìåñòàõ ñòûêà âîä ðàçëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, ïîâûøåííîé ãèäðîäèíàìèêè, îáèëüíîãî
ðàçâèòèÿ ïåëàãè÷åñêîé æèçíè, ïîâûøåííîãî ñîäåðæàíèÿ âçâåñè â ïðèäîííûõ âîäàõ, õîðî-
øåé àýðàöèè. Äëÿ îòäåëüíûõ ãðóïï, îñîáåííî âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ñîîáùåñòâ òðîïè÷åñêèõ

752. Àóòîýêîëîãèÿ
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Ðèñ. 2.10. Ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ.
1 — Gorgonaria ñ ýïèôèòíîé àêòèíèåé (óêàçàíà ñòðåëêîé); 2 — Anthipataria (÷¸ðíûé êîðàëë); 3 — ïîëèõåòà îò-
ðÿäà Serpulomorpha; 4 — ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå äâèæåíèÿ óñîíîæåê ó óñîíîãîãî ðàêà Semibalanus balanoi-
des ïðè äîáûâàíèè ïèùè; 5 — àñöèäèÿ (ïðîäîëüíûé è ïîïåðå÷íûé ðàçðåçû); 6 — áðàõèîïîäà; 7 — ãóáêà. Ñòðå-
ëêè — íàïðàâëåíèå òîêà âîäû. Ïî ðàçíûì àâòîðàì.



ìåëêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ, õàðàêòåðíî äîïîëíèòåëüíîå ðàçâèòèå ôîòîñèíòåòè÷åñ-
êîãî ïèòàíèÿ: ãåðìàòèïíûå êîðàëëû, äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè Tridacninae, ãóáêè è äð.
Ôîòîñèíòåç îñóùåñòâëÿþò ñèìáèîòè÷åñêèå âîäîðîñëè. Ñ ïîìîùüþ ôîòîñèíòåçà ìíîãèå
èç òàêèõ âèäîâ ñïîñîáíû â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè èëè äàæå ïîëíîñòüþ ïîêðûâàòü ñâîè
ýíåðãåòè÷åñêèå ïîòðåáíîñòè. Ôèëüòðàöèÿ â òàêèõ ñëó÷àÿõ îñóùåñòâëÿåòñÿ äëÿ ïîëó÷åíèÿ
áèîãåíîâ.

Òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ. Ïðèêðåïë¸ííûå Bivalvia (áîëüøèíñòâî Anysomyaria, Hia-
tellidae), íåêîòîðûå Gastropoda (Crepidula) è Brachiopoda ôèëüòðóþò, ñîçäàâàÿ òîê âîäû,
ïðîõîäÿùèé ÷åðåç æàáðû, Cirripedia — êîíå÷íîñòÿìè, àêòèâíî äâèãàþùèìèñÿ èëè ïàñ-
ñèâíî ðàñïðîñòð¸ðòûìè, Bryozoa, Tunicata — ïðîãîíÿÿ òîê âîäû ÷åðåç ëîâ÷óþ ñåòü, îôè-
óðû (îñîáåííî âåòâèñòûå), Crinoidea è ïîëèõåòû (Serpulomorpha è íåêîòîðûå Terebelli-
dae) — ñ ïîìîùüþ ðàñïðîñò¸ðòûõ ëó÷åé èëè ùóïàëåö, ÷àñòü ãîëîòóðèé (Dendrochiro-
tida) — ðîòîâûìè ùóïàëüöàìè, Porifera — ïðîãîíÿÿ òîê âîäû ÷åðåç ñèñòåìó êàíàëîâ, ïðî-
íèçûâàþùèõ òåëî, Cnidaria — ùóïàëüöàìè è ñëèçèñòûìè òÿæàìè, êîòîðûå ïîòîì ñúåäà-
þò âìåñòå ñ çàñòðÿâøèìè â íèõ îðãàíèçìàìè.

Ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû ðûõëûõ ãðóíòîâ
Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà. Ïðè ôèëüòðàöèè èñïîëüçóþò ñóùåñòâóþùèé òîê âîäû, ïî-

ñêîëüêó ìàëàÿ ñêîðîñòü ïðèíîñà íîâîé ïèùè (èç-çà íèçêîé ãèäðîäèíàìèêè) äåëàåò àêòèâ-
íóþ ôèëüòðàöèþ ýíåðãåòè÷åñêè íåâûãîäíîé. Îáèòàþò íà ðûõëûõ ãðóíòàõ, ãäå íåò áûñòðûõ
òå÷åíèé. Îñîáåííî õàðàêòåðíû äëÿ áîëüøèõ ãëóáèí. Äëÿ òîãî, ÷òîáû çàêðåïèòüñÿ â ìÿãêîì
ãðóíòå è ïîäíÿòü ñâîé ôèëüòðóþùèé àïïàðàò íàä íèì, ìíîãèå ðàçâèâàþò êîðíåïîäîáíûå
îáðàçîâàíèÿ è áîëåå èëè ìåíåå äëèííûé ñòåáåëü, íà êîòîðîì ðàñïîëîæåí ôèëüòðàöèîííûé
àïïàðàò ïî òèïó ëîâ÷èõ ñåòåé. Ýòè äâå îñîáåííîñòè ìîðôîëîãèè, îïðåäåëÿåìûå ñõîäíîé
áèîëîãèåé, ñîñòàâëÿþò è èõ âíåøíåå êîíâåðãåíòíîå ñõîäñòâî.

Òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ. Porifera, Coelenterata, Bryozoa, Serpulomorpha, ìîðñêèå
çâ¸çäû Brisingidae, ñòåáåëü÷àòûå Crinoidea, íåêîòîðûå Balanomorpha. Ïîñëåäíèå èçáåãàþò
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Ðèñ. 2.11. Ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ.
1–7 — äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè: 1 — êîðàáåëüíûé ÷åðâü Teredo; 2 — ìèäèÿ Mytilus; 3 — Pholas; 4 — óñòðèöà
Ostrea; 5 — Hyatella; 6 — ãðåáåøîê Pectinidae; 7 — áðþõîíîãèé ìîëëþñê Crepidula (ïðîäîëüíûé ðàçðåç). Ñòðå-
ëêè — íàïðàâëåíèå òîêà âîäû. Ïî ðàçíûì àâòîðàì.
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Ðèñ. 2.12. Ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû ðûõëûõ ãðóíòîâ.
1 — Alcyonaria (Eunephthya); 2 — ãóáêà; 3 — äâóñòâîð÷àòûé ìîëëþñê Pinna nobilis; 4 — ãèäðîêîðàëë Errinopora
stylifera; 5 — Myriozoum sp.; 6 — Balanus evermanni; 7 — ïîëèõåòà Sabellidae, îáðîñøàÿ ãèäðîèäàìè, ìøàíêàìè
è ìåëêèìè Sabellidae; 8 — ìøàíêà Smitina jeffreisii. Ïî: 1 — Çàöåïèí (1948); 3 — Riedl (1983), îñòàëüíîå — Çåí-
êåâè÷ (1970).

4 5 6 7 8

1 2 3



çàèëåíèÿ ñóùåñòâåííûì óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ: Balanus evermanni (ðèñ. 2.12) äîñòèãàåò
ðàçìåðîâ ïèâíîé êðóæêè è ÷àñòî îáðàçóåò äðóçû.

Ôèëüòðàòîðû èíôàóíû
Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà. Ïèòàþòñÿ âñåãäà àêòèâíî, ñîçäàâàÿ òîê âîäû ÷åðåç ôèëüò-

ðàöèîííûé àïïàðàò. Â òîé èëè èíîé ñòåïåíè çàêàïûâàþòñÿ â ãðóíò. Ìàêñèìàëüíîãî ðàçâè-
òèÿ äîñòèãàþò íà ïåñêàõ, ÷èñòûõ èëè çàèëåííûõ, â ïðèáðåæíûõ ðàéîíàõ è íà áàíêàõ, íà-
õîäÿùèõñÿ ïîä âëèÿíèåì îñíîâíûõ ïîòîêîâ òå÷åíèé. Âñå ôèëüòðàòîðû èíôàóíû ñïîñîá-
íû ê ñàìîñòîÿòåëüíîìó ïåðåäâèæåíèþ, ïîýòîìó èõ íàçûâàþò òàêæå ïîäâèæíûìè ôèëüò-
ðàòîðàìè. Ýòî íàçâàíèå ëó÷øå íå èñïîëüçîâàòü, ïîñêîëüêó íåêîòîðûå ôèëüòðàòîðû äðó-
ãèõ ãðóïï òàêæå ñïîñîáíû ê ñàìîñòîÿòåëüíîìó ïåðåäâèæåíèþ.

792. Àóòîýêîëîãèÿ

Ðèñ. 2.13. Ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû ðûõëûõ ãðóíòîâ.
1, 2 — àñöèäèè; 3 — Bryozoa; 4–7 — Pennatularia (4 — Kophobelemnon; 5 — Virgularia; 6 — Umbelulla; 7 —
Veretillum); 8 — ñòåáåëü÷àòàÿ ìîðñêàÿ ëèëèÿ Rhizocrinus lofotensis; 9–12 — ãóáêè. Ïî ðàçíûì àâòîðàì.
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Ðèñ. 2.14. Ôèëüòðàòîðû èíôàóíû.

1 — äâóñòâîð÷àòûé ìîëëþñê Mya ðàçíûõ âîçðàñòîâ; 2 — ëàíöåòíèê Branchiostoma lanceolatum; 3 — áðàõèîïîäà
Lingula; 4— ýõèóðèäà Urechis caupo; 5 — ïîëèõåòà Chaetopterus (ñ — ëîâ÷àÿ ñåòü); 6, 7 — áðþõîíîãèå ìîëëþñêè
Strutiolaria papillosa (Trochidae) è Aporrhais pespelekani, ïåëèêàíüÿ íîãà; 8 — äâóñòâîð÷àòûé ìîëëþñê Cardiidae.
Ñòðåëêè — íàïðàâëåíèå òîêà âîäû. Ïî ðàçíûì àâòîðàì.
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Òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ. Ïî÷òè èñêëþ÷èòåëü-
íî Bivalvia, èç äðóãèõ ãðóïï: ïëîñêèå åæè (Clypeaste-
roida), àìôèïîäû (Ampeliscidae), Gastropoda (Trochi-
dae), Brachiopoda (Lingula), ëàíöåòíèê (Branchiosto-
ma), ïîëèõåòû: Nereidae, ñåðïóëèäû (Ditrupa), Chae-
topteridae, Maldanidae, Terebellidae.

Íåêîòîðûå ýõèóðèäû (íàïðèìåð, Urechis caupo)
è ïîëèõåòû ôèëüòðóþò ñ ïîìîùüþ ëîâ÷èõ ñåòåé òè-
ïà ïàóòèíû, ïîñòîÿííûõ — Chaetopteridae (Chaetop-
terus) èëè âðåìåííûõ, êîòîðûå îíè ïîòîì ñúåäàþò
âìåñòå ñ çàñòðÿâøåé â íèõ ïèùåé (Maldanidae (Pra-
xillura), Nereidae). Ïîëèõåòû òàêæå ìîãóò ôèëüòðî-
âàòü ùóïàëüöàìè — Serpulomorpha è Terebellidae
(Lanice), âåðîÿòíî, Thelepus cincinnatus, êîòîðûé, ïî
ìîèì íàáëþäåíèÿì, ìîæåò ñòðîèòü òðóáêè ñ òàêîé
æå «êîðîíîé», ÷òî è Lanice. Âîçìîæíî, ôèëüòðîâàòü
ñïîñîáíû è äðóãèå âèäû ñ äëèííûìè ùóïàëüöàìè èç Terebellidae è äàæå Ampharetidae (íà-
ïðèìåð, Samythella).

Ïëîñêèå ìîðñêèå åæè ÷àñòî ïîêðûâàþò ìîðñêîå äíî ïî÷òè ñïëîøü. Ôèëüòðàöèÿ
ïðîèñõîäèò âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà, íàïðàâëåíèå òîêà âîäû ïîêàçàíî íà ðèñóíêå ñòðåë-
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Ðèñ. 2.15. Ôèëüòðàòîðû èíôàóíû.
1 — áðàõèîïîäà Lingula anatina; 2–4 — äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè:
2 — Tagelus plebius; 3 — Solen pellucidus; 4 — Donax cariabilis.
Ñòðåëêè — íàïðàâëåíèå òîêà âîäû. Ïî Hesse (1924) è Ðóïïåðò è
äð. (2008).

Ðèñ. 2.16. Ôèëüòðàòîðû èíôàóíû.
Ïëîñêèé ìîðñêîé åæ Dendraster excen-
tricus ñâåðõó è ñíèçó.



êàìè. Èíîãäà åæè ëåæàò äàæå â íåñêîëüêî ñëî¸â. Ïðè ýòîì ñàìè åæè ñâîèìè òåëàìè îáðà-
çóþò ðåø¸òêó, íàïðàâëÿþùóþ è óñèëèâàþùóþ òîê âîäû è åãî òóðáóëåíòíîñòü. Ëåæàùèå
â âåðõíèõ ñëîÿõ åæè ôèëüòðóþò òàêæå è íèæíåé ïîâåðõíîñòüþ. Ëåæàùèå æå â íèæíèõ
ñëîÿõ ïîëó÷àþò çàùèòó îò õèùíèêîâ.

Íåêîòîðûå ôèëüòðàòîðû èíôàóíû ñòîëü âåëèêè, ÷òî ôàêòè÷åñêè ôèëüòðóþò èç âåðõ-
íåãî ÿðóñà ïðèäîííîé âîäû, îòòóäà æå, îòêóäà è ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû ðûõëûõ ãðóíòîâ.
Òàê, ïî íàáëþäåíèÿì Â.Ê. Êàðàìûøåâà (ëè÷í. ñîîáù.) èç ïîäâîäíîãî àïïàðàòà, Mya sp. íà
øåëüôå Êàì÷àòêè ìîãóò ïðèïîäíèìàòü ñèôîíû íàä äíîì íà 0,5 ì.

Äåòðèòîôàãè
Ðàçëè÷àþò äâà òèïà äåòðèòîôàãîâ: ñîáèðàþùèå äåòðèòîôàãè è ãðóíòîåäû. Ýòè íà-

çâàíèÿ íå î÷åíü óäà÷íû, ïîñêîëüêó òå è äðóãèå ïèòàþòñÿ äåòðèòîì. Ãëàâíîå èõ îòëè÷èå:
ïåðâûå ïèòàþòñÿ ñ ïîâåðõíîñòè îñàäêà, âòîðûå — â åãî òîëùå. Àíãëèéñêèå ýêâèâàëåí-
òû — surface deposit feeders è subsurface deposit feeders — áîëüøå ñîîòâåòñòâóþò òèïó èõ
ïèòàíèÿ. Ïåðâûå ñîáèðàþò òîëüêî ÷òî îñåâøèé äåòðèò, âòîðûå — íàêîïèâøèéñÿ â äàííîì
ìåñòå çà êàêîé-òî ñðîê. Òå è äðóãèå íàñåëÿþò ìåñòà ñ îñëàáëåííîé ãèäðîäèíàìèêîé, ìåë-
êîçåðíèñòûìè ãðóíòàìè (èë, ãëèíà) ñ ïîâûøåííûì ñîäåðæàíèåì îðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà.
Ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî òàêèå ìåñòà èìåþòñÿ è â ðàéîíàõ ñ î÷åíü ñèëüíûìè òå÷åíèÿìè
ìåæäó êàìíÿìè è ñêàëàìè, â ãëóáèíå çàðîñëåé ìàêðîôèòîâ, íà ðèôàõ è ò. ï.
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Ðèñ. 2.17. Ñîáèðàþùèå äåòðèòîôàãè.
1–3 — Cumacea: 1 — Iphinoe trispinosa; 2, 3 — Diastylus rathkei; 4–6— äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè: 4 — ðàçíîãî
âîçðàñòà Macoma balthica, îòäåëüíî ïîêàçàí âõîäíîé ñèôîí, ñîáèðàþùèé äåòðèò, âèä ñâåðõó, 5 — Megayoldia
thraciaeformis; 6 — Nucula tenuis; 7 — ïåñêîæèë Arenicola. Ïî ðàçíûì àâòîðàì.
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11Ðèñ. 2.18. Ñîáèðàþùèå äåòðè-

òîôàãè.
1–3 — äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè:
1— Yoldia limatula, ñîáèðàþùàÿ äå-
òðèò â òîëùå ãðóíòà è ñ ïîâåðõíîñ-
òè; 2 — Scrobicularia piperta; 3 —
Scrobicularia sp.; 4 — àããëþòèíèðî-
âàííûå ôîðàìèíèôåðû; 5 — ýóôàó-
çèèäà, äâèæóùàÿñÿ âäîëü äíà, ðàç-
ðûõëÿÿ èë; 6 — îôèóðà Amphiura
sp.; 7 — ýõèóðèäà Tatjanellia grandis,
ñîáèðàþùàÿ äåòðèò ïðîñòîìèóìîì;
8 — ïîëóõîðäîâîå Balanoglossus sp.
9–11 — ïîëèõåòû: 9 — Melinna;
10 — Diopatra cuprea; 11 — Terebel-
lidae; Ñòðåëêè — íàïðàâëåíèå äâè-
æåíèÿ âîäû è ãðóíòà. Ïî ðàçíûì àâ-
òîðàì.



Ñîáèðàþùèå äåòðèòîôàãè
Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà. Ïèòàþòñÿ, ñîáèðàÿ äåòðèò ñ ïîâåðõíîñòè îñàäêà. Ìíîãèå

ñïîñîáíû â òîé èëè èíîé ñòåïåíè îòôèëüòðîâûâàòü ïëàíêòîí è äåòðèò èç òîëùè âîäû,
îñîáåííî ýòî îòíîñèòñÿ ê Bivalvia.

Òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ. Ôîðàìèíèôåðû ñîáèðàþò äåòðèò ïñåâäîïîäèÿìè, Bivalvia
ðîòîâûìè ëîïàñòÿìè, èëè ïàëüïàìè (Taxodonta), èëè ñèôîíîì (Tellinidae è íåêîòîðûå äðó-
ãèå), Polychaeta (Terebellomorpha, Spiomorpha, Arenicolidae, Chaetopteridae è äð.) — ðîòî-
âûìè ùóïàëüöàìè, íàñòîÿùèå îôèóðû — ëó÷àìè, íåêîòîðûå Gastropoda (Hydrobia) ñîáè-
ðàþò ðàäóëîé, Crustacea (Cumacea, Amphipoda, Isopoda è äð.) — êîíå÷íîñòÿìè, Echiuri-
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Ðèñ. 2.19. Ãðóíòîåäû.
1 — ãîëîòóðèÿ Trochostoma; 2, 3 — íåïðàâèëüíûå ìîðñêèå
åæè Echinocardium (2) è Echinosigra phiale (3); 5, 6 — ïî-
ëèõåòû: Clymenella torquata (5) è Pectinaria koreni; 4, 7 —
ìîëëþñêè: Scaphopoda Cadulus tolmieri (4) è Caudofoveata
(7); 8 — ìîðñêàÿ çâåçäà îòðÿäà Phanerozonia. Ñòðåëêè —
íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ âîäû. Ïî ðàçíûì àâòîðàì.



da — õîáîòêîì, ãîëîòóðèè (Elasipoda, òðåïàíãè) õîäÿò ïî ñóáñòðàòó, ñîáèðàÿ äåòðèò ðîòî-
âûìè ùóïàëüöàìè.

Ãðóíòîåäû
Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà. Ïèòàþòñÿ äåòðèòîì èç òîëùè ãðóíòà. ×àñòî èõ íàçûâàþò

áåçâûáîðî÷íî çàãëàòûâàþùèìè ãðóíò. Â äåéñòâèòåëüíîñòè, âûáîð îíè âñ¸-òàêè îñóùåñò-
âëÿþò. Ìíå íåîäíîêðàòíî óäàâàëîñü íàõîäèòü òèïè÷íîãî «áåçâûáîðî÷íîãî» ãðóíòîåäà —
ìîðñêóþ çâåçäó Ctenodiscus crispatus, — èç ðòà êîòîðîé òîð÷àëè öåëûå äâóñòâîð÷àòûå
ìîëëþñêè Astarte crenata.

Òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ. Ìíîãèå ïîëèõåòû, ìîðñêèå çâåçäû Phanerozonia, íåïðà-
âèëüíûå ìîðñêèå åæè, Holothuroidea (Molpadida è Apodida), Sipunculida.

Õèùíèêè
Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà. Ïîåäàþò äðóãèõ æèâîòíûõ. Îáû÷íî õèùíûé îáðàç æèçíè

ñâÿçûâàþò ñ ðàçâèòèåì ñëîæíîãî ïèùåâîãî ïîâåäåíèÿ, îðãàíîâ ÷óâñòâ è íåðâíîé ñèñòå-
ìû. Îêàçûâàåòñÿ, ÷òî ýòî íå âñåãäà òàê. Ñúåñòü áëèæíåãî ìîæíî è âîâñå, íå èìåÿ ãîëîâû:
äàííûé òèï ïèòàíèÿ âñòðå÷àåòñÿ ñðåäè êëàññà Bivalvia, ó âñåõ ïðåäñòàâèòåëåé êîòîðîãî
íåò ãîëîâû (ðèñ. 2.20): Cuspidaria óëàâëèâàåò êîëåáàíèÿ âîäû, ñîçäàâàåìûå ïðîïëûâàþ-
ùåé ìèìî êîïåïîäîé è «âûñòðåëèâàåò» ñèôîí, õâàòàÿ èì ðàêîîáðàçíîå. Ìîëëþñêè ýòîãî
ñåìåéñòâà (è íåñêîëüêèõ áëèçêèõ) âîâñå íå èìåþò ôèëüòðàöèîííîãî àïïàðàòà.

Áîëåå òîãî, äëÿ õèùíîãî ïèòàíèÿ íå íóæíà äàæå íåðâíàÿ ñèñòåìà: õèùíèêè
ðàñïðîñòðàíåíû äàæå ñðåäè ãóáîê, êîòîðûõ-òî è ìíîãîêëåòî÷íûìè ñ÷èòàþò íå âñå. Òàêîé
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Ðèñ. 2.20. Õèùíèêè.
1, 2 — äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè: 1 — Cuspidaria: ââåðõó ñòàäèè ïîèìêè êîïåïîäû ñèôîíîì, âíèçó — îáùèé
âèä; 2 — Ðîrîòóà granulata, ëîâÿùàÿ êóìîâîãî ðàêà ïîõîæèì íà êàïþøîí ââîäíûì ñèôîíîì; 3 — áðþõîíîãèå
ìîëëþñêè: 3 — Conus, ïîéìàâøèé ðûáó; 4 — Naticidae, ñâåðëÿùàÿ äûðêó â ðàêîâèíå äâóñòâîð÷àòîãî ìîëëþñêà.
Ïî ðàçíûì àâòîðàì.
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òèï ïèòàíèÿ îïèñàí äëÿ ãóáêè Asbestopluma sp. (Vacelet, Boury-Esnault, 1995). Ýòîìó ðîäó
ïðèíàäëåæèò ðåêîðä ïî ìàêñèìàëüíîé ãëóáèíå îáèòàíèÿ ñðåäè ãóáîê — 8840 ì, äà è âñ¸
Cladorhizidae, ê êîòîðûì ïðèíàäëåæèò äàííûé ðîä — ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî ãëóáîêîâîä-
íûå, íî òàêîé âèä áûë èçó÷åí â ïåùåðàõ ïîä Ìàðñåëåì íà ãëóáèíå 17–23 ì. Ó ýòîé ãóáêè
íåò íèêàêèõ ñëåäîâ ñèñòåìû êàíàëîâ, ïðîíèçûâàþùèõ òåëî îñòàëüíûõ ãóáîê è ñëóæàùèõ
äëÿ ôèëüòðàöèè, íå îáíàðóæåíû ó íå¸ è õîàíîöèòû. Òåëî ïîêðûòî äëèííûìè íåïîäâèæ-
íûìè ëó÷àìè, èç êîòîðûõ ïîä ïðÿìûìè óãëàìè òîð÷àò ñïèêóëû. Íàáëþäåíèÿìè óñòàíîâ-
ëåíî, ÷òî â ýòèõ ëó÷àõ çàñòðåâàþò ìåëêèå ðàêîîáðàçíûå. Æåðòâû íå òåðÿþò àêòèâíîñòè,
÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá îòñóòñòâèè êàêîãî-ëèáî ïàðàëèçóþùåãî äåéñòâèÿ. Â òå÷åíèå ÷àñà
æåðòâó íà÷èíàþò ïîêðûâàòü êëåòêè ýïèòåëèÿ ãóáêè, êîòîðûå ñêðûâàþò å¸ ïîëíîñòüþ çà
ñóòêè, à çà íåñêîëüêî ñóòîê ãóáêà ïîëíîñòüþ ïåðåâàðèâàåò äîáû÷ó.

Òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ. Porifera, Cnidaria, Nemertini, ìíîãèå Polychaeta, Gastropo-
da, Bivalvia (Cuspidariidae, Poromyidae è äð.), Cephalopoda; ìíîãèå Asteroidea, ïðåèìóùå-
ñòâåííî êðóïíûå Crustacea (Decapoda, Amphipoda, Isopoda è äð.), ðûáû.

Êîðìîâîé è íåêîðìîâîé áåíòîñ
Áåíòîñíûå îðãàíèçìû âõîäÿò â ðàçíûå òðîôè÷åñêèå óðîâíè äîííûõ ñîîáùåñòâ. Â òå

æå ñîîáùåñòâà, íî â áîëåå âûñîêèå òðîôè÷åñêèå óðîâíè âõîäÿò ïðîìûñëîâûå âèäû áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ, ðûá, à òàêæå íåêîòîðûå âèäû ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ. Äëÿ òàêèõ âèäîâ áåí-
òîñíûå îðãàíèçìû ÿâëÿþòñÿ êîðìîâîé áàçîé. Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî õîòÿ ïðîäóêöèÿ
ïëàíêòîíà è ïëàíêòîíîÿäíûõ ðûá ñóùåñòâåííî ïðåâîñõîäèò ïðîäóêöèþ áåíòîñà è áåíòî-
ñîÿäíûõ ðûá, âêóñîâûå êà÷åñòâà áåíòîñîÿäíûõ ðûá (íàïðèìåð, îñåòðîâûõ, òðåñêîâûõ,
êàìáàë) ñóùåñòâåííî ïðåâîñõîäÿò òàêîâûå ïëàíêòîôàãîâ (íàïðèìåð, êèëåê). Íåóäèâè-
òåëüíî, ÷òî ñóùåñòâåííóþ ÷àñòü ìèðîâîãî âûëîâà ïëàíêòîôàãîâ (â ÷àñòíîñòè, ïî÷òè öå-
ëèêîì ïåðóàíñêîãî àí÷îóñà) ÷åëîâå÷åñòâî èñïîëüçóåò äëÿ ïðèãîòîâëåíèÿ êîìáèêîðìîâ
äëÿ ïðîìûøëåííîãî âûðàùèâàíèÿ áîëåå ñúåäîáíûõ ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ, áåíòîôàãè
æå (êàê è õèùíèêè) èäóò â ïèùó ÷åëîâåêà íåïîñðåäñòâåííî.

Äëÿ ðûáîõîçÿéñòâåííûõ öåëåé ñóùåñòâåííûì ÿâëÿåòñÿ íå òîëüêî çíàíèå îáùåãî
ðàñïðåäåëåíèÿ áåíòîñà, íî è êîðìîâîé áàçû ïðîìûñëîâûõ âèäîâ — êîðìîâîãî áåíòîñà.
Â ñîñòàâ êîðìîâîãî áåíòîñà òðàäèöèîííî âêëþ÷àþò ïîëèõåò, äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ
(êðîìå êðóïíûõ è ïðèêðåïë¸ííûõ âèäîâ), îôèóð, ðàêîîáðàçíûõ (êðîìå óñîíîãèõ). Ê íå-
êîðìîâîìó áåíòîñó îòíîñÿò êèøå÷íîïîëîñòíûõ, ãóáîê, ìîðñêèõ çâ¸çä, êðóïíûå âèäû äâó-
ñòâîðîê, óñîíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ. Â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ôèëüòðàòî-
ðû ýïèôàóíû — íåêîðìîâîé áåíòîñ, ñðåäè äåòðèòîôàãîâ (ñîáèðàþùèõ è ãðóíòîåäîâ), íà-
ïðîòèâ, áóëüøàÿ ÷àñòü âèäîâ ïðèíàäëåæèò ê êîðìîâîìó áåíòîñó. Áóëüøàÿ ÷àñòü ôèëüòðà-
òîðîâ èíôàóíû òàêæå îòíîñèòñÿ ê êîðìîâîìó áåíòîñó, íî â ýòîé òðîôè÷åñêîé ãðóïïå îñî-
áåííî ìíîãî êðóïíûõ ãëóáîêî çàêàïûâàþùèõñÿ äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ, âçðîñëûå îñî-
áè êîòîðûõ ìàëîäîñòóïíû äëÿ ïðîìûñëîâûõ âèäîâ. Êîíå÷íî, äåëåíèå âèäîâ íà êîðìîâûå
è íåêîðìîâûå â äîñòàòî÷íîé ìåðå óñëîâíî. Òàê, õîòÿ êðóïíûå îñîáè Mya íà øåëüôå äàëü-
íåâîñòî÷íûõ ìîðåé çàêàïûâàþòñÿ íà ãëóáèíó äî ïîëóìåòðà è áîëåå, èõ òàêæå èñïîëüçóþò
â ïèùó ïðîìûñëîâûå âèäû: ðûáû ìîãóò ñêóñûâàòü ñèôîíû, âûñòóïàþùèå íàä ãðóíòîì
(äî ïîëóìåòðà è áîëåå), à êàì÷àòñêèå êðàáû Paralithodes camchatica â ïîèñêàõ Mya ìîãóò
âûêàïûâàòü ãëóáîêèå (äî ìåòðà) è äëèííûå òðàíøåè (íàáëþäåíèÿ èç áàòèñêàôà À.Ê. Êà-
ðàìûøåâà, ëè÷í. ñîîáù.). Îäèí è òîò æå âèä ìîæåò áûòü âêëþ÷¸í â ñîñòàâ êîðìîâîãî èëè
íåêîðìîâîãî áåíòîñà â çàâèñèìîñòè îò çàäà÷ èññëåäîâàíèÿ. Íàïðèìåð, îñåòðîâûå ïèòàþò-
ñÿ, âñàñûâàÿ áåíòîñ ñî äíà, ïîýòîìó ïðèêðåïë¸ííûå ìîëëþñêè äëÿ íèõ íåäîñòóïíû (íå-
êîðìîâîé áåíòîñ). Dreissena polymorpha îáðàçóåò ïëîòíûå äðóçû íà òâ¸ðäûõ ñóáñòðàòàõ è
íåäîñòóïíà äëÿ îñåòðîâûõ. Íî ïðè èçó÷åíèè ïèòàíèÿ âîáëû è ëåùà, êîòîðûå ëåãêî âûêó-
ñûâàþò D. polymorpha èç äðóç, ýòîò âèä ñëåäóåò âêëþ÷àòü â êîðìîâîé áåíòîñ. Áîëåå òîãî,
òîò æå ñàìûé âèä â îäíîì ðàéîíå ìîæåò áûòü âïîëíå ïîëíîöåííîé ïèùåé, òîãäà êàê â äðó-
ãîì ðàéîíå åãî ñëåäóåò âêëþ÷àòü â ñîñòàâ íåêîðìîâîãî áåíòîñà. Íàïðèìåð, Mytilaster lin-
eatus â Þæíîì Êàñïèè æèâ¸ò íà ïîâåðõíîñòè ïëîòíûõ èëîâ, è îñåòðîâûå èíòåíñèâíî ïî-
åäàþò åãî, òîãäà êàê â Ñåâåðíîì Êàñïèè M. lineatus îáðàçóåò ïëîòíûå äðóçû íà êàìíÿõ è
íåäîñòóïåí îñåòðîâûì.
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Ðàñïðåäåëåíèå áèîìàññû áåíòîñà
Îïðåäåëÿåòñÿ äîñòóïíîé ïèùåé. Çà ïðåäåëàìè ôèòàëè îñíîâíîé ïèùåé ÿâëÿåòñÿ äå-

òðèò. Íà ãëóáèíàõ øåëüôà êîëè÷åñòâî äåòðèòà çàâèñèò îò ìíîãèõ ôàêòîðîâ: ïðîäóêòèâíî-
ñòè âûøåëåæàùåé ôîòè÷åñêîé çîíû, âûíîñà àëëîõòîííîé îðãàíèêè, ïðèíîñà äåòðèòà òå-
÷åíèÿìè è äð. Çà ïðåäåëàìè øåëüôà âñ¸ áîëüøåå çíà÷åíèå ïðèîáðåòàåò îñåäàþùèé äåò-
ðèò («äîæäü òðóïîâ»). Ïåðåíîñ äåòðèòà èç âûøåëåæàùèõ ñëîåâ îñóùåñòâëÿåòñÿ íå â âè-
äå äåéñòâèòåëüíîãî «äîæäÿ òðóïîâ», õîòÿ è îí èìååò ìåñòî, áîëåå òîãî, òðóïû êèòîâ è
äðóãèõ êðóïíûõ æèâîòíûõ ÿâëÿþòñÿ åñòåñòâåííûì áèîòîïîì ìíîãèõ îðãàíèçìîâ, ñïåöè-
ôè÷íûõ äëÿ ãèäðîòåðì (ñì. íèæå). Âñ¸ æå áóëüøàÿ ÷àñòü ïîòîêà ýíåðãèè, ïî-âèäèìîìó,
ïåðåäàåòñÿ ïî öåïÿì ïèòàíèÿ îðãàíèçìàìè ñ âåðòèêàëüíûìè ìèãðàöèÿìè. Ñóùåñòâåííîå

Ðèñ. 2.21. Ðàñïðåäåëåíèå áèîìàññû áåíòîñà (ââåðõó) è ñîäåðæàíèå îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà â
äîííûõ îñàäêàõ (âíèçó). Ïî Ãåðøàíîâè÷ó è äð. (1990).

ââåðõó: 1 — <0,05; 2 — 0,05–0,1; 3 — 0,1–1,0; 4 — 1,0–10; 5 — 10–50; 6 — 50–300; 7 — 300–1000; 8 — >1000 ã/ì2.
âíèçó: 1 — <0,25; 2 — 0,25–0,5; 3 — 0,5–1,0; 4 — 1,0–2,0; 5 — >2% ñóõîãî îñàäêà.



çíà÷åíèå èìååò ñáàëàíñèðîâàííîñòü ïåëàãè÷åñêèõ ñîîáùåñòâ: ñîîáùåñòâà óìåðåííûõ âîä
è àïâåëëèíãîâ ïëîõî ñáàëàíñèðîâàíû, è áîëüøàÿ ÷àñòü èõ ïðîäóêöèè â âèäå äåòðèòà îñå-
äàåò íà äíî. Äðóãîé èñòî÷íèê äåòðèòà — ìàêðîôèòû è ðèôîâûå ïîñòðîéêè. Îíè îáÿçà-
òåëüíî ñîçäàþò äåòðèòíûé øëåéô. Óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ äåòðèòà äî îïðåäåë¸ííûõ ïðå-
äåëîâ (ðàçíûõ â ðàçëè÷íûõ ðàéîíàõ) ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ áèîìàññû áåíòîñà: ñëèøêîì
áîëüøîé ïîòîê äåòðèòà ìîæåò ïðèâåñòè ê äåôèöèòó êèñëîðîäà, ÷òî, â ñâîþ î÷åðåäü, ïðè-
âåä¸ò ê ïàäåíèþ áèîìàññû.

Â öåëîì, íà øåëüôàõ, îìûâàåìûõ ñóáïîëÿðíûìè âîäàìè â îáîèõ ïîëóøàðèÿõ, áèî-
ìàññà áåíòîñà ñîñòàâëÿåò áîëåå 100 ã/ì2, çà÷àñòóþ äîñòèãàÿ 1 êã/ì2 è áîëåå. Íà øåëüôàõ
ðàéîíîâ àïâåëëèíãîâ áèîìàññà â âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ äîñòèãàåò 100 ã/ì2 è ðåçêî ñíèæàåò-
ñÿ (ìåñòàìè äî íóëÿ) íà ñðåäíèõ ãîðèçîíòàõ. Íà ýòèõ øåëüôàõ ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò
êðóïíûå ñåñòîíîôàãè. Íà øåëüôàõ ðàéîíîâ, îìûâàåìûõ òðîïè÷åñêèìè è ñóáòðîïè÷åñêè-
ìè âîäàìè áèîìàññà áåíòîñà êàê ïðàâèëî ìåíüøå 50 ã/ì2, â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ìåíüøå
20 ã/ì2. Ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû áèîìàññà â ñðåäíåì ïàäàåò, õîòÿ íà ñêëîíå ëîêàëüíî áèî-
ìàññà ìîæåò äîñòèãàòü ñðàâíèìûõ ñ øåëüôîì çíà÷åíèé. Îñîáåííî âûñîêèå áèîìàññû
ïðèóðî÷åíû ê ïîëîæèòåëüíûì ôîðìàì ðåëüåôà, ãäå ôîðìèðóþòñÿ ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòî-
ðîâ ýïèôàóíû. Íà îêåàíè÷åñêîì ëîæå áèîìàññà áåíòîñà ïàäàåò ïî ìåðå óäàëåíèÿ îò èñ-
òî÷íèêà äåòðèòà — ïðîäóêòèâíûõ ðàéîíîâ (îáû÷íî — ýòî øåëüô è ñêëîí). Âáëèçè áåðå-
ãà áèîìàññà áåíòîñà íà îêåàíè÷åñêîì ëîæå ÷àñòî áîëåå 1 ã/ì2, òîãäà êàê â öåíòðå îêåàíè-
÷åñêèõ êðóãîâîðîòîâ íà òåõ æå ãëóáèíàõ — ìåíåå 0,1 ã/ì2. Â ãëóáîêîâîäíûõ æåëîáàõ, êðó-
òûå ñêëîíû êîòîðûõ äåéñòâóþò êàê «ëîâóøêè» îñåäàþùåé îðãàíèêè, áèîìàññà âíîâü ïî-
âûøàåòñÿ, äîñòèãàÿ ìåñòàìè ïî÷òè 10 ã/ì2.

Ðàñïðåäåëåíèå áèîìàññû áåíòîñà â Ìèðîâîì îêåàíå ïðèâåäåíî íà ðèñ. 2.21. Â îá-
ùèõ ÷åðòàõ îíî ïîâòîðÿåò ðàñïðåäåëåíèå ñîäåðæàíèÿ îðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà, ïîêàçàí-
íîå íà ýòîì æå ðèñóíêå. Ïðèìåð ðàñïðåäåëåíèÿ áèîìàññû áåíòîñà íà êîíêðåòíîì ðàçðåçå
ïîêàçàí íà ðèñ. 3.24.

Còðàòåãèè æèçíåííûõ öèêëîâ 
Ñòðåìëåíèå îáîáùèòü íàêîïëåííóþ èíôîðìàöèþ ïî àóòîýêîëîãèè âèäîâ ïðèâåëî ê

âîçíèêíîâåíèþ êîíöåïöèé ñòðàòåãèé æèçíåííûõ öèêëîâ (èëè ïðîñòî æèçíåííûõ ñòðàòå-
ãèé), íàçûâàåìûõ òàêæå ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêèìè ñòðàòåãèÿìè. Â êîíå÷íîì èòîãå, âî âñåõ
êîíöåïöèÿõ ðàññìàòðèâàþò ðàñïðåäåëåíèå ýíåðãèè ìåæäó ðàçëè÷íûìè ïîïóëÿöèîííûìè
ïðîöåññàìè (ìèãðàöèè, îñîáåííîñòè ðàçìíîæåíèÿ) è îñîáåííîñòÿìè áèîëîãèè îòäåëüíûõ
îñîáåé (ðîñò, ðàçìåðû, ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè è ò. ï.). Ðàçëè÷íûå êîíöåïöèè
ðàññìàòðèâàþò ðàñïðåäåëåíèå àóòýêîëîãè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê ïî ðàçëè÷íûì îñÿì, êîòî-
ðûå àâòîðû äàííûõ êîíöåïöèé ñ÷èòàþò íàèáîëåå çíà÷èìûìè.

Êëàññèôèêàöèÿ, ðàññìàòðèâàþùàÿ äâå æèçíåííûå ñòðàòåãèè — r-Ê
Ñàìàÿ ïðîñòàÿ êëàññèôèêàöèÿ æèçíåííûõ ñòðàòåãèé âûäåëÿåò äâà îñíîâíûõ òèïà.

Íàçâàíèÿ ýòèõ òèïîâ ðàçëè÷íû. Â ïåðâîì âàðèàíòå (McLeod, 1884, öèò. ïî: Ìèðêèí è äð.,
2002) èõ îïðåäåëèëè êàê «êàïèòàëèñòû» è «ïðîëåòàðèè», ñåé÷àñ èõ íàçûâàþò K- è r-ñòðà-
òåãàìè (MacArthur, Wilson, 1967; Ïèàíêà, 1981; Èëüÿø è äð., 2003) ïî êîýôôèöèåíòàì ëî-
ãèñòè÷åñêîãî óðàâíåíèÿ ðîñòà ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè r è Ê (ðèñ. 2.22). Ñîãëàñíî îäíîé
èç òåîðèé (âåñüìà ïîïóëÿðíîé â ñîâðåìåííîé ýêîëîãèè) è îòäåëüíûì ïðèìåðàì, â ñîîá-
ùåñòâàõ ñ áîëüøèì ÷èñëîì âèäîâ êîíêóðåíöèþ ñ÷èòàþò îñíîâíûì ôàêòîðîì îòáîðà â óñ-
ëîâèÿõ äåôèöèòà ðåñóðñîâ, äåôèöèò ðåñóðñîâ æå ñ÷èòàþò íåïðåìåííûì ñâîéñòâîì ïðè-
ðîäíûõ ñîîáùåñòâ. Èíûìè ñëîâàìè, êîíêóðåíöèþ çà ðåñóðñ, ñîãëàñíî òàêèì ïðåäñòàâëå-
íèÿì, ñ÷èòàþò îñíîâíûì ôàêòîðîì âçàèìîäåéñòâèÿ âèäîâ. Äëÿ ìíîãèõ ýêîñèñòåì èëè
ãèëüäèé (íàïðèìåð, ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé â íàçåìíûõ ýêîñèñòåìàõ èëè ôèòîïëàíêòîíà)
ýòî âïîëíå äîïóñòèìîå óïðîùåíèå. Àíàëèçèðóÿ ëîãèñòè÷åñêóþ ìîäåëü ðîñòà ÷èñëåííîñ-
òè ïîïóëÿöèè, MacArthur è Wilson (1967) ïðåäïîëîæèëè, ÷òî â ñòàáèëüíûõ óñëîâèÿõ êîí-
êóðåíöèÿ çà ðåñóðñ ïðèâîäèò ê îòáîðó âèäîâ, ó êîòîðûõ îñíîâíîé ïîòîê ýíåðãèè ÷åðåç ïî-
ïóëÿöèþ íàïðàâëåí íà ïðîäóöèðîâàíèå áîëåå êîíêóðåíòîñïîñîáíûõ ïîòîìêîâ (Ê-ñòðàòå-
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ãèÿ). Íî áîëüøèå çàòðàòû íà ïðîèçâîä-
ñòâî îòäåëüíîãî ïîòîìêà ïðèâîäÿò ê îã-
ðàíè÷åíèþ ÷èñëà ïîòîìêîâ, ïðîäóöèðó-
åìûõ ïîëîâîçðåëîé îñîáüþ. Ýòî âåäåò ê
ñíèæåíèþ ìàêñèìàëüíîé ñêîðîñòè ðîñ-
òà è ñíèæåíèþ ðàññåëèòåëüíûõ ñïîñîá-
íîñòåé âèäà. Â ýêîñèñòåìàõ, ãäå ÷èñëåí-
íîñòü ïîïóëÿöèè îãðàíè÷èâàþò íå ëè-
ìèòèðóþùèå ôàêòîðû, çà êîòîðûå èäåò
êîíêóðåíòíàÿ áîðüáà, à âíåøíèå âîçäåé-
ñòâèÿ (ïðåññ õèùíèêîâ, ïîñòîÿííî äåé-
ñòâóþùèå íàðóøåíèÿ è ò. ï.), ïðåèìóùå-
ñòâî ïîëó÷àþò âèäû ñ áîëåå âûñîêîé
ñêîðîñòüþ ðàçìíîæåíèÿ (r-ñòðàòåãè).
Ýòè âèäû ïðîèçâîäÿò áîëüøîå êîëè÷åñò-
âî ïîòîìêîâ, íà ïðîèçâîäñòâî êàæäîãî
èç êîòîðûõ çàòðà÷åíà ãîðàçäî ìåíüøàÿ
ýíåðãèÿ. Íàïðÿæ¸ííîñòü ìåæâèäîâîé
êîíêóðåíöèè è ñâÿçàííàÿ ñ íåé ñòåïåíü
äîñòóïíîñòè ëèìèòèðóþùåãî ðåñóðñà
îïðåäåëÿþò ïîëîæåíèå âèäîâ íà îñè r- è Ê-ñòðàòåãèé. Ïðè Ê-ñòðàòåãèè âèäû-êàïèòàëèñ-
òû íàïðàâëÿþò îñíîâíîé ïîòîê ýíåðãèè íà ïîääåðæàíèå æèçíåäåÿòåëüíîñòè âçðîñëûõ
îñîáåé, ïðè r-ñòðàòåãèè âèäû-ïðîëåòàðèè íàïðàâëÿþò îñíîâíîé ïîòîê ýíåðãèè íà ðàçìíî-
æåíèå.

Ý. Ïèàíêà (1970, 1981) ïðåäïîëîæèë, ÷òî â ñëàáî íàðóøàåìûõ ñîîáùåñòâàõ ïðåîá-
ëàäàþò Ê-âèäû, à â ñèëüíî íàðóøàåìûõ — r-âèäû. Ñ áèîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ î÷åíü
âàæíà ïðè÷èíà íàðóøåíèé: ÿâëÿþòñÿ ëè îíè åñòåñòâåííûìè, ñâîéñòâåííûìè ñàìèì ýêî-
ñèñòåìàì, èëè èõ áèîòîïàì; èëè æå ýòî àíòðîïîãåííûå âîçäåéñòâèÿ. Ê åñòåñòâåííûì íà-
ðóøåíèÿì, â îòëè÷èå îò àíòðîïîãåííûõ, âèäû ýâîëþöèîííî àäàïòèðîâàíû. Îäíàêî, ýòîò
âîïðîñ â äàííîé òåîðèè íå çàòðàãèâàåòñÿ. 

R- è Ê-ñòðàòåãèè — êðàéíèå âàðèàíòû, â ðåàëüíûõ æå óñëîâèÿõ íàáëþäàåòñÿ êîíòè-
íóóì ïåðåõîäíûõ ôîðì.

Íà ïðàêòèêå äëÿ îïðåäåëåíèÿ ïîëîæåíèÿ âèäîâ íà îñè r-Ê èñïîëüçóþò ðàçëè÷íûå
ïîêàçàòåëè. ×àñòî óêàçûâàþò, ÷òî äëÿ r-ñòðàòåãîâ (èõ íàçûâàþò òàêæå îïïîðòóíèñòàìè)
õàðàêòåðåí êîðîòêèé æèçíåííûé öèêë ñ åäèíñòâåííûì ïåðèîäîì ðàçìíîæåíèÿ â ðàííåì
âîçðàñòå è áîëüøîé ðàñõîä ýíåðãèè íà ðåïðîäóêòèâíûå óñèëèÿ. Èõ ñ÷èòàþò õàðàêòåðíû-
ìè äëÿ ýôåìåðíûõ áèîòîïîâ. Íàîáîðîò, äëÿ Ê-ñòðàòåãîâ ñ÷èòàþò õàðàêòåðíîé äîëãóþ
æèçíü, ìíîãîêðàòíîå ðàçìíîæåíèå, íà÷èíàþùååñÿ ñðàâíèòåëüíî ïîçäíî. Íî ïðè èçó÷å-
íèè õàðàêòåðèñòèê ðåàëüíûõ âèäîâ ýòè ïîêàçàòåëè íåðåäêî äàþò ïðîòèâîðå÷èâóþ êàðòè-
íó. Òàê, äëÿ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà âèäîâ ìîðñêîãî ìàêðîáåíòîñà, à òàêæå ìíîãèõ
ðûá è ãîëîâîíîãèõ, íà ñóøå — äëÿ äåðåâüåâ, õàðàêòåðíû âûñîêàÿ ïëîäîâèòîñòü, áîëüøîé
ðàñõîä ýíåðãèè íà ðåïðîäóêòèâíûå óñèëèÿ, íåðåäêî ñî÷åòàþùèåñÿ ñ áîëüøîé ïðîäîëæè-
òåëüíîñòüþ æèçíè, ïðè÷¸ì ïëîäîâèòîñòü ðàñò¸ò ñ âîçðàñòîì è ðàçìåðîì. Áîëåå òîãî, èçâå-
ñòíû ñëó÷àè, êîãäà ðàçíûå ïîëû îäíîãî âèäà ïðèäåðæèâàþòñÿ ðàçëè÷íûõ ñòðàòåãèé èëè
äàæå â ïðåäåëàõ îäíîãî ïîëà ðàçíûå îñîáè ïðèäåðæèâàþòñÿ íåîäèíàêîâûõ ñòðàòåãèé ðàç-
ìíîæåíèÿ. Ýòî ïîêàçàíî, íàïðèìåð, äëÿ ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ (Ëàïòèõîâñêèé, 2006).
Ïîýòîìó ïðè ïîïûòêàõ îòíåñåíèÿ ê r-Ê-ñòðàòåãàì íå îòäåëü-
íûõ ñïåöèàëüíî ïîäîáðàííûõ âèäîâ, à äîñòàòî÷íî ïîëíîãî íà-
áîðà âèäîâ èç îäíîé ýêîñèñòåìû îáû÷íî ïðèõîäèòñÿ ãîâîðèòü
î ñâîéñòâàõ r-Ê-ñòàòåãîâ, ïðè ýòîì áîëüøóþ ÷àñòü âèäîâ ÷àñ-
òî íå óäà¸òñÿ îòíåñòè íè ê òåì, íè ê äðóãèì. Òåì íå ìåíåå, r-
Ê-êëàññèôèêàöèÿ ïîëüçóåòñÿ áîëüøîé ïîïóëÿðíîñòüþ, â ïåð-
âóþ î÷åðåäü èç-çà êàæóùåéñÿ å¸ ïðîñòîòû è ëîãè÷íîñòè. Òðóä-
íîñòè â ïðàêòè÷åñêîì ïðèìåíåíèè äàííîé êëàññèôèêàöèè

892. Àóòîýêîëîãèÿ

«Ñêîðåå âñåãî, ðàç-
íûõ ôîðì îòáîðà ïî Ìà-
êàðòóðó (r- è Ê-îòáîðà —
È.Æ.) íå ñóùåñòâóåò»
(Âèëåíêèí, 1978: 12).

Ðèñ. 2.22. Ëîãèñòè÷åñêàÿ êðèâàÿ ðîñòà ÷èñëåí-
íîñòè ïîïóëÿöèè.

Ê — ïðåäåëüíàÿ ÷èñëåííîñòü âèäà, r — êîíñòàíòà, îò-
ðàæàþùàÿ ìàêñèìàëüíî âîçìîæíóþ ñêîðîñòü ðîñòà ïî-
ïóëÿöèè.
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âîçíèêàþò òîëüêî ïðè óãëóáë¸ííîì èçó÷åíèè áèîëîãèè äîñòàòî÷íî ïîëíîãî ñîñòàâà âèäîâ
èç îäíîé ýêîñèñòåìû.

Êëàññèôèêàöèè, ðàññìàòðèâàþùèå òðè æèçíåííûå ñòðàòåãèè
Íåäîñòàòêè r-Ê-êëàññèôèêàöèè ïûòàþòñÿ óñòðàíèòü â äðóãèõ êëàññèôèêàöèÿõ. Øè-

ðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëó÷èëè êëàññèôèêàöèè æèçíåííûõ ñòðàòåãèé âèäîâ, âûäåëÿþ-
ùèå òðè îñíîâíûõ òèïà ñòðàòåãèé. Òàêèå êëàññèôèêàöèè îáû÷íî èìåþò íå îäíî, à äâà ëî-
ãè÷åñêèõ îñíîâàíèÿ*. Ïåðâûì òàêóþ êëàññèôèêàöèþ ïðåäëîæèë Ë.Ã. Ðàìåíñêèé (1938).
Îí íàçâàë âèäû ñ òðåìÿ îñíîâíûìè òèïàìè ñòðàòåãèé:

— Âèîëåíòû (îò ëàòèíñêîãî violentus — ñëèøêîì ñèëüíûé), èëè «âèäû-ëüâû», «âè-
äû-ñèëîâèêè» — «ýíåðãè÷íî ðàçâèâàÿñü, îíè çàõâàòûâàþò òåððèòîðèþ è óäåðæèâàþò å¸
çà ñîáîé, ïîäàâëÿÿ, çàãëóøàÿ ñîïåðíèêîâ ýíåðãèåé æèçíåäåÿòåëüíîñòè è ïîëíîòîé èñïîëü-
çîâàíèÿ ðåñóðñîâ ñðåäû» (Ðàìåíñêèé, 1938: 279).

— Ïàòèåíòû (îò ëàòèíñêîãî patientis— âûíîñëèâûé, òåðïåëèâûé, ñïîñîáíûé ïåðå-
íîñèòü), èëè «âèäû-âûíîñëèâöû» — «óïîäîáëÿþòñÿ âåðáëþäó... â áîðüáå çà ñóùåñòâîâà-
íèå îíè áåðóò íå ýíåðãèåé æèçíåäåÿòåëüíîñòè è ðîñòà, à ñâîåé âûíîñëèâîñòüþ ê êðàéíèì,
ñóðîâûì óñëîâèÿì, ïîñòîÿííûì èëè âðåìåííûì... Â ìåçîôèëüíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ îíè
íåðåäêî ïðåêðàñíî ðàçâèâàþòñÿ, íî â ïðèðîäå çàãëóøàþòñÿ ðàñòåíèÿìè ïåðâîé ãðóïïû
(âèîëåíòàìè). Ïàòèåíòû äîñòèãàþò ãîñïîäñòâà â óñëîâèÿõ êðàéíèõ è äëÿ íèõ æå ÷àñòî ìå-
íåå áëàãîïðèÿòíûõ, ïðèòîì èíîãäà ÷ðåçâû÷àéíî ðàçëè÷íûõ» (Ðàìåíñêèé, 1938: 279–280).

— Ýêñïëåðåíòû (îò ëàòèíñêîãî expletum — íàïîëíÿòü, çàïîëíÿòü), èëè âûïîëíÿþ-
ùèå — «ôèãóðàëüíî óïîäîáëÿþùèåñÿ øàêàëàì, èìåþò î÷åíü íèçêóþ êîíêóðåíòíóþ ìîù-
íîñòü, íî çàòî îíè ñïîñîáíû î÷åíü áûñòðî çàõâàòûâàòü îñâîáîæäàþùèåñÿ òåððèòîðèè,
âûïîëíÿÿ ïðîìåæóòêè ìåæäó áîëåå ñèëüíûìè ðàñòåíèÿìè; òàê æå ëåãêî îíè è âûòåñíÿ-
þòñÿ ïîñëåäíèìè» (Ðàìåíñêèé, 1938: 280).

Õîòÿ â ñâîåé êëàññèôèêàöèè Ë.Ã. Ðàìåíñêèé ïðÿìî íå âûäåëÿë å¸ ëîãè÷åñêèå îñíî-
âàíèÿ, èç ïðèâåä¸ííûõ öèòàò ÿñíî, ÷òî ýòî êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü è óñòîé÷èâîñòü ê íå-
áëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì.

Íåçàâèñèìî îò Ë.Ã. Ðàìåíñêîãî àíàëîãè÷íóþ êëàññèôèêàöèþ ïðåäëîæèë L. Van
Valen (1971), èäåè êîòîðîãî áûëè ðàçâèòû àíãëè÷àíèíîì J.P. Grime (1974, 1977, 1979,
1982) ïðèìåíèòåëüíî ê íàçåìíûì ñîñóäèñòûì ðàñòåíèÿì è àìåðèêàíöåì G.J. Vermeij
(1978) ïðèìåíèòåëüíî ê ìîðñêîìó áåíòîñó. Îíè ïðåäëîæèëè äðóãèå òåðìèíû: competitor,
èëè biotically compitent species (áèîòè÷åñêè óñïåøíûå âèäû), stress tolerant (âèäû, óñòîé-
÷èâûå ê ñòðåññó) è ruderal (ðóäåðàëüíûå, ñîðíûå âèäû), ïîýòîìó äàííóþ êëàññèôèêàöèþ
íàçûâàþò ïî ïåðâûì áóêâàì Ñ-S-R.

J.P. Grime â êà÷åñòâå ëîãè÷åñêèõ îñíîâàíèé â ýòîé êëàññèôèêàöèè èñïîëüçîâàë îò-
íîñèòåëüíóþ ñêîðîñòü ðîñòà îñîáè è ìîðôîëîãè÷åñêèé èíäåêñ (ðàçâèòèå íàäçåìíîé ÷àñ-
òè ðàñòåíèÿ) (òàáë. 2.4). Ñîïîñòàâëÿÿ ñâîþ êëàññèôèêàöèþ ñ r-K, J.P. Grime ñ÷èòàë, ÷òî C-
âèäû = Ê-âèäàì, R-âèäû = r-âèäàì, à S-âèäû íå èìåþò àíàëîãîâ â r-K êëàññèôèêàöèè.

Á.Ì. Ìèðêèí ñ ñîàâòîðàìè (2002), õàðàêòåðèçóÿ òðè òèïà ñòðàòåãèé, îòíîñèò ê âèî-
ëåíòàì «ìîùíûå ðàñòåíèÿ», ïðîèçðàñòàþùèå â îòñóòñòâèè íàðóøåíèé. Ýòî îáû÷íî — äå-
ðåâüÿ, êóñòàðíèêè èëè âûñîêèå òðàâû. Îíè «äåðæàò ïîä êîíòðîëåì óñëîâèÿ ñðåäû è ïîë-
íîñòüþ (èëè ïî÷òè ïîëíîñòüþ) èñïîëüçóþò îáèëüíûå ðåñóðñû òàêèõ ìåñòîîáèòàíèé»
(ñ. 42–43). Òàêèå ðàñòåíèÿ êîíêóðåíòíî ïîäàâëÿþò îñòàëüíûå, íî ïðîèñõîäèò ýòî òîëüêî
ïðè íàëè÷èè çíà÷èòåëüíûõ ðåñóðñîâ. Àâòîðû ïðèâîäÿò ïðèìåð ñ êàíàðåå÷íèêîì
(Phalaroides arundinacea), âèîëåíòíîñòü êîòîðîãî ìîæíî îáíàðóæèòü òîëüêî ïðè âíåñåíèè
áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé. Ôàêòè÷åñêè âñå âèîëåíòû, â èõ ïîíèìà-

90 Æèçíü íà äíå

* Ëîãè÷åñêîå îñíîâàíèå — êðèòåðèé, íà îñíîâå êîòîðîãî ïðîèçâåäåíî äåëåíèå, ïðîâîäèìîå ïðè
êëàññèôèöèðîâàíèè îáúåêòîâ. Ñîãëàñíî ïðàâèëàì ëîãèêè, êðèòåðèé äîëæåí áûòü åäèíûì äëÿ âñåé
êëàññèôèêàöèè. Ëþáàÿ êëàññèôèêàöèÿ äîëæíà ïðåæäå âñåãî ñîîòâåòñòâîâàòü ïðàâèëàì ëîãèêè, êàê
íàèáîëåå òî÷íîé íàóêè, ëåæàùåé â îñíîâå íàó÷íîãî ïîçíàíèÿ âîîáùå. Ñîáëþäàåòñÿ ýòî îòíþäü íå
âñåãäà. Åñëè íå âûäåðæèâàòü ïðàâèëà ëîãèêè ïðè êëàññèôèêàöèè, òî, ïî îáðàçíîìó âûðàæåíèþ
Â.Ã. Ìîðäêîâè÷à, «âïîðó ñðàâíèâàòü èññëåäîâàòåëåé, ñàäÿùèõñÿ çà ïèñüìåííûé ñòîë âå÷åðîì, çè-
ìîé èëè òðåçâûìè» (Ìîðäêîâè÷, 2001: 7).



912. Àóòîýêîëîãèÿ

íèè — ðåçêî âûðàæåííûå ýäèôèêàòîðû, à òàêæå, ïî-
âèäèìîìó, ëþáûå âèäû, ñïîñîáíûå îáðàçîâûâàòü ãóñ-
òûå îäíîâèäîâûå ïîñåëåíèÿ, ò. å. ëîãè÷åñêèì îñíîâà-
íèåì äëÿ èõ âûäåëåíèÿ ÿâëÿþòñÿ íå âíåøíèå óñëîâèÿ,
êàê ó Ë.Ã. Ðàìåíñêîãî, à ìîðôîëîãèÿ âçðîñëîãî ðàñòå-
íèÿ, êàê ó J.P. Grime, ïðè÷¸ì â îòëè÷èå îò ïîñëåäíåãî,
êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü âèäîâ îíè âîâñå âî âíèìàíèå
íå ïðèíèìàþò. Ïðè óõóäøåíèè óñëîâèé êîíêóðåíòíîå
ïðåèìóùåñòâî ïîëó÷àþò âèäû, ñïîñîáíûå èõ ïåðåíî-
ñèòü — ïàòèåíòû. Ñðåäè ïàòèåíòîâ àâòîðû âûäåëÿþò
ýêîòîïè÷åñêèå è ôèòîöåíîòè÷åñêèå. Ýêîòîïè÷åñêèå
ïàòèåíòû ïðîèçðàñòàþò â ìåñòàõ, ãäå óñëîâèÿ ïëîõè
ñàìè ïî ñåáå, à ôèòîöåíîòè÷åñêèå — â ìåñòàõ, ãäå
ïëîõèå óñëîâèÿ ñîçäàþò ýäèôèêàòîðû-âèîëåíòû. Â ìå-
ñòàõ, ãäå íàðóøåíèÿ óõóäøàþò óñëîâèÿ, ðàñòèòåëüíûé
ïîêðîâ îáðàçóþò ýêñïëåðåíòû. Ýòî îäíîëåòíèå (ðåæå
ìàëîëåòíèå) ðàñòåíèÿ ñ áîëüøîé ñåìåííîé ïðîäóêöèåé. Èõ ñåìåíà ïîïàäàþò â íåäàâíî
íàðóøåííûå ìåñòà áëàãîäàðÿ âûñîêèì ðàññåëèòåëüíûì ñïîñîáíîñòÿì, èëè æå îíè óæå
áûëè â ïî÷âå â ýòîì ìåñòå, äîæèäàÿñü ïîäõîäÿùèõ óñëîâèé. Êðîìå íàñòîÿùèõ ýêñïëåðåí-
òîâ Á.Ì. Ìèðêèí ñ ñîàâòîðàìè (2002) âûäåëÿåò ëîæíûõ ýêñïëåðåíòîâ, êîòîðûå ïîñòîÿííî
âõîäÿò â ñîñòàâ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, îáðàçîâàííûõ âèîëåíòàìè èëè ïàòèåíòàìè, íî
âåãåòèðóþò â êîðîòêèå ïåðèîäû, êîãäà èìåþùèåñÿ ðåñóðñû ïî÷åìó-ëèáî íåäîñòóïíû äî-
ìèíàíòàì. Ñþäà àâòîðû îòíîñÿò ðàñòåíèÿ, êîòîðûå îáû÷íî íàçûâàþò ýôåìåðîèäàìè è
ýôåìåðàìè: âåãåòèðóþùèå â ëèñòîïàäíûõ ëåñàõ äî ðàñïóñêàíèÿ ëèñòâû, â ïóñòûíÿõ â ïå-
ðèîäû äîæäåé.

G.J. Vermeij (1978) ñ÷èòàåò, ÷òî ëîãè÷åñêèìè îñíîâàíèÿìè äëÿ âûäåëåíèÿ òð¸õ òè-
ïîâ ñòðàòåãèé ÿâëÿþòñÿ îñîáåííîñòè îêðóæàþùåé ñðåäû (ñóäÿ ïî òåêñòó — áëàãîïðèÿò-
íîñòü óñëîâèé, â ÷àñòíîñòè, èõ ñòàáèëüíîñòü) è òî, êàê âèäû ðåàãèðóþò íà íèõ. Îí ïîëà-
ãàåò, ÷òî äëÿ âèäîâ ñ âûñîêîé ñêîðîñòüþ ðîñòà ïîïóëÿöèè, êîòîðûõ îí íàçûâàåò íå ýêñïëå-
ðåíòû, à îïïîðòóíèñòû (ò. å. ñ÷èòàåò èõ ñèíîíèìîì r-ñòðàòåãîâ), õàðàêòåðíà âûñîêàÿ ñïî-
ñîáíîñòü ê êîëîíèçàöèè ýôåìåðíûõ èëè ÷àñòî íàðóøàåìûõ áèîòîïîâ áëàãîäàðÿ âûñîêîé
ñïîñîáíîñòè ê ðàññåëåíèþ. Îäíàêî èõ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü íèçêà, ïîýòîìó âèäû äðó-
ãèõ ãðóïï âûòåñíÿþò èõ. Äëÿ ïàòèåíòîâ õàðàêòåðíà ñïîñîáíîñòü äëèòåëüíî ñóùåñòâîâàòü
â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ (âûíîñèòü ôèçèîëîãè÷åñêèé ñòðåññ). Èõ îòëè÷àåò íèçêàÿ
ñêîðîñòü ðîñòà è, íåçàâèñèìî îò óñëîâèé èõ ñóùåñòâîâàíèÿ, íåâûñîêèé ðåïðîäóêòèâíûé
ïîòåíöèàë. Â ðåçóëüòàòå ïðè áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ, îíè òàêæå ðàñòóò î÷åíü ìåäëåííî,
ïîýòîìó èõ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü íèçêà. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà òàêèõ âèäîâ îí ïðèâîäèò
âèäû ñóïðàëèòîðàëè è âåðõíèõ ãîðèçîíòîâ ëèòîðàëè, àáèññàëè è ðàéîíîâ ñ ïîíèæåííîé
ñîë¸íîñòüþ. Ìíîãèå ÷åðòû Ê-ñòðàòåãîâ âîçìîæíî ñâÿçàíû íå ñ èõ âûñîêîé êîíêóðåíòî-
ñïîñîáíîñòüþ, à ñ óñòîé÷èâîñòüþ îñîáåé òàêèõ âèäîâ, ïîýòîìó Ê-ñòðàòåãè è ïàòèåíòû
ìîãóò èìåòü íåìàëî ñõîäíîãî â ñâîåé áèîëîãèè. Ê òðåòüåé ãðóïïå îí îòíîñèò áèîòè÷åñ-
êè óñïåøíûå âèäû, îáèòàþùèå â óñëîâèÿõ, áëèçêèõ ê îïòèìàëüíûì. Â ýòó ãðóïïó
ïîïàäàþò íå òîëüêî Ê-ñòðàòåãè. Åñëè Ê-ñòðàòåãè ïî îïðåäåëåíèþ ïîääåðæèâàþò ïëîò-
íîñòü ñâîèõ ïîïóëÿöèé íà âûñîêîì óðîâíå áëàãîäàðÿ êîíêóðåíòíîìó ïðåâîñõîäñòâó âî
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Ðèñ. 2.23. Òðåóãîëüíèê Ãðàéìà.
C, R, S — îñíîâíûå òèïû æèçíåííûõ
ñòðàòåãèé, CR, CS, RS, CRS — ïåðå-
õîäíûå ìåæäó íèìè òèïû æèçíåííûõ
ñòðàòåãèé. Ïî Ìèðêèí è äð. (2001).

Òàáëèöà 2.4. Ñ-S-R-ñòðàòåãèè ïî J.P. Grime.

ñêîðîñòü ðîñòàêîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü,
ðàçìåðû âûñîêàÿ íèçêàÿ

âûñîêàÿ, êðóïíûå Ñ — âèîëåíòû: âûñîêàÿ ñêîðîñòü
ðîñòà, êðóïíûå ðàçìåðû

íèçêàÿ, ìåëêèå

R — ýêñïëåðåíòû, èëè ðóäåðàëû:
ìåëêèå, âûñîêàÿ ñêîðîñòü ðîñòà +
«áàíê ñåìÿí» äëÿ ïåðåæèâàíèÿ
íàðóøåíèé

S — ïàòèåíòû, èëè ñòðåññ-òîëå-
ðàíòû: íèçêàÿ ñêîðîñòü ðîñòà, íå-
áîëüøèå ðàçìåðû



âçàèìîäåéñòâèè ñ äðóãèìè âèäàìè, òî áèîòè÷åñêàÿ óñïåøíîñòü âèäîâ, ïî ìíåíèþ
G.J. Vermeij, ìîæåò èìåòü è äðóãèå ïðè÷èíû. Áèîòè÷åñêè óñïåøíûå âèäû òàêæå èìåþò
áîëüøóþ ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè, ñðàâíèòåëüíî âûñîêóþ ñêîðîñòü ðîñòà íà ðàííèõ
ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ. Â ìîðå, ïî åãî ìíåíèþ, òàêèå âèäû ïðåîáëàäàþò íà íàðóæíîé ïîâåðõ-
íîñòè ðèôîâ, â âåðõíèõ íåñêîëüêèõ ñàíòèìåòðàõ ðûõëûõ ãðóíòîâ ìåëêîâîäèé, â íèæíåé
ëèòîðàëè.

Ìíîãèå æèâûå îðãàíèçìû èìåþò êîðîòêóþ ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè è íå èìåþò
âûðàæåííîãî ïåðèîäà èíäèâèäóàëüíîãî ðîñòà èëè, ïî êðàéíåé ìåðå, íå èìåþò âûðàæåí-
íîé âîçðàñòíîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè (ïðîñòåéøèå, ôèòîïëàíêòîí, ìíîãèå âèäû çîî-
ïëàíêòîíà, îñîáåííî ïðåñíîâîäíîãî è äð.), ïîýòîìó ê íèì íå ïðèìåíèìû ëîãè÷åñêèå îñ-
íîâàíèÿ êëàññèôèêàöèé, èñïîëüçîâàííûå Ë.Ã. Ðàìåíñêèì, L. Van Valen, J.P. Grime è
G.J. Vermeij.

Þ.Ý. Ðîìàíîâñêèé (1989à,á), èçó÷àâøèé ïðåñíîâîäíûé çîîïëàíêòîí, îáðàòèë âíè-
ìàíèå íà òî, ÷òî â ïðèðîäå îáû÷íî ðåñóðñû èñïûòûâàþò ôëóêòóàöèè è â êà÷åñòâå ëîãè÷å-
ñêîãî îñíîâàíèÿ ïðåäëîæèë èñïîëüçîâàòü àìïëèòóäó è ÷àñòîòó êîëåáàíèÿ ðåñóðñà. Ïî åãî
ìíåíèþ, ïðè áîëüøèõ àìïëèòóäàõ êîëåáàíèÿ ðåñóðñà âûñîêîé ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè
äîñòèãàþò r-ñòðàòåãè (ÿðêî âûðàæåííûå ýêñïëåðåíòû), ñïîñîáíûå áûñòðî óâåëè÷èòü ÷èñ-
ëåííîñòü. Ïðè íèçêîé àìïëèòóäå âûñîêîé ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè äîñòèãàþò Ê-ñòðàòåãè
(êðàéíèå ïàòèåíòû), êîòîðûå íå òîëüêî ñàìè óñòîé÷èâû ê ìèíèìàëüíîé êîíöåíòðàöèè ðå-
ñóðñà, íî è «ïîääåðæèâàþò åãî êîëè÷åñòâî íà ïîñòîÿííîì è íèçêîì óðîâíå, íåäîñòóïíîì
äëÿ äðóãèõ âèäîâ» (1989à: 25). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïåðèîäîâ äåôèöè-
òà ðåñóðñà òàêæå ðàçëè÷íà. Åñëè ïåðèîä äåôèöèòà ðåñóðñà ñóùåñòâåííî ïðåâûøàåò ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè æèçíè îñîáåé, òî òàêèå r-ñòðàòåãè (ýêñïëåðåíòû) ïåðåæèâàþò ýòîò ïåðè-
îä íà ëàòåíòíîé ñòàäèè (ñïîðû è ñåìåíà íåêîòîðûõ ðàñòåíèé, ïîêîÿùèåñÿ ÿéöà áåñïîçâî-
íî÷íûõ, à òàêæå îñîáè, ñïîñîáíûå âïàäàòü â ñîñòîÿíèå àíàáèîçà). Åñëè ïåðèîä äåôèöèòà
ðåñóðñà ìåíüøå ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè îñîáåé, òî òàêèå r-ñòðàòåãè (âèîëåíòû) ïåðå-
æèâàþò åãî íà ïîëîâîçðåëîé ñòàäèè. Òàêèì îáðàçîì, Ñ-S-R-ñòðàòåãèè — ýòî àäàïòàöèè ê
ðàçíûì óðîâíÿì êîëåáàíèÿ ðåñóðñîâ íåçàâèñèìî îò ïðèðîäû òàêèõ êîëåáàíèé, è ïîëîæå-
íèå âèäà â Ñ-S-R-ïðîñòðàíñòâå îïðåäåëÿåò ðàñïðåäåëåíèå ðàñõîäà ýíåðãèè íà ðàçëè÷íûõ
ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà.

Ë.Â. Èëüÿø (Èëüÿø è äð., 2003) íà îñíîâå àíàëèçà ïîïóëÿöèîííûõ ñòðàòåãèé ôèòî-
ïëàíêòîíà â êà÷åñòâå ëîãè÷åñêèõ îñíîâàíèé êëàññèôèêàöèè ñòðàòåãèé ïðåäëîæèëà èñ-
ïîëüçîâàòü ñïîñîáíîñòü âèäà êîíêóðåíòíî âîçäåéñòâîâàòü íà ñîâìåñòíî îáèòàþùèå ñ íèì
âèäû è ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê òàêîìó âîçäåéñòâèþ ñî ñòîðîíû äðóãèõ âèäîâ. Ïðè óâåëè÷å-
íèè çíà÷åíèé îäíîãî ïîêàçàòåëÿ óìåíüøàåòñÿ äðóãîé è íàîáîðîò. Ýêñïëåðåíòû (R-ñòðàòå-
ãèÿ) è âèîëåíòû (Ñ-ñòðàòåãèÿ) çàíèìàþò ïðè ýòîì êðàéíèå ïîëîæåíèÿ, ïàòèåíòû (S-ñòðà-
òåãèÿ) — ñðåäíåå, îäíîâðåìåííî òîëüêî äëÿ íèõ õàðàêòåðíà âûñîêàÿ óñòîé÷èâîñòü ê íèç-

êîé êîíöåíòðàöèè ðåñóðñà (ðèñ. 2.24).
Ñðàâíèâàÿ êëàññèôèêàöèè ðàçíûõ àâòîðîâ,

ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî âñå âûäåëÿþò òðè òèïà ñòðàòå-
ãèé:

— Îïïîðòóíèñòû, èëè ýêñïëåðåíòû — âèäû,
êîòîðûå áûñòðåå îñòàëüíûõ íà÷èíàþò ïîòðåáëÿòü
íîâûé ðåñóðñ (òåððèòîðèþ, áèîãåíû è ò. ï). Ñïîñîáû
ðåàëèçàöèè ýòîé ñòðàòåãèè âåñüìà ðàçíîîáðàçíû. Îä-
íè âèäû èìåþò ñïåöèàëüíûå ñòàäèè äëÿ ïåðåæèäà-
íèÿ ïåðèîäîâ, êîãäà ðåñóðñ ìàëîäîñòóïåí. Äðóãèå,
áëàãîäàðÿ îòíîñèòåëüíî êîðîòêîìó æèçíåííîìó öèê-
ëó (ñïîñîáíîñòè áûñòðî óâåëè÷èòü ñâîþ ÷èñëåí-
íîñòü) è âûñîêîé ðàññåëèòåëüíîé ñïîñîáíîñòè, äàþò
âñïûøêè ÷èñëåííîñòè â ìåñòàõ, ãäå ðåñóðñ âðåìåííî
ñòàíîâèòñÿ äîñòóïíûì. Îñîáè òðåòüèõ ñàìè ìèãðè-
ðóþò ìåæäó ìåñòàìè ñ äîñòóïíûì ðåñóðñîì, ïîòåí-
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öèàë ðàçìíîæåíèÿ è ðàññåëåíèÿ ïðè ýòîì ìîãóò áûòü è íåâûñîêèìè. Ïðèìåðîì âèäà ñ òà-
êîé ñòðàòåãèåé Ë.Ã. Ðàìåíñêèé ñ÷èòàë øàêàëà. 

— Ïàòèåíòû — âèäû, îñîáè êîòîðûõ îáèòàþò â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ. Ñóùå-
ñòâóåò ñëèøêîì áîëüøàÿ ñóáúåêòèâíîñòü â îòíåñåíèè óñëîâèé ê áëàãîïðèÿòíûì èëè íåò
è, ñîîòâåòñòâåííî, îòíåñåíèÿ âèäîâ ê âèîëåíòàì èëè ïàòèåíòàì. Òàê, óñëîâèÿ æèçíè â
àáèññàëè èëè â çàñóøëèâûõ ðàéîíàõ ñ÷èòàþò íåáëàãîïðèÿòíûìè. Âèäû, êîòîðûå òàì ñó-
ùåñòâóþò îòíîñÿò ê ïàòèåíòàì, ïîñêîëüêó îíè ñïîñîáíû ïåðåíîñèòü ýòè íåáëàãîïðèÿò-
íûå óñëîâèÿ. Âìåñòå ñ òåì, íàëè÷èå â òàêèõ óñëîâèÿõ ïðîöâåòàþùèõ ïîïóëÿöèé ïàòèåí-
òîâ ïîçâîëÿåò èíòåðïðåòèðîâàòü äàííûå óñëîâèÿ êàê áëàãîïðèÿòíûå äëÿ íèõ. Ïðàâèëüíåå
áûëî áû îöåíèâàòü êà÷åñòâî áèîòîïà ñ òî÷êè çðåíèÿ ñàìîãî âèäà, à íå íàøèõ ïðåäñòàâëå-
íèÿõ î òîì, ÷òî äëÿ íåãî õîðîøî, à ÷òî ïëîõî. Óñëîâèÿ â ïóñòûíå íåáëàãîïðèÿòíû äëÿ çî-
ñòåðû, íî áëàãîïðèÿòíû äëÿ êàêòóñà, è íàîáîðîò, óñëîâèÿ âåðõíåé ñóáëèòîðàëè íåáëàãî-
ïðèÿòíû äëÿ êàêòóñà è áëàãîïðèÿòíû äëÿ çîñòåðû. À äëÿ ñîëåðîñà (Salicornia europaea),
ðàñòóùåãî è òàì, è òàì, áëàãîïðèÿòíûìè, ïî-âèäèìîìó, ñëåäóåò ñ÷èòàòü îáà áèîòîïà. Îò-
ñóòñòâèå êàêèõ-ëèáî îáúåêòèâíûõ êðèòåðèåâ áëàãîïðèÿòíîñòè-íåáëàãîïðèÿòíîñòè âèäíî
èç ñëåäóþùåãî ïðèìåðà. Ë.Ã. Ðàìåíñêèé (1938), èëëþñòðèðóÿ æèçíåííóþ ñòðàòåãèþ ïà-
òèåíòîâ, ïðèâîäèò âñåãî äâà ïðèìåðà: ñîñíó (Pinus sylvestis) è òðîñòíèê (Phragmites aus-
tralis). Õàðàêòåðèçóÿ ïîñëåäíèé, îí ïèøåò: «Òðîñòíèê — ïðÿìî ñïåöèàëèñò ïî ðàçíîîá-
ðàçíûì òðóäíûì óñëîâèÿì, íàñòîÿùèé çåìíîâîäíûé âåðáëþä» (ñòð. 280). Á.Ì. Ìèðêèí ñ
ñîàâòîðàìè (2002) â ïåðâîì àáçàöå õàðàêòåðèñòèêè âèîëåíòîâ (sic!) òàêæå ïðèâîäèò äâà
ïðèìåðà: êàíàðåå÷íèêà è òîãî æå òðîñòíèêà, ïîñêîëüêó îí «ïðîèçðàñòàåò â áëàãîïðèÿòíûõ
óñëîâèÿõ» (ñòð. 42). Ïðåäñòàâëåííûé âûøå ïðèìåð êàíàðåå÷íèêà òàêæå õîðîøî èëëþñò-
ðèðóåò ñóáúåêòèâíîñòü êðèòåðèåâ. «Âèîëåíòíîñòü» âèäà ïðîÿâëÿåòñÿ òîëüêî ïðè âíåñå-
íèè ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé, ò. å. òîëüêî ïðè àíòðîïîãåííîì âîçäåéñòâèè. Ñëåäóÿ ýòîé
ëîãèêå, ê ÿðêî âûðàæåííûì âèîëåíòàì ñëåäóåò îòíåñòè è âñå îñòàëüíûå êóëüòóðíûå è äå-
êîðàòèâíûå ðàñòåíèÿ, «âèîëåíòíîñòü» êîòîðûõ ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè äðóãèõ âîçäåéñòâèÿõ ÷å-
ëîâåêà (îáðàáîòêà ãåðáèöèäàìè, ðåãóëÿðíàÿ âñïàøêà è ïðîïîëêà è ò. ï.). Ñ òî÷êè çðåíèÿ
Ë.Ã. Ðàìåíñêîãî, êàíàðåå÷íèê ñëåäîâàëî áû ñ÷èòàòü òèïè÷íûì ýêñïëåðåíòîì, ïîñêîëüêó
íè î êàêîé «âûñîêîé ýíåðãèè æèçíåäåÿòåëüíîñòè» â åãî ñëó÷àå íå ïðèõîäèòñÿ ãîâîðèòü,
èáî «íà êîíòðîëüíîì ó÷àñòêå, ãäå óäîáðåíèÿ íå âíîñèëèñü... ê øåñòîìó ãîäó.. êàíàðåå÷íèê
áûë ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ âûòåñíåí» (Ìèðêèí è äð., 2002: 43). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ëà-
òåíòíûå ñòàäèè îïïîðòóíèñòîâ íå âñåãäà ëåãêî (à òî è íåâîçìîæíî) îòëè÷èòü îò îñîáåé ïà-
òèåíòîâ.

— Âñå îñòàëüíûå âèäû îòíîñÿò ê òðåòüåé ãðóïïå, êîòîðóþ ðàçëè÷íûå àâòîðû íàçû-
âàþò ïî-ðàçíîìó. Íàèáîëåå íåéòðàëüíûì (à, ñëåäîâàòåëüíî, áîëåå óíèâåðñàëüíûì) ÿâëÿ-
åòñÿ òåðìèí áèîòè÷åñêè óñïåøíûå âèäû.

Ïðè âñ¸ì âíåøíåì ñõîäñòâå ðàçíûå êëàññèôèêàöèè, âûäåëÿþùèå òðè æèçíåííûå
ñòðàòåãèè, íåîäèíàêîâû, ïîñêîëüêó ïðè èõ ïðîâåäåíèè äàííûå àâòîðû èñïîëüçîâàëè ðàç-
ëè÷íûå ëîãè÷åñêèå îñíîâàíèÿ. Ïðè÷èíà ýòîãî ñîñòîèò â òîì, ÷òî èç ìíîæåñòâà âåðîÿòíûõ
ëîãè÷åñêèõ îñíîâàíèé àâòîðû êëàññèôèêàöèé âûáèðàþò òå, êîòîðûå ñ÷èòàþò íàèáîëåå
ñóùåñòâåííûìè. Ïðåäñòàâëåíèå æå î ñóùåñòâåííîì íåîäèíàêîâî ó ðàçëè÷íûõ èññëåäîâà-
òåëåé, âî-ïåðâûõ, ïîòîìó, ÷òî íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ íàóêè ýòè ïðåäñòàâëåíèÿ ìåíÿ-
þòñÿ. Âî-âòîðûõ, êàæäûé àâòîð ñòðîèò ñâîþ êëàññèôèêàöèþ äëÿ èçó÷àåìûõ èì ãðóïï:
Ë.Ã. Ðàìåíñêèé, L. Van Valen, J.P. Grime è Á.Ì. Ìèðêèí ñ ñîàâòîðàìè — äëÿ íàçåìíûõ âûñ-
øèõ ðàñòåíèé, G.J. Vermeij — äëÿ ìàêðîáåíòîñà, Þ.Ý. Ðîìàíîâñêèé — äëÿ ïðåñíîâîäíî-
ãî çîîïëàíêòîíà, Ë.Â. Èëüÿø — äëÿ ôèòîïëàíêòîíà. Î÷åâèäíîå íåñõîäñòâî äàííûõ ãðóïï
ïðèâîäèò ê ñóùåñòâåííûì ðàçëè÷èÿì â âîçìîæíîñòÿõ ðåàëèçàöèè æèçíåííûõ ñòðàòåãèé.
Ê òîìó æå ýòè ãðóïïû âõîäÿò â ñîñòàâ ðàçíûõ ýêîñèñòåì, à îñîáåííîñòè ýêîñèñòåì è áèî-
ëîãèè äîìèíèðóþùèõ â íèõ ãðóïï â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè âçàèìîñâÿçàíû. Íàïðèìåð, íà
êîðàëëîâîì ðèôå èëè â ëåñó î÷åíü âàæíà ýäèôèêàòîðíàÿ ðîëü îòäåëüíûõ âèäîâ, òîãäà êàê
â ôèòîïëàíêòîíå ýòîò ýôôåêò ãîðàçäî ìåíåå çíà÷èì. Âñ¸ ýòî äåëàåò íåèçáåæíûì ñóùåñò-
âîâàíèå ìíîãî÷èñëåííûõ êëàññèôèêàöèé æèçíåííûõ ñòðàòåãèé, ÷òî ìû è íàáëþäàåì â ðå-
àëüíîñòè. Ñîçäàííûå êàæäàÿ äëÿ êîíêðåòíîé ñèòóàöèè, ðàçëè÷íûå êëàññèôèêàöèè õîðî-
øî èõ îïèñûâàþò. Â òî æå âðåìÿ, îäíîâðåìåííîå ñóùåñòâîâàíèå ðàçíûõ êëàññèôèêàöèé
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äåëàåò êàæäóþ ìåíåå óíèâåðñàëüíîé, à ïðèìåíèìîñòü êîíêðåòíûõ êëàññèôèêàöèé â ýêî-
ñèñòåìàõ äðóãîãî òèïà ÷àñòî ñîìíèòåëüíà. Ñóáúåêòèâíîñòü âûáîðà ëîãè÷åñêîãî îñíîâà-
íèÿ äëÿ êëàññèôèêàöèè ìîæåò ñîïðîâîæäàòüñÿ ñóáúåêòèâíîñòüþ îöåíêè ïîëîæåíèÿ âèäà
íà ãðàäèåíòå ôàêòîðîâ, ïî êîòîðûì ïðîâîäèòñÿ êëàññèôèêàöèÿ. Êàê ïîêàçàíî âûøå íà
ïðèìåðå áëàãîïðèÿòíîñòè–íåáëàãîïðèÿòíîñòè, îäíè è òå æå óñëîâèÿ (äëÿ îäíîãî è òîãî æå
âèäà!) ðàçíûå àâòîðû ìîãóò òðàêòîâàòü äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíî; ýòî ðåçêî îáåñöå-
íèâàåò òàêèå êëàññèôèêàöèè. Âñå ýòè ìîìåíòû ñíèæàþò èõ îáùåòåîðåòè÷åñêóþ öåí-
íîñòü.

Êàê è â ñëó÷àå r-Ê-ñòðàòåãèé, òðè ñòðàòåãèè ðàññìàòðèâàþò èäåàëüíûå ñëó÷àè. Ðå-
àëüíî æå âèäû îáðàçóþò êîíòèíóóì â Ñ-S-R-ïðîñòðàíñòâå. Òàêæå, êàê è â ñëó÷àå r-Ê-ñòðà-
òåãèé, ïîäðàçäåëåíèå âèäîâ, óäîáíîå ñ ïåäàãîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ (õîòÿ, êàê ïîêàçûâà-
åò ïðàêòèêà, è ìåíåå, ÷åì r-Ê-ñòðàòåãèè), íà ïðàêòèêå âûïîëíèìî ñ òåìè èëè èíûìè îãî-
âîðêàìè â îòíîøåíèè êàæäîãî âèäà.

Áîëüøîå âíèìàíèå, óäåëÿåìîå îáñóæäåíèþ ðàçëè÷íûõ æèçíåííûõ ñòðàòåãèé, ñâÿçà-
íî ñî ñòðåìëåíèåì ÷åðåç æèçíåííûå ñòðàòåãèè âèäîâ îáúÿñíèòü ïîâåäåíèå ýêîñèñòåì.
Îäíè ó÷åíûå ñ÷èòàþò ýòî âîçìîæíûì è ïîëàãàþò, ÷òî â ýêîñèñòåìàõ ïðåîáëàäàþò íåñïå-
öèôè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ âèäîâ. Äðóãèå èññëåäîâàòåëè äóìàþò, ÷òî ýêîñèñòåìàì ïðè-
ñóùè îñîáåííîñòè, õàðàêòåðíûå òîëüêî äëÿ íèõ. Ýòè îñîáåííîñòè âîçíèêàþò ëèøü â ðå-
çóëüòàòå âçàèìîäåéñòâèÿ å¸ ÷àñòåé (âèäîâ), ñïåöèôè÷åñêèõ äëÿ êàæäîé ýêîñèñòåìû. Òàêèå
îñîáåííîñòè íå ìîãóò áûòü îòðàæåíû â êëàññèôèêàöèÿõ æèçíåííûõ ñòðàòåãèé âèäîâ. Íà-
ïðèìåð, âî ìíîãèõ ýêîñèñòåìàõ âåëèêà ðîëü «êëþ÷åâûõ âèäîâ», íî ýòî — õàðàêòåðèñòèêà
ðîëè âèäà â ýêîñèñòåìå, à íå åãî æèçíåííîé ñòðàòåãèè. Ðàññìîòðåíèþ ýòîé ïðîáëåìû ïî-
ñâÿùåíà Ãëàâà 4.
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Ìåòîäû èçó÷åíèÿ áåíòîñà
Âñå ìåòîäû èçó÷åíèÿ áåíòîñà ìîæíî ïîäðàçäåëèòü íà in situ è in vitro. Ê ïîñëåäíèì

îòíîñÿòñÿ àêâàðèàëüíûå ìåòîäû, îñíîâíîé çàäà÷åé êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ èçó÷åíèå áèîëîãèè
îòäåëüíûõ âèäîâ è ýêñïåðèìåíòû ïî âçàèìîäåéñòâèþ ñïåöèàëüíî ïîäîáðàííûõ âèäîâ.
Ìåòîäû in vitro, âåñüìà ðàçíîîáðàçíûå è ñïåöèôè÷íûå â çàâèñèìîñòè îò ïîñòàâëåííûõ çà-
äà÷ è èññëåäóåìûõ ãðóïï, çäåñü íå ðàññìîòðåíû. Âñå îïèñûâàåìûå íèæå ìåòîäû ÿâëÿþò-
ñÿ ìåòîäàìè èçó÷åíèÿ in situ. 

Íåìíîãî îòñòóïèâ îò òåìû, õî÷åòñÿ çàìåòèòü: åñëè åñòü âîçìîæíîñòü, òî çàâåäèòå
ìîðñêîé àêâàðèóì è íàáëþäàéòå çà æèçíüþ îðãàíèçìîâ, èçó÷àåìûõ îáû÷íî â âèäå ôèêñè-
ðîâàííûõ îáðàçöîâ. Íåðåäêî òàêîå ïðîñòîå íàáëþäåíèå, äàæå áåç ïîñòàíîâêè êàêèõ-ëèáî
ýêñïåðèìåíòîâ, îêàçûâàåòñÿ âåñüìà ïîëåçíûì.

Èçó÷åíèå ëèòîðàëüíîãî áåíòîñà âî âðåìÿ îòëèâà âåñüìà ñõîäíî ñ ðàáîòîé ãåîáîòà-
íèêà èëè ïî÷âåííîãî çîîëîãà: åãî ïðîâîäÿò ñ ïîìîùüþ òåõ æå ïðîáíûõ ïëîùàäîê. Ìàê-
ðîáåíòîñ îòäåëÿþò îò ãðóíòà ïðîìûâêîé íà ñèòå, ìèêðî- è ìåéîáåíòîñ, ïðîñìàòðèâàþò
ïîä áèíîêóëÿðîì èëè ìèêðîñêîïîì ïîñëå èõ ýêñòðàêöèè èç ãðóíòà ðàçíûìè ìåòîäàìè.
Ìàêðî- è ìåéîáåíòîñ òàêæå èçó÷àþò íà ôèêñèðîâàííûõ ïðîáàõ, â ôèêñèðîâàííîì âèäå
ïðîèçâîäÿò è òî÷íîå îïðåäåëåíèå âèäîâ ìèêðîáåíòîñà.

Èçó÷åíèå áåíòîñà ïîä âîäîé çíà÷èòåëüíî ñëîæíåå. Íà ìàëûõ ãëóáèíàõ (ðåàëüíî íå
ãëóáæå 40 ì, îáû÷íî ìåíüøå) èñïîëüçóþò àêâàëàíã. Ðàáîòó âåäóò ïðèìåðíî òàêæå, êàê è
íà ëèòîðàëè (Ãîëèêîâ, Ñêàðëàòî, 1965; Ïðîïï, 1971; Äåíèñîâ, 1972). Íà ïðàêòèêå, çà îäíî
ïîãðóæåíèå àêâàëàíãèñò ìîæåò îáñëåäîâàòü íå áîëåå 1000 ì2 è äàæå ïðè èñïîëüçîâàíèè
ìåõàíè÷åñêèõ ñðåäñòâ ïåðåäâèæåíèÿ — íå áîëåå 1 êì2. Ê òîìó æå âèäèìîñòü â âîäå çíà-
÷èòåëüíî õóæå, ÷åì â âîçäóõå, ïîýòîìó ïîëåçíî ïðîâåñòè ïðåäâàðèòåëüíóþ ðåêîãíîñöè-
ðîâêó. Ïîëó÷èòü ïðåäñòàâëåíèå î ëîêàëüíîì ðàñïðåäåëåíèè ñàìûõ ïðèáðåæíûõ ñîîá-
ùåñòâ ìîæíî ïðîñòî, âçîáðàâøèñü ïîâûøå (ðèñ. 3.1). Ïðè ýòîì îò÷¸òëèâî âèäíî ðàñïðå-
äåëåíèå ñîîáùåñòâ òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ (ðàçëè÷íûå ñîîáùåñòâà èìåþò íåñêîëüêî ðàçíûé îò-

Ðèñ. 3.1. Ðàñïðåäåëåíèå ñîîáùåñòâ, âèäèìîå ñ áåðåãà (×¸ðíîå ìîðå).
Ò¸ìíûå êàìåííûå ãðÿäû, ïåðïåíäèêóëÿðíûå áåðåãó, ïîðîñëè Cystoseira. Íà ïåðåäíåì ïëàíå Î.Â. Ìàêñèìîâà.



òåíîê è íàñûùåííîñòü öâåòà èç-çà íåîäèíàêîâîãî öâåòà äîìèíèðóþùèõ âèäîâ ìàêðîôè-
òîâ è ðàçíîé òîëùèíû âîäû íàä íèìè), ïåñêà ñ çàðîñëÿìè ìîðñêèõ òðàâ è ïÿòåí ÷èñòîãî
ïåñêà. Ïðè áîëåå ìàñøòàáíûõ èññëåäîâàíèÿõ íåçàìåíèìîé ÿâëÿåòñÿ àýðîôîòîñúåìêà. Âî-
ïðîñû ïðèìåíåíèÿ è äåøèôðîâêè ìàòåðèàëîâ àýðîôîòîñúåìêè ïðè èçó÷åíèè ñîîáùåñòâ
âåðõíåé ñóáëèòîðàëè ïîäðîáíî ðàçîáðàíû âî ìíîãèõ ðàáîòàõ (Êóäðèöêèé, 1967; Ãåîëîãî-
ãåîìîðôîëîãè÷åñêîå èçó÷åíèå…, 1968; Ïåòðîâ, 1989). Íà áóëüøèõ ãëóáèíàõ è íà óäàëå-
íèè îò áåðåãà ðåêîãíîñöèðîâêó óäîáíåå äåëàòü ñ ïîìîùüþ ïîäâîäíîé áóêñèðóåìîé âèäåî-
êàìåðû. Âèäåîçàïèñè çàòåì èçó÷àþò è ñîñòàâëÿþò ïëàí ñúåìêè. Ìåòîäû äèñòàíöèîííîãî
íàáëþäåíèÿ íåïðåðûâíî ñîâåðøåíñòâóþò.

96 Æèçíü íà äíå

Áàòèñêàô Òðèåñò« »

«Àëâèí»

«Ìèð»

Ðèñ. 3.2. Íåêîòîðûå ïîäâîäíûå àïïàðàòû, èñïîëüçóþùèåñÿ äëÿ èçó÷åíèÿ áåíòîñà.
Áàòèñêàô «Òðèåñò» äîñòèã äíà Ìàðèàíñêîé âïàäèíû, «Àëâèí» îòêðûë ãëóáîêîâîäíûå ãèäðîòåðìû, íà äâóõ
«Ìèðàõ» ðàáîòàþò ñåé÷àñ â Èíñòèòóòå îêåàíîëîãèè ÐÀÍ, ìàêñèìàëüíàÿ ãëóáèíà èõ ïîãðóæåíèÿ 6000 ì. Ïî
Ë.È. Ìîñêàë¸âó (2005).
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Ðèñ. 3.3. Êîðàáëè, èññëåäîâàíèÿ íà êîòîðûõ âíåñëè âàæíåéøèé âêëàä â èçó÷åíèå áåíòîñà. Ïî
Ë.È. Ìîñêàë¸âó (2005).
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Ãëóáæå àêâàëàíã áûâàåò íåýôôåêòèâíûì. Íà ýòèõ ãëóáèíàõ èñïîëüçóþò ïîäâîäíûå
àïïàðàòû (ðèñ. 3.2), îáèòàåìûå èëè íåò. Íåñìîòðÿ íà èõ íåñîìíåííûå äîñòîèíñòâà, ïîêà
îíè îñòàþòñÿ ýêçîòèêîé èç-çà äîðîãîâèçíû. Ïîýòîìó è â íàñòîÿùåå âðåìÿ áóëüøóþ ÷àñòü
ïðîá ñîáèðàþò ñ áîðòà ñóäíà.

Ñóùåñòâóåò äâà îñíîâíûõ îðóäèÿ ñáîðà áåíòîñà ñ áîðòà ñóäíà: äíî÷åðïàòåëü è òðàë,
êàæäûé èç êîòîðûõ èìååò ìíîãî÷èñëåííûå ìîäèôèêàöèè, ðàçëè÷àþùèåñÿ êàê êîíñòðóê-
òèâíî, òàê è óëîâèñòîñòüþ. Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåíû â Ðîññèè äíî÷åðïàòåëü «Îêåàí-50»
è òðàë Ñèãñáè (ðèñ. 3.4). È òðàë, è äíî÷åðïàòåëü ïðèãîäíû òîëüêî äëÿ èçó÷åíèÿ ñîîáùåñòâ
ðûõëûõ ãðóíòîâ íà ãëóáèíàõ îò íåñêîëüêèõ ìåòðîâ. Çäåñü îíè äàþò ðåçóëüòàòû, âïîëíå ñî-
ïîñòàâèìûå ïî äîñòîâåðíîñòè ñ âîäîëàçíûìè, íî îðãàíèçàöèÿ èõ çíà÷èòåëüíî ïðîùå, è
ïðîáû ñ èõ ïîìîùüþ ìîæíî ñîáèðàòü â ãîðàçäî áîëüøåì äèàïàçîíå ãëóáèí. Êðîìå òîãî,
â ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîëó÷àþò ðàñïðîñòðàíåíèå ìîäèôèöèðîâàííûå äíî÷åðïàòåëè — òàê
íàçûâàåìûå êîðåðû (îò àíãë. corer — ïðîáîîòáîðíèê) è ýïèáåíòîñíûå òðàëû, ñíàáæ¸ííûå
ðàçíûìè ñèñòåìàìè, ïðåïÿòñòâóþùèìè èõ ïîãðóæåíèþ â ãðóíò.

Ðèñ. 3.4. Òðàë Ñèãñáè è äíî÷åðïàòåëü «Îêåàí-50» (ïî: Ëèñèöûíó, Óäèíöåâó (1955) è Ìîñêàë¸âó (2005).
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Äíî÷åðïàòåëü — ýòî êîâø, âûðåçàþùèé êóñîê ãðóíòà ïðè îòáîðå ïðîáû. Ïîñêîëüêó
äíî÷åðïàòåëü áåð¸ò âûðåçàííóþ ÷àñòü ãðóíòà öåëèêîì, ìîæíî ïåðåñ÷èòàòü ìàññó è ïëîò-
íîñòü ïîñåëåíèé íà åäèíèöó ïëîùàäè, ïîýòîìó îí ñ÷èòàåòñÿ êîëè÷åñòâåííûì îðóäèåì ëî-
âà. Îäíàêî òðè ãðóïïû âèäîâ äíî÷åðïàòåëåì îáëàâëèâàþòñÿ íåóäîâëåòâîðèòåëüíî:

— Ïîäâèæíûå è ë¸ãêèå îðãàíèçìû, ñèäÿùèå íà ïîâåðõíîñòè ãðóíòà: îíè óáåãàþò îò
íåãî èëè ñäóâàþòñÿ äíî÷åðïàòåëåì ïðè îïóñêàíèè åãî íà ãðóíò.

— Êðóïíûå îðãàíèçìû, ïî ðàçìåðàì ñîïîñòàâèìûå ñ äíî÷åðïàòåëåì, à òàêæå âèäû
ñ íèçêîé ïëîòíîñòüþ ïîñåëåíèé — îøèáêà îïðåäåëåíèÿ ÷èñëåííûõ ïîêàçàòåëåé òàêèõ âè-
äîâ î÷åíü âåëèêà.

— Îñîáè, çàêàïûâàþùèåñÿ ãëóáæå, ÷åì ïðîíèêàåò äíî÷åðïàòåëü. Êðóïíûå âèäû
ñïîñîáíû çàêàïûâàòüñÿ íà ãëóáèíó íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ñàíòèìåòðîâ. Íàèáîëåå ðàñïðî-
ñòðàí¸ííûé â Ðîññèè äíî÷åðïàòåëü «Îêåàí» äàåò ñèëüíî çàíèæåííûå çíà÷åíèÿ áèîìàññû
íà ïëîòíûõ ìåëêîçåðíèñòûõ ïåñêàõ, â êîòîðûå îí ïðîíèêàåò íåãëóáîêî. Òàê, îáèòàþùàÿ
íà ýòèõ ãðóíòàõ äàëüíåâîñòî÷íàÿ Mya èìååò ñèôîíû, âîçâûøàþùèåñÿ íàä ïîâåðõíîñòüþ
äíà äî ïîëóìåòðà, ïðèìåðíî ñòîëüêî æå ñêðûòî ïîä ãðóíòîì (íàáëþäåíèÿ èç áàòèñêàôà
À.Ê. Êàðàìûøåâà, ëè÷í. ñîîáù.). Â êà÷åñòâå ïðåäàíèÿ ÷àñòî ðàññêàçûâàþò èñòîðèþ î òîì,
÷òî ïåðåä âîéíîé È. Çàêñ ïðè óãëóáëåíèè ôàðâàòåðà ïîä Âëàäèâîñòîêîì äîñòàâàë èç ãðóí-
òà, ïîäíèìàåìîãî çåìëå÷åðïàòåëåì, Nephtys äëèíîé äî ïîëóòîðà ìåòðîâ (èçâåñòíûå â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ ïðåäñòàâèòåëè ýòîãî ðîäà èç ßïîíñêîãî ìîðÿ íå ïðåâûøàþò 20–30 ñì). Íà
Áåëîì ìîðå, â ëèòîðàëè è íà ìåëêîâîäüÿõ âåñüìà îáû÷åí ïåñêîæèë (ðèñ. 2.16). Îí ñòðîèò
íîðêè, âõîäû â êîòîðûå ðàñïîëîæåíû â ÿìêàõ, à âûõîäû — íà õîëìèêàõ. Äèàìåòð õîëìè-
êîâ è ÿìîê Arenicola marina, èìåþùåãî äëèíó äî 10 ñì, ñîñòàâëÿåò íåñêîëüêî ñì (íå áî-
ëåå 10), ïðè ýòîì îí çàêàïûâàåòñÿ íà ãëóáèíó â 10 ñì è äàæå áîëåå, ò. å. äèàìåòð ÿìêè ïðè-
ìåðíî ñîîòâåòñòâóåò äëèíå ÷åðâÿ è ìàêñèìàëüíîé ãëóáèíå, íà êîòîðóþ îí çàêàïûâàåòñÿ.
Â âåðõíåé ñóáëèòîðàëè Ïåðñèäñêîãî çàëèâà ÿìêè ïåñêîæèëîâ äîñòèãàþò äèàìåòðà 1 ì è
áîëåå (Í.Â. Êó÷åðóê, ëè÷í. ñîîáù.).

Âñå ýòè ôàêòîðû ïðèâîäÿò ê ñìåùåíèþ îöåíêè ðîëè ðàçëè÷íûõ âèäîâ â ñîîáùåñò-
âàõ. Òàê, òîëüêî èç-çà íåäîó÷¸òà êðóïíûõ ãëóáîêî çàêàïûâàþùèõñÿ îñîáåé, ïî äàííûì
À.À. Íåéìàí (1988: 14), ñðåäíÿÿ áèîìàññà ðóêîâîäÿùèõ âèäîâ â ïðîáàõ, ñîáðàííûõ äíî-
÷åðïàòåëåì «Îêåàí-50», â íåêîòîðûõ òèïàõ ñîîáùåñòâ â 400 ðàç ìåíüøå, à ñðåäíÿÿ ñóì-
ìàðíàÿ áèîìàññà áåíòîñà — â 50 ðàç ìåíüøå, ÷åì â ïðîáàõ, ñîáðàííûõ äíî÷åðïàòåëåì
Ãîðäååâà. Àíàëîãè÷íûå äàííûå ïðèâîäèò è H.M. Thamdrup (1935): íà ïëîòíûõ ïåñ÷àíûõ
ãðóíòàõ Ñåâåðíîãî ìîðÿ ñðåäíÿÿ áèîìàññà çîîáåíòîñà â 3 ðàçà âûøå â ïðîáàõ, ñîáðàííûõ
äíî÷åðïàòåëåì Âàí-Âèíà, íåæåëè Ïåòåðñåíà.

Ëþáîå èçìåðåíèå ïðîâîäèòñÿ ñ îøèáêîé. Îòáîð ãèäðîáèîëîãè÷åñêèõ ïðîá — íå èñ-
êëþ÷åíèå. Äëÿ îïðåäåëåíèÿ âåëè÷èíû ýòîé îøèáêè íåîáõîäèìî íà êàæäîé ñòàíöèè îòáè-
ðàòü áîëåå îäíîé ïðîáû. Â ïðîòèâíîì ñëó÷àå â äàëüíåéøåì áóäåò î÷åíü òðóäíî ïîíÿòü,
äåéñòâèòåëüíî ëè íåîäèíàêîâû ïðîáû ñ ðàçíûõ ñòàíöèé èëè æå ðàçëè÷èÿ íå ïðåâûøàþò
îøèáêè èçìåðåíèé. Ðàáîò, â êîòîðûõ áû îïðåäåëÿëè îøèáêó äíî÷åðïàòåëüíûõ ïðîá íå-
ìíîãî, íî ïîðÿäîê âåëè÷èí ìîæíî ïîíÿòü èç ñëåäóþùèõ äàííûõ.

À. ßðâåêþëüã (1979), ïðîàíàëèçèðîâàâ ñâîè è äàííûå ëèòåðàòóðû, ïðèø¸ë ê âûâî-
äó, ÷òî íà ìÿãêèõ ãðóíòàõ âñå ìîäåëè äíî÷åðïàòåëåé äàþò ñõîäíûå âåëè÷èíû, íà ïëîò-
íûõ — ÷åì òÿæåëåå äíî÷åðïàòåëü, òåì áîëüøå îí ëîâèò. Âàðüèðîâàíèå ñóììàðíîé áèî-
ìàññû â ïîâòîðíûõ äíî÷åðïàòåëüíûõ ïðîáàõ îáû÷íî ìåíüøå, ÷åì íà ïîðÿäîê. Ñóììàðíàÿ
ïëîòíîñòü âàðüèðóåò ìåíüøå.

Â íèæíåé ñóáëèòîðàëè Ñåâåðíîãî ìîðÿ 2 ïðîáû äíî÷åðïàòåëåì Âàí-Âèíà (0,1 ì2)
ïðèíîñÿò 50–60% è 8 ïðîá — 90% âèäîâ ìàêðîôàóíû (Stripp, 1969).

Äëÿ äîñòîâåðíîãî îïðåäåëåíèÿ îáùåé ïëîòíîñòè çîîáåíòîñà íà îç¸ðíûõ èëàõ äîñòà-
òî÷íî áðàòü íà ñòàíöèè 2 ïðîáû äíî÷åðïàòåëåì Ýêìàíà 0,5 ì2, 3 ïðîáû äíî÷åðïàòåëåì Ýê-
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ìàíà 0,225 ì2, 5 ïðîá ïíåâìàòè÷åñêèì äíî÷åðïàòåëåì 0,045 ì2 èëè 20 ïðîá ïíåâìàòè÷åñ-
êèì äíî÷åðïàòåëåì 0,01 ì2; äëÿ òî÷íîãî ó÷¸òà ïëîòíîñòè îòäåëüíûõ âèäîâ êîëè÷åñòâî
ïðîá ñëåäóåò óäâîèòü èëè óòðîèòü (Preis, 1969). Ïîñêîëüêó â ïðåñíûõ âîäàõ ðàçìåð îðãà-
íèçìîâ ãîðàçäî ìåíüøå, ÷åì â ìîðå, äëÿ ìîðñêèõ èññëåäîâàíèé öèôðû ýòè ñëåäóåò óâåëè-
÷èòü.

Îðèãèíàëüíûé ïîäõîä ê îöåíêå äîñòîâåðíîñòè ïîëó÷àåìûõ ñ ïîìîùüþ äíî÷åðïàòå-
ëÿ äàííûõ ïî ðàñïðåäåëåíèþ âèäîâ äàë Â.Å. Ñòðåëüöîâ (1966).

Ïðè äíî÷åðïàòåëüíûõ ñáîðàõ äëÿ ïîëó÷åíèÿ äîñòîâåðíûõ öèôð ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ
óñëîâèÿõ ëó÷øå èñïîëüçîâàòü ìåíüøèé äíî÷åðïàòåëü, íî áóëüøåå ÷èñëî ïðîá. Ïðè âûáî-
ðå ðàçìåðà äíî÷åðïàòåëÿ ñëåäóåò ó÷èòûâàòü òî, ÷òî äíî÷åðïàòåëü ìåíüøèõ ðàçìåðîâ ïðî-
ïîðöèîíàëüíî ëåã÷å (ò. å. õóæå îáëàâëèâàåò ãëóáîêî çàêàïûâàþùèåñÿ ôîðìû), è ïðèíè-
ìàòü âî âíèìàíèå ðàçìåð ó÷èòûâàåìûõ îðãàíèçìîâ (îí äîëæåí áûòü ñóùåñòâåííî ìåíü-
øå, ÷åì ðàçìåð ó÷¸òíîé ïëîùàäêè). Ðàçìåðû ìîðñêèõ îðãàíèçìîâ îáû÷íî âûíóæäàþò èñ-
ïîëüçîâàòü äíî÷åðïàòåëè ìàêñèìàëüíûõ ðàçìåðîâ — ïî òåõíè÷åñêèì ñîîáðàæåíèÿì ýòî
0,25 ì2, íî è òàêîé ðàçìåð íå ïîçâîëÿåò òî÷íî îöåíèòü áèîìàññó è ÷èñëåííîñòü êðóïíûõ è
ðåäêî âñòðå÷àþùèõñÿ âèäîâ.

Òðàë ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé áîëüøîé ñà÷îê: ìåøîê íà ðàìå. Ïðè äâèæåíèè îí òî çàêà-
ïûâàåòñÿ â ãðóíò, òî ñêîëüçèò ïî ãðóíòó, òî âñïëûâàåò íàä íèì. Ïîýòîìó ðåàëüíî íåò âîç-
ìîæíîñòè ïåðåñ÷èòàòü óëîâ íà ïëîùàäü. Íî êàê îðóäèå ëîâà, òðàë îáëàäàåò è äîñòîèíñò-
âàìè: îí ëó÷øå äíî÷åðïàòåëÿ îáëàâëèâàåò íåêîòîðûå îðãàíèçìû. Ýòî:

— ïîäâèæíûå è ë¸ãêèå îðãàíèçìû, ñèäÿùèå íà ïîâåðõíîñòè ãðóíòà;
— êðóïíûå îðãàíèçìû, ïî ðàçìåðàì ñîïîñòàâèìûå ñ äíî÷åðïàòåëåì;
— êðóïíûå ìàëîïîäâèæíûå è íåïîäâèæíûå îðãàíèçìû, ñèäÿùèå íà ñêàëàõ è âàëó-

íàõ, ðàñïîëîæåííûõ ñðåäè ðûõëûõ ãðóíòîâ (âñïîìíèòå ïðè÷èíû ïëîõîé ñîðòèðîâàííîñ-
òè ãðóíòîâ, â ÷àñòíîñòè, ëåäîâûé ðàçíîñ).

Ñîîòâåòñòâåííî, âûäåëÿþò äíî÷åðïàòåëüíûé è òðàëîâûé áåíòîñ. Åñòåñòâåííî, ÷òî
äàííûå, ïîëó÷åííûå òðàëàìè è äíî÷åðïàòåëÿìè, ñîïîñòàâèìû ñ òðóäîì. Òåì íå ìåíåå, ïî-
ñêîëüêó ýòè îðóäèÿ ëîâà ñóùåñòâåííî äîïîëíÿþò äðóã äðóãà, äëÿ âûÿñíåíèÿ ïîëíîé êàð-
òèíû ðàñïðåäåëåíèÿ ñîîáùåñòâ íà äíå íåîáõîäèìî èñïîëüçîâàòü èõ âìåñòå. Åù¸ ëó÷øå,
åñëè äàííûå òðàëîâ è äíî÷åðïàòåëåé áóäóò äîïîëíåíû âèçóàëüíûìè íàáëþäåíèÿìè (âî
âðåìÿ ïîãðóæåíèé ñ àêâàëàíãîì èëè èç íåîáèòàåìîãî èëè îáèòàåìîãî ïîäâîäíîãî àïïàðà-
òà). Àíàëèç äàííûõ, ïîëó÷åííûõ ðàçíûìè îðóäèÿìè ëîâà è íàáëþäåíèÿìè, äàñò äîñòàòî÷-
íî ïîëíóþ êàðòèíó ðàñïðåäåëåíèÿ äîííûõ ñîîáùåñòâ.

Êðîìå ðûõëûõ ãðóíòîâ, ñîîáùåñòâà êîòîðûõ ìîæíî äîñòàòî÷íî àäåêâàòíî èçó÷àòü ñ
ïîìîùüþ òðàëà è äíî÷åðïàòåëÿ, ñóùåñòâóþò áèîòîïû, ãäå òàêèìè îðóäèÿìè ëîâà íåâîç-
ìîæíî ñîáðàòü ïðîáû. Â ïåðâóþ î÷åðåäü, ýòî — ñîîáùåñòâà ñêàë è âîîáùå âñå ñîîáùåñò-
âà, ðàñïîëîæåííûå íà ñëîæíîì ðåëüåôå è äíå, ÷üÿ ïîâåðõíîñòü ñóùåñòâåííî íå ãîðèçîí-
òàëüíà. Â ÷èñëî òàêèõ ñîîáùåñòâ âõîäÿò, â ÷àñòíîñòè, ðàññìàòðèâàåìûå íèæå ñîîáùåñòâà
ãëóáîêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ è ñîîáùåñòâà ãëóáîêîâîäíûõ ãèäðîòåðì.

Ïåðâûå èññëåäîâàòåëè íåïîñðåäñòâåííî ðàçáèðàëè óëîâ, çàòåì äëÿ îòäåëåíèÿ ãðóí-
òà îò æèâîòíûõ óëîâ ñòàëè ïðîìûâàòü íà áîðòó ñóäíà ÷åðåç ñòàíêè, óñòðîåííûå ïî ïðèí-
öèïó ïî÷âåííûõ ñèò: 2–3 ëîòêà ñ äíîì èç ñèòà ñòàâèëèñü äðóã íà äðóãà, óëîâ ïîìåùàëñÿ
íà âåðõíåå. Òóäà æå íàïðàâëÿëàñü ñòðóÿ âîäû. Âîäà ðàçìûâàëà ãðóíò, êîòîðûé ïðîõîäèë
÷åðåç ñèòà, à æèâîòíûå îñòàâàëèñü íà ñèòàõ. Ñóùåñòâåííûì íåäîñòàòêîì òàêîé ñèñòåìû
ïðîìûâêè ÿâëÿåòñÿ î÷åíü ñèëüíûé íàïîð, îáû÷íî ñóùåñòâåííî ïîâðåæäàþùèé ïîëèõåò è
äðóãèõ æèâîòíûõ ñ ìÿãêèì òåëîì. Óìåíüøåíèå íàïîðà ðåçêî ñíèæàåò ñêîðîñòü ïðîìûâ-
êè. Äàííîãî íåäîñòàòêà ëèø¸í ïðîìûâíîé ñòàíîê êîíñòðóêöèè Í.Ô. Ôåäèêîâà (1960)
(ðèñ. 3.6). Â ñòàíêå ýòîé êîíñòðóêöèè óëîâ ïîìåùàåòñÿ â ìåøîê èç ãàçà, íà êîòîðûé ñíà-



ðóæè íàïðàâëÿþòñÿ ñòðóè âîäû. Îñíîâíîé íåäîñòàòîê òàêîãî ñòàíêà — ñëîæíîñòü èçãî-
òîâëåíèÿ. Ïîýòîìó ìû èñïîëüçîâàëè çíà÷èòåëüíî áîëåå ïðîñòîé ñòàíîê (ðèñ. 3.6), êîòî-
ðûé òåì íå ìåíåå äàâàë âïîëíå ïðèåìëåìûå ðåçóëüòàòû. Ñäåëàòü åãî î÷åíü ïðîñòî. Ïîë-
íûé êîìïëåêò ñîñòîèò èç:
— 1–2 ìåòàëëè÷åñêèõ èëè äåðåâÿííûõ êîðûò, â êîòîðûå ïîìåùàþò óëîâ. Ðàçìåð êàæäîãî
èç êîðûò äîëæåí áûòü äîñòàòî÷åí äëÿ ïîìåùåíèÿ òóäà äíî÷åðïàòåëÿ. Äíî÷åðïàòåëü îïî-
ðîæíÿþò â êîðûòî. Äâà êîðûòà íóæíî äëÿ ïîìåùåíèÿ â íèõ óëîâîâ äâóõ äíî÷åðïàòåëåé íà
òîò ñëó÷àé, åñëè ïðîìûâêà îäíîãî íå çàâåðøèëàñü äî ïðèõîäà âòîðîãî, à òàêæå äëÿ ïðî-
ìûâêè òðàëîâ, óëîâ êîòîðûõ ÷àñòî áûâàåò ñóùåñòâåííî áîëüøå óëîâà äíî÷åðïàòåëÿ.
— 40–50-ëèòðîâîãî áàêà (ëó÷øå áîëåå ë¸ãêîãî è íåðæàâåþùåãî ïëàñòìàññîâîãî), ê êîòî-
ðîìó ïðèäåëàí íîñèê. Íîñèê äîëæåí îáÿçàòåëüíî èìåòü áîðòèê ïî âñåìó ïåðèìåòðó, ñòîê
èç íåãî èä¸ò ÷åðåç îòâåðñòèå (ëó÷øå — òðóáó) â äíå íîñèêà. Â áàê îïóñêàþò øëàíã, ïî êî-
òîðîìó ïîäàþò âîäó, âîäà ñòåêàåò ÷åðåç íîñèê.
— Ñèòà (îäíîãî èëè íåñêîëüêèõ), çàäåðæèâàþùåãî æèâîòíûõ, ïîñòóïàþùèõ ñ òîêîì âîäû.

1013. Ñîîáùåñòâà

Ðèñ. 3.5. Ïðîìûâêà ïðîá íà «×åëëåíäæåðå». Ïî Tizard et al. (1885).

Ðèñ. 3.6. Ïðîìûâíîé ñòàíîê êîíñòðóêöèè Í.Ô. Ôåäèêîâà (1960) è ïðîñòîé ïðîìûâíîé ñòàíîê.
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Â ïðîöåññå ïðîìûâêè óëîâ ïîñòåïåííî ïåðåêëàäûâàþò ñîâêîâîé ëîïàòîé â ïðîìûâ-
íîé áàê. Çäåñü áóëüøàÿ ÷àñòü æèâîòíûõ âçìó÷èâàåòñÿ è ñ òîêîì âîäû ïîïàäàåò íà ñèòî. Ñ
ñèòà æèâîòíûõ ìîæíî âûáèðàòü íåïîñðåäñòâåííî â ôèêñàòîð, ìîæíî ñäåëàòü ñìåííûå ñè-
òà èç ãàçà, êîòîðûå áû öåëèêîì ïîìåùàëèñü â ôèêñàòîð. Ïðè íåîáõîäèìîñòè æèâîòíûõ
ìîæíî ïðåäâàðèòåëüíî íàðêîòèçèðîâàòü. Ïî îêîí÷àíèè ïðîìûâêè âðó÷íóþ ðàçáèðàþò îñ-
òàòîê â áàêå. Îí ñîñòîèò èç êàìíåé è êðóïíûõ æèâîòíûõ.

Ïî äàííûì K. Fauchald (1977), íà ñáîð îäíîé äíî÷åðïàòåëüíîé ïðîáû (ê ñîæàëåíèþ,
îí íå óêàçàë ðàçìåð äíî÷åðïàòåëÿ) ñ ïðîìûâêîé íà 0,5 ìì ñèòå íà øåëüôå óõîäèò 50 ìè-
íóò êîðàáåëüíîãî âðåìåíè. À íà îáðàáîòêó å¸ â ëàáîðàòîðèè — 3 ÷åëîâåêî-íåäåëè. Îáðà-
áîòêà (îïðåäåëåíèå) îäíîé ïðîáû ñòîèò â ÑØÀ áîëåå $50. Î÷åâèäíî, ÷òî îïðåäåëåíèå ïî-
âðåæä¸ííûõ ýêçåìïëÿðîâ ñëîæíåå, òðåáóåò áîëåå âûñîêîé êâàëèôèêàöèè è áóëüøèõ çà-
òðàò âðåìåíè. ×åì ñèëüíåå ïîâðåæäåíû ýêçåìïëÿðû, òåì ìåíåå òî÷íûì ñòàíîâèòñÿ îïðå-
äåëåíèå. Îïðåäåëåíèå ñèëüíî ïîâðåæä¸ííûõ áûâàåò è âîâñå íåâîçìîæíûì. Ïîýòîìó âðå-
ìÿ, çàòðà÷åííîå íà áîëåå òùàòåëüíûé ñáîð ìàòåðèàëà, ïîçâîëÿþùèé îáåñïå÷èòü ëó÷øóþ
åãî ñîõðàííîñòü, îáîðà÷èâàåòñÿ ìíîãîêðàòíûì âûèãðûøåì âî âðåìåíè, çàòðà÷åííûì íà
ëàáîðàòîðíóþ îáðàáîòêó, è òî÷íîñòüþ ïîëó÷åííûõ äàííûõ.

Çà ãðàíèöåé äëÿ áîëåå ïîëíîãî èçâëå÷åíèÿ æèâîòíûõ èç ôèêñèðîâàííûõ ïðîá èñ-
ïîëüçóþò ðàçëè÷íûå ðàñòâîðû ñàìûõ ðàçíûõ âåùåñòâ ïîâûøåííîé ïëîòíîñòè: ñàõàðîçû,
òðèõëîðýòèëåí (âåðîÿòíûé êàíöåðîãåí), Ludox è äð. Â îòå÷åñòâåííîé ïðàêòèêå òàêèå ìå-
òîäû íå íàøëè ïðèìåíåíèÿ èç-çà èõ òðóäî¸ìêîñòè è äîðîãîâèçíû.

Ïðàêòèêà è òðàäèöèè âûäåëåíèÿ ñîîáùåñòâ ìàêðîáåíòîñà
Äíî, â îòëè÷èå îò ïîâåðõíîñòè ñóøè, äëèòåëüíîå âðåìÿ áûëî íåäîñòóïíî äëÿ âèçó-

àëüíîãî íàáëþäåíèÿ. Èçó÷åíèå áåíòîñà ñ ñóäíà òðàäèöèîííûìè îðóäèÿìè ëîâà ìîæíî
ñðàâíèòü ñ èçó÷åíèåì ñóøè ñ âîçäóøíîãî øàðà, ïëûâóùåãî íàä îáëàêàìè. Êòî-òî ñêàçàë,
÷òî ñ ïîìîùüþ òðàëà â ýòîì ñëó÷àå ìîæíî ñîáðàòü ìàðòîâñêèõ êîòîâ è ïàðó òðóáî÷èñòîâ.
Èññëåäîâàòåëü-ãèäðîáèîëîã, â îòëè÷èå îò êîëëåã, çàíèìàþùèõñÿ èçó÷åíèåì íàçåìíûõ ýêî-
ñèñòåì, íå èìååò âîçìîæíîñòè îòáèðàòü ïðîáû â êîíêðåòíîì ñîîáùåñòâå, îí ìîæåò îðè-
åíòèðîâàòüñÿ ëèøü âåñüìà ïðèáëèçèòåëüíî, îñíîâûâàÿñü íà äàííûõ ïî ðåëüåôó è ìàòåðè-
àëàì ïðåäûäóùèõ ñú¸ìîê.

Ïåðâûå èññëåäîâàíèÿ ïðè îïèñàíèè áåíòîñà âûäåëÿëè íå ñîîáùåñòâà, à îïèñûâàëè
îòëè÷èÿ áèîòû ðàçíûõ ãðóíòîâ. Íàïðèìåð, â êëàññè÷åñêîì òðóäå ïî áåíòîñó ×¸ðíîãî ìî-
ðÿ, Ñ.À. Ç¸ðíîâ (1913) âûäåëÿë áèîöåíîçû ñêàë, ïåñêà, ðàêóøå÷íèêà, èëèñòûõ áåðåãîâ,
ìèäèåâîãî è ôàçåîëèíîâîãî èëà è ò. ä. Òàêàÿ ïðàêòèêà âûäåëåíèÿ «ñîîáùåñòâ» âñòðå÷àåò-
ñÿ è ñåé÷àñ.

Ïîñòåïåííî áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî â êîíêðåòíîì ìåñòå îäèí èç âèäîâ ðåçêî äîìèíè-
ðóåò íàä îñòàëüíûìè. Ñòàíöèè ñ äîìèíèðîâàíèåì îäíîãî âèäà ñòàëè îòíîñèòü ê îäíîìó
ñîîáùåñòâó. Îñîáåííî øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ïðàêòèêà âûäåëåíèÿ ñîîáùåñòâ ïî âè-
äàì-äîìèíàíòàì ïîëó÷èëà â îòå÷åñòâåííîé ãèäðîáèîëîãèè (Áðîöêàÿ, Çåíêåâè÷, 1939; Øî-
ðûãèí, 1955 è äð.). Ýòîò ìåòîä âûäåëåíèÿ ñîîáùåñòâ â èçó÷åíèè áåíòîñà, êàê è â íåêîòî-
ðûõ øêîëàõ ãåîáîòàíèêîâ, ñîõðàíèëàñü äî ñèõ ïîð.

Â èññëåäîâàíèÿõ áåíòîñà äîìèíèðîâàíèå âèäà îïðåäåëÿþò â êîíêðåòíîé ïðîáå èëè
ãðóïïå ïðîá, âçÿòûõ íà îäíîé è òîé æå èëè ñîñåäíèõ ñòàíöèÿõ (Áðîöêàÿ è Çåíêåâè÷, 1939;
Âîðîáüåâ, 1949; Íåéìàí, 1963). Äîìèíèðîâàíèå ñëåäóåò îöåíèâàòü ïî ðîëè, êîòîðóþ èã-
ðàåò âèä â ñîîáùåñòâå. Äëèòåëüíîå âðåìÿ â êà÷åñòâå òàêîãî ïîêàçàòåëÿ èñïîëüçîâàëè äî-
ëþ áèîìàññû ÷àñòî ñ ó÷¸òîì ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè. Çà ðóáåæîì íåðåäêî âìåñòî áèîìàñ-
ñû èñïîëüçóþò ÷èñëåííîñòü. Îäíàêî îáà ýòèõ ïîêàçàòåëÿ èìåþò íåäîñòàòêè. Ïðè âûäåëå-
íèè äîìèíàíòîâ ïî áèîìàññå òàêîâûìè ñòàíîâÿòñÿ êðóïíûå, íî ìåäëåííî ðàñòóùèå ìîë-
ëþñêè è èãëîêîæèå. Ïðè èñïîëüçîâàíèè ÷èñëåííîñòè â òîì æå ñîîáùåñòâå äîìèíàíòîì



ìîãóò ñòàòü ìåëêèå ïîëèõåòû, èìåþùèå íèçêóþ áèîìàññó. Ïîñêîëüêó ñîîáùåñòâî —
ôóíêöèîíèðóþùàÿ ñòðóêòóðà, ïðàâèëüíåå äëÿ âûäåëåíèÿ äîìèíèðóþùèõ âèäîâ
ïðèìåíèòü íå ñòðóêòóðíûå ïîêàçàòåëè (÷èñëåííîñòü, áèîìàññó), à ôóíêöèîíàëüíûå. Â êà-
÷åñòâå òàêîãî ïîêàçàòåëÿ â ïîñëåäíåå âðåìÿ øèðîêî èñïîëüçóþò ïîòîê ýíåðãèè ÷åðåç ïî-
ïóëÿöèè âèäîâ. Ïîòîê ýíåðãèè ìîæíî ñ÷èòàòü ïðîïîðöèîíàëüíûì èíòåíñèâíîñòè ìåòàáî-
ëèçìà ïîïóëÿöèè (òðàò íà îáìåí). Èíòåíñèâíîñòü ìåòàáîëèçìà ïîïóëÿöèè ðàññ÷èòûâàþò
äëÿ æèâîòíûõ ïî ôîðìóëå:

R = c·N·Wd = c·N1-d·Bd,
ãäå W — ñðåäíèé èíäèâèäóàëüíûé ñûðîé âåñ îñîáè, N — ÷èñëåííîñòü è B — áèîìàññà
íà 1 ì2, d — àëëîìåòðè÷åñêèé ïîêàçàòåëü, c — ñïåöèôè÷íûé äëÿ òàêñîíà êîýôôèöèåíò
óäåëüíîé èíòåíñèâíîñòè ìåòàáîëèçìà.

Ïðè ðàñ÷åòå ïîòîêà ýíåðãèè äëÿ ìàêðîáåíòîñà âåëè÷èíó d îáû÷íî ïðèíèìàþò ðàâ-
íîé 0,75, ìîæíî èñïîëüçîâàòü çíà÷åíèÿ èç òàáë. 3.1; çíà÷åíèÿ c ñïåöèôè÷íû äëÿ ðàçíûõ
òàêñîíîâ (òàáë. 3.1). Â ýòîé æå òàáëèöå ïðèâåäåíû ñðåäíèå âåëè÷èíû óäåëüíîé êàëîðèé-
íîñòè â êêàë íà 1 ã ñûðîé ìàññû.

Ïðè îöåíêå îáèëèÿ ðàêîâèííûõ ìîëëþñêîâ â çíà÷åíèÿ ñûðîãî âåñà îáû÷íî ââîäÿò
ïîïðàâêè íà ñðåäíþþ âåñîâóþ äîëþ èõ ðàêîâèíû. Ýòîò ïîêàçàòåëü êîëåáëåòñÿ â âåñüìà

1033. Ñîîáùåñòâà

Òàáëèöà 3.1. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòà óäåëüíîé èíòåíñèâíîñòè ìåòàáîëèçìà (c) ïðè
ñòàíäàðòíîé òåìïåðàòóðå 20°Ñ, àëîìåòðè÷åñêîãî ïîêàçàòåëÿ è êàëîðèéíîñòè äëÿ íåêîòîðûõ

ãðóïï ìàêðîçîîáåíòîñà. Ïî Àëèìîâó (1979); Êó÷åðóêó (1985); Ãîëèêîâó è äð. (1988).

Òàêñîí  . . . . . . . . . . . . . . . . . .c d êàëîðèéíîñòü
êêàë íà 1 ã

ñûðîé ìàññû
Foraminifera  . . . . . . . . . . . . . .0,3 0,75 0,3
Spongia  . . . . . . . . . . . . . . . . .0,4 0,75 0,35
Hydrozoa  . . . . . . . . . . . . . . . .0,14 0,73 0,3
Actiniaria, Alcionaria  . . . . . . . .0,1 0,73 0,27
Turbellaria  . . . . . . . . . . . . . . . .0,84 0,81 0,87
Nematoda  . . . . . . . . . . . . . . . .0,83 0,8 0,86
Polychaeta Errantia  . . . . . . . . .0,74 0,78 0,85
Polychaeta Sedentaria  . . . . . .0,5 0,72 0,45
Oligochaeta . . . . . . . . . . . . . . .0,81 0,79 0,86
Bryozoa  . . . . . . . . . . . . . . . . .0,14 0,7 0,3
Brachiopda  . . . . . . . . . . . . . . .0,4 0,7 0,36
Hydracarina . . . . . . . . . . . . . . .0,7 0,75 0,4
Copepoda  . . . . . . . . . . . . . . . .0,97 0,78 0,7
Mysida  . . . . . . . . . . . . . . . . . .0,5 0,72 0,8
Cirripedia  . . . . . . . . . . . . . . . .0,14 0,69 0,3
Amphipoda  . . . . . . . . . . . . . . .0,69 0,79 0,76
Isopoda . . . . . . . . . . . . . . . . . .0,69 0,82 0,76
Macrura  . . . . . . . . . . . . . . . . .1,1 0,87 0,82
Anomura  . . . . . . . . . . . . . . . . .0,47 0,85 0,65
Gastropoda  . . . . . . . . . . . . . . .0,42 0,71 0,35
Bivalvia  . . . . . . . . . . . . . . . . . .0,5 0,74 0,38
â ò.÷. Astartidae  . . . . . . . . . . . .0,2 0,72 0,29
Pectinidae  . . . . . . . . . . . . . . .0,7 0,8 0,5
Mytilidae  . . . . . . . . . . . . . . . .0,8 0,7 0,45
Tellinidae  . . . . . . . . . . . . . . . .0,33 0,71 0,4

Asteroidea . . . . . . . . . . . . . . . .0,15 0,66 0,35
Ophiuroidea  . . . . . . . . . . . . . .0,15 0,72 0,3
Holothuroidea  . . . . . . . . . . . . .0,15 0,72 0,28
Tunicata  . . . . . . . . . . . . . . . . .0,1 0,6 0,25
Pisces  . . . . . . . . . . . . . . . . . . .1,3 0,81 0,9



øèðîêèõ ïðåäåëàõ â çàâèñèìîñòè îò òàêñîíà, è åãî ëó÷øå îïðåäåëèòü ñàìîìó äëÿ êîíêðåò-
íîãî ìàòåðèàëà. Â êà÷åñòâå ïåðâîãî ïðèáëèæåíèÿ ìîæíî èñïîëüçîâàòü çíà÷åíèÿ äëÿ
Gastropoda — 0,5–0,67, Bivalvia — 0,9.

Àíàëèç èìåþùèõñÿ â ëèòåðàòóðå äàííûõ î ïðîäóêòèâíîñòè ðàçëè÷íûõ ãðóïï îäíî-
êëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé (ìîðñêèõ è ïðåñíîâîäíûõ), â îñíîâíîì äèàòîìîâûõ è ïåðèäèíèå-
âûõ, ïîêàçûâàåò, ÷òî çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòà d äëÿ ýòèõ îðãàíèçìîâ áëèçêè ê 0,5 (Ãóòåëü-
ìàõåð è äð., 1980; Ãóòåëüìàõåð, 1983; Çàèêà, 1983; Raven, Kubler, 2002).

Åñëè ðåçêî äîìèíèðóþùåãî âèäà íåò, òî èñïîëüçóþò ðàçíûå ìåòîäû ìíîãîìåðíîãî
àíàëèçà.

Ïîñëå íàíåñåíèÿ íà êàðòó ñîîáùåñòâ, âûäåëåííûõ òåì èëè èíûì ñïîñîáîì, îáíàðó-
æèâàåòñÿ, ÷òî äëÿ áóëüøåé ÷àñòè ñòàíöèé è ñîîáùåñòâ õàðàêòåðíû ñëåäóþùèå îñîáåííî-
ñòè:

— ñòàíöèè, îòíåñ¸ííûå ê îäíîìó ñîîáùåñòâó, ðàñïîëîæåíû âïîëíå çàêîíîìåðíî;
— êàæäîìó ñîîáùåñòâó ñâîéñòâåí ñâîé òèï ãðàíóëîìåòðèè;
— ãðàíóëîìåòðè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ áèîòîïîâ, áëèçêèõ ïî òðîôè÷åñêîìó ñîñòàâó ñîîá-

ùåñòâ, çàêëþ÷àþòñÿ â ñîðòèðîâàííîñòè, ò. å. ñòåïåíè ïðåîáëàäàíèÿ è äîëè ðàçëè÷íûõ ðàç-
ìåðíûõ ÷àñòèö, ïðè òîì, ÷òî ïðåîáëàäàåò îäíà è òà æå ðàçìåðíàÿ ôðàêöèÿ.

Òàêèì îáðàçîì, ñîîáùåñòâî, âûäåëåííîå ïî, êàçàëîñü áû, ôîðìàëüíûì ïðèçíàêàì,
îêàçûâàåòñÿ åñòåñòâåííûì îáðàçîâàíèåì, îáÿçàííûì ñâîèì âîçíèêíîâåíèåì ðàçëè÷èÿì
ïðîöåññà ñåäèìåíòàöèè è ãèäðîëîãèè, íåðåäêî î÷åíü òîíêèì, à òàêæå, êàê áóäåò ïîêàçàíî
â ñëåäóþùåé ãëàâå, ñòåïåíüþ åãî ñóêöåññèîííîé çðåëîñòè.

Â çàêëþ÷åíèå íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî èñïîëüçîâàíèå â êà÷åñòâå ïîêàçàòåëÿ ðîëè
âèäà â ñîîáùåñòâå ïîòîêà ýíåðãèè, ïðîõîäÿùåãî ÷åðåç åãî ïîïóëÿöèþ, õîòÿ è ñòàëî ïðè-
âû÷íûì, âîâñå íå áåçóïðå÷íî. Â áóäóùåì íåñîìíåííî ïðîèçîéä¸ò çàìåíà ýòîãî ïîêàçàòå-
ëÿ íà åù¸ áîëåå àäåêâàòíûé. Â ÷àñòíîñòè, èäåÿ î ñóùåñòâîâàíèè âèäà-äîìèíàíòà, îïðåäå-
ëÿþùåãî ñîîáùåñòâî, êàçàëîñü áû ìíîãîêðàòíî ïîäòâåðæä¸ííàÿ ôàêòè÷åñêèìè äàííûìè,
íå èìååò òåîðåòè÷åñêîãî îáîñíîâàíèÿ. Âèäû, îïðåäåëÿþùèå ñòðóêòóðó è ôóíêöèîíèðîâà-

íèå äàííîãî ñîîáùåñòâà âîâñå íå îáÿçàíû äîìèíèðîâàòü
â í¸ì íè ïî ÷èñëåííîñòè, íè ïî áèîìàññå, íè ïî ëþáîìó
äðóãîìó àíàëîãè÷íîìó ïîêàçàòåëþ. Ïðàâèëüíåå âûäå-
ëÿòü ñîîáùåñòâà ïî êëþ÷åâûì âèäàì, èëè âèäàì-ýäèôè-
êàòîðàì (key-species), íî óíèâåðñàëüíûõ ìåòîäè÷åñêèõ
ïðè¸ìîâ ýòîãî íå ñóùåñòâóåò. Òàêèå âèäû ñåé÷àñ óñòà-
íàâëèâàþò ïîñëå èçó÷åíèÿ ñòðóêòóðû è ôóíêöèîíèðîâà-
íèÿ êîíêðåòíûõ ñîîáùåñòâ.

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, íàèáîëåå ðàñïðîñòðàí¸ííàÿ â äàííûé ìîìåíò ïðàêòèêà — âûäå-
ëÿòü ñîîáùåñòâà íà îñíîâå èõ ôèçèîíîìè÷åñêîãî ñõîäñòâà â äàííûé ìîìåíò — èìååò è
äðóãèå âðîæä¸ííûå ïîðîêè. Ìàëî òîãî, ÷òî ïðè ýòîì ôàêòè÷åñêè èãíîðèðóåòñÿ ñóêöåññè-
îííàÿ äèíàìèêà: ïðàâèëüíåå âûäåëÿòü ñîîáùåñòâà ïîñëå å¸ èçó÷åíèÿ, íî â ãèäðîáèîëîãèè
òàêîå ÿâëÿåòñÿ î÷åíü îòäàë¸ííîé ïåðñïåêòèâîé. Ãîðàçäî õóæå, ÷òî ôèçèîíîìè÷åñêè ñõîä-
íûå ó÷àñòêè ïîâåðõíîñòè Çåìëè îòíîñÿò ê îäíîìó ñîîáùåñòâó, õîòÿ èìåþòñÿ ìíîãî÷èñ-
ëåííûå ïðèìåðû òîãî, ÷òî äàííîå ñõîäñòâî ìîæåò áûòü êîíâåðãåíòíûì.

Òàêèì îáðàçîì, íà ñîâðåìåííîì ýòàïå ñîîáùåñòâî — ýòî, îáû÷íî, àðòåôàêò ãðóïïè-
ðîâêè äàííûõ, ñîáðàííûõ íà ðàçíûõ ñòàíöèÿõ (ïðîáàõ). Èíîãäà òàêèå ãðóïïèðîâêè óäà¸ò-
ñÿ èíòåðïðåòèðîâàòü áèîëîãè÷åñêè, èíîãäà — íåò.

Ïàðàëëåëüíûå ñîîáùåñòâà. Òðîôè÷åñêèå çîíû
Ïî ìåðå íàêîïëåíèÿ ôàêòè÷åñêèõ äàííûõ ïî êîíêðåòíûì äîííûì ñîîáùåñòâàì âû-

ÿñíèëîñü, ÷òî âåñüìà ñõîäíûå ôèçèîíîìè÷åñêè è ïî äîìèíèðóþùèì âèäàì ñîîáùåñòâà

104 Æèçíü íà äíå

«×èñëî, ïëîùàäè è êîíòóðû
ïîäîáíûõ áèîöåíîçîâ âî ìíî-
ãîì óñëîâíû è çàâèñÿò îò äðîá-
íîñòèè ðàçìåùåíèÿ ñú¸ìî÷íûõ
ñòàíöèé» (Øóíòîâ, 2001: 457). 



çàíèìàþò ñõîäíûå áèîòîïû â ðàçíûõ ðàéîíàõ Ìèðîâîãî îêåàíà. Òàêèå ñîîáùåñòâà
Thorson íàçâàë ïàðàëëåëüíûìè. Êîíöåïöèþ ïàðàëëåëüíûõ ñîîáùåñòâ ðàçâèâàëè è îòå-
÷åñòâåííûå èññëåäîâàòåëè áåíòîñà. Ïðèìåðàìè ïàðàëëåëüíûõ ñîîáùåñòâ åâðîïåéñêèõ
ìåëêîâîäèé ÿâëÿþòñÿ ñîîáùåñòâà ðûõëûõ ãðóíòîâ ñ äîìèíàíòîì Macoma balthica. Ýòè ñî-
îáùåñòâà îáû÷íû îò Ñåâåðíîãî äî Áåëîãî ìîðÿ. Íà áóëüøèõ ãëóáèíàõ â ñåâåðíîé Àòëàí-
òèêå è ñåâåðíîé Ïàöèôèêå ðàñïîëîæåíû ñîîáùåñòâà ñ äîìèíèðîâàíèåì Macoma calcarea.
Åù¸ ãëóáæå, â íèæíåé ÷àñòè øåëüôà è âåðõíåé ÷àñòè ñêëîíà, ðàñïîëîæåíà ãðóïïà ñîîá-
ùåñòâ ñ äîìèíèðîâàíèåì Brisaster fragilis, ðàçëè÷íûå âàðèàíòû êîòîðûõ ðàñïðîñòðàíåíû
íà èëàõ âåðõíåé áàòèàëè ó Íüþôàóíäëåíäà, Íîðâåãèè è â þãî-çàïàäíîé ÷àñòè Áàðåíöåâà
ìîðÿ. Ãðóïïà ñîîáùåñòâ ñ äîìèíèðóþùèìè áëèçêèìè âèäàìè Brisaster townsendi è B. la-
tifrons ðàñïðîñòðàíåíà â Îõîòñêîì è Áåðèíãîâîì ìîðÿõ è ïðèëåæàùèõ ðàéîíàõ ñåâåðî-çà-
ïàäíîé Ïàöèôèêè, à òàêæå âäîëü òèõîîêåàíñêîãî ïîáåðåæüÿ Ñåâåðíîé Àìåðèêè è íåêîòî-
ðûõ äðóãèõ ðàéîíàõ (ðèñ. 3.7, 3.13).

Â ñåðåäèíå ïðîøëîãî âåêà Å.Ï. Òóðïàåâà (1948, 1953) ðàçðàáîòàëà êëàññèôèêàöèþ
áåíòîñíûõ îðãàíèçìîâ ïî ñïîñîáó èõ ïèòàíèÿ è ïðåäëîæèëà (Òóðïàåâà, 1954) êëàññèôè-
öèðîâàòü ãåòåðîòðîôíûå ìîðñêèå äîííûå áèîöåíîçû ïî äîìèíèðóþùåé â íèõ ïèùåâîé
ãðóïïèðîâêå. Îíà óñòàíîâèëà äëÿ Áàðåíöåâà ìîðÿ ñâÿçü òðîôè÷åñêèõ òèïîâ áèîöåíîçîâ ñ
ìåõàíè÷åñêèì ñîñòàâîì ãðóíòà è ñîäåðæàíèåì â ãðóíòå îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà. Ýòè èñ-
ñëåäîâàíèÿ áûëè çàòåì ïðîäîëæåíû Ì.Í. Ñîêîëîâîé, A.È. Ñàâèëîâûì, À.Ï. Êóçíåöîâûì,
À.À. Íåéìàí, Â.È. Çàöåïèíûì è äð.

Â ðåçóëüòàòå âûÿñíèëîñü, ÷òî â ïðèðîäíûõ äîííûõ ñîîáùåñòâàõ îáû÷íî îäíà èç
òðîôè÷åñêèõ ãðóïï ðåçêî äîìèíèðóåò. Ãðóïïà ñîîáùåñòâ, â êîòîðûõ äîìèíèðóåò îäíà òðî-
ôè÷åñêàÿ ãðóïïà, îáðàçóåò òðîôè÷åñêóþ çîíó. À.Ï. Êóçíåöîâ (1980) ïðîâîäèò ïàðàëëåëü
ìåæäó òðîôè÷åñêèìè çîíàìè è çîíàìè íàçåìíîé ðàñòèòåëüíîñòè: òàéãîé, øèðîêîëèñòâåí-
íûì ëåñîì, ñòåïüþ. Ýòà àíàëîãèÿ äîâîëüíî íàãëÿäíà è ïîìîãàåò ïîíÿòü ñòðîåíèå ïîâåðõ-
íîñòè, êîòîðóþ ìû íå âèäåëè ñâîèìè ãëàçàìè, õîòÿ çîíû íàçåìíîé ðàñòèòåëüíîñòè, âîç-
ìîæíî, áîëåå àíàëîãè÷íû ïàðàëëåëüíûì ñîîáùåñòâàì.

Î÷åâèäíî, ÷òî ðàñïðåäåëåíèå äîííûõ ñîîáùåñòâ ñ ïðåîáëàäàíèåì òîé èëè èíîé
òðîôè÷åñêîé ãðóïïû áåíòîñà îïðåäåëÿåò îáùèé õàðàêòåð îñàäêîíàêîïëåíèÿ è îñîáåííî-
ñòè ïîñòóïëåíèÿ ïèùè.

ßäðî ñîîáùåñòâà, ò. å. íàáîð ðóêîâîäÿùèõ âèäîâ, îáû÷íî äëÿ áîëåå ýôôåêòèâíîãî
ïîòðåáëåíèÿ äîñòóïíûõ ðåñóðñîâ îáðàçîâàíî ïðèíàäëåæàùèìè ê ðàçíûì òðîôè÷åñêèì

1053. Ñîîáùåñòâà

Ðèñ. 3.7. Ðàñïðîñòðàíåíèå ñîîáùåñòâ, â êîòîðûå âõîäÿò ðàçíûå âèäû ìîðñêèõ åæåé ðîäà Brisaster.
Ïî À.Í. Ìèðîíîâó (1989).



ãðóïïàì âèäàìè. Åñëè æå êîëè÷åñòâî ïèùè î÷åíü âåëèêî, òî ÿäðî ìîæåò ñîñòîÿòü è èç âè-
äîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê îäíîé òðîôè÷åñêîé ãðóïïå. Îáû÷íî ýòî íàáëþäàåòñÿ â ñîîáùåñòâàõ
ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû, ðåæå äðóãèõ. Íî è â òàêèõ ñëó÷àÿõ ìåæäó âèäàìè, îáðàçóþùè-
ìè ÿäðî, ñóùåñòâóþò ðàçëè÷èÿ â ñïîñîáàõ ïèòàíèÿ èëè äðóãèõ îñîáåííîñòÿõ áèîëîãèè. Â
÷àñòíîñòè, íèêîãäà íå âñòðå÷àþòñÿ ñîîáùåñòâà, ÿäðî êîòîðûõ ñîñòîÿëî áû èç âèäîâ, îòíî-
ñÿùèõñÿ ê îäíîìó ðîäó.

Ãåòåðîòðîôíûå ñîîáùåñòâà
Âñå ñîîáùåñòâà áåíòîñà ïî äîìèíèðóþùåé â íèõ òðîôè÷åñêîé ãðóïïå ìîæíî ðàçäå-

ëèòü íà ñîîáùåñòâà, äîìèíàíòàìè êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ àâòîòðîôíûå îðãàíèçìû — àâòî-
òðîôíûå ñîîáùåñòâà; è ñîîáùåñòâà, â êîòîðûõ ðîëü àâòîòðîôîâ ïðåíåáðåæèìà ìàëà èëè
îíè âîâñå îòñóòñòâóþò — ãåòåðîòðîôíûå ñîîáùåñòâà. Ïîñëåäíèå ñîîáùåñòâà çàíèìàþò
áóëüøóþ ÷àñòü ïîâåðõíîñòè ìîðñêîãî äíà, ïîýòîìó ðàññìîòðåíèå áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâ
íà÷í¸ì ñ íèõ.

Àíàëèçèðóÿ òðîôè÷åñêóþ ñòðóêòóðó 169 äîííûõ ãåòåðîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ øåëüôà
Ìèðîâîãî îêåàíà, À.Ï. Êóçíåöîâ (1980) ïîêàçàë, ÷òî êàæäîìó òðîôè÷åñêîìó òèïó ñîîá-
ùåñòâ ïðèñóùà ñòàíäàðòíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äðóãèõ òðîôè÷åñêèõ ãðóïï (òàáë. 3.2).

Ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ

Ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû
Â ìåñòàõ ñ àêòèâíîé ãèäðîäèíàìèêîé, ãäå ïðîöåññû ïåðåíîñà îñàäêîâ äîìèíèðóþò

íàä ïðîöåññàìè èõ íàêîïëåíèÿ, ñîâðåìåííûå îñàäêè îòñóòñòâóþò. Äíî çäåñü îáû÷íî ïî-
êðûâàåò ñóáñòðàò, êîòîðûé âîäà ðàçìûòü íå ìîæåò (âàëóíû, ñêàëû). Íà í¸ì ðàçâèâàþòñÿ
ñîîáùåñòâà, â êîòîðûõ äîìèíèðóþò ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû (ðèñ. 3.8–3.10). Ïðèìåðàìè
òàêèõ ñîîáùåñòâ ÿâëÿþòñÿ ðèôû è áàíêè (êîðàëëîâûé ðèô, ìèäèåâàÿ è óñòðè÷íàÿ áàíêè),
à òàêæå ÷åðíîìîðñêèå ñîîáùåñòâà ìèäèåâîãî è ôàçåîëèíîâîãî èëîâ.

Ïîñêîëüêó íàèáîëåå àêòèâíàÿ ãèäðîäèíàìèêà îçíà÷àåò è íàèáîëåå èíòåíñèâíûé
ïðèíîñ ïèùè, áèîìàññà ôèëüòðàòîðîâ è ñîáèðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ â ìåñòàõ èõ íàèáîëü-
øåãî ðàçâèòèÿ äîñòèãàåò 1 êã/ì2 è áîëåå. Áèîìàññà îñòàëüíûõ òðîôè÷åñêèõ ãðóïï â ñîîá-
ùåñòâàõ ñ èõ äîìèíèðîâàíèåì ðåäêî ïðåâûøàåò 100 ã/ì2.

Ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû ïîñåëÿþòñÿ òàêæå íà òâ¸ðäûõ èñêóññòâåííûõ
ñóáñòðàòàõ (ìîëàõ, ñâàÿõ, áóÿõ, êîðàáëÿõ è ò. ï.). Â ýòîì ñëó÷àå ãîâîðÿò î ñîîáùåñòâàõ îá-
ðàñòàíèÿ, ïðîòèâîïîñòàâëÿÿ èõ ñîîáùåñòâàì ýïèôàóíû åñòåñòâåííûõ æ¸ñòêèõ ñóáñòðà-
òîâ, íàçûâàåìûõ â ýòîì ñëó÷àå «ýïèáèîç». Áèîìàññà ñîîáùåñòâ îáðàñòàíèÿ â áëàãîïðèÿò-
íûõ óñëîâèÿõ ìîæåò ïðåâîñõîäèòü 300 êã/ì2 (Çåâèíà è äð., 2004). Ðàçëè÷àþò ïðèäîííîå è
ïåëàãè÷åñêîå îáðàñòàíèå. Ñîîáùåñòâà ïðèäîííîãî îáðàñòàíèÿ ôàêòè÷åñêè ÿâëÿþòñÿ ðàí-
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Òàáëèöà 3.2. Ñðåäíèå ñîîòíîøåíèÿ áèîìàññû òðîôè÷åñêèõ ãðóïï â ðàçíûõ ñîîáùåñòâàõ (ïî:
Êóçíåöîâ, 1980).

Óñðåäí¸ííûå äàííûå, % îò îáùåé áèîìàññû. Ïîëóæèðíûì âûäåëåíû äîìèíèðóþùèå ãðóïïû.

òèï áèîöåíîçà
ôèëüòðàòîðû

ýïèôàóíû èíôàóíû ñîáèðàþùèå ãðóíòîåäû
òðîôè÷åñêàÿ ãðóïïà
ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû 84 2 2 4
ôèëüòðàòîðû èíôàóíû 6 74 14 4
ñîáèðàþùèå 4 9 64 16
ãðóíòîåäû 0,4 6 10 64
ïðî÷èå 5,6 9 10 12



1073. Ñîîáùåñòâà

Ðèñ. 3.8. Ñðåäíåå ñîîòíîøåíèå òðîôè÷åñêèõ ãðóïï â ñîîáùåñòâå
ñ äîìèíèðîâàíèåì ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû (ïî: Êóçíåöîâ, 1980).

1 — ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû; 2 — ôèëüòðàòîðû èíôàóíû; 3 — ñîáèðàþ-
ùèå; 4 — ãðóíòîåäû; 5 — ïðî÷èå.
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Ðèñ. 3.9. Ñîîáùåñòâî ñ äîìèíèðîâàíèåì ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû.
1 — ãóáêè; 2 — ãèäðîèäû; 3 — ìøàíêè; 4 — óñîíîãèé ðàê Balanus evermanni; 5 — Balteria ovifera; 6 — äâóñ-
òâîð÷àòûé ìîëëþñê Mytilus trossulus. Ïî À.È. Ñàâèëîâó (1961).

Ðèñ. 3.10à. Ñîîáùåñòâî ñ äîìèíèðîâàíèåì ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû.
Äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè: 1 — ìèäèÿ Mytilus trossulus; 2 — Pododesmus macrochisma; 3 — ãðåáåøîê Chlamys
sp.; 4 — Vilasina pseudovernicosa; 5 — Musculus filatovae; 6 — Modiolus kurilensis; 7 — Hiatela arctica; 8 — ìîð-
ñêîå ñâåðëî Penitella penita; 9 — áóðàÿ âîäîðîñëü Thalassiophyllum clatrus. Ïî Áóÿíîâñêîìó (1994).
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íèìè ñòàäèÿìè ñóêöåññèé ñîîáùåñòâ òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ è ïðîòèâîïîñòàâëåíèå ñîîáùåñòâ
ïðèäîííîãî îáðàñòàíèÿ è ñîîáùåñòâ òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ ñ ýêîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ íåî-
ïðàâäàííî. Êàê äàëåêî ìîæåò çàéòè ñóêöåññèÿ ñîîáùåñòâà îáðàñòàíèÿ, çàâèñèò îò âðåìå-
íè ïðåáûâàíèÿ ñóáñòðàòà â äàííîì ìåñòå. Îñíîâó ñîîáùåñòâ ïðèäîííîãî îáðàñòàíèÿ óìå-
ðåííûõ è õîëîäíûõ âîä ñîñòàâëÿþò ìîðñêèå æåëóäè (Crustacea, Cirripedia, Balanomorpha),
äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè (Bivalvia) è ïîëèõåòû (Serpulidae è Spirorbidae), â òðîïèêàõ è ìå-
ñòàìè äàæå â óìåðåííûõ âîäàõ (íàïðèìåð, íà áóðîâûõ âûøêàõ Ñåâåðíîãî ìîðÿ) ê ýòèì îñ-
íîâíûì ãðóïïàì äîáàâëÿþòñÿ êîëîíèàëüíûå êîðàëëû (Scleractinia). Ñîñòàâ ñîîáùåñòâ
ïðèäîííîãî îáðàñòàíèÿ ñîîòâåòñòâóåò îêðóæàþùåé áèîòå.

Ïåëàãè÷åñêîå îáðàñòàíèå, íàïðîòèâ,
âåñüìà ñïåöèôè÷íî. Îíî âîçíèêàåò íà ïëà-
âàþùèõ ñóáñòðàòàõ, íàõîäÿùèõñÿ âäàëè îò
áåðåãà è äíà. Áèîòà ñîîáùåñòâ ïåëàãè÷åñ-
êîãî îáðàñòàíèÿ âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàíà.
Ãåíåòè÷åñêàÿ ñâÿçü ìåæäó íèìè è äîííûìè
ñîîáùåñòâàìè îòñóòñòâóåò. Åñòåñòâåííûì
ñóáñòðàòîì äëÿ ýòèõ ñîîáùåñòâ ÿâëÿþòñÿ
êðóïíûå íåêòîííûå îðãàíèçìû è ïëàâíèê
(ñòâîëû äåðåâüåâ). Îñíîâó ñîâðåìåííîãî
ïåëàãè÷åñêîãî îáðàñòàíèÿ ñîñòàâëÿþò ìîð-
ñêèå óòî÷êè (Crustacea, Cirripedia, Lepadi-
dae). Â äðóãèå ïåðèîäû âðåìåíè ïåëàãè÷åñ-
êîå îáðàñòàíèå âûãëÿäåëî, ïî-âèäèìîìó,
ñîâñåì èíà÷å. Òàê, â ìåçîçîå â åãî ñîñòàâ
âõîäèëè êîëîññàëüíûõ ðàçìåðîâ ñòåáåëü÷à-
òûå ìîðñêèå ëèëèè (ðèñ. 3.11).

Ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû
Â ìåñòàõ ñ ìåíåå àêòèâíîé ãèäðîäèíàìèêîé, ãäå ïðîöåññû îáðàçîâàíèÿ îñàäêîâ äî-

ìèíèðóþò íàä ïðîöåññàìè èõ ïåðåíîñà, äíî ïîêðûâàþò ðûõëûå ãðóíòû: ïåñîê, èë èëè
ãëèíà. Ñîáèðàíèå äåòðèòà ýíåðãåòè÷åñêè îïðàâäàíî ïðè äîñòàòî÷íî âûñîêîé ñêîðîñòè åãî
îñàæäåíèÿ. Ïîýòîìó íà íàèáîëåå ãðóáûõ îñàäêàõ (ïåñêè), ãäå åù¸ íå ïðîèñõîäèò ñóùåñò-
âåííîãî îòëîæåíèÿ äåòðèòà, ðàçâèâàþòñÿ ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû (ðèñ. 3.12,
3.13).

0

10 ì

9

8

7

6

5

4

3

2

1

Ðèñ. 3.11. Ìîðñêèå ëèëèè ïåëàãè÷åñêîãî
îáðàñòàíèÿ ìåçîçîÿ (íà áðåâíå).

Ðèñ. 3.10á. Áàíêà
ìèäèé è óñòðèö. Ïî

Ðóïïåðòó è äð. (2008).



Ðèñ. 3.12. Ñîîáùåñòâî ñ äîìèíèðîâàíèåì ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû.
1 — ìîðñêèå åæè Echinarachnius parma; 2 — äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè Cili-
atocardium ciliatum; 3 — áîêîïëàâû Ampeliscidae. Ïî À.È. Ñàâèëîâó (1961). 

Ðèñ. 3.14. Ñîîáùåñòâî ñ äîìèíèðîâàíèåì ñîáèðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ.
Äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè: 1 — Yoldia thracieformis è 2 — Macoma calcarea; 3 —
ïîëèõåòû Terebellidae; 4 — îôèóðû Ophiura sarsi. Ïî À.È. Ñàâèëîâó (1961).

Ðèñ. 3.13. Ñðåäíåå ñîîòíîøåíèå òðîôè÷åñêèõ ãðóïï â ñîîáùåñòâå ñ
äîìèíèðîâàíèåì ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû. Ïî À.Ï.Êóçíåöîâó (1980).
Îáîçíà÷åíèÿ êàê íà ðèñ. 3.8.

Ðèñ. 3.15. Ñðåäíåå ñîîòíîøåíèå òðîôè÷åñêèõ ãðóïï â ñîîáùåñò-
âå ñ äîìèíèðîâàíèåì ñîáèðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ. Ïî À.Ï.Êóçíå-

öîâó (1980).
Îáîçíà÷åíèÿ êàê íà ðèñ. 3.8.

1093. Ñîîáùåñòâà



110 Æèçíü íà äíå

Ñîîáùåñòâà äåòðèòîôàãîâ 
Äàëüíåéøåå îñëàáëåíèå ãèäðîäèíàìèêè ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ îñàæäåíèÿ äåòðè-

òà, è âåäóùàÿ ðîëü ïåðåõîäèò ê îðãàíèçìàì, ïèòàþùèìñÿ äåòðèòîì îñàäêà.

Ñîîáùåñòâà ñîáèðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ
Â ìåñòàõ ñ áóëüøåé êîíöåíòðàöèåé îðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà â îñàäêàõ, ò. å. ñ áóëü-

øèìè ñêîðîñòÿìè íàêîïëåíèÿ äåòðèòà, ðàçâèâàþòñÿ ñîîáùåñòâà ñ äîìèíèðîâàíèåì ñîáè-
ðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ (ðèñ. 3.14, 3.15). Ôèëüòðàòîðû èíôàóíû îòõîäÿò íà âòîðîå ìåñòî.

Íàäî îòìåòèòü, ÷òî ôèëüòðàòîðû ýïè-
ôàóíû çäåñü ïðåäñòàâëåíû çà÷àñòóþ
èíûìè âèäàìè, íåæåëè â ñîîáùåñòâàõ
ïðåäûäóùåãî òèïà. Ñ óìåíüøåíèåì ïî-
òîêà îðãàíèêè óìåíüøàåòñÿ áèîìàññà
âñåõ ãðóïï, íî ãðóíòîåäîâ ìåäëåííåå
âñåãî. Ñíà÷àëà ýòî âûðàæàåòñÿ â ïîÿâ-
ëåíèè ñîîáùåñòâ ñîáèðàþùèõ ñî
ñòðóêòóðîé:

ñîáèðàþùèå > ãðóíòîåäû > ôèëü-
òðàòîðû èíôàóíû > ôèëüòðàòîðû ýïè-
ôàóíû.

Ñîîáùåñòâà ãðóíòîåäîâ
Çàòåì âåäóùàÿ ðîëü ïåðåõîäèò ê

ãðóíòîåäàì (ðèñ. 3.16, 3.17).

Ðèñ. 3.16. Ñîîáùåñòâî ñ äîìèíèðîâàíèåì ãðóíòîåäîâ.
1 — ìîðñêèå çâ¸çäû Ctenodiscus crispatus; 2 — ìîðñêèå åæè Brisaster lat-
ifrons; 3 — ãîëîòóðèè Molpadiidae. Ïî À.È. Ñàâèëîâó (1961).

Ðèñ. 3.17. Ñðåäíåå ñîîòíîøåíèå òðîôè÷åñêèõ ãðóïï â ñîîáùåñò-
âå ñ äîìèíèðîâàíèåì ãðóíòîåäîâ. Ïî À.Ï. Êóçíåöîâó (1980).

Îáîçíà÷åíèÿ êàê íà ðèñ. 3.8.
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Ðèñ. 3.18. Ðàñïðåäåëåíèå ðàçíûõ òðîôè÷åñêèõ
ãðóïï â çàâèñèìîñòè îò êîíöåíòðàöèè âçâåñè è
ñîäåðæàíèÿ îðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà â âåðõíåì

ñëîå îñàäêà. Ïî À.À. Íåéìàí (1988).



Ãðóíòîåäû ñòàíîâÿòñÿ äîìèíèðóþùèìè íå ïîòîìó, ÷òî èõ ñòàíîâèòñÿ áóëüøå. Èõ
ñòàíîâèòñÿ ìåíüøå. Íî ñîáèðàþùèõ è ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû ñòàíîâèòñÿ åù¸ ìåíüøå.
Ïðè äàëüíåéøåì ñíèæåíèè ïîòîêà äåòðèòà (÷òî ÷àñòî èìååò ìåñòî â ñóáòðîïè÷åñêèõ è
òðîïè÷åñêèõ ìîðÿõ, à òàêæå íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ), ïðîèñõîäèò äàëüíåéøåå óìåíüøåíèå
áèîìàññû êàê ñîáèðàþùèõ, òàê è ãðóíòîåäîâ. Ïðè ýòîì çîíà ãðóíòîåäîâ è äàæå ñîáèðàþ-
ùèõ òàêæå ìîæåò ðåäóöèðîâàòüñÿ, è ðóêîâîäÿùàÿ ðîëü îïÿòü ïåðåõîäèò ê ôèëüòðàòîðàì.

Çàêîíîìåðíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ ãåòåðîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ
Â öåëîì, äîìèíèðîâàíèå ðàçíûõ òðîôè÷åñêèõ ãðóïï îïðåäåëÿþò êîíöåíòðàöèÿ

âçâåñè è ñîäåðæàíèå îðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà â âåðõíåì ñëîå îñàäêà (ðèñ. 3.18).
Âî âíóòðåííèõ ìîðÿõ, ëèø¸ííûõ ãëóáîêèõ êîòëîâèí, âîçìîæíî èç-çà áîëüøîãî ïî-

òîêà äåòðèòà, äîñòàòî÷íîãî äëÿ ïîääåðæàíèÿ äîìèíèðîâàíèÿ ñîáèðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ,
çîíà äîìèíèðîâàíèÿ ãðóíòîåäîâ îòñóòñòâóåò. Ïðè ÷ðåçìåðíî áîëüøîì îñàæäåíèè äåòðè-
òà (íàïðèìåð, â çîíå àïâåëëèíãîâ) ìîæåò ñóùåñòâåííî (äî íóëÿ) ïàäàòü êîíöåíòðàöèÿ êèñ-
ëîðîäà â ïðèäîííûõ ñëîÿõ âîäû, ìàêðîçîîáåíòîñ ñèëüíî óãíåò¸í èëè âîâñå îòñóòñòâóåò.

Ïðè ïàðàëëåëüíûõ áåðåãàì èçîáàòàõ è òå÷åíèÿõ òðîôè÷åñêèå çîíû ðàñïîëàãàþòñÿ
ïðåèìóùåñòâåííî ïîÿñàìè â ñëåäóþùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè: ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû –
ôèëüòðàòîðû èíôàóíû – ñîáèðàþùèå – ãðóíòîåäû (ðèñ. 3.19). Ýòî ÷åðåäîâàíèå çîí âûðà-
æåíî ÷¸òêî è îáóñëîâëåíî çàòóõàíèåì ãèäðîäèíàìèêè âîä ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû è óäà-
ëåíèåì îò áåðåãà. Åñëè èçîáàòû è òå÷åíèÿ ïðîõîäÿò íå ñòðîãî ïàðàëëåëüíî áåðåãàì, ïîÿñ-
íîå ðàñïðåäåëåíèå çîí ìîæåò ñìåíÿòüñÿ ñìåøàííûì èëè äàæå ïÿòíèñòûì. Îäíàêî âî âñåõ
ñëó÷àÿõ, äàæå êîãäà îáùàÿ êàðòèíà ðàñïðåäåëåíèÿ îêàçûâàåòñÿ êðàéíå ñëîæíîé, êàê, íà-
ïðèìåð, â Áàðåíöåâîì ìîðå (ðèñ. 3.20 è 3.21), çîíû ôèëüòðàòîðîâ ðàñïîëàãàþòñÿ â ìåñòàõ
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ìåëêèå àëåâðèòû

ïåëèòû

Ðèñ. 3.19. Ñâÿçü ðàñïðåäåëåíèÿ òðîôè÷åñêèõ çîí ñ ðåëüåôîì è ãèäðîäèíàìèêîé. Ïî
À.Ï. Êóçíåöîâó (1980).
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ñ ïîâûøåííîé ãèäðîäèíàìèêîé, áîëåå
ãðóáîçåðíèñòûìè îñàäêàìè, ïîâûøåí-
íûì ñîäåðæàíèåì âçâåñè â ïðèäîííûõ
ñëîÿõ. Òàêèå ìåñòà ðàñïîëîæåíû ëèáî
áëèæå ê áåðåãàì, ëèáî ñîâïàäàþò ñ âû-
ïóêëîñòÿìè ðåëüåôà. Çîíà ïîòðåáèòåëåé
äåòðèòà èç ãðóíòà (ñîáèðàþùèõ è ãðóí-
òîåäîâ) ïðèóðî÷åíà ê ïîíèæåíèÿì äíà,
áîëåå ìåëêîçåðíèñòûìè îñàäêàìè ñ ïî-
âûøåííûì ñîäåðæàíèåì îðãàíèêè, ïðå-
îáëàäàíèåì ïðîöåññîâ îñåäàíèÿ âçâåñè
íàä åå ïåðåíîñîì.

Èçó÷àÿ ðàñïðåäåëåíèå òðîôè÷åñ-
êèõ çîí íà øåëüôàõ Ìèðîâîãî îêåàíà,
À.À. Íåéìàí (1988) ïîêàçàëà, ÷òî íà øè-
ðîêèõ øåëüôàõ, ãäå ãèäðîäèíàìè÷åñêèå
ïðîöåññû è ïðîöåññû îñàäêîíàêîïëåíèÿ
ïðîòåêàþò ïî çàìêíóòîìó öèêëó, èìåþò-
ñÿ çîíû äîìèíèðîâàíèÿ âñåõ 4 òèïîâ.
×åì óæå øåëüô, òåì áóëüøàÿ ÷àñòü äåò-
ðèòà âûíîñèòñÿ çà åãî ãðàíèöû, ïîýòîìó
íà áîëåå óçêèõ øåëüôàõ ðàçâèâàþòñÿ íå
âñå çîíû. Ïåðâîé èñ÷åçàåò çîíà ãðóíòîå-
äîâ, çàòåì äåòðèòîôàãîâ è äàæå ôèëüòðà-

òîðîâ èíôàóíû (ðèñ. 3.22). Øèðèíà øåëüôà âàðüèðóåò îò 0 (íåêîòîðûå ìåñòà àôðèêàíñêî-
ãî ïîáåðåæüÿ) äî 1500 êì (ñåâåð Åâðàçèè è Ñåâåðíîé Àìåðèêè) (Áàñêàêîâ, 1982; Áàñêàêîâ,

«Â Áàðåíöåâîì ìîðå ðàéîíû àêòèâíîé ãèäðî-
äèíàìèêè ðàñïîëàãàþòñÿ â ñôåðàõ ãëàâíûõ ïîòî-
êîâ áàðåíöåâîìîðñêèõ òå÷åíèé (ðèñ. 3.20). Ýòî
ðàéîíû: Íîðäêàï, Ìóðìàíñêîå ïðèáðåæüå, þãî-
âîñòî÷íîå ìåëêîâîäüå, Øïèöáåðãåíñêî-Ìåäâå-
æèíñêîå ìåëêîâîäüå è íåêîòîðûå äðóãèå. Òå÷åíèÿ
çäåñü èìåþò ñêîðîñòü äî 25 ñì/ñåê (0,9 êì/÷àñ)
(Àãåíîðîâ, 1946; Òîïîðêîâ, 1970). Ðàéîíû ýòè
âûñòëàíû ïåñêàìè è áîëåå ãðóáîçåðíèñòûìè
îñàäêàìè è ÿâëÿþòñÿ îñíîâíûìè îáëàñòÿìè ðàñ-
ïðîñòðàíåíèÿ íåïîäâèæíûõ è ïîäâèæíûõ ñåñòî-
íîôàãîâ (ðèñ. 3.21). Â òî æå âðåìÿ, ðàéîíû ìàê-
ñèìàëüíî îñëàáëåííîé ãèäðîäèíàìèêè ñîâïàäà-
þò ñ îáëàñòÿìè áîëüøèõ öèêëîíè÷åñêèõ êðóãî-
âîðîòîâ, ðàñïîëîæåííûõ ñâîèìè öåíòðàìè íàä
íàèáîëüøèìè ïîíèæåíèÿìè äíà (çàïàäíûé æå-
ëîá, öåíòðàëüíàÿ è ñåâåðî-âîñòî÷íàÿ âïàäèíû è
äð.), âûñòëàííûìè ìåëêîàëåâðèòîâûìè èëàìè è
ïåëèòàìè, îáîãàù¸ííûìè îðãàíèêîé è íàñåëåí-
íûìè ôàóíîé ãðóíòîåäîâ. Ìåæäó ïåðâûìè è âòî-
ðûìè ðàñïîëàãàþòñÿ îáëàñòè ñ çàòóõàþùåé ãèä-
ðîäèíàìèêîé, ãäå ãðóíòû — ïðåèìóùåñòâåííî
êðóïíûå àëåâðèòû. Â ôàóíå ïðåîáëàäàþò ñîáè-
ðàþùèå äåòðèòîôàãè» (Êóçíåöîâ, 1980: 171).

Ðèñ. 3.21. Òðîôè÷åñêèå çîíû áåíòîñà Áàðåí-
öåâà ìîðÿ è îáðàçóþùèå èõ ñîîáùåñòâà.

1 — ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû; 2 — ôèëüòðàòîðîâ èí-
ôàóíû; 3 — ñîáèðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ; 4 — ãðóíòî-
åäîâ. Ðàçíûå ñîîáùåñòâà ïîêàçàíû ðàçíûìè ïîäñò-
ðî÷íûìè ñèìâîëàìè. Ïî À.Ï. Êóçíåöîâó (1982). 

Ðèñ. 3.20. Ñõåìà îáëàñòåé ðàçëè÷íîé ãèäðîäèíà-
ìè÷åñêîé àêòèâíîñòè â Áàðåíöåâîì ìîðå, âûäå-

ëåííûõ ïî òðîôè÷åñêîìó ñîñòàâó áåíòîñà.
1 — àêòèâíîé ãèäðîäèíàìèêè; 2 — ïåðåõîäíîé; 3 — çà-
ìåäëåííîé ãèäðîäèíàìèêè; 4 — ïîâåðõíîñòíûå òå÷å-
íèÿ. Ïî À.Ï. Êóçíåöîâó (1982).



Øïàéõåð, 1982). Øèðîêèé øåëüô ðàñïîëîæåí ïðåèìóùåñòâåííî ó áåðåãîâ ðàéîíîâ ñîâðå-
ìåííîãî èëè ïëåéñòîöåíîâîãî îëåäåíåíèÿ: âäîëü áåðåãîâ Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî, ñåâåðå è
çàïàäå Òèõîãî, ñåâåðå è þãî-çàïàäå Àòëàíòè÷åñêîãî îêåàíîâ, ó Àíòàðêòèäû, à òàêæå â Èí-
äî-Ìàëàéñêîì àðõèïåëàãå (ðèñ. 3.23).

Ñóùåñòâóåò åù¸ îäíà, ïîêà íå ïîëó÷èâøàÿ îáúÿñíåíèÿ çàêîíîìåðíîñòü: íà øèðîêèõ
øåëüôàõ ñ õîðîøî ðàçâèòîé çîíîé ñåäèìåíòàöèè, íà ñàìûõ òîíêèõ ãëèíèñòûõ èëàõ äîìè-
íèðóþò ñîáèðàþùèå äåòðèòîôàãè, ãëîòàþùèå æå ïðåîáëàäàþò íà íåñêîëüêî áîëåå ãðóáûõ
èëàõ. Íà áîëåå óçêèõ øåëüôàõ, ãäå çîíà ñåäèìåíòàöèè íå ñòîëü îáøèðíà, íàîáîðîò, íà ñà-
ìûõ òîíêèõ èëàõ äîìèíèðóþò íå ñîáèðàþùèå, à ãëîòàþùèå äåòðèòîôàãè.

Îïèñàííàÿ êàðòèíà ðàñïðåäåëåíèÿ òðîôè÷åñêèõ çîí íàáëþäàåòñÿ â îòêðûòûõ ÷àñòÿõ
øåëüôîâ. Âûøå â ñàìûõ ïðèáðåæíûõ ðàéîíàõ íàáëþäàåòñÿ îòäåëüíûé íàáîð òðîôè÷åñ-
êèõ çîí, ê êîòîðîìó äîáàâëÿåòñÿ çîíà ïåðâè÷íûõ ïðîäóöåíòîâ: ìàêðîôèòîâ, ìàíãðîâ, ãåð-
ìàòèïíûõ êîðàëëîâ.

Íèæå øåëüôà ðàñïîëàãàåòñÿ åù¸ íåñêîëüêî íàáîðîâ òðîôè÷åñêèõ çîí. Îäèí íàáîð
íà÷èíàåòñÿ íà êðîìêå øåëüôà, ãäå ðàçâèâàåòñÿ çîíà ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû. Äëÿ íå¸
î÷åíü õàðàêòåðíû ðèôû àãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ, çàðîñëè êîòîðûõ äîñòèãàþò â âûñîòó (îò
óðîâíÿ äíà) íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ìåòðîâ (äî 35 ì è äàæå áîëåå). Òàêæå äëÿ íå¸ õàðàêòåð-
íû çîíû ðàçâèòèÿ Porifera è Brachiopoda. Áàðåíöåâîìîðñêèå ñîîáùåñòâà ãóáîê è áðàõèî-
ïîä ïðèíàäëåæàò ê ýòîé çîíå. Äðóãîé íàáîð íà÷èíàåòñÿ íà ïåðåõîäå îêåàíè÷åñêîãî ëîæà â
óëüòðààáèññàëüíûå æåëîáà (ðèñ. 3.24).

Õàðàêòåðíàÿ îñîáåííîñòü îêåàíè÷åñêîãî ëîæà — íàëè÷èå áîëüøèõ ðàéîíîâ ñ î÷åíü
íèçêèì ïîòîêîì äåòðèòà. Èññëåäóÿ äàííîå ÿâëåíèå, Ì.Í. Ñîêîëîâà (1977 è áîëåå ðàííèå

1133. Ñîîáùåñòâà

100
200
300
400
500

çîíû ïðåîáëàäàíèÿ: ñåñòîíîôàãîâ äåòðèòîôàãîâ ãðóíòîåäîâ

Ðèñ. 3.22. Ðàñïðåäåëåíèå òðîôè÷åñêèõ çîí íà øåëüôàõ ðàçíîé êðóòèçíû è øèðèíû.
À, Á — øèðîêèå øåëüôû ñ âûðàæåííîé çîíîé îñàäêîíàêîïëåíèÿ â öåíòðàëüíîé ÷àñòè; Â — óçêèé øåëüô ñî ñëà-
áî âûðàæåííîé çîíîé îñàäêîíàêîïëåíèÿ; Ã, Ä — óâåëè÷åíèå êðóòèçíû øåëüôà ïðèâîäèò ê ñäâèãó çà ïðåäåëû
øåëüôà èëè ê èñ÷åçíîâåíèþ çîíû äåòðèòîôàãîâ. Ïî À.À. Íåéìàí (1988).

Ðèñ. 3.23. Øèðèíà øåëüôà â ðàçíûõ ðàéîíàõ Ìèðîâîãî îêåàíà.



ðàáîòû) ðàçäåëèëà îêåàíè÷åñêîå ëîæå íà ýâòðîôíûå è îëèãîòðîôíûå ðàéîíû. Îëèãîòðîô-
íûå ðàéîíû ðàñïîëîæåíû â öåíòðàõ îêåàíè÷åñêèõ êðóãîâîðîòîâ (ðèñ. 3.25). Ðàçëè÷èå ýâ-
òðîôíûõ è îëèãîòðîôíûõ ðàéîíîâ îáóñëîâëåíî ðàçëè÷èåì ïîòîêîâ äåòðèòà: â öåíòðàëü-
íûõ ÷àñòÿõ îêåàíîâ î÷åíü íèçêàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ íà ïîâåðõíîñòè; â ïåðèôåðè÷åñ-
êèõ îíà âûøå è ê òîìó æå äåòðèò ïîñòóïàåò è èç íåðèòè÷åñêèõ ðàéîíîâ. Ýòî ðàçëè÷èå
ïðèâîäèò íå òîëüêî ê ïàäåíèþ áèîìàññû â öåíòðàëüíûõ ðàéîíàõ îêåàíîâ, íî è ê ïåðåñò-
ðîéêå òðîôè÷åñêîé ñòðóêòóðû ñîîáùåñòâ. Â îëèãîòðîôíûõ ðàéîíàõ î÷åíü ìàëî ãðóíòîå-
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Ðèñ. 3.25. Ãëóáîêîâîäíûå äîííûå òðîôè÷åñêèå îáëàñòè (â ïðåäåëàõ ãëóáèí áîëåå 3000 ì).
1 — ýâòðîôíûå; 2 — îëèãîòðîôíûå; 3–4 — ãðàíèöû ìåæäó íèìè: ïðîâåä¸ííûå ïî âåñîâîìó ïðåîáëàäàíèþ äå-
òðèòîåäîâ â òðàëîâûõ óëîâàõ ñ ó÷¸òîì ðàñïðîñòðàíåíèÿ îñíîâíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï äåòðèòîåäîâ â ìàêðî-
áåíòîñå, âåñîâîé õàðàêòåðèñòèêè ìàêðî- è ìåéîáåíòîñà, à òàêæå óñëîâèé íàêîïëåíèÿ è ïðåîáðàçîâàíèÿ îðãàíè-
÷åñêîãî âåùåñòâà â ïîâåðõíîñòíîì ñëîå îñàäêîâ (3); òî æå, íî îáåñïå÷åííûå ìàëûì ìàòåðèàëîì (4); 5 — âíåø-
íÿÿ ãðàíèöà àêêóìóëÿòèâíûõ øëåéôîâ ó îñòðîâîâ è ïîäâîäíûõ ãîðíûõ ñîîðóæåíèé. Ïî Í.Ã. Ñîêîëîâîé (1977).
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Ðèñ. 3.24. ×åðåäîâàíèå òðîôè÷åñêèõ çîí â Îõîòñêîì ìîðå.
1, 2 — ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû (1 — ìåëêîâîäíûå, 2 — ãëóáîêîâîäíûå); 3 — ôèëüòðàòîðû èíôàóíû; 4 — ñîáè-
ðàþùèå äåòðèòîôàãè; 5 — ãðóíòîåäû; 6 — ïîòîêè ãëóáèííûõ îêåàíñêèõ âîä. Ðèìñêèå öèôðû — ðàçíûå âîäíûå
ìàññû: I — ïîâåðõíîñòíàÿ, II — ïîäïîâåðõíîñòíàÿ, III — ãëàâíûé òåðìîêëèí, IV — ãëóáèííàÿ. Êðèâàÿ — ñðåä-
íÿÿ áèîìàññà. Ïî À.Ï. Êóçíåöîâó (1982).
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äîâ è ñîáèðàþùèõ, è âåäóùàÿ ðîëü îïÿòü ïåðåõîäèò ê ôèëüòðàòîðàì, íî óæå ôèëüòðàòî-
ðàì ýïèôàóíû ðûõëûõ ãðóíòîâ (ðèñ. 3.26). Ïåðåñòðîéêà òðîôè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïðèâîäèò
ê ôàóíèñòè÷åñêèì ðàçëè÷èÿì: äëÿ îëèãîòðîôíûõ ðàéîíîâ íå õàðàêòåðíû (îáû÷íî âîâñå â
íèõ îòñóòñòâóþò) òàêèå ãðóïïû, êàê íåïðàâèëüíûå ìîðñêèå åæè, Isopoda, Scaphopoda, àñ-
öèäèè, ìíîãèå ñåìåéñòâà ïîëèõåò (íàïðèìåð, Ampharetidae, Terebellidae), ìîðñêèõ çâ¸çä,
ãîëîòóðèé. Âìåñòå ñ òåì, òàêñîíîâ, ñïåöèôè÷íûõ äëÿ îëèãîòðîôíûõ ðàéîíîâ, íåò: âñå âè-
äû, âñòðå÷àþùèåñÿ â íèõ, îáèòàþò è â ýâòðîôíûõ ðàéîíàõ.

Ñóùåñòâåííî, ÷òî ðàçëè÷èÿ òðîôè÷åñêîé ñòðóêòóðû õàðàêòåðíû òîëüêî äëÿ ìàêðî-
áåíòîñà, òîãäà êàê ìåéîáåíòîñ ýâòðîôíûõ è îëèãîòðîôíûõ ðàéîíîâ ðàçëè÷àåòñÿ ãîðàçäî
ìåíüøå.

Â íåêîòîðûõ ðàéîíàõ, íàïðèìåð, íà âåðøèíàõ ïîäâîäíûõ ãîð (Ïàðèí è äð., 1993)
áûëè îáíàðóæåíû áåíòîñíûå ñîîáùåñòâà, äî 99,9% áèîìàññû êîòîðûõ îáðàçîâûâàëè
õèùíûå æèâîòíûå: îìàðû è äðóãèå êðóïíûå äåñÿòèíîãèå ðàêîîáðàçíûå, õèùíûå ìîðñêèå
çâ¸çäû è åæè. Èçó÷åíèå èõ ðàöèîíà ïî ñîäåðæèìîìó æåëóäêà ïîêàçàëî, ÷òî ñòàíäàðòíûå
îðóäèÿ ñáîðà áåíòîñíûõ ïðîá íå ó÷èòûâàëè èõ æåðòâ: ìàêðîïëàíêòîí è íåêòîáåíòîñ. Íà-
ëè÷èå ñîîáùåñòâ ïîäîáíîãî òèïà äîïîëíèòåëüíî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî â ñîñòàâ áåí-
òîñíûõ ñîîáùåñòâ ñëåäóåò âêëþ÷àòü è îðãàíèçìû, îáèòàþùèå â ïðèäîííûõ ñëîÿõ âîäû
(áåíòîïåëàãèàëè), áèîëîãèÿ êîòîðûõ òåñíî ñâÿçàíà ñ äíîì.

Ðèñ. 3.26. Ñîîáùåñòâî ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû ðûõëûõ ãðóíòîâ.
1 — Radicipes verrillii; 2 — Chondrocladia gigantea; 3 — Povanaria; 4 — Umbelula; 5 — ïîëèõåòà Potamilla sym-
biotica; 6 — Cryptospongia enigmatica; 7 — àñöèäèÿ Culeolus; 8 — Kinetoskias. Ïî À.È. Ñàâèëîâó (1961).



Àâòîòðîôíûå ñîîáùåñòâà
Â ìîðå ñóùåñòâóåò òðè îñíîâíûõ òèïà àâòîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ ìàêðîáåíòîñà: ìàê-

ðîôèòîâ, ìåëêîâîäíûõ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ ñ ñèìáèîòè÷åñêèìè âîäîðîñëÿìè* è
ãëóáîêîâîäíûõ ãèäðîòåðì.

Ñîîáùåñòâà ìîðñêèõ ìàêðîôèòîâ**
Ìîðñêèå ìàêðîôèòû íàñåëÿþò äèàïàçîí ãëóáèí îò ñóïðàëèòîðàëè (çîíà çàïëåñêà) äî

20–30 ì, õîòÿ èçâåñòíû è ãîðàçäî áîëåå ãëóáîêîâîäíûå íàõîæäåíèÿ æèâûõ ìàêðîôèòîâ â
ìåñòàõ ñ î÷åíü âûñîêîé ïðîçðà÷íîñòüþ âîäû — áîëåå 100 è äàæå 260 ì (Littler et al., 1989;
Âîçæèíñêàÿ è äð., 1992). Ìàêðîâîäîðîñëè çàíèìàþò â îñíîâíîì áèîòîïû ñ òâ¸ðäûì ñóá-
ñòðàòîì (ñêàëû, âàëóííûå ðîññûïè, ðàêóøå÷íèêè), à öâåòêîâûå ðàñòåíèÿ — ñ ðûõëûìè
ãðóíòàìè (ïåñêè, çàèëåííûå ïåñêè), õîòÿ èçâåñòíû è èñêëþ÷åíèÿ èç ýòîãî ïðàâèëà: íàïðè-
ìåð, íåêîòîðûå çåë¸íûå âîäîðîñëè (Caulerpa, Chara, Udotea, Penicillus) âåãåòèðóþò íà ïå-
ñêàõ, à öâåòêîâîå ðàñòåíèå Phyllospadix — íà ñêàëàõ è âàëóííûõ ðîññûïÿõ. Ìàêðîâîäî-
ðîñëè îáðàçóþò òàêæå íåïðèêðåïë¸ííûå ñêîïëåíèÿ, íàïðèìåð, ñàðãàññû Ñàðãàññîâîãî ìî-
ðÿ èëè ôèëëîôîðà Ôèëëîôîðíîãî ïîëÿ Ç¸ðíîâà. Ïîëîæåíèå íèæíåé ãðàíèöû ðàñïðîñòðà-
íåíèÿ ìàêðîôèòîâ îáóñëîâëåíî ìèíèìàëüíî íåîáõîäèìûì óðîâíåì îñâåù¸ííîñòè è íà-
ëè÷èåì ïîäõîäÿùåãî ñóáñòðàòà.

Ïðè âñ¸ì ðàçíîîáðàçèè äëÿ çàðîñëåé ìàêðîôèòîâ õàðàêòåðíû:
— âûñîêàÿ ïðîäóêòèâíîñòü, ñðàâíèìàÿ èëè äàæå ïðåâîñõîäÿùàÿ ïðîäóêòèâíîñòü

ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð è òðîïè÷åñêèõ ëåñîâ (ðèñ. 3.48);
— çàðîñëè ìàêðîôèòîâ ñëóæàò óáåæèùåì äëÿ ïîñòîÿííûõ è âðåìåííûõ îáèòàòåëåé,

ìíîãèå èç êîòîðûõ èìåþò êîììåð÷åñêîå çíà÷åíèå;
— òàëëîìû (ëèñòüÿ) ìàêðîôèòîâ çàìåäëÿþò äâèæåíèÿ âîäû, â ðåçóëüòàòå èõ çàðîñ-

ëè ñòàíîâÿòñÿ ëîâóøêîé äëÿ äåòðèòà (îñîáåííî ýòî õàðàêòåðíî äëÿ ìîðñêèõ òðàâ), ÷òî
ïðèâîäèò ê ñóùåñòâåííîìó óâåëè÷åíèþ ðîëè äåòðèòîôàãîâ è äàæå ãðóíòîåäîâ.

Êàê ñóáñòðàò, ìàêðîôèòû ãîðàçäî ñëîæíåå ñóáñòðàòà-ãðóíòà, ïîñêîëüêó ýòî íå èíåðò-
íûé ñóáñòðàò, à êîìïîíåíò ñîîáùåñòâà, ìåíÿþùèéñÿ âî âðåìåíè. Îí âêëþ÷¸í â òðîôè÷å-
ñêèå öåïè äàííîãî ñîîáùåñòâà. Äî ïîëîâèíû îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, ñèíòåçèðîâàííîãî
ìàêðîôèòàìè, òóò æå âûäåëÿåòñÿ â âèäå ðàñòâîð¸ííîé îðãàíèêè.

Îñíîâíûìè áëîêàìè ñîîáùåñòâ ìàêðîôèòîâ ÿâëÿþòñÿ: (1) çàðîñëåîáðàçóþùèå ìàê-
ðîôèòû; (2) èõ ýïèôèòîí è (3) ýïè- è èíôàóíà ñóáñòðàòà, ê êîòîðîìó ïðèêðåïëåíû ìàêðî-
ôèòû.

Ïî òðîôè÷åñêîé ñòðóêòóðå çîîýïèôèòîí ìîæíî ðàçäåëèòü íà äâå ãðóïïû: ôèòîôàãè
è ñåñòîíîôàãè. Ôèòîôàãè ïèòàþòñÿ ðàñòåíèÿìè, íî â îòëè÷èå îò íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ, â
îñíîâíîì, íå çàðîñëåîáðàçóþùèì ìàêðîôèòîì, à åãî ýïèôèòàìè êàê ìíîãîêëåòî÷íûìè,
òàê è îäíîêëåòî÷íûìè. Ñåñòîíîôàãè ïðîñòî èñïîëüçóþò ìàêðîôèòû â êà÷åñòâå ñóáñòðàòà,
ïîäíèìàþùåãî èõ íàä äíîì, õîòÿ è ñðåäè íèõ åñòü âèäû, ïðåäïî÷èòàþùèå òå èëè èíûå ìà-
êðîôèòû. Ñïîñîáû ïðèêðåïëåíèÿ ýïèôèòîíà âåñüìà ðàçíîîáðàçíû (ðèñ. 3.27).

Âèäû áåñïîçâîíî÷íûõ, õàðàêòåðíûå äëÿ îäíîãî âèäà ìàêðîôèòà, èñêëþ÷èòåëüíî
ðåäêè, õîòÿ íåêîòîðîå ïðåäïî÷òåíèå è ìîæåò îêàçûâàòüñÿ. Òàê, â ×¸ðíîì ìîðå íà öèñòî-
çèðå ïðåîáëàäàþò ðàêîîáðàçíûå è ÷åðâè, íà ôèëëîôîðå — ìîëëþñêè è ìøàíêè, íà ðóï-
ïèè — ïîëèõåòû è ãàñòðîïîäû, íà çîñòåðå — áîêîïëàâû (Ìàêàâååâà, 1979). Îäíè è òå æå
âèäû îáèòàþò íà ðàçíûõ ìàêðîôèòàõ, è íà èõ ðàñïðåäåëåíèå â áîëüøåé ñòåïåíè âëèÿþò
àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû (ãëóáèíà, ïðèáîéíîñòü), íåæåëè ñóáñòðàò-ìàêðîôèò. Ýòèì ñîîáùå-
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* Î.Â. Ìàêñèìîâà êàê áîòàíèê ñîâåðøåííî íå ñîãëàñíà ñ îòíåñåíèåì ýòèõ ñîîáùåñòâ, ãäå äîìèíè-
ðóþò ôîòîñèìáèîòðîôíûå æèâîòíûå, ê àâòîòðîôíûì.
** Ðàçäåë íàïèñàí ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî Î.Â. Ìàêñèìîâîé.



ñòâà ìîðñêèõ ìàêðîôèòîâ îòëè÷àþòñÿ îò ñîîáùåñòâ íàçåìíûõ. Ðàçëè÷èå æèâîòíîãî íàñå-
ëåíèÿ ðàçíûõ âèäîâ ìàêðîôèòîâ â ïåðâóþ î÷åðåäü îáóñëîâëåíî ãåîìåòðèåé òàëëîìà. Ïðè
ðàâíûõ óñëîâèÿõ íà áîëåå ðàçâåòâë¸ííûõ ìàêðîôèòàõ âûøå âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå, áèî-
ìàññà è ÷èñëåííîñòü. Òàê, â Êðàñíîì ìîðå ÷èñëåííîñòü ýïèôèòîíà íà ñèëüíî ðàçâåòâë¸í-
íîé áóðîé âîäîðîñëå öèñòîçèðå, ìåíåå ðàçâåòâë¸ííîé õàëèìåäå è ëåíòîâèäíîé ìîðñêîé
òðàâå ïîñèäîíèè ñîîòíîñèòñÿ êàê 96:4:1, à áèîìàññà — 13:2,6:1 (Ìàêàâååâà, 1979).

×òî êàñàåòñÿ áåñïîçâîíî÷íûõ, îáèòàþùèõ â ãðóíòå ïîä çàðîñëÿìè ìàêðîôèòîâ, òî
ñïåöèôè÷åñêèõ âèäîâ òóò òàêæå íåò, âñ¸ ýòî — îáû÷íûå âåðõíåñóáëèòîðàëüíûå âèäû.

Êëàññèôèêàöèÿ æèçíåííûõ ôîðì ìîðñêèõ âîäîðîñëåé
Êðîìå îáùåáîòàíè÷åñêîé ñèñòåìû Ê. Ðàóíêèåðà, ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî êëàññèôèêà-

öèé æèçíåííûõ ôîðì âîäíûõ ðàñòåíèé. Den Hartog è Segal (1964), ìîäèôèöèðîâàâ ñèñòå-
ìó æèçíåííûõ ôîðì F. Clements (1920) (îáå ññûëêè — öèò. ïî: Raven, Richardson, 1986),
ïðåäëîæèëè ðàçäåëèòü èõ íà äâå ãðóïïû: ïðèêðåïë¸ííûå ê ñóáñòðàòó (attached plants) è
íåïðèêðåïë¸ííûå, èëè ïëàíîôèòû (planophytes). Ïðèêðåïë¸ííûå ðàñòåíèÿ ïîäðàçäåëÿþò
íà ãàïòîôèòû (haptophytes), êîòîðûå êðåïÿòñÿ ê òâ¸ðäîìó ñóáñòðàòó (âàëóíû, ñêàëû), ðàç-
ìåðû ÷àñòèö êîòîðîãî ïðåâîñõîäÿò ñàìî ðàñòåíèå, è íà ðèçîôèòû (rhizophytes), óêîðåí¸í-
íûå èëè ïîãðóæ¸ííûå â ðûõëûé ñóáñòðàò (ïåñîê, èë), ÷àñòèöû êîòîðîãî ñóùåñòâåííî
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Ðèñ. 3.27. Ñïîñîáû ïðèêðåïëåíèÿ ýïèôèòîíà ê ìàêðîôèòàì.
à — íèòüþ èç ñëèçè (Rissoa splendida), á–ã — êîíå÷íîñòÿìè (á — Caprella acanthifera, â — Synisoma capito, ã —
Naesa bidentata), ä–æ — òðóáêàìè: èç ñëèçè (ä — Platynereis dumerillii), îáðûâêîâ ìàêðîôèòîâ (å — Leptochelia sa-
vignyi), äåòðèòà è êóñî÷êîâ ìàêðîôèòîâ (æ — Erichthonius difformis), ç — èçâåñòêîâûìè äîìèêàìè (Spirorbis pu-
silla). è — ðàêîâèíîé (Lepidochitona cinerea), ê — ïñåâäîïîäèÿìè (Cribroelphidium martcobi), ë — ñåêðåòîì õâîñ-
òîâûõ æåëåç (Cyatholaimus demani), ì — ñåêðåòîì ïàóòèííûõ æåëåç (Sclerochilus gewemulleri), í — ðèçîèäàìè
(Chondria califronica).Ïî Abbott, Hollenberg (1976) è Å.Á. Ìàêàâååâîé (1989).
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ìåíüøå ðàñòåíèÿ. Ê ïëàíîôèòàì îòíîñÿò ïëàíêòîôèòû (planktophytes, ìåëêèå ïëàíêòîí-
íûå âîäîðîñëè) è ïëåéñòîôèòû (pleustophytes, êðóïíûå ïëàâàþùèå èëè ñâîáîäíî ëåæà-
ùèå íà äíå ðàñòåíèÿ). Ïëåéñòîôèòû ïîäðàçäåëÿþò íà áåíòî-, ìåçî- è àêðîïëåéñòîôèòû.
Ïåðâûå ëåæàò íà äíå (ïëàñòîîáðàçóþùàÿ Phyllophora, ðÿä ôóêîèäîâ â ñîë¸íûõ ìàðøàõ è
ýñòóàðèÿõ), âòîðûå ïëàâàþò â òîëùå âîäû, òðåòüè — íà å¸ ïîâåðõíîñòè. Ñàðãàññû â Ñàð-
ãàññîâîì ìîðå îáúåäèíÿþò ÷åðòû âòîðîé è òðåòüåé ãðóïï, ïîñêîëüêó âñòðå÷àþòñÿ è íà ïî-
âåðõíîñòè, è â ïîãðóæ¸ííîì ñîñòîÿíèè. Ïðèìåð «÷èñòûõ» àêðîïëåéñòîôèòîâ — ïðåñíî-
âîäíûå ðÿñêà (Lemna) è õîðîøî èçâåñòíàÿ àêâàðèóìèñòàì ïèñòèÿ (Pistia).

Ãàïòîôèòû äåëÿò íà ýïèëèòíûå (ðàñòóùèå íà êàìíÿõ è ñêàëàõ ìàêðîâîäîðîñëè è
ìîðñêàÿ òðàâà Phyllospadix) è ýïèôèòíûå (ðàñòóùèå íà äðóãèõ ðàñòåíèÿõ). Â îòäåëüíóþ
ãðóïïó ýïèïñàììîíà îáúåäèíÿþò ìèêðîñêîïè÷åñêèå âîäîðîñëè (äèàòîìåè, öèàíîáàêòå-
ðèè è äð.), êîòîðûå ïðèêðåïëÿþòñÿ ê ïåñ÷èíêàì, êàê ê òâ¸ðäîìó ñóáñòðàòó, ïðåâîñõîäÿùå-
ìó èõ ïî ðàçìåðàì. Æèçíåííàÿ ôîðìà ðèçîôèòîâ ïðåäñòàâëåíà ìîðñêèìè òðàâàìè, ðÿäîì
çåë¸íûõ âîäîðîñëåé (Chara, Lamprotamnium, Caulerpa), à òàêæå êàðëèêîâûìè íåïðèêðåï-
ë¸ííûìè ôóêîèäàìè.

Den Hartog (1959) äàë êëàññèôèêàöèþ, ïîñòðîåííóþ íà ìîðôîëîãè÷åñêîì ïîäõîäå.
Èññëåäóÿ ìîðñêóþ ðàñòèòåëüíîñòü Íèäåðëàíäîâ, îí âûäåëèë 14 òèïîâ æèçíåííûõ ôîðì:
òèï Laminaria, òèï Fucus, òèï Cystoseira, òèï Desmarestia, êîðêîâûå âîäîðîñëè (òèï Hil-
denbradtia), ïðîñòûå íèò÷àòûå (òèï Ulothrix), ðàçâåòâë¸ííûå (äðåâîâèäíûå) íèò÷àòûå
(òèï Cladophora), òðóá÷àòûå (òèï Enteromorpha), ïëàñòèí÷àòûå (òèï Ulva), êóñòèñòûå (òèï
Chondrus), ñòóäåíèñòûå (òèï Nemalion), èçâåñòêîâûå (òèï Corallina), ïîäóøêîâèäíûå (òèï
Vaucheria) è, íàêîíåö, ãðóïïà ìèêðîñêîïè÷åñêèõ âîäîðîñëåé, òàëëîì êîòîðûõ ìåíüøå 2
ìì, â êîòîðóþ âõîäÿò ìíîãèå ýïèôèòû, ýíäîôèòû è ïàðàçèòû.

Ê.Ì. Ïåòðîâ (2004) ïðåäëîæèë êëàññèôèêàöèþ æèçíåííûõ ôîðì, îñíîâàííóþ íà
âíåøíåì îáëèêå è ðàçìåðàõ äîííûõ ðàñòåíèé: 1) Gramminida — ìîðñêèå òðàâû; 2) Mag-
noalgosa — âîäîðîñëè ñ äëèíîé òàëëîìà 1–4 ì (êðóïíûå áóðûå âîäîðîñëè); 3) Mesoalgo-
sa — âîäîðîñëè ñî ñëîåâèùàìè ðàçëè÷íîé ìîðôîëîãèè äëèíîé 10–30 ñì; 4) Parvoalgo-
sa — âîäîðîñëè äëèíîé 1–3 ñì (äåðíîâèíî-îáðàçóþùèå); 5) Corallida — êðàñíûå èçâåñò-
êîâûå êóñòèñòûå âîäîðîñëè, äëèíà òàëëîìîâ 2–4 ñì; 6) Crustida — êîðêîâûå âîäîðîñëè;
7) Epiphyton — ýïèôèòíûå âîäîðîñëè. Äàííûå íàçâàíèÿ îí ïðåäëîæèë èñïîëüçîâàòü ïðè
îïèñàíèè ñòðóêòóðû äîííûõ ôèòîöåíîçîâ.

Ìîðôîëîãèÿ çíà÷èòåëüíîãî ÷èñëà âîäîðîñëåé-ìàêðîôèòîâ âåñüìà èçìåí÷èâà, ìíî-
ãèå ñïîñîáíû ôîðìèðîâàòü ýêîëîãè÷åñêèå ôîðìû — ýêàäû.

Âåðòèêàëüíàÿ çîíàëüíîñòü äîííîé ðàñòèòåëüíîñòè
Äëÿ ìîðñêîé äîííîé ðàñòèòåëüíîñòè õàðàêòåðíà âåðòèêàëüíàÿ çîíàëüíîñòü ðàñïðå-

äåëåíèÿ êàê îòäåëüíûõ âèäîâ, òàê è ðàñòèòåëüíûõ ãðóïïèðîâîê. Èññëåäîâàíèþ çàêîíî-
ìåðíîñòåé ýòîé çîíàëüíîñòè, å¸ ñâÿçè ñ áèîòè÷åñêèìè è àáèîòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè ïîñâÿ-
ùåíû ñîòíè ðàáîò, âûïîëíåííûõ â ñàìûõ ðàçíûõ ÷àñòÿõ Ìèðîâîãî îêåàíà. Â íèõ ïðåäëî-
æåíû íåñêîëüêî ñõåì âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè. Íàèáîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëó÷èëè
ñõåìû, îñíîâàííûå íà ó÷¸òå óðîâíåé ïðèëèâîâ è îòëèâîâ,à òàêæå äðóãèõ õàðàêòåðèñòèê
àáèîòè÷åñêîé ñðåäû â ïåðâóþ î÷åðåäü ïðèáîéíîñòè. Íàïðèìåð, âåðõíÿÿ ëèòîðàëü îãðàíè-
÷åíà óðîâíÿìè ñèçèãèéíîãî è êâàäðàòóðíîãî ïðèëèâîâ, ñðåäíÿÿ — óðîâíÿìè êâàäðàòóð-
íûõ ïðèëèâà è îòëèâà, íèæíÿÿ — óðîâíÿìè êâàäðàòóðíîãî è ñèçèãèéíîãî îòëèâîâ. Î÷å-
âèäíî, ÷òî ãëàâíûì ôàêòîðîì â ðàñïðåäåëåíèè æèçíè çäåñü âûñòóïàåò âðåìÿ óâëàæíåíèÿ
òîãî èëè èíîãî ó÷àñòêà äíà. Ýòîò ñïîñîá äîñòàòî÷íî õîðîøî ðàáîòàåò ëèøü â ðåãèîíàõ ñ
âûðàæåííûìè ïðèëèâàìè è îòëèâàìè (Ïåðåñòåíêî, 1980).

Ïåðâóþ ñõåìó, îñíîâàííóþ íà õàðàêòåðèñòèêàõ àáèîòè÷åñêîé ñðåäû, ðàçðàáîòàë
L. Vaillant (1891, öèò. ïî: Âîçæèíñêàÿ, 1977). Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåíà ñõåìà F.R. Kjell-
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man (1877). Èññëåäóÿ ôëîðó Ìóðìàíà, îí âûäåëèë ëèòîðàëü, ñóáëèòîðàëü è ýëèòîðàëü (îí
æå, êñòàòè, ïåðâûì ââ¸ë è òåðìèí «ôîðìàöèÿ» äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ãðóïïèðîâîê ðàñòèòåëü-
íîñòè). Ýëèòîðàëüþ áûëà íàçâàíà çîíà, ðàñïîëîæåííàÿ íèæå ìàêñèìàëüíûõ ãëóáèí ðàñ-
ïðîñòðàíåíèÿ ðàñòèòåëüíîñòè. Åù¸ ðàíüøå J.R. Lorenz (1863) ââ¸ë â îáèõîä òåðìèí «ñó-
ïðàëèòîðàëü» (îáå ññûëêè ïî: den Hartog, 1959). Ýòè òåðìèíû ãèäðîáîòàíèêè èñïîëüçóþò
äî ñèõ ïîð, ÷òî âûçûâàåò îïðåäåë¸ííóþ ïóòàíèöó, ïîñêîëüêó â ðàáîòàõ çîîëîãîâ ïîä ñóá-
ëèòîðàëüþ îáû÷íî ïîíèìàþò ñóáëèòîðàëü è ýëèòîðàëü âìåñòå. Ðàçíûå èññëåäîâàòåëè ðàñ-
òèòåëüíîñòè âíîñÿò ñâîè êîððåêòèâû è äîïîëíåíèÿ, ñâÿçàííûå, â îñíîâíîì, ñ òåì, ãäå ðà-
áîòàþò: â ïðèëèâíûõ èëè áåñïðèëèâíûõ ìîðÿõ. Òàê, ñðåäèçåìíîìîðñêàÿ øêîëà ãèäðîáè-
îëîãîâ (â ïåðâóþ î÷åðåäü, J.M. Peres), èìåÿ äåëî ñ ïðàêòè÷åñêè áåñïðèëèâíûì ìîðåì, âû-
äåëÿåò ñóïðàëèòîðàëü (íàä óðîâíåì ìîðÿ), óçêóþ ýóëèòîðàëü (îêîëî íóëÿ ãëóáèí) è ñóáëè-
òîðàëü, ïîäðàçäåëÿåìóþ íà ãîðèçîíòû èëè ýòàæè: èíôðàëèòîðàëü (îò óðîâíÿ ìîðÿ è äî
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25–30 ì) è öèðêàëèòîðàëü — çîíó, ãäå óæå íåò ðàñòèòåëüíîñòè (ãëóáæå 30 ì). Ïðè âûñî-
êîé ïðîçðà÷íîñòè ñðåäèçåìíîìîðñêèõ âîä ìàêðîôèòîáåíòîñ ÷àñòî ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ äî
100 ì è áîëåå. À âåðõíÿÿ ãðàíèöà öèðêàëèòîðàëè ñìåùàåòñÿ íà ñîîòâåòñòâóþùóþ ãëóáè-
íó (Ercegovic, 1980; Cebrian, Ballesteros, 2003 è ìíîãèå äðóãèå).

Ñóïðàëèòîðàëü (çîíà çàïëåñêà) ðàñïîëîæåíà íàä óðîâíåì ìîðÿ èëè âûøå ëèíèè
ìàêñèìàëüíîãî ïðèëèâà. Å¸ óâëàæíÿþò òîëüêî íàáåãàþùèå âîëíû, è î÷åíü ðåäêî (âî âðå-
ìÿ íàãîííûõ âåòðîâ) ñîâñåì ñêðûâàåòñÿ ïîä âîäîé. Â íåêîòîðûõ ìåñòàõ ñ ñèëüíûì âîëíå-
íèåì (íàïðèìåð, íà Ôàððåðñêèõ î-âàõ) îíà äîñòèãàåò 25 ì øèðèíû. Ñóïðàëèòîðàëü íàñå-
ëÿþò íåìíîãî÷èñëåííûå âîäîðîñëè, îáðàçóþùèå êîðêè, ïîäóøêè è ãóñòûå äåðíîâèíû,
ïîçâîëÿþùèå ñîõðàíÿòü âëàãó, à òàêæå íåêîòîðûå ëèøàéíèêè. Â Áåëîì ìîðå â ýòîé çîíå
îáèòàåò ôóêîèä Pelvetia canaliculata; â ×¸ðíîì â çèìíèé ïåðèîä, êîãäà øòîðìà îñîáåííî
÷àñòû è ñèëüíû, çäåñü ðàçâèâàåòñÿ «çèìíÿÿ» ðàñòèòåëüíîñòü, ïðåäñòàâëåííàÿ ïðèìèòèâ-
íûìè áàãðÿíêàìè Nemalion è Bangia.

Ëèòîðàëü. Èíîãäà ýòó çîíó èìåíóþò ýóëèòîðàëü (ò. å. ñîáñòâåííî ëèòîðàëü, íàñòîÿ-
ùàÿ ëèòîðàëü). Â âåðõíåé ëèòîðàëè îáèòàþò ðàñòåíèÿ, ñïîñîáíûå ïåðåíîñèòü äîëãîå îñó-
øåíèå. Ýòî ìíîãî÷èñëåííûå ãàëîôèòû, ñèíåçåë¸íûå âîäîðîñëè, çåë¸íûå è áóðûå íèò÷àò-
êè, ðÿä áàãðÿíîê ñ êîðêîâûìè èëè ñèëüíî îñëèçí¸ííûìè òàëëîìàìè. Â Áåëîì ìîðå ñþäà
ïîäíèìàþòñÿ ðàçðåæåííûå çàðîñëè Fucus vesiculosus, êîòîðûé ñïîñîáåí ïåðåæèâàòü ðåç-
êèå ïåðåïàäû òåìïåðàòóðû è èññóøåíèå âïëîòü äî âîçäóøíî-ñóõîãî ñîñòîÿíèÿ. Â ñðåäíåé
ëèòîðàëè ïåðèîäû çàòîïëåíèÿ è îáñûõàíèÿ ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâû, è ôëîðà çäåñü ñóùå-
ñòâåííî áîãà÷å êàê êà÷åñòâåííî, òàê è êîëè÷åñòâåííî. Â óìåðåííûõ è áîðåàëüíûõ âîäàõ
çäåñü ðàçâèâàþòñÿ ìîùíûå çàðîñëè F. vesiculosus ñ âêðàïëåíèåì êóðòèí Ascophyllum
nodosum (ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå äîñòèãàåò 60–80%) ñ ìíîãî÷èñëåííûìè ýïèôèòàìè è
«ïîäëåñêîì» èç áàãðÿíîê è çåë¸íûõ âîäîðîñëåé. Íèæíÿÿ ëèòîðàëü åù¸ áîãà÷å æèçíüþ,
äîìèíèðóþùèå çäåñü ôóêîèäû êðóïíåå, èõ ôëîðà áîãà÷å (äîáàâëÿþòñÿ F. serratus, F. dis-
tichus), ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå äíà äîñòèãàåò 100%. Îòìåòèì, ÷òî äëÿ ñåâåðíûõ ìîðåé õà-
ðàêòåðíà ÿðêî âûðàæåííàÿ ïîÿñíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà, êîòîðàÿ ÷¸ò-
êî ïðîñëåæèâàåòñÿ óæå â îñóøíîé çîíå.

Â ×¸ðíîì ìîðå (à òàêæå ßïîíñêîì, Ñðåäèçåìíîì è íåêîòîðûõ äðóãèõ) ëèòîðàëü íå
âûðàæåíà, ëèøü èíîãäà ïðè ñãîííûõ âåòðàõ îáíàæàåòñÿ óçêàÿ ïîëîñêà äíà, ïîêðûòàÿ ìî-
çàèêîé íèçêîðîñëûõ âèäîâ (áàãðÿíêè Ceramium ciliatum, Polysiphonia opaca, áóðûå Padina
pavonia, Dilofus fasciola, ïðîðîñòêè öèñòîçèðû, çåë¸íàÿ Enteromorpha spp.). Ýòó çîíó íà-
çûâàþò ïñåâäîëèòîðàëüþ. Â Ñðåäèçåìíîì ìîðå îíà çàíÿòà â îñíîâíîì áàãðÿíêàìè (Hyp-
nea musciformis è äð.), èìåþùèìè ñîâåðøåííî íå õàðàêòåðíóþ äëÿ êðàñíûõ âîäîðîñëåé
îêðàñêó: ÿðêî- èëè ñèíå-çåë¸íóþ.

Îòå÷åñòâåííûå èññëåäîâàòåëè (Ê.Ì. Äåðþãèí, Å.Ô. Ãóðüÿíîâà, Ï.Â. Óøàêîâ,
Ò.Ô. Ùàïîâà, Î.Á. Ìîêèåâñêèé, Ë.Ï. Ïåðåñòåíêî, Î.Ã. Êóñàêèí), ðàáîòàâøèå íà Ìóðìàí-
ñêîì ïîáåðåæüå è íà Äàëüíåì Âîñòîêå, âûäåëÿþò íåñêîëüêî áèîíîìè÷åñêèõ òèïîâ ëèòî-
ðàëè â çàâèñèìîñòè îò ñòåïåíè ïðèáîéíîñòè: I — ïîëóçàùèù¸ííûé áåðåã, II — îòêðûòûé
ìîðñêîé áåðåã, III — îòêðûòûé îêåàíñêèé áåðåã, IV — ëàãóííûé, V — ýñòóàðíûé è VI —
ëèòîðàëüíûõ âàíí (Kussakin, 1977; Ïåðåñòåíêî, 1980). Äëÿ êàæäîãî èç íèõ õàðàêòåðíà îï-
ðåäåë¸ííàÿ çîíàëüíîñòü ôèòî- è çîîáåíòîñà, ïðè ÷¸ì â ðàçíûõ ìîðÿõ êîíêðåòíûå ïîÿñà
áèîòû ÷àñòî îáðàçîâàíû ñõîäíûìè âèêàðèðóþùèìè âèäàìè èëè ãðóïïèðîâêàìè âèäîâ.
Òàê, â íèæíåé ëèòîðàëè îòêðûòîãî ïîáåðåæüÿ Ìóðìàíà äîìèíèðóþò ëàìèíàðèåâûå Alaria
esculenta è Laminaria digitata, à â àíàëîãè÷íûõ ïî áèîíîìè÷åñêîìó òèïó ìåñòîîáèòàíèÿõ
Êàì÷àòêè è Ñåâåðíûõ Êóðèë — Alaria angusta è Laminaria longipes.

Ñóáëèòîðàëü ïîäðàçäåëÿþò íà äâà ãîðèçîíòà ïî ñòåïåíè îñâåù¸ííîñòè — ãîðèçîíò
ôîòîôèëüíîé ðàñòèòåëüíîñòè (îò 0,1 äî ïðèìåðíî 15–25 ì ãëóáèíû) è ãîðèçîíò ñöèà-
ôèëüíîé ðàñòèòåëüíîñòè (îò ïðèìåðíî 25–30 ì è äî íèæíåé ãðàíèöû ôèòàëè). Ôîòî-
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ôèëüíûé ãîðèçîíò — «öàðñòâî» ìîðñêèõ òðàâ è ñàìûõ êðóïíûõ âîäîðîñëåé — áóðûõ ëà-
ìèíàðèåâûõ ñ øèðîêèìè è äëèííûìè ïëàñòèí÷àòûìè òàëëîìàìè (Laminaria, Alaria, Aga-
rum, Macrocystis, Lessonia, Nereocystis è äð.), êîòîðûì ñîïóòñòâóþò ìíîãî÷èñëåííûå ýïè-
ôèòû è ðàñòåíèÿ «ïîäëåñêà». Â ò¸ïëûõ è òðîïè÷åñêèõ ìîðÿõ íà ýòîì ãîðèçîíòå ëàìèíà-
ðèåâûõ ñìåíÿþò ôóêóñîâûå (Sargassum, Cystoseira, Turbinaria, Hormosira è äð.). Ñöèà-
ôèëüíûé ãîðèçîíò îáæèò òåíåâûíîñëèâûìè êðàñíûìè âîäîðîñëÿìè, ÿðêèì ïðèìåðîì êî-
òîðûõ ñëóæèò ÷åðíîìîðñêàÿ Phyllophora crispa (= Ph. nervosa), îñîáåííî å¸ ïëàñòîîáðàçó-
þùàÿ ôîðìà, âñòðå÷àâøàÿñÿ íà Ôèëëîôîðíîì ïîëå Ç¸ðíîâà äî ãëóáèíû 90 ì.Ãîðèçîíòû,
â ñâîþ î÷åðåäü, ïîäðàçäåëÿþò íà ýòàæè.

Ñóùåñòâóþò òàêæå êëàññèôèêàöèè, îñíîâàííûå íå íà àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðàõ, à íà
ðàñïðåäåëåíèè ïîÿñîâ áèîòû. Îäíó èç òàêèõ êëàññèôèêàöèé ðàçðàáîòàëè ñóïðóãè T.A. è
T. Stephenson (1949; öèò. ïî: den Hartog, 1959) íà îñíîâå ñâîèõ áîëåå ÷åì 30-ëåòíèõ èññëå-
äîâàíèé ïðèáðåæíîé áèîòû â Âåëèêîáðèòàíèè, Þæíîé Àôðèêå, Êðàñíîì ìîðå, íà Áîëü-
øîì Áàðüåðíîì Ðèôå è íà àòëàíòè÷åñêîì è òèõîîêåàíñêîì ïîáåðåæüÿõ Ñåâåðíîé Àìåðè-
êè. Ïðè âñ¸ì ðàçíîîáðàçèè ýòèõ ìåñòîîáèòàíèé óäàëîñü âûäåëèòü îáùèå õàðàêòåðíûå
÷åðòû âåðòèêàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ äîííûõ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ. Ñòåôåíñîíû âûäåëè-
ëè ñëåäóþùèå çîíû: ñóïðàëèòîðàëüíóþ êàéìó (supralittoral fringe), ëèòîðàëü (midlittoral
zone), èíôðàëèòîðàëüíóþ êàéìó (infralittoral fringe) è ñîáñòâåííî èíôðàëèòîðàëüíóþ çî-
íó, ïðîñòèðàþùóþñÿ äî ãðàíèöû ôèòàëè èëè âñåãî øåëüôà. Ãðàíèöû ìåæäó äàííûìè çî-
íàìè îïðåäåëåíû ïî ìàññîâûì âèäàì áèîòû: áàëÿíóñàì, ëèòòîðèíàì, êðóïíûì âîäîðîñ-
ëÿì. Ñõåìà Ñòåôåíñîíîâ íàøëà êàê ìíîæåñòâî ïîñëåäîâàòåëåé, òàê è êðèòèêîâ, ïîñêîëü-
êó å¸ ïðèìåíåíèå áîëåå òðóäî¸ìêî.

Ãîâîðÿ î âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè äîííûõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, ñëåäóåò ó÷è-
òûâàòü îñîáåííîñòè èõ ðàñïðåäåëåíèÿ íà ðàçíûõ ýëåìåíòàõ ïîäâîäíîãî ðåëüåôà. Òàê, äî-
ìèíèðóþùåé ôîðìîé ðåëüåôà äíà ó ïîáåðåæüÿ Ñåâåðíîãî Êàâêàçà (×¸ðíîå ìîðå) ÿâëÿåò-
ñÿ ãðÿäîâûé áåí÷: ÷åðåäîâàíèå ïîäíÿòèé — ãðåáíåé, ñëîæåííûõ â äàííîì ñëó÷àå îñàäî÷-
íûìè ïîðîäàìè (ìåðãåëåì), è äåïðåññèé — ëîùèí èëè ðàñùåëèí. Ï.Â. Ðûáíèêîâ (1993à,
1997) ïîêàçàë, ÷òî õàðàêòåð ñîîáùåñòâà îáðàñòàíèÿ áàãðÿíêè Phyllophora nervosa ñóùåñò-
âåííî ðàçëè÷àåòñÿ íà ãðåáíÿõ è â ëîùèíàõ. Ïðè ýòîì ìèêðîðåëüåô äíà èãðàåò áîëåå çíà-
÷èòåëüíóþ ðîëü, ÷åì ãëóáèíà, è ñîîáùåñòâà ãðåáíåé áîëåå «ìåëêîâîäíûå» ïî ñîñòàâó è
ñòðóêòóðå, à ñîîáùåñòâà ëîùèí — áîëåå «ãëóáîêîâîäíûå». Ôàóíà íèæíèõ ãîðèçîíòîâ ôè-
òàëè ïðîíèêàåò â áîëåå ìåëêîâîäíûå ó÷àñòêè ïî ëîùèíàì, à ìåëêîâîäíàÿ ôàóíà ïðîäâè-
ãàåòñÿ âãëóáü ïî ãðåáíÿì. Ðàñïðåäåëåíèå ýïèôèòíîé ôëîðû òàêæå çàâèñèò îò ìèêðîðåëüå-
ôà äíà: â çàùèù¸ííûõ ëîùèíàõ îíà áîãà÷å, è ýêîëîãè÷åñêè ëîùèíû áîëåå «ãëóáîêîâîä-
íû», ÷åì ãðåáíè íà òîé æå ãëóáèíå (Ëó÷èíà, Ðûáíèêîâ, 1993). ×òî êàñàåòñÿ ñàìîé ôèëëî-
ôîðû, òî íà ãðåáíÿõ ó íå¸ îáðàçóåòñÿ áîëüøå ìîëîäûõ ñåãìåíòîâ, à èõ äîëÿ â îáùåé ìàñ-
ñå ðàñòåíèÿ âûøå. Òàê, íà ãðåáíÿõ íà ãëóáèíå 1 ì ïðèðîñò ïîñëåäíåãî ãîäà ñîñòàâëÿåò â
ñðåäíåì 13% ìàññû ðàñòåíèÿ, à â ðàñùåëèíàõ íà òîé æå ãëóáèíå — âñåãî 6%. Óäåëüíîå
÷èñëî ìîëîäûõ ñåãìåíòîâ òàêæå âûøå íà ãðåáíÿõ, ÷åì â ëîùèíàõ: íà ãëóáèíå 1 ì 140
øò./ã è 60 øò./ã, ñîîòâåòñòâåííî. Ñ ãëóáèíîé (îò 1 äî 10 ì) ýòîò ïîêàçàòåëü óáûâàåò äëÿ
îáîèõ ýëåìåíòîâ, íî â ðàçíîì äèàïàçîíå çíà÷åíèé: íà ãðåáíÿõ — îò 140 äî 60 øò./ã, â ëî-
ùèíàõ — îò 60 äî 30 øò./ã (Ðûáíèêîâ, Ëó÷èíà, 1998). Îñíîâíûì ôàêòîðîì, îáåñïå÷èâàþ-
ùèì òàêèå ðàçëè÷èÿ, àâòîðû ñ÷èòàþò èíòåãðàëüíóþ ïîäâèæíîñòü âîäû, ãîðàçäî áîëåå èí-
òåíñèâíóþ íà ãðåáíÿõ, ÷åì â çàùèù¸ííûõ ãðåáíÿìè ëîùèíàõ. Êðîìå òîãî, ïîñëå øòîð-
ìîâ â ëîùèíàõ íàäîëãî îñòà¸òñÿ õîëîäíàÿ âîäà, çàíåñ¸ííàÿ èç-ïîä òåðìîêëèíà, à íàñûùå-
íèå âîäû êèñëîðîäîì íà ãðåáíÿõ âûøå, ÷åì â ðàñùåëèíàõ, ÷òî íå ìîæåò íå ñêàçûâàòüñÿ
íà ñîñòîÿíèè ñîîáùåñòâ, îñîáåííî çîîýïèôèòîíà (Ðûáíèêîâ, 1993á).

Òàêèì îáðàçîì, õàðàêòåðèçóÿ äîííûå ñîîáùåñòâà íåëüçÿ îãðàíè÷èâàòüñÿ îïðåäåëå-
íèåì îäíîé ëèøü ãëóáèíû. Ïðîáû, îòîáðàííûå ñ îäèíàêîâîé ãëóáèíû, íî ñ ðàçíûõ ýëå-
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ìåíòîâ ðåëüåôà, ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ òàêæå ñèëüíî, êàê ïðîáû ñ ðàçíûõ ãëóáèí. Èãíîðèðî-
âàíèå òàêèõ îñîáåííîñòåé ìåñòíîñòè ìîæåò ïðèâåñòè ê ñåðü¸çíûì îøèáêàì, íàïðèìåð,
ïðè îöåíêå ôîíîâîãî ñîñòîÿíèÿ áèîòû ïåðåä ñòðîèòåëüñòâîì õîçÿéñòâåííûõ îáúåêòîâ.
Âïîñëåäñòâèè, íà ýòàïå ýêñïåðòèçû âîçäåéñòâèÿ ñòðîèòåëüñòâà íà îêðóæàþùóþ ñðåäó, ýòè
èçíà÷àëüíûå îøèáêè ïîâëåêóò çà ñîáîé íåâåðíóþ îöåíêó íàíåñ¸ííîãî óùåðáà. 

Êëàññèôèêàöèÿ ìîðñêèõ äîííûõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ
Ïðåæäå âñåãî, îòìåòèì íåîáõîäèìîñòü ðàçëè÷àòü ïîíÿòèÿ «ôëîðà» è «ðàñòèòåëü-

íîñòü», êîòîðûå ÷àñòî îøèáî÷íî óïîòðåáëÿþò êàê ñèíîíèìû, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ïîÿâëÿþò-
ñÿ íåäîïóñòèìûå ñëîâîñî÷åòàíèÿ òèïà «ïðîäóêöèÿ äîííîé ôëîðû». Ôëîðà êàêîãî-ëèáî
ðåãèîíà èëè áèîòîïà — ýòî ñïèñîê âèäîâ, îáèòàþùèõ â èçó÷àåìîì ìåñòå. Íàóêà, èçó÷àþ-
ùàÿ âèäîâîé ñîñòàâ, íàçûâàåòñÿ ôëîðèñòèêà. Ðàñòèòåëüíîñòü, â íàøåì ñëó÷àå äîííàÿ ìîð-
ñêàÿ, — ïðåäìåò ìîðñêîé ôèòîöåíîëîãèè, èëè ãèäðîáîòàíèêè, èçó÷àþùåé ãðóïïèðîâêè
ðàñòåíèé ôèòîáåíòîñà (Ê. Ïåòðîâ, 2004). Âñå êîëè÷åñòâåííûå ýêîëîãè÷åñêèå õàðàêòåðèñ-
òèêè ìîæíî îòíîñèòü òîëüêî ê òåðìèíó «ðàñòèòåëüíîñòü». Ôèòîöåíîëîãèÿ èññëåäóåò
ïðåæäå âñåãî çàêîíîìåðíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà. Äëÿ ôëîðèñòèêè âñå
âèäû ðàâíû. Äëÿ ôèòîöåíîëîãèè âàæíî îïðåäåëèòü ðàíã êàæäîãî âèäà, åãî ðîëü â ñîîáùå-
ñòâå. Åñëè ìû ãîâîðèì, ÷òî «âî ôëîðå äîìèíèðóþò òàêèå-òî òàêñîíû», òî ýòî çíà÷èò: â
ñïèñêå âèäîâ ïðåäñòàâèòåëåé èìåííî òàêèõ òàêñîíîâ áîëüøå âñåãî. Åñëè æå ìû ãîâîðèì
«äîìèíàíòàìè ðàñòèòåëüíîñòè ÿâëÿþòñÿ òàêèå-òî òàêñîíû», òî ýòî çíà÷èò, ÷òî ðàñòåíèÿ
èìåííî äàííûõ òàêñîíîâ èãðàþò ñàìóþ çíà÷èòåëüíóþ ðîëü â ìåòàáîëèçìå ñîîáùåñòâà,
ïðåîáëàäàÿ ïî áèîìàññå, ÷èñëåííîñòè è ïðîäóêöèè.

Äëÿ îïèñàíèÿ ìîðñêîé äîííîé ðàñòèòåëüíîñòè ãèäðîáîòàíèêè øèðîêî èñïîëüçóþò
ãåîáîòàíè÷åñêóþ òåðìèíîëîãèþ è ñèñòåìû êëàññèôèêàöèè, à ãåîáîòàíèêè, â ñâîþ î÷å-
ðåäü, ïûòàþòñÿ ïî ìåðå âîçìîæíîñòè ó÷åñòü âîäíóþ ðàñòèòåëüíîñòü â ñâîèõ ñõåìàõ.

Ïîíÿòèÿ «àññîöèàöèÿ» è «ôèòîöåíîç» ðàçëè÷íû. Êàæäûé ëîêàëüíûé ôèòîöåíîç
ÿâëÿåòñÿ ïðåäñòàâèòåëåì ñâîåé àññîöèàöèè (Øåííèêîâ, 1964), êîòîðàÿ îáû÷íî ðàñïðîñò-
ðàíåíà â êîíêðåòíîì áàññåéíå ñóùåñòâåííî øèðå ôèòîöåíîçà è ïåðåìåæàåòñÿ ôèòîöåíî-
çàìè äðóãèõ àññîöèàöèé. Íàïðèìåð, â ×¸ðíîì ìîðå íà ìûñàõ ñ àêòèâíîé ãèäðîäèíàìèêîé
è ñêàëüíûìè âûõîäàìè ðàçâèâàþòñÿ ôèòîöåíîçû ñ äîìèíèðîâàíèåì Cystoseira spp., à â çà-
êðûòûõ áóõòàõ ìåæäó ýòèìè ìûñàìè — ôèòîöåíîçû ñ äîìèíèðîâàíèåì Enteromorpha spp.
Ñîîòâåòñòâåííî, ôèòîöåíîçû ìûñîâ âõîäÿò â îäíó àññîöèàöèþ, ôèòîöåíîçû áóõò — â
äðóãóþ.

Â õàðàêòåðèñòèêó àññîöèàöèé, êðîìå ÷èñëà âèäîâ, âõîäÿò òàêæå: ÷èñëî ÿðóñîâ ðàñ-
òèòåëüíîñòè; ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå äíà âñåé àññîöèàöèåé èëè å¸ îñíîâíûìè êîìïîíåí-
òàìè (îïðåäåëÿþò íà ãëàç, âûðàæàþò â ïðîöåíòàõ); îòíîñèòåëüíîå îáèëèå âèäîâ (òàêæå
îïðåäåëÿþò íà ãëàç è âûðàæàþò â óñëîâíûõ åäèíèöàõ ïî øêàëå Äðóäå* èëè â áàëëàõ); êî-
ëè÷åñòâåííûå ïîêàçàòåëè — ÷èñëåííîñòü, ýêç./ì2 (êîòîðóþ ðåàëüíî ïîäñ÷èòàòü òîëüêî äëÿ
êðóïíûõ ðàñòåíèé) è áèîìàññà, ã èëè êã/ì2. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ðàçðàáîòàíû íîâûå ìåòî-
äû èçó÷åíèÿ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ îñîáåííîñòåé äîííûõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîá-
ùåñòâ, ïîÿâèëèñü íîâûå òåðìèíû è èçìåðÿåìûå âåëè÷èíû: íàïðèìåð, ñóììàðíàÿ ïëîùàäü

122 Æèçíü íà äíå

* Øêàëà îöåíîê îáèëèÿ âèäîâ ïî Î. Äðóäå ñîäåðæèò øåñòü ãðàäàöèé: Soc (Socialis — î÷åíü îáèëü-
íî, ìàññîâûé, ôîíîâûé âèä; 6 áàëëîâ); Cop3 (Copiosus — ðàññåÿííî, ìíîãî; 5 áàëëîâ); Cop2 (ðàçáðî-
ñàííî, äîâîëüíî ìíîãî; 4 áàëëà); Cop1 (èçðåäêà; 3 áàëëà); Sp (Sparsus — ðåäêî, ìàëî; 2 áàëëà); Sol
(Solitarius — åäèíè÷íî, î÷åíü ìàëî; 1 áàëë). Ñóùåñòâóþò ìîäèôèêàöèè øêàëû Äðóäå è äðóãèå øêà-
ëû, ó÷èòûâàþùèå ðåàëüíóþ ÷èñëåííîñòü ðàñòåíèé (øêàëà Í.Ô. Êîìàðîâà: îò 6 áàëëîâ — ÷èñëåí-
íîñòü áîëåå 100 ýêç./ì2 , äî 1 áàëëà — 10–100 ýêç./ãà) è/èëè ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå, à òàêæå ðàññòîÿ-
íèå ìåæäó îñîáÿìè îäíîãî âèäà (I.P. Norrlin, Á.À. Áûêîâ, À.À.Óðàíîâ è äð.) (ïî: Øåííèêîâ, 1964).



ïîâåðõíîñòè ñîîáùåñòâà (Ìèíè÷åâà, 1990, 1996) èëè áëèæàéøåå ôóíêöèîíàëüíîå ïðîñò-
ðàíñòâî (ÁÔÏ, Õàéëîâ è äð., 1995).

Íà÷àëî èíòåíñèâíîãî èçó÷åíèÿ äîííîé ðàñòèòåëüíîñòè ñâÿçàíî ñ èçîáðåòåíèåì Æà-
êîì-Èâîì Êóñòî è Ýìèëåì Ãàíüÿíîì àêâàëàíãà â 1946 ã. Äî ýòîãî áåíòîñíûå ðàñòåíèÿ,
îñîáåííî ðàñòóùèå íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ, èçó÷àëè òîëüêî äèñòàíöèîííûìè ìåòîäàìè, äî-
áûâàÿ èõ ñî äíà äðàãàìè è òðàëàìè. Åñòåñòâåííî, ÷òî òàêèì ñïîñîáîì ìîæíî áûëî ïîëó-
÷èòü èíôîðìàöèþ òîëüêî î ôëîðèñòè÷åñêîì ñîñòàâå, íî íèêàê íå î ñòðóêòóðå ñîîáùåñòâ.
Ïîýòîìó, â îòëè÷èå îò ãåîáîòàíèêè, èìåþùåé äîëãóþ èñòîðèþ, âîñõîäÿùóþ ê Êàðëó Ëèí-
íåþ è Àëåêñàíäðó Ãóìáîëüòó, ãèäðîáîòàíèêà àêòèâíî ðàçâèâàåòñÿ íåìíîãèì áîëåå ïîëó-
âåêà, à âñþ äîííóþ ðàñòèòåëüíîñòü äîëãîå âðåìÿ ðàññìàòðèâàëè êàê åäèíîå öåëîå, è â ãåî-
áîòàíè÷åñêîé ëèòåðàòóðå îáúåäèíÿëè ïîä íàçâàíèåì Thalassium, ò. å. òèï ìîðñêîé ðàñòè-
òåëüíîñòè, âõîäÿùèé â ôîðìàöèþ âîäíûõ ðàñòåíèé Hydatophyta (Diels, 1908) èëè êàê òðè
êëàññà âîäíûõ ðàñòåíèé: ñîîáùåñòâ ïëàâàþùèõ ðàñòåíèé (Lemnetea), ñîîáùåñòâ «ïîäâîä-
íûõ ëóãîâ» (Zosteretea marinae) è ñîîáùåñòâ ñîëîíîâàòîâîäíûõ âîäî¸ìîâ (Ruppietae mar-
itimae) (Braun-Blanquet, 1964, îáå öèòàòû — ïî: Êàëóãèíà-Ãóòíèê, 1975).

Ïåðâûì îòå÷åñòâåííûì ìîðñêèì ôèòîöåíîëîãîì áûëà Í.Â. Ìîðîçîâà-Âîäÿíèöêàÿ
(1959), ïðèìåíèâøàÿ ê ìîðñêîé ðàñòèòåëüíîñòè ïîíÿòèå «àññîöèàöèÿ», çàèìñòâîâàííîå
èç ãåîáîòàíèêè, ïðè îïèñàíèè ôèòîáåíòîñà ×¸ðíîãî ìîðÿ, â áèîãåîãðàôè÷åñêîì îòíîøå-
íèè ÿâëÿþùèìñÿ åäèíûì ðåãèîíîì (çà èñêëþ÷åíèåì ðàñïðåñí¸ííûõ ðàéîíîâ). Îíà âûäå-
ëèëà 10 àññîöèàöèé äîííîé ðàñòèòåëüíîñòè — îò ñóïðàëèòîðàëè äî íèæíåé ñóáëèòîðàëè
(90–100 ì). Åþ æå âïåðâûå áûëà âûäåëåíà îòäåëüíàÿ àññîöèàöèÿ, ïðèóðî÷åííàÿ ê çàãðÿç-
í¸ííûì ó÷àñòêàì ìîðÿ. Ñàìî ïîíÿòèå «àññîöèàöèÿ» àâòîð îïðåäåëÿåò, êàê ãðóïïó îðãà-
íèçìîâ ñî ñëåäóþùèìè ñâîéñòâàìè: 1) îïðåäåë¸ííûé âèäîâîé ñîñòàâ; 2) íàëè÷èå íàáîðà
«êîíñòàíòíûõ» âèäîâ, êîòîðûå ïðèñóòñòâóþò â àññîöèàöèè ïîñòîÿííî; 3) îïðåäåë¸ííàÿ
ôèçèîíîìè÷íîñòü ãðóïïèðîâêè, çàâèñÿùàÿ îò êîëè÷åñòâåííîãî ñîîòíîøåíèÿ âèäîâ; 4) îï-
ðåäåë¸ííûå òðåáîâàíèÿ ê ýêîëîãè÷åñêèì óñëîâèÿì, ò. å. îïðåäåë¸ííûå îòíîøåíèÿ ìåæäó
êîìïîíåíòàìè àññîöèàöèè è ñðåäîé; 5) íàëè÷èå îïðåäåë¸ííûõ âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó
âèäàìè âíóòðè àññîöèàöèè. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî Í.Â. Ìîðîçîâà-Âîäÿíèöêàÿ îïåðåäèëà
òàêèõ êîðèôååâ ýêîëîãèè, êàê E.P. Odum (1971) è C. den Hartog (1981), ââåäÿ â îïðåäåëå-
íèå àññîöèàöèè ýëåìåíòû ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîãî ïîäõîäà, à íå òîëüêî ôëîðèñòèêè.

Ê.Ì. Ïåòðîâ (1961) âïåðâûå ïðåäëîæèë ðàçâ¸ðíóòóþ ñèñòåìó êëàññèôèêàöèè äëÿ
×¸ðíîãî è Êàñïèéñêîãî ìîðåé íà îñíîâå æèçíåííûõ ôîðì äîííûõ ðàñòåíèé. Îí âûäåëèë
66 ðàñòèòåëüíûõ àññîöèàöèé, îáúåäèíèâ èõ â 24 ôîðìàöèè è 6 òèïîâ ðàñòèòåëüíîñòè: 1)
áåíòîñíûå ñîîáùåñòâà äèàòîìîâûõ âîäîðîñëåé; 2) ñîîáùåñòâà îäíîëåòíèõ çåë¸íûõ, áó-
ðûõ è êðàñíûõ âîäîðîñëåé; 3) ñîîáùåñòâà èçâåñòêîâûõ êóñòèñòûõ êðàñíûõ âîäîðîñëåé; 4)
ñîîáùåñòâà ìíîãîëåòíèõ êðàñíûõ è áóðûõ âîäîðîñëåé; 5) ñîîáùåñòâà êîðêîâûõ âîäîðîñ-
ëåé è 6) ñîîáùåñòâà ìîðñêèõ òðàâ.

Áîëåå ñòðîéíóþ, èåðàðõè÷åñêè îðãàíèçîâàííóþ ñõåìó ïðåäëîæèëà À.À Êàëóãèíà-
Ãóòíèê (1975) äëÿ ×¸ðíîãî ìîðÿ. Äîííàÿ ðàñòèòåëüíîñòü ðàçäåëåíà íà äâà òèïà: òèï ðàñ-
òèòåëüíîñòè ìîðñêèõ âîäîðîñëåé (Thalassophycion) è òèï ðàñòèòåëüíîñòè ìîðñêèõ òðàâ
(Thalassopoion). Âíóòðè ïåðâîãî òèïà âûäåëåíû êëàññû ôîðìàöèé ñîîáùåñòâà òâ¸ðäûõ
ãðóíòîâ (Thalassophycion sclerochthonophytia) è ðûõëûõ ãðóíòîâ (Th. malacochthonophy-
tia). Â ïåðâîì êëàññå âûäåëåíû òðè ãðóïïû ôîðìàöèé: ñîîáùåñòâà çåë¸íûõ, áóðûõ è êðàñ-
íûõ âîäîðîñëåé, à êî âòîðîìó êëàññó îòíîñÿòñÿ òîëüêî ãðóïïû ôîðìàöèé ñîîáùåñòâà õà-
ðîâûõ âîäîðîñëåé.

Ôîðìàöèè âûäåëÿþò ïî äîìèíèðóþùåìó âèäó èëè âèäó-ýäèôèêàòîðó: åñëè ýòî Ul-
va, òî ôîðìàöèÿ íàçûâàåòñÿ Ulveta, åñëè Cystoseira — Cystoseireta, åñëè Phyllophora —
Phyllophoreta. Ôîðìàöèè äåëÿò íà àññîöèàöèè, êîòîðûå âûäåëÿþò ïî äîìèíàíòàì êàæäî-
ãî ÿðóñà. Èõ íàçâàíèÿ çàïèñûâàþò, íàïðèìåð, òàê: àññ. Cystoseira crinita + C. barbata —
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Cladostephus spongiosus — Corallina mediterranea. Ýòî çíà÷èò, ÷òî ïåðâûé, ñàìûé âûñîêèé
ÿðóñ ðàñòèòåëüíîñòè ñîçäàþò äâà âèäà öèñòîçèðû — ýäèôèêàòîðû ôèòîöåíîçà, âî âòîðîì
ÿðóñå äîìèíèðóåò êëàäîñòåôóñ, à â òðåòüåì, íèæíåì — êîðàëëèíà. Ïðèâåä¸ííàÿ íàìè äëÿ
ïðèìåðà àññîöèàöèÿ ÿâëÿåòñÿ ñàìîé øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííîé â ×¸ðíîì ìîðå. Îíà âõî-
äèò â ÷èñëî òàê íàçûâàåìûõ ðåãèîíàëüíûõ àññîöèàöèé, ò. å. ðàñïðîñòðàí¸ííûõ ïî âñåìó
ðåãèîíó. Â îáùåé ñëîæíîñòè À.À. Êàëóãèíà-Ãóòíèê âûäåëèëà 40 àññîöèàöèé, ðàçëè÷àþ-
ùèõñÿ íå òîëüêî ïî âèäîâîìó ñîñòàâó, íî è ïî ïðîäîëæèòåëüíîñòè âåãåòàöèè: 8 èç íèõ îä-
íîëåòíèå, 26 — ìíîãîëåòíèå, 6 — ýôåìåðîèäíûå, ò. å. íàáëþäàþùèåñÿ òîëüêî çèìîé (ñå-
çîííî çèìíèå — 4) èëè òîëüêî ëåòîì (ñåçîííî ëåòíèå — 2). Îòìåòèì, ÷òî ÷åðåç 16 ëåò ïî-
ñëå ïóáëèêàöèè ðàáîòû Í.Â. Ìîðîçîâîé-Âîäÿíèöêîé (1959), àññîöèàöèé, ïðèóðî÷åííûõ ê
çàãðÿçí¸ííûì ìåñòîîáèòàíèÿì, ñòàëî óæå 9.

Â ñóïðàëèòîðàëüíîé çîíå (âûñîòà íàä íóë¸ì ãëóáèí 0,1–1,5 ì) íàáëþäàåòñÿ âñåãî
òðè àññîöèàöèè; â ïñåâäîëèòîðàëüíîé (ïî 0,1 ì îò íóëÿ ââåðõ è âíèç) — ÷åòûðå. Â ïðè-
ëèâíûõ ìîðÿõ ñ âûðàæåííîé ëèòîðàëüíîé çîíîé àññîöèàöèé ìîæåò áûòü áîëüøå. Â ×¸ð-
íîì ìîðå ñàìûé áîãàòûé I ýòàæ (0,1–5 ì): ñþäà ïðîíèêàåò äî 30% ïîâåðõíîñòíîé ñîëíå÷-
íîé ðàäèàöèè. Çäåñü íàéäåíî 22 àññîöèàöèè. Âî II ýòàæå (5–15 ì) — 6 àññîöèàöèé, à â III
ýòàæå (15–25 ì, äî 2% ñîëíå÷íîé ðàäèàöèè) — âñåãî 5. Åù¸ ãëóáæå ðàñïîëàãàþòñÿ äâà
ýòàæà, çàíÿòûå øåñòüþ àññîöèàöèÿìè ñöèàôèëüíûõ âîäîðîñëåé, êîòîðûì äëÿ âåãåòàöèè
äîñòàòî÷íî ïðîíèêàþùèõ ñþäà 0,5–1,5% ñâåòà. Òðèäöàòü ëåò íàçàä, êîãäà áûëà èçäàíà ìî-
íîãðàôèÿ À.À. Êàëóãèíîé-Ãóòíèê (1975), íèæíÿÿ ãðàíèöà ÷åðíîìîðñêîé ôèòàëè ïðîõîäè-
ëà íà ãëóáèíå 80–90 ì, è ñàìûé íèæíèé ýòàæ çàíèìàëà îäíîëåòíÿÿ àññîöèàöèÿ íåìíîãî-
÷èñëåííûõ íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå îñòàëîñü è ñëåäîâ ýòîé àññîöèà-
öèè, à ôèòàëü â áîëüøèíñòâå ìåñò çàêàí÷èâàåòñÿ íà ãëóáèíå íå áîëåå 20 ì. Ìíîãèå àññî-
öèàöèè, íàáëþäàâøèåñÿ ðàíåå, èñ÷åçëè, çàòî ïîÿâèëèñü íîâûå, â òîì ÷èñëå ñâÿçàííûå ñ
ìåñòîîáèòàíèÿìè, ïîäâåðãàþùèìèñÿ ïîñòîÿííîìó àíòðîïîãåííîìó çàãðÿçíåíèþ (Ìàêñè-
ìîâà, Ëó÷èíà, 2002; Ìàêñèìîâà, Ìîðó÷êîâà, 2005). Èçìåíåíèÿ, ïðîèñõîäÿùèå â ìàêðîôè-
òîáåíòîñå, íåðàçðûâíî ñâÿçàíû ñ ãëîáàëüíîé ïåðåñòðîéêîé âñåé ÷åðíîìîðñêîé ýêîñèñòå-
ìû, íàáëþäàåìîé â ïîñëåäíèå 20 ëåò è âûçâàííîé àíòðîïîãåííîé ýâòðîôèêàöèåé áàññåé-
íà, à òàêæå âñåëåíèåì â ×¸ðíîå ìîðå áåçâûáîðî÷íîãî ïëàíêòîííîãî õèùíèêà — ãðåáíå-
âèêà Mnemiopsis leidyi (Êó÷åðóê è äð., 2002).

Â äðóãèõ ìîðÿõ ðàñïîëîæåíèå ãîðèçîíòîâ è ýòàæåé ïðèíöèïèàëüíî íå ìåíÿåòñÿ, íî
èõ ãëóáèíû ìîãóò áûòü èíûìè. Íàïðèìåð, â òðîïè÷åñêèõ ìîðÿõ ñ âûñîêîé ïðîçðà÷íîñòüþ
ôîòîôèëüíûé ãîðèçîíò ïðîäîëæàåòñÿ äî ãëóáèíû 100 è áîëåå ìåòðîâ (Êàëóãèíà-Ãóòíèê,
1975; Âîçæèíñêàÿ, 1977).

Óïîìÿíåì ñèñòåìó âîäíîé ðàñòèòåëüíîñòè, ïðåäëîæåííóþ ãîëëàíäñêèì ãèäðîáîòà-
íèêîì C. den Hartog (2003). Êðèòèêóÿ óçêèé ôëîðèñòèêî-ñòàòèñòè÷åñêèé ïîäõîä ê êëàññè-
ôèêàöèè ðàñòèòåëüíîñòè («… statistics may help to find interesting correlations, it does not
explain anything», 1971: 173), îí âñëåä çà Þ. Îäóìîì ãîâîðèò î íåîáõîäèìîñòè ó÷¸òà
ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê êîíêðåòíîãî ôèòîöåíîçà, âêëþ÷àÿ ñþäà è
ïðîäóöèîííî-äåñòðóêöèîííûå ïðîöåññû. Áàçèðóÿñü íà èåðàðõè÷åñêîé ñèñòåìå J. Braun-
Blanquet, îí âûäåëÿåò 7 êëàññîâ ñîîáùåñòâ ìîðñêèõ òðàâ: Zosteretea, Halodulo-Thalassie-
tea, Phyllospadicietea, Posidonieta, Thalassodendro-Amphiboletea, Thalassodendretea ciliatae è
Ruppietea. Êëàññû îí ïîäðàçäåëÿåò íà ïîðÿäêè (orders), à ïîðÿäêè — íà àëüÿíñû (allian-
ces). Íàïðèìåð, êëàññ Zosteretea âêëþ÷àåò ñîîáùåñòâà ïåñ÷àíûõ è èëèñòûõ ãðóíòîâ â ìîð-
ñêèõ è îïðåñí¸ííûõ âîäî¸ìàõ óìåðåííûõ çîí Ñåâåðíîãî è Þæíîãî ïîëóøàðèé. Êëàññ
ïîäðàçäåë¸í íà 2 ïîðÿäêà: Zosteretalia, êîòîðûé ïðåäñòàâëåí ñîîáùåñòâàìè Zostera sub-
gen. Zostera ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ; è Nanozosteretalia, â êîòîðûé âêëþ÷åíû ñîîáùåñòâà
Zostera subgen. Zosterella (= Nanozostera), âñòðå÷àþùèåñÿ êàê â Ñåâåðíîì, òàê è â Þæíîì
ïîëóøàðèè. Êàæäûé ïîðÿäîê ýòîãî êëàññà ñîäåðæèò ïî îäíîìó àëüÿíñó. Â êëàññå
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Posidonietea âûäåëÿåò îäèí ïîðÿäîê Posidonietalia ñ òðåìÿ àëüÿíñàìè. Ïåðâûé, Posidonion
oceanicae, âêëþ÷àåò ñîîáùåñòâà Posidonia oceanica èç Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ. Âòîðîé, Posi-
donion australis, îáúåäèíÿåò ñîîáùåñòâà P. australis, P. angustifolia è P. sinuosa óìåðåííûõ
âîä Àâñòðàëèè, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîé ãëóáèíîé ðàñïðîñòðàíåíèÿ
(äî 15 ì). Òðåòèé, Posidonion coriacea, îáðàçîâàí ñîîáùåñòâàìè ïÿòè âèäîâ Posidonia (P.
coriacea, P. robertsoniae è äð.), îáèòàþùèõ íà þãî-çàïàäå è þãå Àâñòðàëèè, â ìåñòàõ ñ âû-
ñîêîé ãèäðîäèíàìè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ.

Èòàê, ñóùåñòâóåò ìíîãî êëàññèôèêàöèé âîäíîé ðàñòèòåëüíîñòè, ïîñòðîåííûõ íà
ðàçíûõ ïðèíöèïàõ è ïîäõîäàõ. Èñïîëüçîâàíèå òîé èëè èíîé êëàññèôèêàöèè (èëè ñîçäà-
íèå ñîáñòâåííîé) îáóñëîâëåíî îñíîâíûìè çàäà÷àìè êîíêðåòíîãî èññëåäîâàíèÿ, òåìè âî-
ïðîñàìè, íà êîòîðûå õî÷åò îòâåòèòü àâòîð. Îäèí è òîò æå àâòîð â ðàçíûõ ñëó÷àÿõ ÷àñòî
ïîëüçóåòñÿ ðàçíûìè ñèñòåìàìè. Ñ èçìåíåíèåì ñïîñîáà è êðèòåðèåâ îòáîðà ìåíÿåòñÿ è
êëàññèôèêàöèÿ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ â ãèäðîáîòàíèêå àññîöèàöèè âûäåëÿþò êàê íåêèé ñòà-
òèñòè÷åñêèé àðòåôàêò, ïîëó÷àþùèéñÿ â ðåçóëüòàòå ãðóïïèðîâêè ñòàíöèé (ïðîá) òåì èëè
èíûì ñïîñîáîì. Ãëàâíûé íåäîñòàòîê ïåðå÷èñëåííûõ êëàññèôèêàöèé — ïîëíîå èãíîðèðî-
âàíèå èìè íåñîìíåííî ïðîèñõîäÿùèõ ñóêöåññèîííûõ èçìåíåíèé. Ïðèõîäèòñÿ îòìå÷àòü,
÷òî èçó÷åíèå ñóêöåññèîííûõ ïðîöåññîâ â ìîðñêèõ äîííûõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ íà-
õîäèòñÿ íà ñàìîé íà÷àëüíîé ñòàäèè. Ïîýòîìó íèæå îïèñàíû íàèáîëåå òèïè÷íûå è øèðî-
êî ðàñïðîñòðàí¸ííûå òèïû äîííûõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ, âûäåëåííûå â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü ïî ôèçèîíîìè÷åñêîìó îáëèêó.

Ñîîáùåñòâà ìîðñêèõ òðàâ
Ìîðñêèå òðàâû îáðàçóþò îáøèðíûå «ïîäâîäíûå ëóãà» íà ìåëêîâîäüÿõ ïî÷òè ïîâñå-

ìåñòíî, ëèøü â Àðêòèêå è Àíòàðêòèêå, à òàêæå â òðîïèêàõ âîñòî÷íîé Ïàöèôèêè è âîñòî÷-
íîé Àòëàíòèêè, íà þãå Þæíîé Àìåðèêè è â Íîâîé Çåëàíäèè ìîðñêèå òðàâû îòñóòñòâóþò.
Ðÿä âèäîâ èìååò âåñüìà øèðîêèå àðåàëû. Íàïðèìåð, Zostera marina îáèòàåò ó åâðîïåé-
ñêèõ áåðåãîâ îò Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ äî Àðêòèêè, ó þæíîé îêîíå÷íîñòè Ãðåíëàíäèè, ïî
îáîèì ïîáåðåæüÿì Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè, âêëþ÷àÿ Êàëèôîðíèþ, è íà Àòëàíòè÷åñêîì ïî-
áåðåæüå Êàíàäû è ÑØÀ. Ñîëåëþáêà Halophila ovalis ðàñïðîñòðàíåíà îò âîñòî÷íîãî ïîáå-
ðåæüÿ Àôðèêè, âêëþ÷àÿ Êðàñíîå ìîðå, ÷åðåç âåñü Èíäèéñêèé îêåàí äî þãà ßïîíèè è îñ-
òðîâîâ Ñàìîà è Òîíãà â Òèõîì îêåàíå. Äðóãèå âèäû èìåþò ñòðîãî îãðàíè÷åííûé àðåàë;
òàê, Zostera mucronata îáèòàåò òîëüêî íà ñàìîì þãå Àâñòðàëèè è â Òàñìàíèè, à Posidonia
oceanica, íåñìîòðÿ íà ñâî¸ íàçâàíèå, ðàñò¸ò òîëüêî â Ñðåäèçåìíîì ìîðå (Phillips, Menez,
1988).

Ìîðñêèå òðàâû, áëàãîäàðÿ íàëè÷èþ ó íèõ êîðíåâèù, ìîãóò çàêðåïëÿòüñÿ â ðûõëîì
ãðóíòå (èëå, ïåñêå) è îáû÷íî îáðàçóþò íà íèõ îáøèðíûå ïîäâîäíûå ëóãà. Ïî÷òè âñå ìîð-
ñêèå òðàâû ëó÷øå âñåãî ðàñòóò íà èëèñòîì ïåñêå, ëèøü íåêîòîðûå âèäû ïðåäïî÷èòàþò
ñêàëû (ñåâåðî-òèõîîêåàíñêèé áîðåàëüíûé ðîä Phyllospadix, îäèí âèä êîòîðîãî — P. iwa-
tensis îáèòàåò â ðîññèéñêèõ âîäàõ â ßïîíñêîì ìîðå, þæíîàâñòðàëèéñêèé ðîä Amphibolis,
è èíäî-ìàëàéñêèé Thalassodendron ciliatum), íî òîëüêî ïðåäñòàâèòåëè Phyllospadix ñïî-
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«Èñêóññòâåííàÿ ôèçèîíîìè÷åñêàÿ êëàññèôèêàöèÿ àññîöèàöèé â ïðåäåëàõ áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñ-
êîãî ðàéîíà, áåçóñëîâíî, ïîëåçíà. Îíà ïîìîãàåò îðèåíòèðîâàòüñÿ â ìíîãîîáðàçèè ñîîáùåñòâ... Ðàñ-
ïðîñòðàíÿòü ïîäîáíóþ ôèçèîíîìè÷åñêóþ êëàññèôèêàöèþ çà ðàìêè ðàéîíà ñîâåðøåííî íåäîïóñòè-
ìî. Ðàéîí ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé åäèíîå ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêîå öåëîå è òîëüêî ñàì, êàê öåëîå, ìîæåò
áûòü åäèíèöåé êëàññèôèêàöèè. Ðàñ÷ëåíèòü ñóêöåññèîííûå ñèñòåìû ðàçíûõ ðàéîíîâ íà ÷àñòè è, ñìå-
øàâ ýòè ÷àñòè, ïîäâåðãàòü èõ çàòåì êëàññèôèöèðîâàíèþ — ïðîöåäóðà ñòîëü æå ìàëîïîëåçíàÿ, êàê ñî-
ñòàâëåíèå êëàññèôèêàöèé îòäåëüíî ïëîäîâ, îòäåëüíî òû÷èíîê è ò. ä.» (Ðàçóìîâñêèé, 1981: 187–189). 



ñîáíû ïðîòèâîñòîÿòü ñèëüíûì òå÷åíèÿì è ïðèáîþ. Ìîðñêèå ëóãà ïðàêòè÷åñêè íèêîãäà íå
îñóøàþòñÿ, ðàçâå ÷òî âî âðåìÿ ñàìûõ ñèëüíûõ (ñèçèãèéíûõ) îòëèâîâ.

Ìîðñêèå òðàâû ïðèñïîñîáèëèñü ê îáèòàíèþ â ìîðñêîé âîäå òàê, ÷òî äàæå ïëîäîíî-
øåíèå ó íèõ ïðîèñõîäèò ïîä âîäîé, à ñïîñîá îïûëåíèÿ èõ öâåòêîâ íàçûâàåòñÿ «ãèäðîôè-
ëèÿ», ò. å. ïûëüöà ðàçíîñèòñÿ âîäîé. Ðûáû, ïèòàþùèåñÿ ñåìåíàìè Ruppia maritima, ñïî-
ñîáñòâóþò ðàññåëåíèþ âèäà: ñåìåíà ïðîõîäÿò ÷åðåç èõ êèøå÷íèê, íå òåðÿÿ âñõîæåñòè.

Õîòÿ ìîðñêèå òðàâû ñïîñîáíû ðàñòè êàê â ïðåñíîé âîäå, òàê è ïðè ñîë¸íîñòè äî
42‰ (êðàòêîâðåìåííî — äî 100‰), îïòèìàëüíà äëÿ íèõ ñîë¸íîñòü 10–30 ‰. Ïðè áîëåå
íèçêîé ñîë¸íîñòè â íàèáîëåå ðàñïðåñí¸ííûõ ó÷àñòêàõ ýñòóàðèåâ è ëàãóí èõ âûòåñíÿþò
ñîîáùåñòâà, ãäå äîìèíèðóþò íàèáîëåå ýâðèãàëèííûå ïðåñíîâîäíûå ïî ïðîèñõîæäåíèþ
âèäû. Â íàøèõ âîäàõ èìè ÿâëÿþòñÿ ïðåäñòàâèòåëè ðîäà ðäåñò (Potamogeton).

Ìîðñêèå òðàâû äîâîëüíî ýâðèòåðìíû: õàðàêòåðíàÿ äëÿ óìåðåííûõ âîä Zostera ñïî-
ñîáíà öâåñòè è ïðîäóöèðîâàòü ñåìåíà ïðè òåìïåðàòóðàõ îò 0 äî 30°Ñ (â ñåâåðíîé ÷àñòè
àðåàëà — äî 13°Ñ), òðîïè÷åñêèå òðàâû íîðìàëüíî âåãåòèðóþò ïðè òåìïåðàòóðàõ 17–32°Ñ.

Ìîðñêèå òðàâû âîçíèêëè óæå â ìåëó, ò. å. ïî÷òè îäíîâðåìåííî ñ íàçåìíîé ðàñòè-
òåëüíîñòüþ è ãîðàçäî ðàíüøå ñîîáùåñòâ ïðåñíîâîäíûõ âûñøèõ ðàñòåíèé. Îäíàêî ïîÿâ-
ëåíèå ïîêðûòîñåìåííûõ â ìîðå íå ïðèâåëî ê âîçíèêíîâåíèþ èëè ðàñöâåòó ñâÿçàííûõ ñ
íèìè êðóïíûõ òàêñîíîâ æèâîòíûõ, êàê ýòî ïðîèçîøëî íà ñóøå; íà âîäíûõ ïîêðûòîñåìåí-
íûõ æèâóò ïðåèìóùåñòâåííî òå æå âèäû, ÷òî è íà âîäîðîñëÿõ-ìàêðîôèòàõ (ëèøü â òðî-
ïèêàõ åñòü âèäû, ñïåöèàëèçèðóþùèåñÿ íà ïèòàíèè ìîðñêèìè òðàâàìè), à â ãðóíòå — òå
æå, ÷òî â ðûõëûõ ãðóíòàõ, îêðóæàþùèõ ëóãà. Òåì íå ìåíåå ïîäâîäíûå ëóãà — âåñüìà ñïå-
öèôè÷åñêèå ñîîáùåñòâà (ðèñ. 3.30).

Ïðîäóêöèîííàÿ ñïîñîáíîñòü ìîðñêèõ òðàâ èñêëþ÷èòåëüíî âûñîêà, èõ ñîîáùåñò-
âà îñòàþòñÿ ñðåäè íàèáîëåå ïðîäóêòèâíûõ àâòîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ ïëàíåòû, âêëþ÷àÿ
ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûå. Òàê, âçìîðíèê çà ãîä îáðàçóåò 0,3–0,6 êã/ì2 ñóõîé ìàññû (áåç ó÷¸-
òà ïðîäóêöèè êîðíåé). Ãîäîâàÿ ïðîäóêöèÿ òàëàññèè â Êàðèáñêîì áàññåéíå êîëåáëåòñÿ îò
88 ã äî 4 êã Ñ/ì2. Àíàëîãè÷íûé ïîêàçàòåëü äëÿ çîñòåðû (ÑØÀ) — îò 6 äî 1,2–1,5 êã Ñ/ì2.
Äëÿ ñðàâíåíèÿ: ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûå çåðíîâûå ïðîäóöèðóþò çà ãîä 0,4–0,5 êã Ñ/ì2, ñà-
õàðíàÿ ñâ¸êëà — áîëåå 0,75 êã Ñ/ì2, à ñàõàðíûé òðîñòíèê — äî 1,7 êã Ñ/ì2. Â ïðåäåëàõ
ðàéîíà îáèòàíèÿ ïðîäóêòèâíîñòü «ïîäâîäíûõ ëóãîâ» âûøå, ÷åì ó ìåñòíîãî ôèòîïëàíêòî-
íà. Ñêîðîñòü ðîñòà ëèñòüåâ íåêîòîðûõ âèäîâ ñîñòàâëÿåò 5–10 ìì â ñóòêè (Mann, 1973;
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Halophyla ovalis

Cymodocea rotundata

Thalassodendron ciliatum

Ðèñ. 3.29. Ìîðñêèå òðàâû. Ïî Menez, Phillips, Calumpong (1983).



Phillips, 1978). Ïðè ýòîì ó ìíîãîëåòíèõ âèäîâ äî 50–95% áèîìàññû ìîæåò áûòü ïîä ïî-
âåðõíîñòüþ ãðóíòà. Â îòëè÷èå îò ìàêðîâîäîðîñëåé, ìîðñêèå òðàâû óñâàèâàþò áèîãåíû
êîðíÿìè ÷åðåç êîðíåâûå âîëîñêè, ò. å. òàê æå, êàê è íàçåìíàÿ ðàñòèòåëüíîñòü. Àçîò â ýêî-
ñèñòåìó ìîðñêèõ ëóãîâ ïîñòàâëÿþò àçîòôèêñèðóþùèå ñèíåçåë¸íûå. Èìåþòñÿ äàííûå è î
íàëè÷èè ñèìáèîòè÷åñêèõ àçîòôèêñèðóþùèõ áàêòåðèé ó ñàìèõ ìîðñêèõ òðàâ. Ëèñòüÿ ìîð-
ñêèõ òðàâ ïîêðûòû ýïèôèòíûìè ìèêðîâîäîðîñëÿìè. Ìèêðîâîäîðîñëè îáðàçóþò âîäîðîñ-
ëåâûå ìàòû íà ïîâåðõíîñòè ãðóíòà. Íà âçìîðíèêå îáèòàåò äî 200 âèäîâ ýïèôèòíûõ âîäî-
ðîñëåé (den Hartog, 1970). Â ðåçóëüòàòå âêëàä â ñóììàðíóþ ïåðâè÷íóþ ïðîäóêöèþ ìîð-
ñêèõ ëóãîâ ñàìèõ ìîðñêèõ òðàâ ìîæíî îöåíèòü â 50% (den Hartog, 1979). Âñÿ ýòà ïðîäóê-
öèÿ ìîæåò ïîòðåáëÿòüñÿ íåïîñðåäñòâåííî. Íàïðèìåð, ëåáåäè è ðÿä äðóãèõ âîäîïëàâàþ-
ùèõ ïòèö ïèòàþòñÿ ëèñòüÿìè âçìîðíèêà. Â òðîïèêàõ íà ëóãàõ Thalassia â áóêâàëüíîì
ñìûñëå ñëîâà ïàñóòñÿ íåñêîëüêî âèäîâ ìîðñêèõ ÷åðåïàõ (ïîòîìó å¸ è íàçûâàþò ÷åðåïàøü-
åé òðàâîé), à òàêæå äþãîíè è ëàìàíòèíû.

Ñóùåñòâåííàÿ ÷àñòü ïðîäóêöèè ïîäâîäíûõ ëóãîâ èä¸ò íà îáðàçîâàíèå äåòðèòà êàê â
ïðåäåëàõ ñàìèõ ëóãîâ (îñîáåííî ýòî îòíîñèòñÿ ê ïîäçåìíûì ÷àñòÿì ðàñòåíèé), òàê è âíå
èõ. Ëèñòüÿ òðàâ, êàê è òàëëîìû ìàêðîâîäîðîñëåé, ïðè îòìèðàíèè â çíà÷èòåëüíîé ìåðå
ñêàïëèâàþòñÿ íà áåðåãó, îáðàçóÿ øòîðìîâûå âûáðîñû, èëè íàïðîòèâ — èõ ñíîñèò íà ãëó-
áèíó. Ñêîïëåíèÿ Thalassia testudinum áûëè îáíàðóæåíû íà äíå íà ãëóáèíàõ áîëåå 3100 ì
â ðàéîíå Ñåâåðíîé Êàðîëèíû, ò. å. â 540–1080 êì îò ìåñòà å¸ ïðîèçðàñòàíèÿ (Ôëîðèäà, Áà-
ãàìñêèå è Áåðìóäñêèå î-âà) (Menzies et al., 1967). Àâòîðû ñ÷èòàþò, ÷òî çàòîíóâøèå ìîð-
ñêèå òðàâû ñëóæàò âàæíûì èñòî÷íèêîì îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà â àáèññàëè. Âïðî÷åì, ïî
íàáëþäåíèÿì Í.Â. Êó÷åðóêà (ëè÷í. ñîîáù.), â ãëóáîêîâîäíûõ æåëîáàõ Àòëàíòèêè, êóäà
ïîñòóïàåò îãðîìíîå êîëè÷åñòâî îñòàòêîâ ìîðñêèõ òðàâ, ôàóíà ñóùåñòâåííî áåäíåå, ÷åì,
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Ðèñ. 3.30. Ñõåìà ïèùåâûõ ñåòåé ëóãîâ ìîðñêèõ òðàâ. Ïî Phillips (1978).
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íàïðèìåð, â æåëîáàõ Òèõîãî îêåàíà. Âèäèìî, èçáûòîê îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, ìåäëåííî
ðàçëàãàþùåãîñÿ ïðè ïîñòîÿííî íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ, íå ñòîëüêî èä¸ò íà ïîëüçó óëüòðà-
àáèññàëüíîé ôàóíå, ñêîëüêî óãíåòàåò å¸. Â ëþáîì ñëó÷àå î÷åâèäíî, ÷òî âëèÿíèå ìîðñêèõ
òðàâ íå îãðàíè÷èâàåòñÿ çîíîé èõ ïðîèçðàñòàíèÿ.

Ìîðñêèå ëóãà ÷àñòî îáðàçóþò ïëîòíóþ äåðíîâèíó. Òàê, ïî äàííûì Â.Í. Âåõîâà
(1992), ñóììàðíàÿ ïðîòÿæ¸ííîñòü êîðíåâèù áåëîìîðñêîé Zostera marina êîëåáëåòñÿ îò 20
äî 300 ì íà 1 ì2 çàíÿòîé çàðîñëÿìè ïëîùàäè, ïðè ýòîì îò êàæäîãî ìåòðà êîðíåâèùà îòõî-
äèò äî 300–400 êîðíåé. Äåðíîâèíà íå òîëüêî ñòàáèëèçèðóåò ãðóíò, ïðåïÿòñòâóÿ åãî ðàçìû-
âàíèþ òå÷åíèÿìè è øòîðìàìè, íî è ñëóæèò óêðûòèåì äëÿ èíôàóíû. Áèîìàññà èíôàóíû â
çàðîñëÿõ ñóùåñòâåííî âûøå, ïîñêîëüêó â ãðóíòå âíóòðè çàðîñëåé îðãàíèçìû ìåíåå äî-
ñòóïíû äëÿ õèùíèêîâ. Â ×¸ðíîì ìîðå ôèëüòðàòîð èíôàóíû äâóñòâîð÷àòûé ìîëëþñê Cha-
melea gallina åù¸ ëåò òðèäöàòü íàçàä äîìèíèðîâàë íà ïåñêàõ ãëóáæå ïðèáðåæíîãî ôðîí-
òà. Â ïîñëåäíèå ãîäû êîëîññàëüíóþ âñïûøêó ÷èñëåííîñòè äàëà Rapana venosa, è îíà ïîë-
íîñòüþ óíè÷òîæèëà Ch. gallina íà îòêðûòûõ ïåñêàõ. Íà ëóãàõ çîñòåðû Rapana íå ìîæåò
ïðåîäîëåòü «çàáîð» èç ñòåáëåé è êîðíåâèù âçìîðíèêà, è ïîýòîìó ÷èñëåííîñòü Chamelea
âíóòðè è âíå çàðîñëåé ðàçëè÷àåòñÿ íà îäèí–äâà ïîðÿäêà íà ðàññòîÿíèè âñåãî íåñêîëüêèõ
ñàíòèìåòðîâ (Í.Â. Êó÷åðóê, ëè÷í. ñîîáù.). Íåäàâíî â Áåëîì ìîðå áûëà îáíàðóæåíà ðàíåå
íåîïèñàííàÿ ýêàäà ñàìîãî ìàññîâîãî ëèòîðàëüíîãî âèäà Fucus vesiculosus (Ìàêñèìîâà,
Ìþãå, 2007). Õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ýòîé ýêàäû, íàçâàííîé ecad vehovianus, ÿâëÿåò-
ñÿ îòñóòñòâèå îðãàíîâ ïðèêðåïëåíèÿ. Òàêèå ðàñòåíèÿ íå ìîãëè áû ñóùåñòâîâàòü áåç «ïî-
ìîùè» çîñòåðû: èõ ïðîñòî âûíåñëî áû íà áåðåã. Îäíàêî óçêèé òàëëîì ýêàäû òàê ïëîòíî
ïåðåïëåòàåòñÿ ñ êîðíåâèùàìè è êîðíÿìè âçìîðíèêà, ÷òî íàä¸æíî óäåðæèâàåòñÿ íà ìåñòå
äàæå âî âðåìÿ øòîðìîâ.

Ïîäâîäíûå ëóãà ñóùåñòâåííî ñíèæàþò ãèäðîäèíàìèêó, ñïîñîáñòâóÿ óñèëåííîìó
îñàäêîíàêîïëåíèþ â çàðîñëÿõ. Íàïðèìåð, ëóãà øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííîãî â âåðõíåé âû-
ñîêîáîðåàëüíîé ñóáëèòîðàëè Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ ñîîáùåñòâà Zostera marina ñòîëü ýô-
ôåêòèâíî çàäåðæèâàþò äåòðèò, ÷òî äåòðèòîôàãè äàþò äî 90% áèîìàññû çîîáåíòîñà, ïðå-
âîñõîäÿ ïî áèîìàññå ñàìó Z. marina. Â ëàãóíàõ ñåâåðî-âîñòî÷íîãî Ñàõàëèíà ñðåäíÿÿ áèî-
ìàññà Z. marina ñîñòàâëÿåò 0,53±0,25 êã/ì2 ïðè ïðîåêòèâíîì ïîêðûòèè 60%, à äîìèíèðó-
þùåãî äåòðèòîôàãà — Macoma balthica — 0,76±0,06 êã/ì2 ïðè ñðåäíåé ïëîòíîñòè 960±70
ýêç./ì2 (Êàôàíîâ è äð., 2003).

Ñðåäè ìîðñêèõ òðàâ îáèòàåò ìàññà êîììåð÷åñêè âàæíûõ æèâîòíûõ òàêèõ, êàê êðå-
âåòêè, êðàáû, äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè. Åù¸ â 1891 ã. C.G.J. Petersen óòâåðæäàë, ÷òî ðûá-
íîå áîãàòñòâî ïðèáðåæíûõ âîä Äàíèè îáóñëîâëåíî îáøèðíûìè çàðîñëÿìè âçìîðíèêà. Çà-
ðîñëè áåëîìîðñêîé Zostera marina — îñíîâíîå ìåñòî íåðåñòà ñåëüäè, íî ïîñëå ìàññîâîé
ãèáåëè çîñòåðû óëîâû áåëîìîðñêîé ñåëüäè ðåçêî óïàëè (Phillips, Menez, 1988; Âåõîâ,
1992; Dawes et al., 2004).

Ïðàêòè÷åñêè íåò äàííûõ ïî ñóêöåññèîííûì ïðîöåññàì ìîðñêèõ ëóãîâ. Ëèøü íàèáî-
ëåå êàòàñòðîôè÷íûå ñîáûòèÿ ïðèâëåêàþò îáùåå âíèìàíèå. Ê òàêèì ñîáûòèÿì ñëåäóåò îò-
íåñòè êàòàñòðîôè÷åñêîå âûìèðàíèå Zostera marina â ðåçóëüòàòå çàáîëåâàíèÿ, âûçûâàåìî-
ãî ìèêñîìèöåòîì Labirynthula («wasting disease»). Íà÷àâøèñü â 1931 ã. íà àòëàíòè÷åñêîì
ïîáåðåæüå Ñåâåðíîé Àìåðèêè, áîëåçíü ñêîðî áûëà îòìå÷åíà â åâðîïåéñêèõ âîäàõ. Ïî-
ñëåäñòâèÿ áîëåçíè áûëè òðàãè÷åñêèìè: äî 90% ìîðñêèõ ëóãîâ â áîðåàëüíûõ âîäàõ Ñåâåð-
íîé Àòëàíòèêè èñ÷åçëè. Ìåñòàìè ãèáåëü äîñòèãàëà 100%.

Ïîêðûòîñåìåííûå, ñâÿçàííûå ñ ìîðåì, îáèòàþò è â âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ ëèòîðàëè:
ýòî ðàñòèòåëüíîñòü ñîë¸íûõ ìàðøåé óìåðåííûõ øèðîò è ìàíãðîâ òðîïèêîâ. Îíè ïðèóðî-
÷åíû ê ìåñòàì ïîâûøåííîãî îñàäêîíàêîïëåíèÿ è ðàñïðåñíåíèÿ. Ïðîäóêòèâíîñòü ìàðøå-
âûõ ñîîáùåñòâ âïîëíå ñîïîñòàâèìà ñ ïðîäóêòèâíîñòüþ «ïîäâîäíûõ ëóãîâ» è ñåëüñêîõî-
çÿéñòâåííûõ êóëüòóð. Ãîäîâàÿ ïðîäóêöèÿ Spartina alterniflora â ðàçíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ



êîëåáëåòñÿ îò 200 äî 900 ã C/ì2, àññîöèèðîâàííûå ñ íåé ôóêîèäû ïðîäóöèðóþò, ïî ðàçíûì
îöåíêàì, îò 150 äî 300 ã Ñ/ì2 (Mann, 1973; Brinkhuis, 1977).

Ñîîáùåñòâà ôóêîèäîâ
Ôóêîèäû (ïîðÿäîê Fucales) ÿâëÿþòñÿ ñàìûìè ýâîëþöèîííî ïðîäâèíóòûìè ñðåäè

áóðûõ âîäîðîñëåé. Îíè èìåþò íå òîëüêî ðàçâèòûå òêàíè, ïîäîáíî ñîñóäèñòûì ðàñòåíèÿì,
íî è ïîëîâîé ïðîöåññ, íàïîìèíàþùèé òàêîâîé ó öâåòêîâûõ. Êðóïíûå ðàçâåòâë¸ííûå ìíî-
ãîëåòíèå òàëëîìû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé äèïëîèäíûé ñïîðîôèò, à ãàìåòîôèò ðåäóöèðîâàí
äî âûñòèëêè êîíöåïòàêóëîâ (ñêàôèäèé), â ïîëîñòÿõ êîòîðûõ âûçðåâàþò ãàìåòàíãèè —
ìóæñêèå è æåíñêèå. Ðàçíûå âèäû ôóêîèäîâ, äàæå â ïðåäåëàõ îäíîãî ðîäà, ìîãóò áûòü êàê
îäíîäîìíûìè (Fucus spiralis, F. virsoides, F. distichus, F. evanescens), òàê è äâóäîìíûìè (F.
vesiculosus, F. ceranoides, F. serratus). Ôóêîèäû áîëåå îáèëüíû â Ñåâåðíîì Ïîëóøàðèè, íî
ðÿä âèäîâ îáèòàåò è â Þæíîì (íàïðèìåð, Hormosira banksii). Â ìîðÿõ Ðîññèè èçâåñòíî íå-
ñêîëüêî ñåâåðíûõ âèäîâ èç ñåì. Fucaceae: F. vesiculosus, F. distichus, F. serratus, Ascophyl-
lum nodosum, Pelvetia canaliculata, — à òàêæå íåïðèêðåïë¸ííûå ôîðìû, îäíó èç êîòîðûõ
íà Çàïàäå ñ÷èòàþò îòäåëüíûì âèäîì — Fucus cottonii; â ×¸ðíîì ìîðå îáèòàþò äâà âèäà
ñåì. Cystoseiraceae (Cystoseira barbata, C. crinita); íà Äàëüíåì Âîñòîêå — Fucus
evanescens, Pelvetia wrightii, Cystoseira crassipes è ïÿòü ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Sargassa-
ceae — Sargassum pallidum, S. miyabei, S. horneri, S. thunbergii è Coccophora langsdorfii (Þ.
Ïåòðîâ, 1977, Êëî÷êîâà, 1996) (ðèñ. 3.31).

Ôóêîèäû — ýòî äîìèíàíòû è ýäèôèêàòîðû ñîîáùåñòâ ëèòîðàëè è âåðõíåãî ãîðèçîí-
òà ñóáëèòîðàëè ìîðåé óìåðåííîãî ïîÿñà. Ñàðãàññîâûå (Sargassum, Turbinaria) äîìèíèðó-
þò ñðåäè ìàêðîâîäîðîñëåé òðîïè÷åñêèõ ìîðåé, óñòóïàÿ ïî áèîìàññå è ïðîäóêöèè ëèøü
ìîðñêèì òðàâàì. Èõ çàðîñëè äîñòèãàþò 100% ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ, à áèîìàññà ðàçíûõ
âèäîâ êîëåáëåòñÿ îò 0,1–0,5 êã/ì2 (áåëîìîðñêàÿ Pelvetia canaliculata) äî 40 êã/ì2 (äàëüíå-
âîñòî÷íàÿ P. wrightii) (Âîçæèíñêàÿ, 1961, 1986). Áèîìàññà àñêîôèëëóìà ìîæåò äîñòèãàòü
60 êã/ì2, õîòÿ îáû÷íî íå ïðåâûøàåò 8–10 êã/ì2 (Êóçíåöîâ, 1960). Ðàçìåðû âçðîñëûõ òàë-
ëîìîâ ñîñòàâëÿþò îò 30–50 ñì äî ìåòðà. Îíè ôîðìèðóþò ïåðâûé (âåðõíèé) ÿðóñ ðàñòè-
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òåëüíîñòè, à íèæå ìîæåò ñôîðìèðîâàòüñÿ åù¸ äâà–òðè ÿðóñà áîëåå íèçêîðîñëûõ ôîðì,
âïëîòü äî êîðêîâûõ áàãðÿíîê. Ãîäîâàÿ ïðîäóêöèÿ àññîöèàöèé ôóêîèäîâ â Áåëîì ìîðå êî-
ëåáëåòñÿ îò 2 äî 18 êã/ì2 â ñûðîé ìàññå (Âîçæèíñêàÿ, 1986). ×åðíîìîðñêèå öèñòîçèðû
ïðîäóöèðóþò çà ãîä äî 8,6 êã/ì2, Ð/Â êîýôôèöèýíò ðàâåí 2,2. Èõ ìàêñèìàëüíàÿ áèîìàñ-
ñà — 21 êã/ì2, ñðåäíÿÿ — îêîëî 3,5 êã/ì2 (Êàëóãèíà-Ãóòíèê, 1975).

Íà âñåõ ôóêîèäàõ ðàçâèâàåòñÿ áîãàòûé ïåðèôèòîí. Â Áåëîì ìîðå íàèáîëåå îáû÷íîé
ýïèôèòíîé âîäîðîñëüþ ÿâëÿåòñÿ áóðàÿ Elachista fucicola, îáðàñòàþùàÿ ñòâîëèê òàëëîìà,
à ïî îêîí÷àíèè ïëîäîíîøåíèÿ áûñòðî ïîñåëÿþùàÿñÿ íà ðàçðóøàþùèõñÿ ðåöåïòàêóëàõ.
Êðîìå íå¸, îáû÷íû Cladophora sp. è Polysiphonia fucoides. Òàëëîìû ôóêîèäîâ èñïîëüçóåò
êàê ñóáñòðàò ìîëîäü ìèäèé Mytilus edulis, ïîä ïëîòíûìè ù¸òêàìè êîòîðîé èíîãäà íå âèä-
íî ñàìîãî òàëëîìà. Ìèäèè èãðàþò ñóùåñòâåííóþ ðîëü â âûæèâàíèè ôóêîèäîâ â ïðèáîé-
íûõ ìåñòàõ: îíè òàê ïðî÷íî ñêðåïëÿþò âåòâè òàëëîìà áèññóñîì, ÷òî íà ëèòîðàëè îáðàçó-
åòñÿ íàñòîÿùèé êîíãëîìåðàò, êîòîðûé áûâàåò ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî ðàçäåëèòü íà îò-
äåëüíûå ðàñòåíèÿ. Åñëè æå âñ¸-òàêè óäàëèòü âñåõ ìèäèé, òî îêàçûâàåòñÿ, ÷òî ÷àñòü òàëëî-
ìîâ äàæå íå áûëà ïðèêðåïëåíà ê ñóáñòðàòó. Òåì íå ìåíåå íà òàêèõ òàëëîìàõ ðàçâèâàþòñÿ
íîðìàëüíûå è îáèëüíûå ãåíåðàòèâíûå îðãàíû, ò. ê. ìàêðîôèò «÷óâñòâóåò ñåáÿ» ïðèêðåï-
ë¸ííûì. Åñòåñòâåííî, ÷òî òàêîé êîíãëîìåðàò, çàíèìàþùèé èíîãäà ïëîùàäü â íåñêîëüêî
êâàäðàòíûõ ìåòðîâ, óñïåøíåå ïðîòèâîñòîèò âîëíåíèþ, ÷åì îòäåëüíûå ðàñòåíèÿ.

Ïîìèìî ìèäèé, ñðåäè æèâîòíîãî íàñåëåíèÿ, àññîöèèðîâàííîãî ñ ôóêîèäàìè, ìíîãî
áðþõîíîãèõ ìîëëþñêîâ (Littorina, äî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ îñîáåé íà îäèí òàëëîì), áîêî-
ïëàâîâ, ãèäðîèäîâ, à â ýñòóàðèÿõ — èçîïîä (Iera). Ìåéîáåíòîñ ïðåäñòàâëåí íåìàòîäàìè è
êëåùàìè-ãàëàêàðèäàìè. Ïîëèõåòû Spirorbis granularis, Circeus armoricana, Bushiella gran-
ulata, B. quadrangularis ñëóæàò ìàðê¸ðîì âîçðàñòà ôóêîèäîâ: îñåäàíèå èõ ëè÷èíîê ïðîèñ-
õîäèò ðàç â ãîä, è íà òàëëîìàõ ôóêóñîâ áûâàåò çàìåòíî íåñêîëüêî îòñòîÿùèõ äðóã îò äðó-
ãà çîí ñîñðåäîòî÷åíèÿ èõ áåëûõ ñïèðàëüíûõ òðóáî÷åê. Äàííûé ïðèçíàê íå î÷åíü íàä¸æåí,
íî êàê âñïîìîãàòåëüíûé ìîæåò èñïîëüçîâàòüñÿ (Êóçíåöîâ, 1960).

Íà ÷åðíîìîðñêèõ öèñòîçèðàõ ðàçâèâàåòñÿ áîãàòàÿ ñèíóçèÿ ýïèôèòîâ, ãëàâíûìè ñî-
ñòàâëÿþùèìè êîòîðîé ÿâëÿþòñÿ äâå áàãðÿíêè: Polysiphonia subulifera è Laurencia obtusa.
Ïîëèñèôîíèÿ ñòàëà ïî÷òè îáëèãàòíûì ýïèôèòîì, íå âñòðå÷àÿñü â ýïèëèòíîì ñîñòîÿíèè,
à ëèøü â âèäå íåïðèêðåïë¸ííûõ ñïóòàííûõ ìàññ â ïðèáðåæüå. Âñåãî ýïèôèòíàÿ ñèíóçèÿ
öèñòîçèðîâîé àññîöèàöèè íàñ÷èòûâàåò îêîëî 40 âèäîâ, ÿâëÿÿñü ñàìîé áîãàòîé íà ãëóáè-
íàõ 2–5 ì. Â ïîñëåäíèå ãîäû â ×¸ðíîì ìîðå íàáëþäàþòñÿ âñïûøêè ÷èñëåííîñòè òî îäíî-
ãî, òî äðóãîãî ýïèôèòíîãî âèäà (2002 ã. — Chondrophycus paniculatus, 2003 ã. — Stilopho-
ra rhizodes, Chondria capillaries) — íàñòîÿùåå «öâåòåíèå» ýïèôèòîâ, ÷òî ñëóæèò ïðèçíà-
êîì ýâòðîôèðîâàííîñòè áàññåéíà. Äîëÿ ñèíóçèè â áèîìàññå ñîîáùåñòâà ìîæåò äîñòèãàòü
35–40%, à èíîãäà (êàê ýòî áûëî â êîíöå 1980-õ ãã.) äàæå ïðåîáëàäàòü ïî ìàññå íàä áàçè-
ôèòîì.

Êàê è ó áåëîìîðñêèõ ôóêîèäîâ, ñàìûì ìàññîâûì ïðåäñòàâèòåëåì çîîïåðèôèòîíà
öèñòîçèðû ÿâëÿþòñÿ ìèòèëèäû — Mytilus galloprovincialis è Mytilaster lineatus. Èõ ñïàò
ìíîãîñëîéíûì ïàíöèðåì îäåâàåò ïîäîøâó è òîëñòûé áóãðèñòûé ñòâîëèê Cystoseira barba-
ta, ÷òî ïîçâîëÿåò áûñòðî îòëè÷èòü ýòîò âèä îò C. crinita: íà òîíêèå è ãëàäêèå ñòâîëèêè ïî-
ñëåäíåé ìèòèëèäû ïðàêòè÷åñêè íå ñàäÿòñÿ.

Ïåðèôèòîí èãðàåò çíà÷èòåëüíóþ ðîëü â ïðîäóêòèâíîñòè áàçèôèòîâ: áîëüøîå êîëè-
÷åñòâî îáðàñòàòåëåé çàòåíÿåò ïîâåðõíîñòü òàëëîìà õîçÿèíà è ïðåïÿòñòâóåò åãî ôîòîñèí-
òåçó. Îäíàêî, äèàòîìîâûé îáðîñò ìàêðîôèòîâ íàõîäèòñÿ â ôóíêöèîíàëüíîì äèíàìè÷åñ-
êîì ðàâíîâåñèè ñ áàçèôèòîì: ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ òàëëîìà ñ äèàòîìîâûì îáðàñòàíèåì
ðàâíà ïðîäóêöèè ÷èñòîãî òàëëîìà (íà åäèíèöó ìàññû), õîòÿ ïðîäóêöèÿ ñ÷èùåííûõ äèàòî-
ìåé ñóùåñòâåííî âûøå, ÷åì ïðîäóêöèÿ áàçèôèòà. Çíà÷èò, «íàõîäÿñü âìåñòå, ìàêðîôèò è
äèàòîìåè ñíèæàþò ôîòîñèíòåòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü, îäíàêî â ñóììå äàþò âåëè÷èíó ôîòî-
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ñèíòåçà, áëèçêóþ ê òàêîâîé íåîáðîñøåãî ìàêðîôèòà» (Áîíäàð÷óê, 1980: 114). Íà ïðèìåðå
÷åðíîìîðñêîé êîíñîðöèè «öèñòîçèðà–öåðàìèóì» ïîêàçàíî, ÷òî ñíèæåíèå îáìåííîé ïî-
âåðõíîñòè áàçèôèòà ïðè ñíèæåíèè ãèäðîäèíàìèêè è/èëè ïîâûøåíèè ýâòðîôèêàöèè ïî÷-
òè ïîëíîñòüþ (äî 85%) êîìïåíñèðóåò âîçðàñòàíèå ïîâåðõíîñòè ýïèôèòà (Çàâàëêî, 1988).
Òàêèì îáðàçîì, ïðîäóêöèÿ êîíñîðöèè «áàçèôèò–ýïèôèò» äîñòàòî÷íî ïîñòîÿííà, è íå
ñêëàäûâàåòñÿ ìåõàíè÷åñêè èç ôèçèîëîãè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê îáîèõ êîìïîíåíòîâ, íî
èìååò ÿðêîâûðàæåííûé èíòåãðàëüíî-àäàïòèâíûé õàðàêòåð, ïðåæäå âñåãî — ê òðîôíîñòè
ñðåäû è ãèäðîäèíàìèêå.

Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò îòíîøåíèÿ ñ ýïèôèòàìè è ýíäîôèòàìè ó àñêîôèëëó-
ìà. Íà åãî òàëëîìàõ ïðàêòè÷åñêè âñåãäà ïðèñóòñòâóåò îáëèãàòíûé ýïèôèò — áàãðÿíêà Po-
lysiphonia lanosa, êðàéíå ðåäêî âñòðå÷àþùàÿñÿ íà äðóãèõ ôóêîèäàõ. Ðàñïðåäåëåíèå ïîëè-
ñèôîíèè â ïîÿñå àñêîôèëëóìà íåðàâíîìåðíî: îíà íå âñòðå÷àåòñÿ ó åãî íèæíåé ãðàíèöû,
êîòîðàÿ ìåíåå âñåãî îñóøàåòñÿ. Ýïèôèò èçáåãàåò ëèòîðàëüíûõ âàíí, õîòÿ ìîæåò ïðèñóò-
ñòâîâàòü íà ðàñòåíèÿõ, îêðóæàþùèõ ýòè âàííû. Âèäèìî, Polysiphonia lanosa òðåáóåò íå-
êîòîðîãî îïðåäåë¸ííîãî ïåðèîäà îñóøåíèÿ äëÿ íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ. Â ýêñïåðèìåíòàõ ñ
ìå÷åíûì óãëåðîäîì (14Ñ) ïîêàçàíî, ÷òî îáìåíà ìåæäó òàëëîìàìè õîçÿèíà è ýïèôèòà íå ñó-
ùåñòâóåò, èõ ôîòîñèíòåç íåçàâèñèì (Harlin, Craigie, 1975). Îäíàêî êàêàÿ-òî àëëåëîïàòè÷å-
ñêàÿ ñâÿçü, âèäèìî, âñ¸-òàêè åñòü: ïðîðîñòêè ïîëèñèôîíèè â êóëüòóðå íå ñïîñîáíû ñôîð-
ìèðîâàòü íîðìàëüíûå ðèçîèäû, ïîêà â ñðåäó íå áóäåò äîáàâëåí ýêñòðàêò òàëëîìîâ ôóêîè-
äîâ. Â ïðèðîäå ýïèôèò, â îñíîâíîì, âñòðå÷àåòñÿ èëè íà ïîâðåæäåííûõ ó÷àñòêàõ òàëëîìà
áàçèôèòà, èëè íà ìåñòàõ îòïàâøèõ ðåöåïòàêóëîâ. Íàëè÷èå êóñî÷êîâ òàëëîìîâ àñêîôèëëó-
ìà èëè ôóêóñà óäëèíÿåò æèçíü àïèêàëüíûõ ôðàãìåíòîâ ïîëèñèôîíèè â ýêñïåðèìåíòå â
1,5–2,5 ðàçà. Âèäèìî, ïðèóðî÷åííîñòü ïîëèñèôîíèè èìåííî ê àñêîôèëëóìó îïðåäåëÿåòñÿ
íàáîðîì ýêîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ (ïðåæäå âñåãî — «ïðàâèëüíûì» ïîëîæåíèåì ïîÿñà àñ-
êîôèëëóìà â ïðîñòðàíñòâå), à íå êàêèìè-òî ñïåöèôè÷åñêèìè áèîõèìè÷åñêèìè ñâîéñòâà-
ìè èìåííî ýòîãî áàçèôèòà (Garbary et al., 1991; Lining, Garbary, 1992).

Êðîìå òîãî, â ìåæêëåòíîì ïðîñòðàíñòâå òàëëîìîâ êàê ñêàëüíîãî àñêîôèëëóìà, òàê è
åãî ýêàä âñåãäà ïðèñóòñòâóåò àñêîìèöåò Mycophycias ascophylli, âñòðå÷àþùèéñÿ òàêæå è ó
ïåëüâåöèè. Ïðèñóòñòâèå ãðèáà ñîïðîâîæäàåò âñþ æèçíü àñêîôèëëóìà, ÷òî äàæå ïîáóäèëî
íåêîòîðûõ èññëåäîâàòåëåé ïðåäïîëîæèòü, ÷òî àñêîôèëëóì ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íå÷òî âðî-
äå ëèøàéíèêà (Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1972). Áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî ýíäîôèò îáèòàåò è â
òàëëîìàõ êàðëèêîâîãî àñêîôèëëóìà (Êîíîâàëîâà, 2007).

Õàðàêòåð âçàèìîîòíîøåíèé M. ascophilli è A. nodosum äî ñèõ ïîð îñòà¸òñÿ ïðåäìå-
òîì äèñêóññèè: ðàçíûìè àâòîðàìè àññîöèàöèÿ òðàêòóåòñÿ êàê ìèêîðèçîïîäîáíàÿ èëè ëè-
õåíîïîäîáíàÿ. Íå íàéäåíî íèêàêèõ ñòðóêòóð, ñîåäèíÿþùèõ êëåòêè õîçÿèíà è ýíäîôèòà.
Òåì íå ìåíåå, â ýêñïåðèìåíòå ïîêàçàíî, ÷òî ïðîðîñòêè A. nodosum áåç ãðèáíîãî êîìïîíåí-
òà ïîãèáàþò ìàêñèìóì ÷åðåç ãîä æèçíè, à èíôèöèðîâàííûå ãðèáîì ëó÷øå ïåðåíîñÿò îñó-
øåíèå, íî òàêæå ïðîäóöèðóþò ìåíüøå ðèçîèäîâ. A. nodosum ñ ãðèáíûì ñèìáèîíòîì ñïî-
ñîáåí ãåòåðîòðîôíî óñâàèâàòü îëèãîñàõàðèäû, à ÷èñòàÿ êóëüòóðà âîäîðîñëè — íåò. Òî åñòü
ãðèá ÿâíî âëèÿåò íà æèçíåäåÿòåëüíîñòü õîçÿèíà. Âçàèìîîòíîøåíèÿ êîìïîíåíòîâ ëèøàé-
íèêîâ è ýíäîìèêîðèç ñ÷èòàþòñÿ óìåðåííûì ïàðàçèòèçìîì, òàê êàê ïðè ýòîì îáðàçóþòñÿ
ñòðóêòóðû, ñîåäèíÿþùèå êëåòêè ãðèáà è õîçÿèíà — ãàóñòîðèè èëè àðáóñêóëû (Áåëÿêîâà è
äð., 2006). Îòñóòñòâèå ïîäîáíûõ ñòðóêòóð â àññîöèàöèè Ascophyllum – Mycophycias —
åäèíñòâåííûé àðãóìåíò â ïîëüçó èõ ìóòóàëèñòè÷åñêèõ îòíîøåíèé. Êîíå÷íî, Ascophyl-
lum íå ÿâëÿåòñÿ ëèøàéíèêîì. Îí ñ î÷åâèäíîñòüþ îòëè÷àåòñÿ îò èñòèííûõ ìîðñêèõ ëè-
øàéíèêîâ (íàïðèìåð, Verrucaria tavaresia) (Êîíîâàëîâà, 2007). Ââåä¸í ñïåöèàëüíûé òåð-
ìèí, îïèñûâàþùèé ïîäîáíûå îòíîøåíèÿ — «ìèêîôèêîáèîç» — ïîñòîÿííàÿ ñèìáèîòè÷å-
ñêàÿ àññîöèàöèÿ ìåæäó ìîðñêèì ãðèáîì è ìîðñêîé âîäîðîñëüþ, ãäå âîäîðîñëü îïðåäåëÿ-
åò ìîðôîëîãèþ è ìåñòîîáèòàíèå (Kohlmeyer, Kohlmeyer, 1972).
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Ôóêîèäû îáëàäàþò èñêëþ÷èòåëüíî âûñîêîé ýêîëîãè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòüþ. Íàè-
áîëüøóþ òîëåðàíòíîñòü ê ôàêòîðàì ñðåäû äåìîíñòðèðóåò Fucus vesiculosus, èìåþùèé ñà-
ìûé îáøèðíûé àðåàë — îò áåðåãîâ Èñïàíèè äî Àðêòè÷åñêîãî áàññåéíà. Ýòîò âèä ñïîñî-
áåí ñóùåñòâîâàòü â øèðîêîì äèàïàçîíå ñîë¸íîñòè âîäû (îò 6–7 äî 36 ‰), ÷òî ïîçâîëÿåò
åìó îáèòàòü íå òîëüêî â òèïè÷íî îêåàíè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, íî è â ýñòóàðèÿõ. Îí ïðåêðàñíî
ïåðåíîñèò ðåçêèå ïåðåïàäû òåìïåðàòóðû è ñèëüíîå èññóøåíèå, äîâîëüíî óñòîé÷èâ ê àíò-
ðîïîãåííîìó çàãðÿçíåíèþ. F. vesiculosus êðàéíå èçìåí÷èâ ìîðôîëîãè÷åñêè, îáðàçóåò ìàñ-
ñó ýêîëîãè÷åñêèõ ôîðì. Â Áåëîì ìîðå èçâåñòíà ñóáëèòîðàëüíàÿ f. giganteus, èìåþùàÿ
ïî÷òè äâóõìåòðîâûå òàëëîìû ñ øèðîêèìè (äî 4 ñì) âåòâÿìè (Âîçæèíñêàÿ, 1986). À íà ñî-
ë¸íûõ ìàðøàõ è â ýñòóàðèÿõ ýòîò ôóêóñ, íàïðîòèâ, ïðåäñòàâëåí êàðëèêîâûìè ôîðìàìè.
Ascophyllum nodosum îáðàçóåò íåñêîëüêî ýêîëîãè÷åñêèõ ôîðì è âàðèåòåòîâ. Â ïðèáîéíûõ
ìåñòàõ íà ñêàëèñòîé ëèòîðàëè îáû÷åí êàðëèêîâûé âàðèåòåò A. nodosum var. minor, à â ýñ-
òóàðèÿõ è ñîë¸íûõ ìàðøàõ — íåïðèêðåïë¸ííûå ýêàäû, äåðèâàòû ñêàëüíîãî àñêîôèëëóìà,
îáðàçóþùèå ïåðåõîäíûé ðÿä: A. nodosum ecad mackaii – A. nodosum ecad scorpioides – A.
nodosum ecad muscoides (Ìàêñèìîâà, Ìþãå, 2007). Ïåðâàÿ ýêàäà åù¸ èìååò íåìíîãî÷èñ-
ëåííûå ðåöåïòàêóëû ñ ðàçâèòûìè ãàìåòàíãèÿìè, âòîðàÿ — î÷åíü ðåäêî íåñ¸ò äåãåíåðàòèâ-
íûå ðåöåïòàêóëû, à òðåòüÿ îáëèãàòíî èõ ëèøåíà.

Ôóêîèäû èìåþò êîëîññàëüíóþ ýíåðãèþ ðàçìíîæåíèÿ. Òàê, îäèí òàëëîì Sargassum
ïðîäóöèðóåò çà ñåçîí 100000 ÿéöåêëåòîê (Suto, 1950). Ó ÷åðíîìîðñêîé Cystoseira barbata
íà îäíîì ñëîåâèùå îáðàçóåòñÿ äî 2200 ðåöåïòàêóëîâ, â êîòîðûõ ðàçâèâàåòñÿ äî 550 òûñ.
îîãîíèåâ, â êàæäîì èç êîòîðûõ âûçðåâàåò ïî îäíîé ÿéöåêëåòêå; ó C. crinita — äî 1400 ðå-
öåïòàêóëîâ è 400 òûñ. îîãîíèåâ (Êàëóãèíà-Ãóòíèê, 1975). Â ïåðèîäû àêòèâíîãî ïëîäîíî-
øåíèÿ áåëîìîðñêèõ ôóêîèäîâ, îñîáåííî àñêîôèëëóìà, ìîæíî íàáëþäàòü, êàê çàëèâàþùàÿ
çàðîñëè ïðèëèâíàÿ âîäà íà êîðîòêîå âðåìÿ èçìåíÿåò öâåò íà îðàíæåâî-ðîçîâàòûé: ýòî âû-
õîäÿò â âîäó ìóæñêèå ãàìåòû — àíòåðîçîèäû. Ïî íàøèì äàííûì, â ïåðèîä àêòèâíîãî ðàç-
ìíîæåíèÿ A. nodosum êîíöåíòðàöèÿ àíòåðîçîèäîâ â âîäå ñîñòàâëÿëà 90–55000 êë./ìë
(0,36–216 ìã Ñ/ì3), ïðè òîì äîëÿ àíòåðîçîèäîâ â ñóììàðíîé áèîìàññå íàíîïëàíêòîíà
âàðüèðîâàëà â ðàçíûõ òî÷êàõ ïðèáðåæüÿ îò 11 äî 99%, ñîñòàâëÿÿ â ñðåäíåì 46%. Â ïåðè-
îä ïëîäîíîøåíèÿ F. vesiculosus êîíöåíòðàöèÿ åãî àíòåðîçîèäîâ â âîäå áûëà çíà÷èòåëüíî
íèæå è ñîñòàâëÿëà íå áîëåå 1880 êë./ìë (6,8 ìã Ñ/ì3). Ïî äàííûì ó÷¸òà â ñåäèìåíòàöèîí-
íûõ ëîâóøêàõ, çà ñóòêè íà 1 ì2 â çàðîñëÿõ ìàêðîôèòîâ (ïðè 100% ïðîåêòèâíîì ïîêðûòèè)
âûäåëÿåòñÿ â âîäó îò 18 òûñ. äî 108 òûñ. ÿéöåêëåòîê F. vesiculosus (0,33–2 ìã Ñ) (Ìàêñè-
ìîâà, Ñàæèí, 2008).

Çèãîòû ôóêîèäîâ áûñòðî ïðèêëåèâàþòñÿ ê ñóáñòðàòó ïîëèñàõàðèäíîé ñëèçüþ, è íå-
ìåäëåííî íà÷èíàþò ôîðìèðîâàòü îðãàí ïðèêðåïëåíèÿ — ïåðâè÷íûé ðèçîèä. Óæå ÷åðåç
íåñêîëüêî ÷àñîâ ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ îáðàçóþòñÿ ïðîðîñòêè. ×åðåç äâå–òðè íåäåëè èõ
ìîæíî ðàçëè÷èòü íåâîîðóæ¸ííûì ãëàçîì äàæå â ïðèðîäå. Èçíà÷àëüíàÿ ïëîòíîñòü èõ ïî-
ñåëåíèé î÷åíü âåëèêà: ìàêñèìàëüíî íàáëþäàâøàÿñÿ — 654 ïðîðîñòêà F. vesiculosus íà 1
ñì2, â ñðåäíåì — 80–230 íà ñì2. Ýòó ÷èñëåííîñòü áûñòðî ñíèæàþò àêòèâíî ïîåäàþùèå
ïðîðîñòêè ëèòòîðèíû. Òàê, íà îäíîì èç ïîìå÷åííûõ êàìíåé â òð¸õ ïîëÿõ çðåíèÿ áèíîêó-
ëÿðíîãî ìèêðîñêîïà äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè ïðîðîñòêîâ âûãëÿäåëà òàê: 28 àâãóñòà — 235,
289, 416 ïðîðîñòêîâ; 20 ñåíòÿáðÿ — 235, 165, 320; 6 îêòÿáðÿ — 106, 121, 93. Âèäèìî, ëèò-
òîðèíû ñíà÷àëà ñïîëçàþòñÿ íà ñàìûå ãóñòûå «çàðîñëè» (êîòîðûå è íåñóò ñàìûå ñóùåñò-
âåííûå ïîòåðè), è ëèøü ïîòîì ïåðåõîäÿò ê áîëåå ðàçðåæåííûì.

Â çðåëûõ ñîìêíóòûõ çàðîñëÿõ ïëîòíîñòü ïîñåëåíèé ñóùåñòâåííî íèæå, ÷åì â þâå-
íèëüíûõ: ó F. vesiculosus — îò 300–700 äî 2 òûñ. òàëëîìîâ íà ì2 (ñðåäíÿÿ è íèæíÿÿ ëèòî-
ðàëü), ó A. nodosum — 250–300, ó Pelvetia canaliculata — äî 600 (Âîçæèíñêàÿ, 1986; Ìè-
õàéëîâà, Ìîõîâà, 2001). Ðàñòåíèÿ ìàêñèìàëüíûõ âîçðàñòîâ (ó ôóêóñà — 9–11 ëåò, ó àñêî-
ôèëëóìà — äî 20 ëåò, ó öèñòîçèð — 13–16 ëåò) âñòðå÷àþòñÿ åäèíè÷íî. Þâåíèëüíûå è ñòå-
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ðèëüíûå ðàñòåíèÿ âñåãäà äîìèíèðóþò ïî ÷èñëåííîñòè, à ôåðòèëüíûå — ïî áèîìàññå (îñî-
áåííî â ïåðèîä ïëîäîíîøåíèÿ).

Â îòëè÷èå îò âåãåòàòèâíîé ìàññû, ãåíåðàòèâíàÿ ïðîäóêöèÿ ïîñòóïàåò â îêðóæàþ-
ùóþ ñðåäó â îòíîñèòåëüíî êîðîòêèé ñðîê. Âûáðîñ ïîëîâûõ ïðîäóêòîâ íà êîðîòêèé ïåðè-
îä ïîëíîñòüþ ìåíÿþò îáëèê íàíîïëàíêòîííîãî ñîîáùåñòâà è ñëóæèò â ýòî âðåìÿ ñóùåñò-
âåííûì èñòî÷íèêîì ïèùè äëÿ ìíîãî÷èñëåííûõ ïëàíêòîííûõ è áåíòîñíûõ îðãàíèçìîâ
(Ìàêñèìîâà, Ñàæèí, 2008). Ïðîðîñòêè òàêæå ïîòðåáëÿþò íåïîñðåäñòâåííî, òîãäà êàê ñà-
ìè òàëëîìû — â îñíîâíîì â âèäå äåòðèòà. Ó ðàçíûõ âèäîâ ðåöåïòàêóëû â ïåðèîäû ðàç-
ìíîæåíèÿ ñîñòàâëÿþò 20–70% áèîìàññû è äàæå áîëåå. Ïîñëå ïëîäîíîøåíèÿ ðåöåïòàêó-
ëû ôóêóñîâ èíòåíñèâíî ðàçðóøàþòñÿ, à ó A. nodosum — áûñòðî ñáðàñûâàþòñÿ, îáðàçóÿ
âäîëü áåðåãà õîðîøî çàìåòíûå ñêîïëåíèÿ, âíîñÿ ñóùåñòâåííûé åæåãîäíûé âêëàä â ïðè-
áðåæíóþ äåòðèòíóþ ñåòü ïèòàíèÿ.

Â ñðåäíåì ó ôóêîèäîâ çà ãîä îáðàçóåòñÿ ïî äâà äèõîòîìè÷åñêèõ ðàçâåòâëåíèÿ òàëëî-
ìà. Âîçðàñò ôóêóñîâ ìîæíî îïðåäåëèòü ïî ôîðìóëå Y = (X+1)/2 (åñëè ðàñòåíèå íå âåòâè-
ëîñü â ïåðâûé ãîä æèçíè) èëè Y = X/2 (åñëè ðàñòåíèå îáðàçîâàëî îäíó äèõîòîìèþ â ïåð-
âûé ãîä æèçíè), ãäå Y — âîçðàñò òàëëîìà, X — ÷èñëî äèõîòîìèé (Ìàêñèìîâà, 1980). Ìîæ-
íî îïðåäåëÿòü âîçðàñò è ïî ðÿäàì âîçäóøíûõ ïóçûðåé, êîòîðûå ó Fucus vesiculosus çàêëà-
äûâàþòñÿ ðàç â ãîäó âåñíîé, à ó Ascophyllum nodosum äâàæäû â ãîä (Âîçæèíñêàÿ, 1971).
Îäíàêî â ðàçíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ ýòè ïðèçíàêè ïðåòåðïåâàþò ñóùåñòâåííûå èç-
ìåíåíèÿ: íàïðèìåð, â ýñòóàðèÿõ ìîæåò îáðàçîâàòüñÿ 3–4 äèõîòîìèè çà ãîä, à â ñèëüíî ïðè-
áîéíûõ ìåñòàõ âîçäóøíûå ïóçûðè èíîãäà âîîáùå íå îáðàçóþòñÿ. Òàê ÷òî îïðåäåëåíèå
âîçðàñòà êîíêðåòíîãî òàëëîìà â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè çàâèñèò îò îïûòà èññëåäîâàòåëÿ.

Ó ôóêóñà ðàñòåíèå ïîñëåäíåãî ãîäà æèçíè îáðàçóåò ðåöåïòàêóëû íà âñåõ ðàçâåòâëå-
íèÿõ è ïîñëå ïëîäîíîøåíèÿ îòìèðàåò (Òèõîâñêàÿ, 1948). Îäíàêî îñòàâøàÿñÿ ïîäîøâà ìî-
æåò íà÷àòü ïðîäóöèðîâàòü íîâûå âåãåòàòèâíûå ïîáåãè — ðàìåòû, ÿâëÿþùèåñÿ êëîíàìè
èçíà÷àëüíîãî «çèãîòíîãî» ïðîðîñòêà (ãåíåòà). Ðàìåòû âîçíèêàþò è íà ïîäîøâàõ ïîâðåæ-
ä¸ííûõ øòîðìàìè òàëëîìîâ, è äàæå íà ìàëåíüêèõ ïîäîøâàõ ïðîðîñòêîâ. Òàêîé ñïîñîá âî-
çîáíîâëåíèÿ ïîïóëÿöèè ó ôóêîèäîâ ïðåîáëàäàåò íàä ïîëîâûì â ñîîòíîøåíèè ïðèìåðíî
10:1 (ïî ÷èñëåííîñòè) (Ìàêñèìîâà, 2001).

Ìíîãèå ôóêîèäû ÿâëÿþòñÿ õîçÿéñòâåííî çíà÷èìûìè, ïðîìûñëîâûìè âèäàìè. Èç
íèõ äîáûâàþò öåííûå ãåëåîáðàçîâàòåëè — ñîëè àëüãèíîâîé êèñëîòû. Àëüãèíàòû ñëóæàò
è âåñüìà ýôôåêòèâíûìè ðàäèîïðîòåêòîðàìè. Íàïðèìåð, ïðè ïðè¸ìå âíóòðü êàëüöèé àëü-
ãèíàòîâ àêòèâíî çàìåùàåò ðàäèîàêòèâíûé ñòðîíöèé, â òîì ÷èñëå â êîñòíîé òêàíè (äî
95%). Ëèòîðàëüíûå âîäîðîñëè îõîòíî ïîåäàþò äîìàøíèå æèâîòíûå (è íå òîëüêî êîðîâû
è êîçû, íî äàæå êîøêè è ñîáàêè), èõ èñïîëüçóþò äëÿ óäîáðåíèÿ îãîðîäîâ è âèíîãðàäíè-
êîâ, ïðè ýòîì ñíèæàåòñÿ ïîðàæåíèå ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð ãðèáêîâûìè èíôåêöè-
ÿìè. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ôóêîèäû ïåðåæèâàþò íàñòîÿùèé âñïëåñê ïîïóëÿðíîñòè â êà÷åñò-
âå êîñìåòè÷åñêèõ è îçäîðàâëèâàþùèõ ñðåäñòâ (SPA-ïðîöåäóðû, ïèùåâûå äîáàâêè), à â
Èíòåðíåòå ìîæíî íàéòè ìàññó ïðîåêòîâ ïî èñïîëüçîâàíèþ ñàðãàññîâ èç Ñàðãàññîâà ìîðÿ
äëÿ ïðîèçâîäñòâà ýòàíîëà.

Ñîîáùåñòâà ëàìèíàðèåâûõ âîäîðîñëåé
Ëàìèíàðèåâûå (Phaeophyceae, Laminariales) îñòàþòñÿ ñàìûìè êðóïíûìè èç âñåõ âî-

äîðîñëåé: äëèíà ñïîðîôèòîâ Macrocystis pyrifera äîñòèãàåò 30–50 ì. Êàê çàðîñëè ëàìèíà-
ðèåâûõ, òàê è ñàìè êðóïíûå çàðîñëåîáðàçóþùèå âèäû (ëàìèíàðèÿ, àëÿðèÿ, ìàêðîöèñòèñ
è äð.) íàçûâàþò «êåëï» (kelp). Ýòîò òåðìèí ïðèø¸ë â àëüãîëîãèþ â íà÷àëå ÕÕ âåêà èç ïðî-
ìûøëåííîñòè: òàê åù¸ íåñêîëüêî âåêîâ íàçàä íàçûâàëè çîëó, ïîëó÷åííóþ èç ëàìèíàðèå-
âûõ äëÿ äàëüíåéøåãî ïðîèçâîäñòâà ñîäû (NaHCO3 è Na2CO3) è ïîòàøà (Ê2CO3) (Tseng,
1987).

1333. Ñîîáùåñòâà



Â æèçíåííîì öèêëå ëàìèíàðèåâûõ ïðîèñõîäèò ñìåíà ãåíåðàöèé (ðèñ. 3.32). Äèïëî-
èäíûå ñïîðîôèòû ïðîäóöèðóþò ãàïëîèäíûå ïîäâèæíûå ðàçíîæãóòèêîâûå çîîñïîðû (îò-
ñþäà è íàçâàíèå îòäåëà — Heterokontophyta), êîòîðûå, îñåäàÿ íà ïîäõîäÿùèé ñóáñòðàò, îá-
ðàçóþò ýìáðèîñïîðó, ïîêðûòóþ òîëñòîé îáîëî÷êîé. Ýìáðèîñïîðû áûñòðî ïðîðàñòàþò â
ìèêðîñêîïè÷åñêèå (íå áîëåå 300 ìêì â äèàìåòðå) ðàçíîïîëûå ãàìåòîôèòû. Æåíñêèå ãàìå-
òîôèòû ôîðìèðóþò íà êîíöàõ âåòî÷åê îîãîíèè, êàæäûé èç êîòîðûõ íåñ¸ò îäíó ÿéöåêëåò-
êó. Ñîçðåâ, îíà âûõîäèò íàðóæó, íî îñòà¸òñÿ ïðèêðåïë¸ííîé ê ãàìåòîôèòó. Ïîñëå îïëîäî-
òâîðåíèÿ àíòåðîçîèäîì (êîòîðûå òîæå îáðàçóþòñÿ ïî îäíîìó â êàæäîì àíòåðèäèè) èç ïî-
ëó÷èâøåéñÿ çèãîòû ðàçâèâàåòñÿ íîâûé ñïîðîôèò. Ïðè òåìïåðàòóðå âûøå 20°Ñ çîîñïîðû
òåðÿþò ïîäâèæíîñòü è áûñòðî ïîãèáàþò, à ãàìåòîôèò ìîæåò «æäàòü» ïîäõîäÿùåé òåìïå-
ðàòóðû äëÿ îáðàçîâàíèÿ ãàìåòàíãèåâ äî ãîäà, ðàçðàñòàÿñü ïðè ýòîì äî 1 ñì â äèàìåòðå.
Ìàêñèìàëüíûå ñêîðîñòè ëèíåéíîãî ðîñòà òàëëîìà (äî 10–13,5 ñì â ñóòêè — «ðåêîðä» â
ìèðå âîäîðîñëåé) òàêæå íàáëþäàþòñÿ ïðè íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ — îêîëî íóëÿ (Þ. Ïåò-
ðîâ, 1977).

Òåìïåðàòóðíûå ïðåäïî÷òåíèÿ îïðåäåëÿþò è ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå ëàìèíà-
ðèåâûõ: ïðàêòè÷åñêè âñå îíè — îáèòàòåëè õîëîäíûõ âîä, ïðè÷¸ì â ñåâåðíîì ïîëóøàðèè
èõ ôëîðà áîãà÷å. Îíè âñòðå÷àþòñÿ è â òðîïè÷åñêîé îáëàñòè (îêîëî Áðàçèëèè, â Ôèëèï-
ïèíñêîì ìîðå), è â Ìåññèíñêîì ïðîëèâå Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ, íî íà ãëóáèíàõ, ãäå òåìïå-
ðàòóðà âîäû âñåãäà íèçêàÿ: 70–85 ì, è äàæå 200 ì. Õîòÿ ãëàâíîé çîíîé èõ îáèòàíèÿ
îñòàåòñÿ ñóáëèòîðàëü, íî â ðÿäå ìåñò, ãäå òåìïåðàòóðû âîçäóõà íåâûñîêè äàæå ëåòîì, è
ïðåîáëàäàåò ïàñìóðíàÿ ïîãîäà è âûñîêàÿ âëàæíîñòü, ëàìèíàðèåâûå ìîãóò «âûõîäèòü» è
íà ëèòîðàëü (Ìóðìàí, Êîìàíäîðñêèå î-âà). Êðóïíûå ñëîåâèùà ëàìèíàðèåâûõ òðåáóþò ïî-
ñòîÿííîãî ïðèòîêà ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, ïîýòîìó îíè ïðåäïî÷èòàþò ìåñòîîáèòàíèÿ ñ
ñèëüíûì òå÷åíèåì: âûäàþùèåñÿ â ìîðå ìûñû, ïðîëèâû, ïîðîãè (Âîçæèíñêàÿ, 1986). Îä-
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íàêî, îíè ìîãóò îáèòàòü è â áîëåå ñïîêîéíûõ áèîòîïàõ, åñëè
òàì åñòü äîñòàòî÷íîå êîëè÷åñòâî ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ. Ñëèø-
êîì ñèëüíûé ïðèáîé ðàçðóøàåò òàëëîìû.

Ëàìèíàðèåâûå áûâàþò îäíîëåòíèå (Costaria, Undaria, Ne-
reocystis luetkeana, Alaria fistulosa) è ìíîãîëåòíèå (Laminaria
2–8 ëåò, Macrocystis — 3–10 ëåò), íî ñîáñòâåííî ìíîãîëåòíèé
ëèøü ñòâîëèê ñ îðãàíàìè ïðèêðåïëåíèÿ. Ðîñò ëàìèíàðèåâûõ —
èíòåðêàëÿðíûé, ò. å. îòðàñòàíèå ïëàñòèíû èä¸ò îò ïåðåõîäíîé
çîíû ìåæäó âåðõóøêîé ñòâîëèêà è ïëàñòèíîé, ãäå íàõîäèòñÿ
ìåðèñòåìà. Ïîýòîìó âåðõíÿÿ ÷àñòü ïëàñòèíû — ñàìàÿ ñòàðàÿ, à
âíèçó, ó ñòâîëèêà, íàõîäèòñÿ ñàìàÿ ìîëîäàÿ, íàðàñòàþùàÿ
÷àñòü. Åæåãîäíî ïðîèñõîäèò ïîñòåïåííîå ðàçðóøåíèå ïëàñòè-
íû è çàìåùåíèå å¸ íîâîé. Ó L. solidungula ïëàñòèíû ðàçðóøà-
þòñÿ ìåäëåííî, è íà òàëëîìå ÷àñòî ìîæíî âèäåòü äî 3–4 ðàçíî-
âîçðàñòíûõ ïëàñòèí, ðàçäåë¸ííûõ ïåðåòÿæêàìè. Ñàìàÿ âåðõíÿÿ
èç íèõ — ñàìàÿ ñòàðàÿ (ðèñ. 3.33).

Äëÿ ñåì. Lessoniaceae (â íåãî âõîäèò Macrocystis) (ðèñ.
3.34) õàðàêòåðíû äâå ìåðèñòåìíûõ çîíû: áàçàëüíàÿ, êîòîðàÿ
ôîðìèðóåò íîâûå ïîáåãè, è àïèêàëüíàÿ, îáåñïå÷èâàþùàÿ íàðà-
ñòàíèå ëèñòîâèäíûõ ïëàñòèí. Íà îäíîì âçðîñëîì ïîáåãå ìîæåò
ðàñïîëàãàòüñÿ 100–200 è äàæå áîëåå ëèñòîâèäíûõ ïëàñòèí äëè-
íîé 1–1,5 ì êàæäàÿ. Ñàìûå êðóïíûå ðàñòåíèÿ ìàêðîöèñòèñà â
ïîëóçàùèù¸ííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ìîãóò ñîñòîÿòü èç íåñêîëü-
êèõ ñîòåí ïîáåãîâ è ñóùåñòâîâàòü ìíîãî ëåò. Â îòêðûòûõ ìåñ-
òîîáèòàíèÿõ, ãäå ðàñòåíèÿ ñèëüíî ïîâðåæäàþò øòîðìà, ìàêðî-
öèñòèñ ðåäêî æèâ¸ò äîëüøå 2–3 ëåò, íî è çà ýòî âðåìÿ îí óñïåâàåò ñôîðìèðîâàòü 40–60 ïî-
áåãîâ. Ñðåäíÿÿ ìàññà îäíîãî ïîáåãà íå ïðåâûøàåò îáû÷íî 1–1,5 êã (ìàññà âñåãî ðàñòåíèÿ
äî 50–150 êã), à áèîìàññà â çàâèñèìîñòè îò ãëóáèíû êîëåáëåòñÿ îò 3 äî 22 êã/ì2. Çàôèêñè-
ðîâàíà áèîìàññà, ïðåâûøàþùàÿ 660 êã/ì2 (î. Êåðãåëåí). Äîñòèãíóâ çðåëîñòè (ïðè ìàññå
8–10 êã è ÷èñëå ïîáåãîâ 4–8), ìàêðîöèñòèñ ôîðìèðóåò ñïîðîíîñíûå ïëàñòèíû — ñïîðî-
ôèëëû ñ ïèãìåíòèðîâàííûì ñèíèì êîëüöîì â îñíîâàíèè, íåñóùèå ñîðóñû îäíîãí¸çäíûõ
ñïîðàíãèåâ. Íà 1 ñì2 ñïîðîíîñíîé òêàíè îáðàçóåòñÿ äî 10 òûñ. ñïîðàíãèåâ (Neushul, 1963;
North, 1987).

Ó ëàìèíàðèé ñïîðîíîñíàÿ òêàíü ðàñïîëîæåíà îáû÷íî øèðîêîé ïîëîñîé ïî öåíòðó
ïëàñòèíû èëè ïÿòíàìè íà å¸ ëîïàñòÿõ. Ñóììàðíàÿ ìàññà çîîñïîð ìîæåò äîñòèãàòü 20%
ìàññû âñåãî ðàñòåíèÿ. Íà Ìóðìàíå L. saccharina ïðîäóöèðóåò äî 276 òûñ. çîîñïîð ñ 1 ñì2

ñïîðîíîñíîé òêàíè. Ñðåäíÿÿ ïëîùàäü ñïîðîíîñíîãî ó÷àñòêà ñîñòàâëÿåò ïðèáëèçèòåëüíî
1500–2000 ñì2. Ñëåäîâàòåëüíî, çà îäèí öèêë ñïîðîíîøåíèÿ îäèí òàëëîì ëàìèíàðèè ìî-
æåò äàòü áîëåå 40 ìëðä. çîîñïîð. Ïîñêîëüêó êàæäûé òàëëîì ñïîðîíîñèò 3–5 ðàç â æèçíè,
òî ãåíåðàòèâíàÿ ïðîäóêöèÿ òîëüêî îäíîãî òàëëîìà ñîñòàâèò â ñóììå 120–200 ìëðä. çîî-
ñïîð. Ñ ó÷¸òîì êîëè÷åñòâà ñïîðîíîñÿùèõ ðàñòåíèé ïîêàçàíî, ÷òî â ïðèðîäíîé ïîïóëÿöèè
L. saccharina íà 1 ì2 äíà ôîðìèðóåòñÿ îêîëî 200 ìëðä. çîîñïîð åæåãîäíî (Ìàêàðîâ, Øî-
øèíà, 1996).

Â ìîðÿõ Ðîññèè ëàìèíàðèåâûå ïðåäñòàâëåíû ðîäàìè Chorda (C. filum — ñåâåðíûå è
äàëüíåâîñòî÷íûå ìîðÿ); Halosiphon (H. tomentosus — ñåâåðíûå ìîðÿ); Alaria (A. esculen-
ta — ñåâåðíûå ìîðÿ, íåñêîëüêî âèäîâ â äàëüíåâîñòî÷íûõ ìîðÿõ); Laminaria (L. sacchari-
na, L. digitata — Áåëîå è Áàðåíöåâî ìîðÿ, L. solidungula, L. hyperborea — Áàðåíöåâî ìîðå
è äðóãèå ìîðÿ Àðêòèêè, L. japonica, L. angustata, L. gurjanovae, L. cichorioides, L. appres-
sirhiza, L. dentigera — Äàëüíèé Âîñòîê). Íà Äàëüíåì Âîñòîêå îáèòàþò òàêæå ïðåäñòàâè-
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òåëè ðîäîâ Kjellmaniella (K. crassifolia), Agarum (A. cribrosum), Costaria (C. costata), 4 âè-
äà Alaria, Arthrothamnus (A. kurilensis); âñòðå÷àåòñÿ Lessonia laminariaeoides (Þ. Ïåòðîâ,
1977, Êëî÷êîâà, 1996) (ðèñ. 3.35).

Çàðîñëè ëàìèíàðèåâûõ îáðàçóþò îãðîìíûå ïî ïëîùàäè «ïîäâîäíûå ëåñà», íàñåë¸í-
íûå áîãàòåéøåé ôëîðîé è ôàóíîé. Çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ñîïóòñòâóþùèõ âèäîâ èñïîëüçóåò
òàëëîìû ëàìèíàðèåâûõ, îñîáåííî ñòâîëèê è ðèçîèäû, êàê ñóáñòðàò. Íà áåëîìîðñêèõ La-
minaria saccharina è L. digitata ýïèôèòèðóþò, íàïðèìåð, êðóïíûå áàãðÿíêè Odonthalia
dentata, Palmaria palmata, Coccotylus truncatus, à òàêæå Phycodrys, Ptilota, Ahnfeltia, Poly-
siphonia, ìíîãèå çåë¸íûå âîäîðîñëè (Ulva lactuca, Cladophora rupestris, Chaetomorpha me-
lagonium è äð.), áóðûå íèò÷àòêè (Sphacelaria, Dictyosiphon è äð.) — âñåãî äî 25 âèäîâ.
Ìàññîâîå ðàçâèòèå ýïèôèòîíà íàáëþäàþò â êîíöå àâãóñòà – ñåíòÿáðå ïðè ñàìûõ âûñîêèõ
òåìïåðàòóðàõ âîäû (Ìèõàéëîâà, 1996). Äëèíà òàëëîìîâ áåëîìîðñêèõ ëàìèíàðèé äîñòèãà-
åò 6–7 ì, øèðèíà ïëàñòèíû — 60–70 ñì, è äàæå 1 ì (Âîçæèíñêàÿ, 1986). Äëèíà ïëàñòèíû
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äàëüíåâîñòî÷íîé L. japonica äîñòèãàåò 10 ì ïðè øèðèíå äî 40 ñì (Êëî÷êîâà, 1996). Â ïðè-
ðîäíûõ óñëîâèÿõ òåñíî ðàñòóùèå òàëëîìû îáðàçóþò ñïëîøíîé ïîëîã íàä äíîì, ïðè ýòîì
òÿæåëûå ïëàñòèíû ïðàêòè÷åñêè ëåæàò íà äíå â íåñêîëüêî ñëî¸â, êîëåáëåìûå òå÷åíèÿìè.
Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî âèäû íèæíèõ ÿðóñîâ, çàòåíÿåìûå íà ñàìîì äíå, «âûáèðàþòñÿ» áëèæå
ê ñâåòó ïî ñòâîëèêàì ñàìèõ ëàìèíàðèé.

Â Áåëîì ìîðå ëàìèíàðèåâûå âñòðå÷àþòñÿ îò âåðõíåé ñóáëèòîðàëè äî ãëóáèíû 18 ì,
íî çîíîé îïòèìóìà äëÿ íèõ ÿâëÿþòñÿ ãëóáèíû îò 3 äî 7–8 ì. Ìàêñèìàëüíàÿ áèîìàññà áå-
ëîìîðñêèõ ëàìèíàðèåâûõ äîñòèãàåò 20–26 êã/ì2. Íà Äàëüíåì Âîñòîêå ãëóáèíà ïðîèçðàñ-
òàíèÿ ëàìèíàðèåâûõ ïðèìåðíî òàêàÿ æå (äî 20 ì, îïòèìàëüíàÿ — îò 2 äî 10 ì), à èõ áèî-
ìàññà êîëåáëåòñÿ îò 2 äî 19 êã/ì2. Îòäåëüíûå òàëëîìû Alaria fistulosa, ðàñòóùèå â ðàéîíå
Ñàõàëèíà ãëóáæå 10 ì (äî 35 ì), ìîãóò äîñòèãàòü èíäèâèäóàëüíîé ìàññû 15 êã. Ïî íåêî-
òîðûì äàííûì, ó Êóðèëüñêèõ î-âîâ âñòðå÷àþòñÿ çàðîñëè ýòîãî âèäà, ñîñòîÿùèå èç ðàñòå-
íèé äëèíîé äî 41 ì (Ïåòðîâ, 1977).

Ñîîáùåñòâî áåëîìîðñêèõ ëàìèíàðèé äîâîëüíî áîãàòî ôëîðèñòè÷åñêè: â ðàéîíå Ñî-
ëîâêîâ â íåãî âõîäèò äî 49 âèäîâ (7 Chlorophyta, 21 Phaeophyceae, 21 Rhodophyta). Íà ïåð-
âûé ÿðóñ ðàñòèòåëüíîñòè (ëàìèíàðèè + Desmarestia aculeata) ïðèõîäèòñÿ 94–97% îáùåé
áèîìàññû ôèòîöåíîçà. Èìåþòñÿ íåáîëüøèå ìåæãîäîâûå êîëåáàíèÿ ðàçëè÷íûõ õàðàêòåðè-
ñòèê ôèòîöåíîçà, â îñíîâíîì, çà ñ÷¸ò ëèøü ðåäêèõ è ñåçîííûõ âèäîâ, ò.å. êëèìàêñíîå ñî-
îáùåñòâî ëàìèíàðèé íàõîäèòñÿ â äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíîì ñîñòîÿíèè (Ìèõàéëîâà, 2000).

Ïîñêîëüêó ëàìèíàðèåâûå ÿâëÿþòñÿ ïðîìûñëîâûìè âèäàìè (òîâàðíîå íàçâàíèå ëà-
ìèíàðèè — «ìîðñêàÿ êàïóñòà»), òî îíè ñòàëè îäíèì èç ñàìûõ èçó÷åííûõ îáúåêòîâ ñðåäè
âîäîðîñëåé. Ðàçðàáîòàíû êðèòåðèè îöåíêè ïðèãîäíîñòè ïðèðîäíûõ çàðîñëåé äëÿ ïðîìûñ-
ëà. Äëÿ Áåëîãî ìîðÿ âûäåëÿþò çàðîñëè ëàìèíàðèé íåïðîìûñëîâûå (äî 30% ïðîåêòèâíî-
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ãî ïîêðûòèÿ) è òðè êàòåãîðèè ïðîìûñëîâûõ (I — 30–49%, II — 50–69% è III — 70–100%).
Îáùèé çàïàñ ëàìèíàðèåâûõ âîäîðîñëåé Áåëîãî ìîðÿ ñîñòàâëÿåò îêîëî 600–700 òûñ. ò, Áà-
ðåíöåâà ìîðÿ — 100–200 òûñ. ò, äàëüíåâîñòî÷íûõ ìîðåé — 1,2–1,3 ìëí. ò (Âîçæèíñêàÿ è
äð., 1971; Ïðîíèíà, 2002; Âîñêîáîéíèêîâ, 2006).

Ìàðèêóëüòóðà ëàìèíàðèé íà Äàëüíåì Âîñòîêå àêòèâíî ðàçâèâàëàñü äî êîíöà 1980-õ
ãã. Ïëîùàäü ïëàíòàöèé ñîñòàâëÿëà 100 ãà, à óðîæàéíîñòü — 70–80 ò/ãà (Âîçæèíñêàÿ è äð.,
1971; Êðóïíîâà, 2002; Ïðîíèíà, 2002). Â Êàëèôîðíèè åæåãîäíî äîáûâàþò äî 100–200
òûñ. ò ìàêðîöèñòèñà (ïî 13–110 ò/ãà), à ïëàíòàöèîííîå âûðàùèâàíèå ïîçâîëÿåò ïîëó÷àòü
670–950 ò/ãà (ñûðàÿ ìàññà). Àíàëèç ìíîãîëåòíåé äèíàìèêè ïðîìûñëà (1911–1984 ãã.) äå-
ìîíñòðèðóåò áûñòðûé îòêëèê ðåñóðñà íà èçìåíåíèÿ ñðåäû. Òàê, «ïðîâàë» ïðîìûñëà â
1983 ã. (1982 ã. — áîëåå 95 òûñ. ò, 1983 ã. — 5,3 òûñ. ò) âûçâàí ðåäêèì ñî÷åòàíèåì íåáëà-
ãîïðèÿòíûõ ôàêòîðîâ: íåîáû÷àéíî ñèëüíûå øòîðìà, âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà âîäû, íèçêèé
óðîâåíü áèîãåíîâ, ñâÿçàííûé ñ Ýëü-Íèíüî, ïðèâåëè ê ãèáåëè áîëåå 90% çàðîñëåé ìàêðî-
öèñòèñà â Þæíîé Êàëèôîðíèè. Íî óæå â 1984 ã. áûëî äîáûòî áîëåå 47 òûñ. ò: áûñòðî ðàñ-
òóùèé âèä ñòðåìèòåëüíî âîññòàíàâëèâàë «ïðîðåõó» â ñâî¸ì àðåàëå.

Ñîîáùåñòâà êîðàëëèíîâûõ âîäîðîñëåé
Êîðàëëèíîâûå âîäîðîñëè — ýòî êðàñíûå âîäîðîñëè ñåì. Corallinaceae (ïîðÿäîê

Corallinales). Îíè îòëè÷àþòñÿ îò âñåõ ïðî÷èõ áàãðÿíîê òåì, ÷òî èõ ñëîåâèùà ïðîïèòàíû
èçâåñòüþ. Íåðåäêî èõ ïóòàþò ñ êîðàëëàìè. Ðàñïðîñòðàíåíû âî âñåõ øèðîòàõ, è, ãëàâíûì
îáðàçîì, ôîðìèðóþò íèæíèé ÿðóñ ðàñòèòåëüíîñòè. Òàëëîìû êîðàëëèíîâûõ âåñüìà ðàçíî-
îáðàçíû ïî îáëèêó: îò êîðêîâûõ, ãëàäêèõ è ïóïûð÷àòûõ — äî ãåîìåòðè÷åñêè-ïðàâèëüíî
ðàçâåòâë¸ííûõ êóñòèêîâ (ðèñ. 3.36).

Íåîáû÷íîå ñòðîåíèå êîðàëëèíû âûçâàëî èíòåðåñ ó âûäàþùåãîñÿ ó÷¸íîãî Ï.À. Ôëî-
ðåíñêîãî. Â ïèñüìàõ ê ðîäíûì èç çàêëþ÷åíèÿ â Ñîëîâåöêîì ëàãåðå îñîáîãî íàçíà÷åíèÿ
(1934–1937) îí âêëàäûâàë ñîáñòâåííîðó÷íûå ðèñóíêè âîäîðîñëåé, âûïîëíåííûõ àêâàðå-
ëüþ, à êîðàëëèíà ïðèâëåêëà åãî âíèìàíèå ñõîæåñòüþ ñòðîåíèÿ ñ ýêçîñêåëåòîì ðàêîîáðàç-
íûõ. Îí îïðåäåëèë è õèìè÷åñêèé ñîñòàâ òàëëîìà áåëîìîðñêîé Corallina officinalis: êàëü-
öèé ñîñòàâèë 31,45%, à óãëåêèñëûé ãàç — 35,36% îò ñóõîãî âåñà âîäîðîñëè. Ôëîðåíñêèé
ïèñàë: «Æèâàÿ âîäîðîñëü îáëàäàåò ðîçîâî-ñèðåíåâûì èëè áëåäíî-ïóðïóðîâûì öâåòîì, íî
åñëè îíà ðàñò¸ò íà íåáîëüøîé ãëóáèíå, òî áëåäíî-ãðÿçíî-çåë¸íûì. Â âûáðîñàõ æå öâåò âî-
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äîðîñëè ïî áîëüøåé ÷àñòè ÷èñòûé áåëûé, íî ïîïàäàþòñÿ òàêæå ýêçåìïëÿðû çåëåíîâàòûå,
æ¸ëòî-îõðÿíûå, ðîçîâûå, ñèðåíåâûå, áëåäíî-ïóðïóðíûå, à èçðåäêà — è öâåòà âàð¸íûõ ðà-
êîâ… Èíòåðåñ, êîòîðûé âîçáóæäàåò êîðàëëèíà, äâîÿêèé: âîäîðîñëü, êàê æèâîé ñâèäåòåëü
áèîëèòîãåíåòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ãåîëîãèè, è âîäîðîñëü, êîíâåðãèðóþùàÿ ñ ÷ëåíèñòîíîãè-
ìè» (Ôëîðåíñêèé, 1998: 757–758). Â îäíîì èç ïèñåì ñûíó-ãåîëîãó îí íàáðîñàë äåñÿòîê
òåçèñîâ, â êîòîðûõ ïîäíÿë íàèáîëåå èíòåðåñíûå âîïðîñû î ñâÿçè àëüãîëîãèè è ãåîëîãèè:
«Ìîé ïåðåïë¸ò ìûñëåé — âîêðóã èçâåñòêîâûõ (êàðáîíàòíûõ) âîäîðîñëåé. … Èçâåñò-
êîâ[ûå] âîäîðîñëè âåñüìà äîñòîéíû âíèìàíèÿ, èáî à) îò íèõ îñòàþòñÿ íàèáîëåå ñîõðàí-
íûå ñëåäû, á) ýòè âîäîðîñëè ïîðîäîîáðàçîâàòåëè è ïðèòîì ðàñïðîñòðàí¸ííûå, â) áóäó÷è
äðåâíèìè, îíè òÿíóòñÿ ÷åðåç âñþ ãåîë. èñòîðèþ …» (òàì æå, ñ.614–616).

Êîðàëëèíîâûå ðàñïðîñòðàíåíû ïî âñåìó Ìèðîâîìó îêåàíó, îò Àðêòèêè äî Àíòàðê-
òèêè. Èõ ïîðîäîîáðàçóþùèå ñâîéñòâà íàèáîëåå ÿðêî ïðîÿâëÿþòñÿ â ñîîáùåñòâàõ êîðàë-
ëîâûõ ðèôîâ, â «öåìåíòèðîâàíèè» êîòîðûõ îíè ïðèíèìàþò çàìåòíîå ó÷àñòèå. Íà âåðòè-
êàëüíûõ ñêàëüíûõ ñòåíêàõ îíè ôîðìèðóþò áîëüøèå âûïóêëûå êàðíèçû, à íà ðîâíîì äíå
ñêðåïëÿþò ãàëå÷íî-áóëûæíûå ãðóíòû, ïðåïÿòñòâóÿ èõ âîëíîâîìó ðàçðóøåíèþ. 

Èñêëþ÷èòåëüíî èíòåðåñíû ðîäîëèòû (rhodoliths) — øàðîîáðàçíûå èëè ðàçâåòâë¸í-
íûå íåïðèêðåïë¸ííûå îáðàçîâàíèÿ, ñêîïëåíèÿ êîòîðûõ (èíîãäà î÷åíü çíà÷èòåëüíûå — â
íåñêîëüêî êâàäðàòíûõ êèëîìåòðîâ) âñòðå÷àþòñÿ îò ëèòîðàëè äî ãëóáèíû 40 ì (è áîëåå)
ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ êëèìàòè÷åñêèõ çîíàõ Ìèðîâîãî îêåàíà — îò Àâñòðàëèè äî Àëÿñêè,
îò Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ äî Êàëèôîðíèè. 

Èçâåñòíû ðîäîëèòû êàê èñêîïàåìûå, ðàçìåðû êîòîðûõ äîñòèãàþò íåñêîëüêèõ (äî
14) ñàíòèìåòðîâ, òàê è ñîâðåìåííûå, ÷üÿ âåëè÷èíà îáû÷íî íå áîëåå 1–2 ñì â äèàìåòðå.
Îíè ôîðìèðóþòñÿ âîêðóã ÿäðà — êóñî÷êà êîðàëëà èëè ðàêîâèíû ìîëëþñêà. Ñòðîåíèå èñ-
êîïàåìûõ ðîäîëèòîâ ïîçâîëÿåò ïðîñëåäèòü èñòîðèþ ôîðìèðîâàíèÿ ìåñòíîé ôëîðû. Òàê,
ïëåéñòîöåíîâûå ðîäîëèòû îêîëî î-âà Ãðàíä-Êàéìàí (Êàðèáñêîå ìîðå) ñëîæåíû èç äâóõ
ñëî¸â: âíóòðåííèé, òîëùèíîé îêîëî 2 ìì, ñôîðìèðîâàí êîðàëëèíîâûì ñîîáùåñòâîì (â
îñíîâíîì, âèäàìè ðîäîâ Lithoporella, Lithophyllum, Neogoniolithon), è âíåøíèé, òîëùèíîé
äî 60 ìì, â êîòîðîì ãëàâíûì êîìïîíåíòîì ÿâëÿåòñÿ ñëàáîêàëüöèíèðîâàííàÿ êîðêîâàÿ áà-
ãðÿíêà Peyssonnelia rubra ñ âêðàïëåíèÿìè êîðàëëèíîâûõ, ïîëèõåò-ñåðïóëèä, ôîðàìèíè-
ôåð è äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ. Âèäèìî, ñîîáùåñòâî ñöèàôèëüíîé ïåéññîííåëèè ðàçâè-
ëîñü ïîâåðõ êîðàëëèíîâîãî ñîîáùåñòâà ïîä ïîëîãîì íåèçâåñòêîâûõ ìàêðîôèòîâ, ÷òî çà-
ñåëèëè äàííûé áèîòîï ïîçæå êîðàëëèíîâûõ (Hills, Jones, 2000). 

Æèâûå ðîäîëèòû îáðàçóþò âèäû Hydrolithon munitum, Lithothamnion sp., Sporolithon
spp. è äð. Îíè î÷åíü ìåäëåííî ðàñòóò — ìåíåå ÷åì íà 1 ìì â ãîä. Âîçðàñò íåêîòîðûõ èç
íèõ íàñ÷èòûâàåò 100 è áîëåå ëåò. Ñêîïëåíèÿ ðîäîëèòîâ ÿâëÿþòñÿ èñòî÷íèêîì êàðáîíàòà
êàëüöèÿ, êîòîðûé èíòåíñèâíî ýêñïëóàòèðóåòñÿ ÷åëîâåêîì: åù¸ â XVIII âåêå êîðàëëèíîâûå
äîáûâàëè äðàãàìè äëÿ èçâåñòêîâàíèÿ ïîëåé, äà è ñåé÷àñ â Âåëèêîáðèòàíèè è Ôðàíöèè äî-
áûâàþò åæåãîäíî äî 300 òûñ. ò ýòîãî ñûðüÿ, êîòîðîå íàçûâàþò «maerl». Òàêàÿ ýêñïëóàòà-
öèÿ ãóáèòåëüíî äåéñòâóåò íà áîãàòûå ñîîáùåñòâà êîðàëëèíîâûõ (Foster, 2001; Goldberg,
2006; Wikipedia).

Â ãèïåðãàëèííîé ëàãóíå â þæíîì Òóíèñå (çèìîé 41–45, ëåòîì 45–51‰), â êîòîðîé
òåìïåðàòóðà ïîâåðõíîñòíîé âîäû êîëåáëåòñÿ îò 13–16°Ñ çèìîé äî 26–30°Ñ ëåòîì, â îñóø-
íîé çîíå áûë îáíàðóæåí ðèô (ridge) èç ìàññèâíûõ ãðèáîïîäîáíûõ èëè ÷àøåâèäíûõ êî-
ðàëëèíîâûõ «ãîëîâ» (algal heads). Îòäåëüíûå «ãîëîâû» äîñòèãàþò 2 ì â äèàìåòðå (â ñðåä-
íåì îêîëî 90 ñì), èìåþò 35 ñì âûñîòû è îáðàçîâàíû áàãðÿíêîé Neogoniolithon notarisii. Â
ìåñòàõ, ãäå íà äíå ìíîãî ïåñêà, «ãîëîâû» ðàñïîëàãàþòñÿ ïîîäèíî÷êå, à òàì, ãäå ïåñêà íåò,
îíè ñëèâàþòñÿ â ñïëîøíóþ ãðÿäó. Ñêîïëåíèå îòäåëüíûõ è ñðîñøèõñÿ «ãîëîâ» ïðîñòèðà-
åòñÿ íà 31 êì (ðèñ. 3.37). Ýòî îñòàåòñÿ ñàìûì äëèííûì ïîäîáíûì îáðàçîâàíèåì. Âîêðóã
«ãîëîâ» è íà íèõ ïðàêòè÷åñêè íèêòî íå æèâ¸ò («The ridge is strikingly sterile») èç-çà óñëî-
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âèé, ýêñòðåìàëüíûõ äàæå äëÿ ñðåäè-
çåìíîìîðñêîé áèîòû, àäàïòèðîâàííîé
ê ñîë¸íîñòè 37–38‰. Ëèøü èçðåäêà
ïîä âíåøíèì êðàåì «ãîëîâ» âñòðå÷à-
þòñÿ çåë¸íàÿ èçâåñòêîâàÿ âîäîðîñëü
Halimeda, ñåðïóëèäû, ãàñòðîïîäû-âåð-
ìåòèäû è ñâåðëÿùèå ìîëëþñêè. Ïî-
äîáíûå îáðàçîâàíèÿ èìåþòñÿ â Êàðèá-
ñêîì áàññåéíå è ó ïîáåðåæüÿ Òóðöèè,
íî òàì îíè íå îáðàçóþò ñëèòíûõ ãðÿä,
à èõ ñîîáùåñòâî áîãàòî æèçíüþ
(Thornton et al., 1978).

Èçâåñòêîâûå âîäîðîñëè îáðàçó-
þò ñóùåñòâåííóþ ÷àñòü êîðàëëîâîãî
ðèôà (ñì. ñëåäóþùèé ðàçäåë). Ñåâåð-
íåå, ãäå êîðàëëîâûå ðèôû îòñóòñòâó-
þò, îíè ìîãóò îáðàçîâûâàòü «êîðàëëè-
íîâûå òðîòóàðû» («coralligenous
banks»), îïèñàííûå J. Peres (1967) äëÿ
Çàïàäíîãî Ñðåäèçåìíîìîðüÿ. Ýòî ïÿò-
íà äî íåñêîëüêèõ ìåòðîâ è äàæå äåñÿò-
êîâ ìåòðîâ â ïîïåðå÷íèêå, îáðàçîâàí-
íûå èçâåñòêîâûìè áàãðÿíêàìè — êîð-
êîâûìè (Lithophyllum, Lithothamnion)

è/èëè êóñòèñòûìè (Corallina, Amphiroa). J. Peres óïîìèíàåò àíàëîãè÷íûå ñòðóêòóðû è äëÿ
Âîñòî÷íîãî Ñðåäèçåìíîìîðüÿ, îòìå÷àÿ èõ áîëüøèå ðàçìåðû — äî òûñÿ÷ êâàäðàòíûõ ìå-
òðîâ. Â 1992–93 ãã. â ïðèáðåæíûõ âîäàõ Ñèðèè íà ãëóáèíàõ 25–90 ì áûëè îáíàðóæåíû
«êîðàëëèíîâûå òðîòóàðû»: ãèãàíòû ïëîùàäüþ â äåñÿòêè êâàäðàòíûõ êèëîìåòðîâ
(Maximova, Saker Fayes, 1999). Õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ýòèõ ñòðóêòóð áûëè íå òîëüêî
èõ êîëîññàëüíûå ðàçìåðû, íî è òî, ÷òî îíè ñôîðìèðîâàëèñü ïîâåðõ ðûõëûõ èëèñòûõ ãðóí-
òîâ, â îòëè÷èå îò «òðîòóàðîâ» çàïàäíîé ÷àñòè ìîðÿ, îáðàçóþùèõñÿ íà òâ¸ðäîì ñóáñòðàòå.

Ïèîíåðàìè çàñåëåíèÿ èëèñòîãî ñóáñòðàòà ñëóæàò çåë¸íûå ñèôîíîâûå âîäîðîñëè
Caulerpa scalpelliformis (ëåññåïñîâñêèé ìèãðàíò, ñì. íèæå) è Udotea petiolata. Èõ äëèí-
íûå, îáèëüíî âåòâÿùèåñÿ, ñòåëþùèåñÿ ïî ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà ðèçîìû è ìíîãî÷èñëåí-
íûå ðèçîèäû âûäåëÿþò êëåéêóþ ïîëèñàõàðèäíóþ ñëèçü. Íà íå¸ íàëèïàþò ÷ëåíèêè ì¸ðò-
âûõ êîðàëëèíîâûõ âîäîðîñëåé, êóñî÷êè ðàêîâèí è ïàíöèðåé áåíòîñíûõ æèâîòíûõ, ìåë-
êèå êàìåøêè è ïåñ÷èíêè; è íà ðèçîìàõ îáðàçóþòñÿ íàñòîÿùèå ÷åõëû. «Çà÷åõë¸ííûå» ðè-
çîìû, ïåðåêðåùèâàÿñü, ôîðìèðóþò íà ïîâåðõíîñòè ãðóíòà ïîäîáèå «ñåòè». Ïîâåðõ ýòîé
«ñåòè» ïîñåëÿþòñÿ êîðêîâûå èçâåñòêîâûå (Lithophyllum racemus, Lithothamnion sp., Pseu-
dolitophyllum expansum, Neogoniolithon sp.) è ìÿãêèå âîäîðîñëè (áóðàÿ Zanardinia prototy-
pus, êðàñíûå Hildenbrandtia prototypus, Peyssonnelia sp.), êóñòèñòàÿ Amphiroa rigida, à òàê-
æå ñåäåíòàðíûå æèâîòíûå (ìøàíêè, ãóáêè, ãèäðîèäû, àñöèäèè, ïîëèõåòû). Òàê ôîðìèðó-
åòñÿ âòîðîé ñëîé — ïðî÷íàÿ êîðêà òîëùèíîé äî 10 ñì, íà êîòîðîé íà÷èíàþò âåãåòèðîâàòü
âîäîðîñëè ñ íåîáûçâåñòâë¸ííûìè âåðòèêàëüíûìè òàëëîìàìè (çåë¸íûå: Codium bursa, C.
decoricatum, Anadyomene stellata; êðàñíûå: Gelidium latifolium, Polysiphonia sp., Botriocla-
dia boergesenii, Halimenia ulvoidea è äð.). Ïîä îáðàçîâàâøåéñÿ êîðêîé òàëëîìû çåë¸íûõ
ñèôîíîâûõ îòìèðàþò, îäíàêî êîíå÷íûå âåòî÷êè ïðîðàñòàþò ñêâîçü îòâåðñòèÿ â íåé è ïðî-
äîëæàþò îñâàèâàòü íîâîå ïðîñòðàíñòâî. Âñåãî â ñîîáùåñòâå áûëî îáíàðóæåíî 35 âèäîâ
âîäîðîñëåé (7 çåë¸íûõ, 5 áóðûõ è 23 êðàñíûõ), ÷òî íåìàëî äëÿ òàêèõ ãëóáèí.
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Ñîîáùåñòâà íåïðèêðåïë¸ííûõ âîäîðîñëåé
Õîòÿ áîëüøàÿ ÷àñòü ìàêðîâîäîðîñëåé âåä¸ò ïðèêðåïë¸ííûé îáðàç æèçíè, ñóùåñòâó-

åò ðÿä ôîðì, äëÿ êîòîðûõ ïðèêðåïëåíèå ñòàëî íåîáÿçàòåëüíûì äëÿ óñïåøíîãî ôóíêöèî-
íèðîâàíèÿ. Èçíà÷àëüíî ïðèêðåïë¸ííûå âîäîðîñëè, áóäó÷è îòîðâàííûìè øòîðìàìè, ìî-
ãóò «ïóòåøåñòâîâàòü», äðåéôóÿ ïî îêåàíè÷åñêèì òå÷åíèÿì è ïðåîäîëåâàÿ ìíîãèå òûñÿ÷è
êèëîìåòðîâ. Â Áåëîì ìîðå ïëàâàþùèå âîäîðîñëè (ãëàâíûì îáðàçîì áóðûå, èç êîòîðûõ
ïî÷òè 90% — ôóêîèäû) ñëóæàò óáåæèùåì è «òðàíñïîðòîì» äëÿ 55 òàêñîíîâ ëèòîðàëüíûõ
áåñïîçâîíî÷íûõ (19 âèäîâ ìîëëþñêîâ, 9 — ïîëèõåò, 7 — ðàêîîáðàçíûõ è äð.), à îáùàÿ
ìàññà ïëàâó÷èõ ñêîïëåíèé îöåíåíà ïðèìåðíî â 22 òûñ. ò (Õàëàìàí, Áåðãåð, 2006), ÷òî ñî-
ñòàâëÿåò 6–7% îò îáùåãî çàïàñà áåëîìîðñêèõ ôóêîèäîâ. Â âîäàõ Çàïàäíîé Èñëàíäèè íà
äðåéôóþùèõ «ïëîòàõ» Ascophyllum nodosum è/èëè Fucus vesiculosus áûëî îáíàðóæåíî 38
âèäîâ ãàðïàêòèöèä íà ðàññòîÿíèè îò 0,2 äî 14 êì îò áåðåãà, à îäèí âèä ïðèñóòñòâîâàë äà-
æå â 117 êì. Î÷åâèäíî, ÷òî äðåéôóþùèå âîäîðîñëè ñïîñîáñòâóþò ðàññåëåíèþ ýòèõ æè-
âîòíûõ (Olafsson et al., 2001).

Èçâåñòíû è çíà÷èòåëüíûå ñêîïëåíèÿ îòîðâàííûõ è ñíåñ¸ííûõ íà ãëóáèíó ìàêðîôè-
òîâ, êîòîðûå ïðè íèçêîé òåìïåðàòóðå ìîãóò äîâîëüíî äîëãî îñòàâàòüñÿ æèâûìè èëè, âî
âñÿêîì ñëó÷àå, íå ðàçëàãàòüñÿ àêòèâíî, è ñëóæèòü îñíîâîé äîâîëüíî áîãàòûì áèîöåíîçàì.
Íàïðèìåð, â ðàéîíå ÁÁÑ ÌÃÓ íà ãëóáèíå 12–15 ì óæå áîëåå 30 ëåò íàáëþäàþò áîëüøîå
ñêîïëåíèå îòîðâàííûõ ëàìèíàðèé, íàñåë¸ííîå ñâîåîáðàçíîé ôàóíîé, ÷àñòè÷íî îáùåé ñ
æèâûìè çàðîñëÿìè, à ÷àñòè÷íî — õàðàêòåðíîé èìåííî äëÿ ýòîãî áèîòîïà. À íà ãëóáèíàõ
60–90 ì ñíåñ¸ííûå èç ïðèáðåæíûõ çàðîñëåé òàëëîìû ñëóæàò îñíîâîé ñîîáùåñòâó, êîòî-
ðîå íå èìååò ïî÷òè íè÷åãî îáùåãî íè ñ íàñåëåíèåì æèâûõ çàðîñëåé, íè ñ ìåëêîâîäíûìè
ñêîïëåíèÿìè; çäåñü îáèëüíî ïðåäñòàâëåíû ìîðñêèå åæè, íàñåëÿþùèå â Áåëîì ìîðå òîëü-
êî áîëüøèå ãëóáèíû èç-çà íèçêîé ñîë¸íîñòè âåðõíåé ñóáëèòîðàëè (Öåòëèí è äð., 1997).

Îäíàêî, íåêîòîðûå âîäîðîñëè îáëèãàòíî ïåðåøëè ê íåïðèêðåïë¸ííîìó îáðàçó æèç-
íè, ñòàâ ïëåéñòîôèòàìè. Îíè èìåþò ðÿä îáùèõ ÷åðò. Ïðåæäå âñåãî, îíè áûñòðî òåðÿþò
ñïîñîáíîñòü ê ïîëîâîìó è áåñïîëîìó ðàçìíîæåíèþ è íà÷èíàþò àêòèâíî ðàçìíîæàòüñÿ âå-
ãåòàòèâíûì ïóò¸ì. Ïîñòåïåííî àêòèâíîå âåòâëåíèå ìàñêèðóåò ãëàâíóþ îñü òàëëîìà. Òàë-
ëîì àêòèâíî ôðàãìåíòèðóåòñÿ, è äàæå íåáîëüøàÿ åãî ÷àñòü ñïîñîáíà äàòü íà÷àëî íîâîé
îñîáè. Ïîïàäàÿ â ðàéîíû êðóïíûõ êðóãîâîðîòîâ, óäåðæèâàþùèõ èõ â ïðåäåëàõ îãðàíè-
÷åííîãî ïðîñòðàíñòâà, òàêèå âîäîðîñëè àêòèâíî ðàçìíîæàþòñÿ è ñîçäàþò îãðîìíûå ñêîï-
ëåíèÿ. Ñàìûå èçâåñòíûå èç íèõ — Ñàðãàññîâî ìîðå â Àòëàíòèêå è Ôèëëîôîðíîå ïîëå Ç¸ð-
íîâà â ñåâåðî-çàïàäíîé ÷àñòè ×¸ðíîãî ìîðÿ.

Ñàðãàññîâî ìîðå — «ìîðå áåç áåðåãîâ» — ëåæèò ìåæäó Áåðìóäàìè è Àçîðàìè è
Âåñò-Èíäèåé (îò 23 äî 35° ñ. ø. è îò 30 äî 68° â. ä.), çàíèìàÿ ïëîùàäü îêîëî 4,5 ìëí. êì2

(ïî äðóãèì îöåíêàì — 6, 7 è äàæå 8,5 ìëí. êì2). Íàä ãëóáèíàìè îò 2 äî 7,1 êì ñóùåñòâó-
åò îãðîìíîå ñêîïëåíèå ïëàâàþùèõ âîäîðîñëåé îáùåé ìàññîé 12–15 ìëí. òîíí, îãðàíè-
÷åííîå àíòèöèêëîíè÷åñêèì êðóãîâîðîòîì — êîëüöîì òå÷åíèé: Ãîëüôñòðèìà, Êàíàðñêîãî
è Ñåâåðíîãî Ýêâàòîðèàëüíîãî. Ñàðãàññîâî ìîðå áûëî îòêðûòî Õðèñòîôîðîì Êîëóìáîì â
1492 ã. è ïîëó÷èëî íàçâàíèå îò ïîðòóãàëüñêîãî «Sarga» — ñîðò âèíîãðàäà: ìîðÿêè òàê íà-
çâàëè íåâèäàííûå âîäîðîñëè, íåñóùèå ìàññó îêðóãëûõ æåëòîâàòûõ âîçäóøíûõ ïóçûðåé,
äåéñòâèòåëüíî íàïîìèíàþùèõ âèíîãðàäèíû.

Ñàðãàññîâî ìîðå îòëè÷àåò èñêëþ÷èòåëüíàÿ ïðîçðà÷íîñòü âîäû (äî 62 ì) è å¸ ÿðêî-
ãîëóáîé öâåò, áîëåå èíòåíñèâíûé, ÷åì â äðóãèõ ðàéîíàõ îêåàíà. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ ïðàêòè-
÷åñêè ïîëíûì îòñóòñòâèåì ôèòîïëàíêòîíà, òàê êàê íåîáõîäèìûå äëÿ åãî ðàçâèòèÿ áèîãåí-
íûå ýëåìåíòû ïîãëîùàþò ñàðãàññû. Íàáëþäàþùèåñÿ èíîãäà âñïûøêè ÷èñëåííîñòè äèà-
òîìîâîãî ôèòîïëàíêòîíà ñâÿçàíû, ñêîðåå âñåãî, íå ñ ìåñòíîé ôëîðîé, à ñ çàíîñîì áîðåàëü-
íûõ âèäîâ òå÷åíèÿìè (Riley, 1957).

1413. Ñîîáùåñòâà



Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî äàëåêî íå âñÿ ïîâåðõ-
íîñòü Ñàðãàññîâà ìîðÿ ïîêðûòà ïëàâàþùèìè âîäî-
ðîñëÿìè. Îáû÷íî îíè îáðàçóþò îêðóãëûå èëè âû-
òÿíóòûå ñêîïëåíèÿ, ôîðìà è äëèíà êîòîðûõ çàâè-
ñÿò, ïðåæäå âñåãî, îò íàïðàâëåíèÿ è ñèëû âåòðà.
Îòäåëüíûå òàëëîìû â ýòèõ ñêîïëåíèÿõ ïåðèîäè÷å-
ñêè «íûðÿþò»: äîâîëüíî áûñòðî ïîãðóæàþòñÿ íà
ãëóáèíó 0,5–1 ì, à ÷åðåç íåñêîëüêî ìèíóò îïÿòü
ïîäíèìàþòñÿ íà ïîâåðõíîñòü (Í.Ï. Ëó÷èíà, ëè÷í.
ñîîáù.). Ñìûñë è ìåõàíèçì òàêîãî ÿâëåíèÿ íå èñ-
ñëåäîâàíû.

Ïëîòíîñòü ïåëàãè÷åñêîé ïîïóëÿöèè ñàðãàñ-
ñîâ êîëåáëåòñÿ îò 300 äî 20200 ýêç./êì2, ñîñòàâëÿÿ
â ñðåäíåì îêîëî 5200 ýêç./êì2, à áèîìàññà — îò 6,5
êã/êì2 äî 4000–5000 êã/êì2. Íåðàâíîìåðíîñòü ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ ìàññû ñàðãàññîâ ñâÿçàíà, ïðåæäå âñåãî,

ñ Ãîëüôñòðèìîì: â ñàìîì òå÷åíèè ïëàâàþùèå âîäîðîñëè ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò, ïî-
ñêîëüêó èõ èëè âûíîñèò â äðóãèå ðàéîíû îêåàíà, èëè îòæèìàåò ê ïåðèôåðèè òå÷åíèÿ. «Íå
áóäü Ãîëüôñòðèìà, ðàñïðåäåëåíèå ñàðãàññîâûõ âîäîðîñëåé … áûëî áû, âåðîÿòíî, ïî÷òè
ðàâíîìåðíûì» (Ëó÷èíà, 1986: 10).

Äëèííûå (äî 50–100 ñì) ñïóòàííûå òàëëîìû ñàðãàññîâ ñëóæàò óáåæèùåì äëÿ «ñàð-
ãàññîâîé ôàóíû» — ðûá è áåñïîçâîíî÷íûõ (îêîëî 100 âèäîâ), ñðåäè êîòîðûõ åñòü è ýíäå-
ìèêè, íàïðèìåð, ãîëîæàáåðíûé ìîëëþñê Scylaea pelagica (www.saeslugforum.net). Ïðåä-
ñòàâèòåëè «ñàðãàññîâîé ôàóíû» èìåþò æ¸ëòî-áóðóþ ïîêðîâèòåëüñòâåííóþ îêðàñêó, à ó
ðûá (ñàðãàññîâûé êëîóí, ìîðñêèå êîíüêè) îáðàçóþòñÿ âûðîñòû, èìèòèðóþùèå «ëèñòüÿ»
âîäîðîñëåé.

Ôëîðà ñàðãàññîâ â Ñàðãàññîâîì ìîðå áåäíà: áîëåå 90% ìàññû ïðèõîäèòñÿ âñåãî íà
äâà âèäà-äîìèíàíòà — Sargassum fluitans è S. natans (ðèñ. 3.38). Â ðåãèîíå âñòðå÷àþòñÿ åù¸
äî 9 âèäîâ ñàðãàññîâ, íî âñå îíè — ïðèíåñ¸ííûå òå÷åíèÿìè îáðûâêè îáû÷íûõ ïðèáðåæ-
íûõ ðàñòåíèé (Ëó÷èíà, 1986). Ñîáñòâåííî ïåëàãè÷åñêèå âèäû íèãäå íå âñòðå÷àþòñÿ ïðè-
êðåïë¸ííûìè. Ñ÷èòàþò, ÷òî ïåðåõîä â íåïðèêðåïë¸ííîå ñîñòîÿíèå ïðèâ¸ë ê îáðàçîâàíèþ
ñàìîñòîÿòåëüíûõ âèäîâ (Ãîëëåðáàõ, 1977; Littler et al., 1989). Äâà êîäîìèíàíòà â ðàçíûõ ÷à-
ñòÿõ ìîðÿ òàêæå ðàñïðåäåëåíû íåðàâíîìåðíî: íà þãå äîìèíèðóåò S. natans (â ñîîòíîøåíèè
ïî ÷èñëåííîñòè 31:1), à íà ñåâåðå — S. fluitans (32:1) (Ëó÷èíà, 1986).

Ïîêàçàíî, ÷òî òàëëîìû ýòèõ äâóõ âèäîâ — îñîáåííî èõ ìîëîäûå, àêòèâíî ðàñòóùèå
÷àñòè — îáëàäàþò âûðàæåííîé àíòèáèîòè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ, ÷òî ïðåïÿòñòâóåò èõ îáðà-
ñòàíèþ. Íà ñòàðûõ ÷àñòÿõ òàëëîìîâ íàáëþäàåòñÿ ñóêöåññèÿ ïåðèôèòîíà, êîòîðóþ íà÷èíà-
þò áàêòåðèè, ïðîäîëæàþò öèàíîáàêòåðèè (Lyngbya, Calothrix, Spirulina è äð.) è äèàòîìåè
(Mastogloia, Cyclotella), çàòåì òàëëîì çàñåëÿþò ãèäðîèäû è ìøàíêè, à ïîòîì — è ýïèôèò-
íûå ìàêðîâîäîðîñëè (Acrochaetium, Ceramium). ×åì áëèæå òàëëîì íàõîäèòñÿ ê öåíòðó
êðóãîâîðîòà â Ñàðãàññîâîì ìîðå, òåì âûøå åãî àíòèáèîòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü, òåì ìåíüøå
íà í¸ì áàêòåðèé (äî ÷åòûð¸õ ïîðÿäêîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ ïåðèôåðèåé ìîðÿ) è ïðî÷èõ îáðàñ-
òàòåëåé (Conover, Sieburth, 1964). Ýïèôèòíûå öèàíîáàêòåðèè (Dichothrix fucicola) ôèêñè-
ðóþò àòìîñôåðíûé àçîò, ÷òî î÷åíü âàæíî äëÿ ïîääåðæàíèÿ ñîîáùåñòâà ïåëàãè÷åñêèõ ñàð-
ãàññîâ â îëèãîòðîôíîì Ñàðãàññîâîì ìîðå (Carpenter, 1972).

Ñàðãàññû S. fluitans è S. natans áûëè îáíàðóæåíû íà äíå íà ãëóáèíàõ 2400–5042 ì â
ðàéîíå Áåðìóäñêèõ î-âîâ, ïðè÷¸ì îñòàòêè èõ ëèñòîâûõ ïëàñòèí ñîäåðæàëèñü â ïèùåâàðè-
òåëüíîé ñèñòåìå ãëóáîêîâîäíûõ îôèóð. «Óòîíóâøèå» ñàðãàññû íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçëî-
æåíèÿ òàëëîìîâ îêàçàëèñü íà 33 ñíèìêàõ èç 150, ñäåëàííûõ ãëóáîêîâîäíîé êàìåðîé â çà-
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ïàäíîé ÷àñòè Ñàðãàññîâà ìîðÿ. Íà ôîòîãðàôèÿõ îò÷¸òëèâî âèäíî, ÷òî îñàäîê âîêðóã ñàð-
ãàññîâ «èñòîïòàí» ãëóáîêîâîäíûìè æèâîòíûìè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ïîâûøåííîì èí-
òåðåñå äîííîãî íàñåëåíèÿ ê èñòî÷íèêó îðãàíèêè. Òàêèì îáðàçîì, îáðàçîâàâøàÿñÿ íà ïî-
âåðõíîñòè îêåàíà ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ ïîñòóïàåò íà äíî, âïëîòü äî àáèññàëè, ãäå, âèäè-
ìî, èãðàåò íåìàëóþ ðîëü â òðîôè÷åñêèõ ñåòÿõ (Schoener, Rowe, 1970). Â áîëüøåé ñòåïåíè
ïîäâåðæåí «óòîïëåíèþ» S. natans, èìåþùèé âîçäóøíûå ïóçûðè íà òîíêèõ, ëåãêî îòðûâà-
þùèõñÿ ÷åðåíêàõ. Îòîðâàííûå ïóçûðè ÷àñòî îáðàçóþò ñàìîñòîÿòåëüíûå äðåéôóþùèå ïî-
ëîñû. Ëèø¸ííûé èõ ñàðãàññ òåðÿåò ïëàâó÷åñòü è îïóñêàåòñÿ íà äíî (Ëó÷èíà, 1986).

Ê ñîæàëåíèþ, ÷åëîâåê âëèÿåò äàæå íà òàêèå óíèêàëüíûå ýêîñèñòåìû è íå ëó÷øèì
îáðàçîì. Â Ñàðãàññîâîì ìîðå îáíàðóæåíà îãðîìíîå êîëè÷åñòâî ïëàñòìàññîâîãî ìóñîðà â
âèäå ÷àñòèö 0,25–0,5 ñì â äèàìåòðå (äî 3500 ÷àñòèö/êì2). ×àñòü èç íèõ çàñåëåíà äèàòîìå-
ÿìè è ãèäðîèäàìè. Ïëàñòìàññà ñîäåðæèò ïîëèõëîðáèôåíèëû (ÏÕÁ), êîòîðûå îáíàðóæå-
íû è â îáðàñòàòåëÿõ, è â ñàìèõ ñàðãàññàõ. Èíòåðåñíî, ÷òî îáðàñòàíèå ïëàñòìàññîâûõ ÷àñ-
òèö è ìàçóòíûõ êîìêîâ, òàêæå îáèëüíî ïðåäñòàâëåííûõ â Ñàðãàññîâîì ìîðå, ðåçêî ðàçëè-
÷àåòñÿ: íà êîìêàõ îáèòàþò ìîðñêèå óòî÷êè (Lepas) è èçîïîäû (Idotea), íî íå âñòðå÷àþòñÿ
ãèäðîèäû è äèàòîìåè (Carpenter, Smith, 1972).

Äðóãîå ãèãàíòñêîå ñêîïëåíèå íåïðèêðåïë¸ííûõ âîäîðîñëåé íàõîäèòñÿ — âåðíåå,
íàõîäèëîñü — â ×¸ðíîì ìîðå. Â 1908 ã. âî âðåìÿ ýêñïåäèöèè íà ïàðîõîäå «Ôåäÿ», êîòî-
ðóþ âîçãëàâëÿë àêàäåìèê Ñ.À. Ç¸ðíîâ, íà øèðîêîì ñåâåðî-çàïàäíîì øåëüôå áûëî îáíàðó-
æåíî ñêîïëåíèå íåïðèêðåïë¸ííûõ áàãðÿíîê, çàíèìàâøåå ãëóáèíû îò 18 äî 55 ì. Àáñîëþò-
íûì äîìèíàíòîì ñðåäè íèõ áûëà Phyllophora crispa (= Ph. nervosa), ïîýòîìó Ñ.À. Ç¸ðíîâ
íàçâàë ýòî ñêîïëåíèå Ôèëëîôîðîâûì ìîðåì — ïî àíàëîãèè ñ Ñàðãàññîâûì. Íî âïîñëåä-
ñòâèè îíî áûëî íàçâàíî Ôèëëîôîðíûì ïîëåì Ç¸ðíîâà, è ýòî íàçâàíèå óòâåðäèëîñü â ëè-
òåðàòóðå (Ìîðîçîâà-Âîäÿíèöêàÿ, 1948; Êàëóãèíà-Ãóòíèê, 1975).

Ïëîùàäü ïîëÿ áûëà 11 òûñ. êì2, à çàïàñ ôèëëîôîðû èçíà÷àëüíî ñîñòàâëÿë îêîëî 11
ìëí. ò. Ñðàâíèì: ïëîùàäü Ñàðãàññîâà ìîðÿ áîëüøå íà 3 ïîðÿäêà, à çàïàñ âîäîðîñëåâîé ìàñ-
ñû ïî÷òè íå ðàçëè÷àåòñÿ. Åñëè ó÷åñòü òîò ôàêò, ÷òî ôèëëîôîðà ÿâëÿåòñÿ öåííåéøèì ñû-
ðü¸ì äëÿ ïîëó÷åíèÿ ãåëåîáðàçîâàòåëåé, òî ëåãêî ñåáå ïðåäñòàâèòü, êàêîé óíèêàëüíûé ïðè-
ðîäíûé îáúåêò åù¸ íà ïàìÿòè íûíåøíåãî ïîêîëåíèÿ ñóùåñòâîâàë ó ñîâåòñêèõ áåðåãîâ.

Ïðèíöèïèàëüíîå îòëè÷èå ýòèõ äâóõ ãèãàíòñêèõ ñêîïëåíèé ìàêðîôèòîâ â òîì, ÷òî
ñàðãàññû ïëàâàþò íà ïîâåðõíîñòè, à ôèëëîôîðà îáðàçóåò ïëàñòû ïåðåïëåò¸ííûõ òàëëî-
ìîâ, ëåæàùèå íà äíå. Òàêîé ñïîñîá ñóùåñòâîâàíèÿ íàçûâàþò áåíòîïëåéñòîííûì, à æèç-
íåííóþ ôîðìó òàêèõ âîäîðîñëåé — áåíòîïëåéñòîôèòíîé. Òîëùèíà äàííûõ ïëàñòîâ, ðàñ-
ïîëîæåííûõ ðÿäàìè (âàëàìè), äîñòèãàëà íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ñàíòèìåòðîâ. Îñíîâíàÿ
ìàññà ôèëëîôîðû (îêîëî 50%) áûëà ñîñðåäîòî÷åíà â «æ¸ëîáå ñíîñà» ïëîùàäüþ âñåãî 85
êì2 íà ñåâåðî-âîñòîêå Ïîëÿ; çäåñü áèîìàññà äîñòèãàëà 34 êã/ì2. Îñòàëüíàÿ ÷àñòü Ïîëÿ,
«ïèòàþùàÿ ïðîâèíöèÿ», õàðàêòåðèçîâàëàñü áèîìàññàìè äî 1 êã/ì2 (Âîëüñêàÿ, Êàìèíåð,
1985). Ãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî íåïðèêðåïë¸ííàÿ (ïëàñòîîáðàçóþùàÿ)
ôèëëîôîðà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ýêàäó îáû÷íîé ïðèêðåïë¸ííîé (ñêàëüíîé) ôèëëîôîðû,
ïðîèçðàñòàþùåé íà òâ¸ðäûõ ãðóíòàõ âäîëü âñåãî ïîáåðåæüÿ áàññåéíà íà ãëóáèíàõ îò 0,5
äî 30–40 ì (Ñèâöîâ, 1970).

Ñ.À. Ç¸ðíîâ (1909) îïèñàë íåîáû÷íóþ ôàóíó Ïîëÿ: ñðåäè áîëåå ÷åì 100 âèäîâ áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ è îêîëî 40 âèäîâ ðûá ìíîãèå èìåëè ìàñêèðóþùóþ «ôèëëîôîðîâóþ» îêðà-
ñêó — îò ðîçîâîé äî áîðäîâîé. Ñðåäè «ôèëëîôîðîâîé ôàóíû» áûëè ãóáêè, àìôèïîäû,
êðåâåòêè, êðàáû, è äàæå áû÷êè è ìîðñêèå ñîáà÷êè. Îòìåòèì ïîëíóþ àíàëîãèþ ñ «ñàðãàñ-
ñîâîé ôàóíîé». Â òå÷åíèå äíÿ Ïîëå âûäåëÿëî â âîäó îêîëî 6 ìëí. ì3 êèñëîðîäà, ÷òî ñïî-
ñîáñòâîâàëî ïðîöâåòàíèþ æèâîòíûõ (Çàéöåâ, 2006).

Íà÷èíàÿ ñ 1930-õ ãã., Ôèëëîôîðíîå ïîëå àêòèâíî ýêñïëóàòèðîâàëè: âïëîòü äî íà÷à-
ëà 1990-õ ãã. åæåãîäíî äîáûâàëè ïî 15–20 òûñ. ò ñûðüÿ äëÿ ïðîèçâîäñòâà éîäà, æåëèðóþ-
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ùèõ âåùåñòâ (àãàðîèä è ôèëëîôîðàí, «ðîäñòâåííèêè» àãàð-àãàðà). Äåëàëîñü ýòî âàðâàð-
ñêè: äðàãàìè, êîòîðûå íàðóøàþò âåñü ðàñòèòåëüíûé ïîêðîâ, âçìó÷èâàþò îñàäêè, ïåðåâî-
ðà÷èâàþò ïëàñòû. Óæå òàêîãî áûëî äîñòàòî÷íî, ÷òîáû Ïîëå ñåðü¸çíî ïîñòðàäàëî. Íî äî-
áàâèëñÿ è åù¸ öåëûé êîìïëåêñ ãóáèòåëüíûõ ôàêòîðîâ. Ïîñëå Âòîðîé Ìèðîâîé âîéíû â
âîññòàíàâëèâàþùåéñÿ Åâðîïå íà÷àëîñü áóðíîå ðàçâèòèå ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà — «çåë¸íàÿ
ðåâîëþöèÿ» — ñ èñïîëüçîâàíèåì áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ìèíåðàëüíûõ óäîáðåíèé. È ñî ñòî-
êîì ðåê, ïðåæäå âñåãî Äóíàÿ, â ×åðíîå ìîðå ñòàëî ïîñòóïàòü ìíîãî áèîãåíîâ. Ìîðå íà÷à-
ëî «öâåñòè»: âñïûøêè ÷èñëåííîñòè ôèòîïëàíêòîíà ïðèâåëè ê ïîíèæåíèþ ïðîçðà÷íîñòè
âîäû (â 2–3 ðàçà ïî ñðàâíåíèþ ñ 1950-ìè ãã.), è ôèëëîôîðå íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ óæå íå
õâàòàëî ñâåòà äëÿ ôîòîñèíòåçà. Ê òîìó æå, óñèëåíèå ñåäèìåíòàöèè âûçâàëî çàèëåíèå ïëà-
ñòà, ÷òî åù¸ áîëüøå óñóãóáèëî ñèòóàöèþ. Â 1960-å ãã. áûëè îòìå÷åíû ïåðâûå ïðèçíàêè
îòìèðàíèÿ ïëàñòà, à äàëåå ïðîöåññ ïîø¸ë ïî íàðàñòàþùåé. Â 1964 ã. çàïàñ ôèëëîôîðû
îöåíèâàëè â 4,1 ìëí. ò; ê 1980-ì ãã. ïëîùàäü Ïîëÿ ñîêðàòèëàñü áîëåå ÷åì âòðîå — äî 3
òûñ. êì2, à çàïàñ ñîñòàâèë 1,7 ìëí. ò, à åù¸ ÷åðåç 10 ëåò — äî 500 êì2, à çàïàñ óïàë, ïî ðàç-
íûì äàííûì, äî 100–300 òûñ. ò. Â 2000 ã. íà Ïîëå îñòàëîñü âñåãî ëèøü 6 òûñ. ò ôèëëîôî-
ðû (Êàëóãèíà-Ãóòíèê, 1975; Ìèëü÷àêîâà, 2001; Çàéöåâ, 2006) (ðèñ. 3.39).

Ñóùåñòâóåò ëè íàäåæäà íà âîññòàíîâëåíèå Ïîëÿ, åñëè óñëîâèÿ â ×¸ðíîì ìîðå èçìå-
íÿòñÿ ê ëó÷øåìó? Äëÿ îòâåòà íà äàííûé âîïðîñ íàäî ïðåæäå âñåãî ïîíÿòü, êàêèì îáðàçîì
Ïîëå ñôîðìèðîâàëîñü è ñêîëüêî âðåìåíè ýòî ìîãëî ïîòðåáîâàòü. Äèñêóññèÿ ïî âûøå-
ïðèâåäåííîé ïðîáëåìå øëà â òå÷åíèå ÕÕ â. Âñå èññëåäîâàòåëè ñîãëàøàëèñü â îäíîì: ïëà-
ñòîîáðàçóþùàÿ ôîðìà ïðîèñõîäèò îò ñêàëüíîé, è íà÷àëî Ïîëþ ïîëîæèëè ìàññû ñíåñ¸í-
íûõ ñþäà îòîðâàííûõ òàëëîìîâ. Ìîðôî-ôèçèîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó ôîðìàìè
î÷åíü âåëèêè, ïîýòîìó ñ÷èòàëîñü, ÷òî äëÿ òðàíñôîðìàöèè îäíîé ôîðìû â äðóãóþ äîëæíî
áûëî ïîòðåáîâàòüñÿ î÷åíü äëèòåëüíîå âðåìÿ — «èíà÷å ýòè ðàçëè÷èÿ íå óñïåëè áû ñôîð-
ìèðîâàòüñÿ» (Ùàïîâà, 1954: 31). Îñíîâíûì ïðåäìåòîì ñïîðà áûë ïðèîðèòåò ôàêòîðîâ,
êîòîðûå ñûãðàëè ãëàâíóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè Ïîëÿ. Îäíè èññëåäîâàòåëè ñ÷èòàëè ãëàâ-
íûì ôàêòîðîì ãèäðîäèíàìèêó, ñèñòåìó òå÷åíèé, êîòîðûå ïîñòîÿííî äîñòàâëÿëè è óäåð-
æèâàëè íà ìåñòå îòîðâàííûå òàëëîìû ôèëëîôîðû; äðóãèå — îñîáûå ñâîéñòâà ñàìîé ôèë-
ëîôîðû, ñóìåâøåé â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ íèçêîé îñâåù¸ííîñòè ñôîðìèðîâàòü
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Ðèñ. 3.39. Èçìåíåíèå ïëîùàäè ôèëëîôîðíîãî ïîëÿ Ç¸ðíîâà (ïî Çàéöåâó (2006) è îáùèé âèä
îñíîâíîãî ïëàñòîîáðàçóþùåãî ìàêðîôèòà — Phyllophora crispa (=Ph. nervosa) (îðèã. ðèñ.

Ï.Â. Ðûáíèêîâà).



ìîùíóþ ïîïóëÿöèþ èç ðàñòèòåëüíîãî ìàòå-
ðèàëà, êîãäà-òî äàâíî ñëó÷àéíî ïîïàâøåãî â
äàííîå ìåñòî.

Êàê îêàçàëîñü, ïðàâû áûëè è òå è äðó-
ãèå (êàê îáû÷íî è ïðîèñõîäèò â ñïîðàõ ìåæ-
äó ïðîôåññèîíàëàìè). Ýêñïåðèìåíòàëüíî
áûëî ïîêàçàíî, ÷òî òðàíñôîðìàöèÿ ñêàëüíîé
ôèëëîôîðû ïîñëå îòäåëåíèÿ å¸ îò ñóáñòðàòà
ñîâñåì íå òðåáóåò äëèòåëüíîãî âðåìåíè: òàë-
ëîìû íà÷àëè ñàìîïðîèçâîëüíî ôðàãìåíòèðî-
âàòüñÿ, ïëîòíî ïåðåïëåëèñü äðóã ñ äðóãîì çà
ñ÷¸ò áóðíî îòðàñòàþùèõ âåòî÷åê è îáðàçîâà-
ëè «ìèêðîïëàñò» âñåãî çà íåñêîëüêî ìåñÿöåâ
(8–9) ïðåáûâàíèÿ â àêâàðèóìå (Ëó÷èíà è äð.,
1993). Ýòî êàê ðàç òî âðåìÿ, êîòîðîå òðåáóåò-
ñÿ äëÿ òîãî, ÷òîáû òàëëîì, îòîðâàííûé îò
ïîäâîäíûõ ñêàë Êðûìà, ñìîã «äîáðàòüñÿ» äî
ðàéîíà Ïîëÿ. Òðàíñôîðìàöèÿ ïðîèñõîäèò «ïî
ïóòè», ÷åìó ñïîñîáñòâóåò è òðàâìèðîâàíèå
òàëëîìà, âëåêîìîãî ïðèäîííûì òå÷åíèåì: èç-
âåñòíî, ÷òî óìåðåííûå òðàâìû âûçûâàþò àê-
òèâíûé ðîñò áàãðÿíîê, ÷òî äàæå èñïîëüçóþò â
ìàðèêóëüòóðå.

Ñàìî Ïîëå óäåðæèâàëà â îïðåäåë¸ííûõ
ãðàíèöàõ ñèñòåìà êâàçèñòàöèîíàðíûõ (ò. å.
ñóùåñòâóþùèõ íå ïîñòîÿííî, íî âîçíèêàþ-
ùèõ ïåðèîäè÷åñêè) àíòèöèêëîíè÷åñêèõ êðó-
ãîâîðîòîâ. Åñëè áû èõ íå îáðàçîâûâàëîñü, òî ìàññà ôèëëîôîðû ïðè å¸ ïðîäóêòèâíîñòè
(åæåãîäíàÿ ïðîäóêöèÿ îöåíèâàëàñü êàê 30% îò áèîìàññû) äîëæíà áûëà áû çàïîëîíèòü
âåñü øåëüô, óäâàèâàÿñü êàæäûå òðè ãîäà. Ïîñêîëüêó òàêîãî íå íàáëþäàëîñü, òî, çíà÷èò,
äîëæåí áûë ñóùåñòâîâàòü ìåõàíèçì ýëèìèíàöèè ýòîé ìàññû. È äåéñòâèòåëüíî: â ïåðèîä
îòñóòñòâèÿ êðóãîâîðîòîâ íàïðàâëåííûå îò áåðåãà òå÷åíèÿ âûíîñèëè ÷àñòü ôèòîìàññû çà
ãðàíèöó øåëüôà íà áîëüøèå ãëóáèíû. Âîçíèêàþùèé êðóãîâîðîò îïÿòü êîíöåíòðèðîâàë å¸
â ïðåäåëàõ Ïîëÿ.

Òàêèì îáðàçîì, èìåííî ñî÷åòàíèå ãèäðîäèíàìè÷åñêîãî ôàêòîðà (ñèñòåìà òå÷åíèé è
êðóãîâîðîòîâ) ñ íåîáû÷àéíî âûñîêîé ñïîñîáíîñòüþ ñöèàôèëüíîé ôèëëîôîðû ê ôîðìîîá-
ðàçîâàíèþ è ïðèâåëî ê âîçíèêíîâåíèþ Ôèëëîôîðíîãî ïîëÿ (Ìàêñèìîâà, Êó÷åðóê, 1993).
Êîíå÷íî, íàäåÿòüñÿ íà òî, ÷òî ñèòóàöèÿ â ×¸ðíîì ìîðå ñóùåñòâåííî èñïðàâèòñÿ, îñîáåí-
íî íå ïðèõîäèòñÿ. Îäíàêî íàëè÷èå ìàëûõ ïîëåé (â Êàðêèíèòñêîì è Òåíäðîâñêîì çàëèâàõ),
à òàêæå ýêñïåðèìåíòàëüíî äîêàçàííàÿ âûñîêàÿ ñêîðîñòü ìîðôî-ýêîëîãè÷åñêîé òðàíñôîð-
ìàöèè ôèëëîôîðû îñòàâëÿåò øàíñ íà òî, ÷òî ïëàñòîîáðàçóþùàÿ ôîðìà âñ¸-òàêè íå èñ÷åç-
íåò áåññëåäíî.

Äîííûå ñêîïëåíèÿ áàãðÿíîê èìåþòñÿ è â äðóãèõ ìîðÿõ: â Áàëòèéñêîì (Furcellaria
fastigiata), â Êàñïèéñêîì (ýíäåì Laurencia caspica), â Áåëîì (Ahnfeltia plicata), â ßïîíñêîì
(Ahnfeltia tobuchiensis) è äð. Ïðàêòè÷åñêè âñå ýòè âèäû — ïðîìûñëîâûå àãàðîôèòû, ò. å.
ñîäåðæàò ñóëüôàòèðîâàííûå ãàëàêòàíû, ìîùíûå ïðèðîäíûå ãåëåîáðàçîâàòåëè, íå èìåþ-
ùèå àíàëîãîâ â ïðèðîäå è íå ïîääàþùèåñÿ õèìè÷åñêîìó ñèíòåçó. Ê ñîæàëåíèþ, ïîëÿ àí-
ôåëüöèè è â Áåëîì ìîðå, è íà Äàëüíåì Âîñòîêå, êàê è Ôèëëîôîðíîå ïîëå Ç¸ðíîâà, ñòðå-
ìèòåëüíî äåãðàäèðóþò èç-çà ïåðåëîâà è àíòðîïîãåííîãî çàãðÿçíåíèÿ.
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Ðèñ. 3.40. Òàëëîìû ïëàñòîîáðàçóþùåé è
ñêàëüíîé Phyllophora ïîñëå íåñêîëüêèõ

ìåñÿöåâ ïðåáûâàíèÿ â îäèíàêîâûõ
óñëîâèÿõ (îðèã. ðèñ. Ï.Â. Ðûáíèêîâà)



Çíà÷èòåëüíûå ñêîïëåíèÿ îáðàçóþò çåë¸íûå íèò÷àòûå âîäîðîñëè, íàïðèìåð, Clado-
phora spp. â ýâòðîôèðîâàííîì Àíàïñêîì çàëèâå (×åðíîå ìîðå). Íà ïëîùàäè 15 êì2 çäåñü
åæåãîäíî îáðàçóåòñÿ äî 7500 ò íèò÷àòîê, ëåæàùèõ íà äíå (Vershinin, Kamnev, 2001). Øòîð-
ìû âûáðàñûâàþò èõ íà áåðåã, ãäå îíè îáðàçóþò äóðíî ïàõíóùèå âàëû. Ïðèáðåæíàÿ âîäà
íàñûùåíà âçâåñüþ èçìåëü÷¸ííûõ òàëëîìîâ — æèâûõ è ãíèþùèõ. Âñ¸ ýòî ñóùåñòâåííî
ñíèæàåò êà÷åñòâî îòäûõà íà êóðîðòå. Òàêîâ îäèí èç âïå÷àòëÿþùèõ ïðèìåðîâ ðàçâèòèÿ r-
ñòðàòåãîâ â óñëîâèÿõ àíòðîïîãåííîãî çàãðÿçíåíèÿ. Ãèäðîäèíàìèêà è â ýòîì ñëó÷àå èãðàåò
âàæíóþ, åñëè íå îïðåäåëÿþùóþ ðîëü: íàä Àíàïñêèì ìåëêîâîäüåì ñóùåñòâóåò êâàçèñòà-
öèîíàðíûé àíòèöèêëîíè÷åñêèé êðóãîâîðîò, êîòîðûé, âî-ïåðâûõ, ïðåïÿòñòâóåò âûíîñó
áûòîâûõ ñòîêîâ â îòêðûòîå ìîðå, à âî-âòîðûõ, êîíöåíòðèðóåò íåïðèêðåïë¸ííóþ êëàäîôî-
ðó â Ïðèàíàïñêîé àêâàòîðèè. Äàæå íà ðàññòîÿíèè 5 êì îò Àíàïû, â ðàéîíå áàíêè Ìàðèè
Ìàãäàëèíû, âîäà íàñûùåíà îáðûâêàìè íèò÷àòîê.

Èòàê, èç ðàññìîòðåííûõ ïðèìåðîâ ñëåäóåò, ÷òî ñêîïëåíèÿ ïëåéñòîôèòîâ îáðàçóþò-
ñÿ òàì, ãäå ñóùåñòâóþò ïîäõîäÿùèå ãèäðîäèíàìè÷åñêèå óñëîâèÿ. Ïðè ýòîì ñêîïëåíèÿ îá-
ðàçóþò òîëüêî òå âèäû, êîòîðûå ñïîñîáíû ñîõðàíÿòü æèçíåñïîñîáíîñòü ïðè îòäåëåíèè îò
ñóáñòðàòà, ìîäèôèöèðóÿñü â ïëåéñòîííûå èëè áåíòîïëåéñòîííûå ýêàäû.

Íåëüçÿ íå óïîìÿíóòü è åù¸ îäíó ãðóïïó îáëèãàòíî íåïðèêðåïë¸ííûõ ìàêðîâîäîðîñ-
ëåé — ôóêîèäîâ ñîë¸íûõ ìàðøåé è ýñòóàðèåâ, ñâîáîäíî ëåæàùèõ íà äíå (áåíòîïëåéñòî-
ôèòû) èëè ÷àñòè÷íî ïîãðóæ¸ííûõ â ñóáñòðàò (ðèçîôèòû). Îíè îòíîñÿòñÿ êî ìíîãèì ðî-
äàì (Fucus, Ascophyllum, Pelvetia, Cystoseira, Hormosira) è øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â Ìè-
ðîâîì îêåàíå: ïî âñåé Åâðîïå îò Íîâîé Çåìëè äî Èñïàíèè, íà Àòëàíòè÷åñêîì ïîáåðåæüå
ÑØÀ, â Àâñòðàëèè è Íîâîé Çåëàíäèè. Ó íèõ îòñóòñòâóþò îðãàíû ïðèêðåïëåíèÿ è âîç-
äóøíûå ïóçûðè, à âåãåòàòèâíîå ðàçìíîæåíèå ïðåîáëàäàåò íàä ïîëîâûì (èëè ÿâëÿåòñÿ
åäèíñòâåííûì ñïîñîáîì ðàçìíîæåíèÿ). Ñàìàÿ èçâåñòíàÿ èç òàêèõ ôîðì — Ascophyllum
nodosum ecad scorpioides, îáèëüíî ïðåäñòàâëåííàÿ â ñåâåðíûõ ìîðÿõ, â òîì ÷èñëå è â Áå-
ëîì ìîðå. Å¸ îáðàçîâàíèå èç îòîðâàííûõ øòîðìàìè òàëëîìîâ îáû÷íîãî ñêàëüíîãî àñêî-
ôèëëóìà ÷åðåç ðÿä ïðîìåæóòî÷íûõ ôîðì ñ îñòàòî÷íûìè óðîäëèâûìè ðåöåïòàêóëàìè ïî-
äðîáíî ïðîñëåæåíî è ïîêàçàíî, ÷òî âñòðå÷àåìîñòü ýêàäû ðåçêî âîçðàñòàåò ïîñëå ñåçîíà
øòîðìîâ (Chock, Mathieson, 1976; Mathieson et al., 1982).

Ìíîãèå èç íåïðèêðåïë¸ííûõ ôóêîèäîâ — ýòî êàðëèêè-ðèçîôèòû, îáðàçóþùèå ïëîò-
íûå äåðíîâèíû â íèæíåì ÿðóñå ëèòîðàëüíûõ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé — ãàëîôèòîâ. Èõ èçó-
÷åíèå ïðîäîëæàåòñÿ óæå äâà ñòîëåòèÿ, è äî ñèõ ïîð — íåñìîòðÿ íà ïðèâëå÷åíèå ñîâðå-
ìåííûõ ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ — íå çàòóõàåò äèñêóññèÿ ïî ïîâîäó èõ ïðîèñõîæäåíèÿ è
òàêñîíîìè÷åñêîé ñàìîñòîÿòåëüíîñòè. Êàê è â ñëó÷àå ñ ôèëëîôîðîé, î÷åâèäíî, ÷òî îíè
ïðîèñõîäÿò îò «íîðìàëüíûõ» ïðèêðåïë¸ííûõ ôîðì, íî îäíè àâòîðû ñ÷èòàþò ñôîðìèðî-
âàâøèåñÿ îòëè÷èÿ äîñòàòî÷íûìè äëÿ âûäåëåíèÿ îòäåëüíûõ âèäîâ, à äðóãèå, ññûëàÿñü íà
âûñîêóþ âíóòðèâèäîâóþ ãåíåòè÷åñêóþ âàðèàáåëüíîñòü ôóêîèäîâ, îïðåäåëÿþò íåïðè-
êðåïë¸ííûå ôîðìû êàê ýêàäû (Ìàêñèìîâà, 2007; Ìàêñèìîâà, Ìþãå, 2007).

Ýêîëîãè÷åñêàÿ ðîëü èõ âåñüìà çíà÷èòåëüíà: îíè ÷àñòî çàíèìàþò äîìèíèðóþùåå ïî-
ëîæåíèå ñðåäè ìàðøåâîé ðàñòèòåëüíîñòè, à èõ ïðîäóêöèÿ äîñòèãàåò 300 ã Ñ/ì2 â ãîä. Êàð-
ëèêîâûé Fucus vesiculosus ecad muscoides (= Fucus cottonii) — îäèí èç ïèîíåðîâ çàñåëåíèÿ
ñîë¸íûõ ìàðøåé, íàëè÷èå åãî ñïîñîáñòâóåò áîëåå èíòåíñèâíîìó óêîðåíåíèþ è ðîñòó âûñ-
øåé âîäíîé ðàñòèòåëüíîñòè, â ïåðâóþ î÷åðåäü ñîëåðîñà Salicornia europaea. Ôóêîèäû óê-
ðåïëÿþò ñóáñòðàò çà ñ÷¸ò ñâîèõ êëåéêèõ ïîëèñàõàðèäíûõ ýêçîìåòàáîëèòîâ, à òàêæå ñîçäà-
þò ýôôåêò ìóëü÷èðîâàíèÿ, ïðåäîõðàíÿÿ ãàëîôèòû îò âûñûõàíèÿ è ïåðåãðåâà (Baker,
Bohling, 1916; Davy et al., 2000). Â Êàíàäå è ÑØÀ ñîñóùåñòâîâàíèå ìàðøåâûõ ôóêîèäîâ
ñ ãàëîôèòîì Spartina alterniflora ñ÷èòàþò ïî÷òè îáëèãàòíûì: ïîêðîâ ñïàðòèíû ïðåïÿòñò-
âóåò ãóáèòåëüíîìó èññóøåíèþ îáèòàþùèõ â íèæíåì ÿðóñå âîäîðîñëåé, ôîòîèíãèáèðîâà-
íèþ ôîòîñèíòåçà, çàùèùàåò èõ îò øòîðìîâîãî âîçäåéñòâèÿ, à òå, â ñâîþ î÷åðåäü, ïåðåãíè-
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âàÿ, ñëóæàò äëÿ ñïàðòèíû èñòî÷íèêîì ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ (Chapman, Chapman, 1999;
Gerard, 1999).

Ñîâñåì íåäàâíî â Áåëîì ìîðå áûëà îáíàðóæåíà ñîâåðøåííî íåîáû÷íàÿ áåíòîïëåé-
ñòîííàÿ ôîðìà Fucus vesiculosus, îáèòàþùàÿ â çàðîñëÿõ Zostera marina íà ïåñ÷àíîì è èëè-
ñòî-ïåñ÷àíîì äíå. Òîíêèå, îáèëüíî âåòâÿùèåñÿ òàëëîìû ëèøåíû ïîäîøâ è ïóçûðåé, íî
èçðåäêà íåñóò îâàëüíûå ðåöåïòàêóëû ñ íîðìàëüíî ðàçâèòûìè ãàìåòàíãèÿìè. Èõ çàêðåïëå-
íèå íà äíå îáåñïå÷èâàþò, ñ îäíîé ñòîðîíû, êîðíè çîñòåðû, ñ êîòîðûìè îíè òåñíî ïåðåïëå-
òàþòñÿ, à ñ äðóãîé ñòîðîíû — ìèäèè è íèò÷àòêè (Cladophora spp.). «Çàÿêîðåííûå», ò. å.
âòîðè÷íî ïðèêðåïë¸ííûå òàëëîìû âíîâü îáðåòàþò ñïîñîáíîñòü ê îáðàçîâàíèþ îðãàíîâ
ðàçìíîæåíèÿ (Ìàêñèìîâà, Ìþãå, 2007). Åñòü ñâåäåíèÿ î òîì, ÷òî äàæå ñàðãàññû Ñàðãàñ-
ñîâà ìîðÿ, ñëó÷àéíî çàêðåïëÿÿñü íà êàêîì-íèáóäü êðóïíîì ïëàâàþùåì ïðåäìåòå (íàïðè-
ìåð, áðåâíå), êîòîðûé îíè «âîñïðèíèìàþò» êàê òâ¸ðäûé ñóáñòðàò, òàêæå íà÷èíàþò ïðîäó-
öèðîâàòü ðåöåïòàêóëû (Í.Ï. Ëó÷èíà, ëè÷í. ñîîáù.). Äàííûå ïðèìåðû ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî íåïðèêðåïë¸ííûå âîäîðîñëè ÿâëÿþòñÿ, ñêîðåå âñåãî, èìåííî ýêàäàìè «íîðìàëü-
íûõ» âèäîâ, à íå ñàìîñòîÿòåëüíûìè âèäàìè.

Î íåïðèêðåïë¸ííûõ ðîäîëèòàõ ðàññêàçàíî âûøå. 

Ôèòîôàãè
Îäèí èç îñíîâíûõ ôàêòîðîâ, ðåãóëèðóþùèõ îáèëèå è ïðîäóêòèâíîñòü ìàêðîôèòî-

áåíòîñà — àêòèâíîñòü æèâîòíûõ-ôèòîôàãîâ. Íàèáîëüøóþ ðîëü èãðàþò ïðàâèëüíûå ìîð-
ñêèå åæè (Strongylocentrotus spp., Tetrapygus niger è äð.), à òàêæå íåêîòîðûå ìîëëþñêè (âñå
âèäû Strombus, Littorina spp., Collisella spp., Siphonaria lessoni, Fisurella picta, Chiton gra-
nosus è äð.) è ðàêîîáðàçíûå (Idotea spp., ãàììàðèäû), êðàáû (Graspidae, Xanthidae è Maj-
idae), íåêîòîðûå ëàíãóñòû, ðàêè-îòøåëüíèêè. Ôèòîôàãè åñòü è ñðåäè ðûá, íàïðèìåð, æåë-
òîõâîñòàÿ ðûáà-õèðóðã Prionurus punctatus, ðûáû-ïîïóãàè Scarus spp., à òàêæå Eupoma-
centrus spp. è Kyphosus spp. (Montgomery et al., 1980). Âîäîðîñëÿìè ïèòàþòñÿ ãàëàïàãîñ-
ñêèå èãóàíû (Amblyrchinchus cristatus). Â óìåðåííûõ øèðîòàõ çîñòåðîé ïèòàþòñÿ ãóñè
(Anseridae) è óòêè (Anatidae). Èñêëþ÷èòåëüíî ìàêðîôèòàìè ïèòàþòñÿ ñèðåíû — òðîïè÷å-
ñêèå àòëàíòè÷åñêèå Trichechus spp. è èíäî-ïàöèôè÷åñêèå äþãîíè Dugong dugong. Îíè
ñëóæèëè ïèùåé èñòðåáë¸ííûì ÷åëîâåêîì ìîðñêèì êîðîâàì Hydrodamalis gigas.

Êëàññè÷åñêèé ïðèìåð âçàèìîäåéñòâèÿ ìàêðîâîäîðîñëåé, ôèòîôàãîâ è õèùíèêîâ —
ñëîæíàÿ ñèñòåìà îòíîøåíèé ìåæäó Macrocystis pyrifera, ìîðñêèìè åæàìè ðîäà Strongylo-
centrotus è êàëàíàìè (Enhydra lutris) â Ñåâåðíîé Ïàöèôèêå (îò Êàëèôîðíèè äî çàëèâà
Àëÿñêà). Ìîðñêèå åæè — èçëþáëåííàÿ ïèùà êàëàíîâ, î÷åíü ýôôåêòèâíî êîíòðîëèðó-
þùèõ èõ ÷èñëåííîñòü. Â ðåçóëüòàòå óíè÷òîæåíèÿ ÷åëîâåêîì ïî÷òè âñåé ñåâåðîòèõîîêåàí-
ñêîé ïîïóëÿöèè êàëàíîâ ïðåññ õèùíèêîâ áûë ñíÿò, è åæè ðàçìíîæèëèñü â íåâèäàííûõ äî-
òîëå êîëè÷åñòâàõ. Çà êîðîòêîå âðåìÿ îíè ïîëíîñòüþ óíè÷òîæèëè âñå äîñòóïíûå èì çàðîñ-
ëè ìàêðîöèñòèñà, ïîñëå ÷åãî ïðîèçîøëà èõ ìàññîâàÿ ãèáåëü îò ãîëîäà è ýïèçîîòèè, íà÷àâ-
øåéñÿ èç-çà ñêó÷åííîñòè. Çàðîñëè ìàêðîöèñòèñà íà÷àëè ïîñòåïåííî âîññòàíàâëèâàòüñÿ.
Îäíîâðåìåííî áûëè ïðèíÿòû æ¸ñòêèå ïðèðîäîîõðàííûå ìåðû â îòíîøåíèè êàëàíîâ. Èõ
ïîïóëÿöèè ÷àñòè÷íî âîññòàíîâèëèñü, è ñèñòåìà ïðèøëà â îòíîñèòåëüíîå ðàâíîâåñèå. Êà-
ëàíîâ â ñîîáùåñòâå ìàêðîöèñòèñà ñ÷èòàëè êëþ÷åâûì âèäîì (Estes, Palmisano, 1974; Dug-
gins, 1980).

Îäíàêî, äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ (Cowen et al., 1982) ïîêàçàëè, ÷òî âñ¸ íå òàê ïðî-
ñòî. Ó ïîáåðåæüÿ Êàëèôîðíèè èñêëþ÷èòåëüíî ñèëüíûå çèìíèå øòîðìû (âîëíû äîñòèãà-
ëè âûñîòû 8 ì) â êîíöå 1970-õ ãã. ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ óíè÷òîæèëè çàðîñëè ìàêðîöè-
ñòèñà, à ìîðñêèõ åæåé «çàãíàëè» â çàùèù¸ííûå ìåñòà. Ñåðèÿ íàòóðíûõ ýêñïåðèìåíòîâ ñ
êîíòðîëåì ÷èñëåííîñòè ìîðñêèõ åæåé íà îïûòíûõ ïëîùàäêàõ ïîêàçàëà, ÷òî, õîòÿ èõ ðîëü
â ðåãóëÿöèè ñòðóêòóðû äîííûõ ôèòîöåíîçîâ âûñîêà, àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû ìîãóò èìåòü
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ãîðàçäî áîëüøåå çíà÷åíèå, îñîáåííî â ãîäû ýêñòðåìàëüíûõ ïîãîäíûõ ÿâëåíèé. Àâòîðû
ñ÷èòàþò, ÷òî äèíàìè÷åñêàÿ ñõåìà «âîäîðîñëè – åæè – êàëàíû» ñïðàâåäëèâà ëèøü äëÿ îò-
äåëüíûõ ó÷àñòêîâ ïîáåðåæüÿ, è ýêñòðàïîëèðîâàòü å¸ íà âñþ Ñåâåðíóþ Ïàöèôèêó íåò îñ-
íîâàíèé.

Ïðèâåä¸ííûé ïðèìåð äåìîíñòðèðóåò, êàê òðóäíî áûâàåò îïðåäåëèòü è âû÷ëåíèòü
äåéñòâóþùèå ôàêòîðû ïðè íàòóðíûõ èññëåäîâàíèÿõ. Â 1960–70-õ ãã. âäîëü ïîáåðåæüÿ Íî-
âîé Øîòëàíäèè (Êàíàäà) ìîðñêèå åæè Strongylocentrotus droebachiensis òàê ðàçìíîæè-
ëèñü, ÷òî èñòðåáëåíèå èìè çàðîñëåé áóðûõ ëàìèíàðèåâûõ âîäîðîñëåé (êåëïà) ïðèîáðåëî
êàòàñòðîôè÷åñêèé õàðàêòåð. Ïðè÷èíû ñòîëü ìàññîâîãî ðàçâèòèÿ åæåé áûëè íå ÿñíû äî òåõ
ïîð, ïîêà â ëàáîðàòîðíûõ ýêñïåðèìåíòàõ íå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïåëàãè÷åñêèå ëè÷èíêè
åæåé ëó÷øå âñåãî ðàçâèâàþòñÿ è àêòèâíåå ïèòàþòñÿ ïðè òåìïåðàòóðå âîäû îêîëî 9°Ñ, ÷åì
ïðè 3 è 6°C. Àíàëèç ìíîãîëåòíèõ (1955–1985) äàííûõ ïî òåìïåðàòóðå ïîâåðõíîñòíûõ âîä
ðåãèîíà ïîêàçàë, ÷òî åäèíñòâåííîå çà âñå 30 ëåò îòêëîíåíèå îò ñðåäíèõ çíà÷åíèé â ñòîðî-
íó ñóùåñòâåííîãî ïîâûøåíèÿ ïðîèçîøëî â 1960 ã. Ïî-âèäèìîìó, èç-çà ýòîãî íà÷àëîñü íå-
îáû÷àéíî ìàññîâîå ïîïîëíåíèå êàíàäñêèõ ïîïóëÿöèé ìîëîäüþ åæåé, ïðîøåäøåé ñîâåð-

Ðèñ. 3.41. Äèíàìèêà êåëïîâ Macrocystis pyrifera ó Point Loma, Êàëèôîðíèÿ.
Äåÿòåëüíîñòü ïî âîññòàíîâëåíèþ êåëïà (ïðÿìîé êîíòðîëü íàä ÷èñëåííîñòüþ ìîðñêèõ åæåé) íà÷àëàñü íà þãå â
1963 ã. Ïî North (1987).



øåííî íåçàìåòíî äëÿ ÷åëîâåêà, à ÷åðåç íåñêîëüêî ëåò âûðîñøèå åæè óæå íå ïîçâîëèëè ñå-
áÿ íå çàìåòèòü (Hart, Scheibling, 1988).

Ìàññèðîâàííîå âîçäåéñòâèå ôèòîôàãîâ íà ìàêðîôèòîáåíòîñ ìîæåò ñêàçûâàòüñÿ íà
ïðîòÿæåíèè äîëãîãî âðåìåíè ïîñëå åãî îêîí÷àíèÿ. Â Íîâîé Øîòëàíäèè (Êàíàäà) â
1965–66 ãã. áûëî äåòàëüíî èçó÷åíî âåðòèêàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå 39 âèäîâ äîííîé ðàñòè-
òåëüíîñòè îò ëèòîðàëè äî íèæíåé ãðàíèöû ôèòàëè, ïðîõîäèâøåé íà ãëóáèíå 40 ì. Â
1976–79 ãã. íàøåñòâèå ìîðñêèõ åæåé ïðåâðàòèëî ôèòàëü â ïóñòûíþ («åæîâóþ ïóñòîøü»),
è ÷èñëåííîñòü åæåé ñòàëà ïàäàòü, à â 1980–81 ãã. ýïèçîîòèÿ ïðåñåêëà èõ äåÿòåëüíîñòü
îêîí÷àòåëüíî. Âîññòàíîâëåíèå êåëïà íà÷àëîñü óæå â 1982 ã., à â 1984 ã. áûëî ïðîâåäåíî
ïîâòîðíîå àëüãîëîãè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ðàéîíà. Ïîäâîäíûå çàðîñëè âîññòàíîâèëèñü íà
ìåëêîâîäüå, íî â íèæíåé ôèòàëè êàðäèíàëüíî èçìåíèëñÿ âèäîâîé ñîñòàâ ñîîáùåñòâà.
Ïîëíîñòüþ èñ÷åçëà àññîöèàöèÿ ñöèàôèëüíûõ áàãðÿíîê Phyllophora truncata + Polysipho-
nia arctica, ñìåíèâøèñü àññîöèàöèåé êðàñíûõ íèò÷àòîê, êîòîðûå â 1960-å ãã. õîòÿ è âñòðå-
÷àëèñü, íî íå äîìèíèðîâàëè. Òà æå êàðòèíà íàáëþäàëàñü è â íèæíåì ÿðóñå â ñðåäíåé ôè-
òàëè: åñëè â 1960-å ãã. ïîä ïîëîãîì êåëïà (Agarum cribrosum) äîìèíèðîâàëà êðóïíàÿ ðàç-
âåòâë¸ííàÿ êðàñíàÿ âîäîðîñëü Odonthalia dentata, òî â 1984 ã. îíà âîîáùå íå áûëà îáíàðó-
æåíà, à å¸ ìåñòî çàíÿëè ìåëêèå íèò÷àòûå áàãðÿíêè Antithamnionella floccosa è Scagelia co-
rallina, òèïè÷íûå âèäû-îïïîðòóíèñòû. Çàìåòèì, ÷òî â 1984 ã. íå áûëî íàéäåíî íè îäíîãî
æèâîãî ìîðñêîãî åæà (Novaczek, McLachlan, 1986).

Â ïðèáðåæíûõ âîäàõ Âüåòíàìà â ïîñëåäíèå ãîäû ïðîèñõîäèò ñòðåìèòåëüíàÿ äåãðà-
äàöèÿ êîðàëëîâûõ ðèôîâ. Ýòî ñâÿçûâàþò ñ äâóìÿ àíòðîïîãåííûìè ôàêòîðàìè: (1) ýâòðî-
ôèêàöèåé çà ñ÷¸ò áûòîâûõ ñòîêîâ è (2) âûëîâîì êîðàëëîâûõ ðûáîê äëÿ ïðîäàæè àêâàðèó-
ìèñòàì — îäíèì èç îñíîâíûõ èñòî÷íèêîâ äîõîäà íàñåëåíèÿ ïðèáðåæíûõ ðàéîíîâ. Ýâòðî-
ôèêàöèÿ âûçûâàåò áóðíûé ðîñò íèò÷àòûõ è îäíîêëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé â ïåðèôèòîíå êî-
ðàëëîâ. Ðûáû-ôèòîôàãè ýôôåêòèâíî óíè÷òîæàëè ýòó ðàñòèòåëüíîñòü, íî ïàäåíèå èõ ÷èñ-
ëåííîñòè ïðèâåëî ê òîìó, ÷òî âîäîðîñëè ñòàëè ÷èñòî ìåõàíè÷åñêè çàêðûâàòü îòâåðñòèÿ â
òåëå êîðàëëîâ, ÷åðåç êîòîðûå ïîëèïû îñóùåñòâëÿþò îáìåí ñî ñðåäîé (äûõàíèå, ïèòàíèå,
âûäåëåíèå). Êîëîíèè êîðàëëîâ ãèáíóò, à íà íèõ, êàê íà ì¸ðòâîì ñóáñòðàòå, ðàçâèâàþòñÿ
ìîùíûå çàðîñëè ìàêðîôèòîâ (Ä.À. Àñòàõîâ, ëè÷í. ñîîáù.).

Íà ðèôàõ Êàëèôîðíèéñêîãî çàëèâà æåëòîõâîñòàÿ ðûáà-õèðóðã èçáèðàòåëüíî ïèòàåò-
ñÿ ìåëêèìè íèò÷àòûìè âîäîðîñëÿìè ñ íåæíûì òàëëîìîì (Ceramium, Polysiphonia, Graci-
laria), èñêëþ÷àÿ èç ðàöèîíà ãðóáûå áóðûå âîäîðîñëè (Sargassum, Padina, Dictyota). Êàçà-
ëîñü áû, âûñîêàÿ ïèùåâàÿ àêòèâíîñòü ðûá äîëæíà óíè÷òîæèòü íèò÷àòêè, à áóðûå âîäî-
ðîñëè, èçáàâèâøèñü îò òîïè÷åñêîãî êîíêóðåíòà, íà÷íóò ïðîöâåòàòü. Îäíàêî íà òåõ ðèôàõ,
ãäå ðûá áûëî ìíîãî, áèîìàññà íå òîëüêî íèò÷àòîê, íî è êðóïíûõ áóðûõ âîäîðîñëåé áûëà
î÷åíü íèçêîé. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ðûáû, àêòèâíî ïîåäàÿ íèò÷àòêè, âìåñòå ñ íèìè çà-
õâàòûâàëè è ïðîðîñòêè êðóïíûõ âîäîðîñëåé, íàðóøàÿ ïðîöåññû åñòåñòâåííîãî âîññòà-
íîâëåíèÿ çàðîñëåé. À òàì, ãäå ðûá áûëî ìàëî, íå òîëüêî êðóïíûå ôîðìû ðàçâèâàëèñü íîð-
ìàëüíî, íî è íèò÷àòêè äîñòèãàëè íåîáûêíîâåííî êðóïíûõ ðàçìåðîâ, îñîáåííî âáëèçè êó-
ñòîâ áóðûõ âîäîðîñëåé. Ïðè ýòîì ðûáû ïðîäîëæàëè ïîåäàòü òîëüêî ìåëêèå íèò÷àòêè, ÿâ-
íî ïðèíèìàÿ èõ áîëüøèå êóñòèêè çà íåñúåäîáíûå ìàêðîôèòû. Â ðåçóëüòàòå íà ðàñïîëî-
æåííûõ ðÿäîì ðèôàõ ñôîðìèðîâàëèñü ñîâåðøåííî ðàçíûå ôèòîöåíîçû, õîòÿ è ñõîäíûå ïî
ôëîðå, íî ïðèíöèïèàëüíî ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ñòðóêòóðå äîìèíèðîâàíèÿ. Òàêèì îáðàçîì,
èíòåíñèâíàÿ äåÿòåëüíîñòü ðûá-ôèòîôàãîâ ïàðàäîêñàëüíî òðàíñôîðìèðóåò äîííîå ñîîá-
ùåñòâî âîäîðîñëåé â ñòîðîíó ïðåîáëàäàíèÿ ñâîåãî ïèùåâîãî îáúåêòà — ìåëêèõ âûñîêî-
ïðîäóêòèâíûõ ôîðì, ïîäàâëÿÿ ïðè ýòîì ðàçâèòèå êðóïíûõ, ìåäëåííî ðàñòóùèõ ìàêðîôè-
òîâ, íå âõîäÿùèõ â ðàöèîí ôèòîôàãîâ (Montgomery et al., 1980).

Â òåõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, ãäå õèùíèê íå óíè÷òîæàåò ïîïóëÿöèþ ôèòîôàãîâ (êàê ýòî äå-
ëàåò êàëàí ñ ìîðñêèìè åæàìè), à ñîñóùåñòâóåò ñ íèìè â äèíàìè÷åñêîì ðàâíîâåñèè, äåÿ-
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òåëüíîñòü ôèòîôàãîâ ïðèâîäèò ê ìîçàè÷íîñòè ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà. Íà þãî-âîñòî÷íîì
ïîáåðåæüå Àëÿñêè åäèíñòâåííûé õèùíèê, çàìåòíî ðåãóëèðóþùèé ÷èñëåííîñòü ìîðñêèõ
åæåé (òðè âèäà Strongylocentrotus) — ìîðñêàÿ çâåçäà Pycnopodia helianthoides. Íàòóðíûå
ýêñïåðèìåíòû ïîêàçàëè, ÷òî âíåñåíèå äàæå îäíîé çâåçäû â áîëüøîå ñêîïëåíèå åæåé âû-
çûâàåò èõ áûñòðîå ðàññðåäîòî÷åíèå: åæè ñòàðàþòñÿ êàê ìîæíî ñêîðåå óáåæàòü îò õèùíè-
êà (Duggins, 1981). Àâòîð íàçûâàåò ýòó ñèòóàöèþ «èãðîé â êîøêè-ìûøêè». Ðàñòèòåëü-
íîñòü â ìåñòå èññëåäîâàíèÿ ïðåäñòàâëåíà ìîçàè÷íî ðàñïîëîæåííûìè ïÿòíàìè êîðêîâûõ
êðàñíûõ âîäîðîñëåé — òàì, ãäå «ïîðàáîòàëè» ìîðñêèå åæè (ïðèìåðíî 64% ïëîùàäè äíà);
ïÿòíàìè îäíîëåòíèõ ëàìèíàðèåâûõ (Nereocystis, Alaria, Costaria — îêîëî 30% ïëîùàäè
äíà), à òàêæå íåìíîãî÷èñëåííûìè ïÿòíàìè ìíîãîëåòíåé Laminaria groenlandica. Ðàöèîí
åæåé ñîñòîèò, â îñíîâíîì, èç ïðîðîñòêîâ îäíîëåòíèêîâ è ëàìèíàðèè. Ñõåìà ðàçâèòèÿ ñî-
áûòèé ïðèìåðíî ñëåäóþùàÿ: ìîðñêèå åæè êîíöåíòðèðóþòñÿ â ìåñòå ìàññîâîãî ïðîèçðàñ-
òàíèÿ ìîëîäè îäíîëåòíèêîâ, âûåäàÿ èõ ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ è îñòàâëÿÿ ëèøü íåñúå-
äîáíûå êîðêîâûå âîäîðîñëè. Ïðèâëå÷¸ííûå ñêîïëåíèåì ñâîèõ æåðòâ, â äàííîå ìåñòî ïðè-
ïîëçàþò ìîðñêèå çâ¸çäû, è åæè ïîñïåøíî ïîêèäàþò òåððèòîðèþ, â òîì ÷èñëå è ïðèëåæà-
ùèå «íåîñâîåííûå» ó÷àñòêè, ãäå ïðîðîñòêè ñîõðàíÿþòñÿ. Òàê âîäîðîñëè ïîëó÷àþò âîç-
ìîæíîñòü âîññòàíîâëåíèÿ íà îïóñòîø¸ííîì ó÷àñòêå è ïîëíîöåííîãî ðîñòà íà ñîñåäíèõ.
Áûñòðî ðàñòóùèå îäíîëåòíèêè äîñòèãàþò òàêèõ ðàçìåðîâ, ÷òî ïåðåñòàþò ïðåäñòàâëÿòü
èíòåðåñ äëÿ åæåé. Ìîëîäü Laminaria âûæèâàåò ñðåäè âûðîñøèõ îäíîëåòíèêîâ, äîñòèãàåò
«íåñúåäîáíîãî» ðàçìåðà, à ïîñëå èõ îòìèðàíèÿ ñòàíîâèòñÿ äîìèíàíòîì. Ïîñêîëüêó õèù-
íèê è æåðòâà íàõîäÿòñÿ â äèíàìè÷åñêîì ðàâíîâåñèè, ðàñòèòåëüíàÿ ñóêöåññèÿ, â êîòîðîé
ëàìèíàðèåâûå ïÿòíà ÿâëÿþòñÿ êëèìàêñíîé ñòàäèåé, èä¸ò ïîñòîÿííî, ÷òî è îáåñïå÷èâàåò
ìîçàè÷íîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ áåíòîñíîé ðàñòèòåëüíîñòè.

Õàðàêòåð èíäóöèðîâàííîé ôèòîôàãàìè ìîçàèêè çàâèñèò îò ñåçîíà, âî âðåìÿ êîòîðî-
ãî ïðîèñõîäèò îïóñòîøåíèå ó÷àñòêà äíà. Â ïðèáðåæíûõ âîäàõ þãà ×èëè îñíîâíûìè ôè-
òîôàãàìè ÿâëÿþòñÿ áðþõîíîãèå ìîëëþñêè Collisella spp. è Siphonaria lessoni. Ðàñòèòåëü-
íîñòü ìîçàè÷íà è ïðåäñòàâëåíà ãëàâíûì îáðàçîì áàãðÿíêîé Iridaea boryana, êîðêîâûìè
âîäîðîñëÿìè, à òàêæå çåë¸íîé Ulva rigida è êðàñíîé Porphyra columbina. Ýëåìåíòîì ìî-
çàèêè ÿâëÿþòñÿ òàêæå ó÷àñòêè ñóáñòðàòà, çàíÿòûå ïîñåëåíèÿìè óñîíîãèõ ðàêîâ (äâà âèäà
Chthamalus è Balanus flosculus). Ìîëëþñêè ïèòàþòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì èðèäååé, è ïî-
âðåæä¸ííûå èìè òàëëîìû ëåãêî îòðûâàþò çèìíèå øòîðìà, îñâîáîæäàÿ ìåñòî äëÿ òîïè÷å-
ñêèõ êîíêóðåíòîâ — óëüâû è ïîðôèðû, à òàêæå ýôåìåðîèäíûõ íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé. Çäî-
ðîâûå òàëëîìû èðèäåè ëåãêî ïåðåæèâàþò øòîðìîâîé ñåçîí, è â å¸ çàðîñëÿõ (ïðîåêòèâíîå
ïîêðûòèå áîëåå 80%) íà ãðàíèöå ëèòîðàëè è ñóáëèòîðàëè óñïåøíî âûæèâàþò è ðàçâèâà-
þòñÿ äðóãèå âîäîðîñëè, â òîì ÷èñëå ïðîðîñòêè Macrocystis. Âíå çàðîñëåé Iridaea ýòè âî-
äîðîñëè ãèáíóò îò èçáûòî÷íîé èíñîëÿöèè. Ðàñïðîñòðàíåíèå çàðîñëåé èðèäåè âãëóáü â îò-
ñóòñòâèå ôèòîôàãîâ ëèìèòèðóåò òîëüêî ñâåò.

Ïîâûøåííàÿ êîíöåíòðàöèÿ ôèòîôàãîâ — â ðåçóëüòàòå ýêñïåðèìåíòà èëè ïîñëå ìàñ-
ñîâîãî âûïëîäà — ïðèâîäèò ê îïóñòîøåíèþ ó÷àñòêîâ äíà, íà êîòîðîì íà÷èíàþò äîìèíè-
ðîâàòü óñîíîãèå ðàêè è êîðêîâûå âîäîðîñëè. Â çàâèñèìîñòè îò òîãî, â êàêîå âðåìÿ ãîäà —
âåñíîé èëè îñåíüþ — ó÷àñòîê äíà îñâîáîæäàëñÿ îò ðàñòèòåëüíîñòè (ôèòîôàãàìè èëè ìå-
õàíè÷åñêè), äàëüíåéøàÿ ñóêöåññèÿ øëà ðàçíûìè ïóòÿìè. Âåñíîé íà÷èíàëàñü áûñòðàÿ êî-
ëîíèçàöèÿ ñâîáîäíîãî ñóáñòðàòà ýôåìåðîèäíûìè ìàêðîâîäîðîñëÿìè, çàòåì (÷åðåç 9–10
ìåñ.) ïîÿâëÿëèñü ïîñåëåíèÿ óñîíîãèõ (çàíèìàÿ äî 50% ïëîùàäè), ïîñëå ÷åãî ðàçâèâàëàñü
Iridaea, â òå÷åíèå ïîëóãîäà ïîëíîñòüþ âîçâðàùàÿ ñåáå ïîëîæåíèå àáñîëþòíîãî äîìèíàí-
òà, è ÷åðåç 17 ìåñÿöåâ ýêñïåðèìåíòàëüíûé ó÷àñòîê óæå íå îòëè÷àåòñÿ îò îêðóæàþùèõ.

Åñëè æå ñóáñòðàò îñâîáîæäàëñÿ îñåíüþ, òî åãî ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ çàíèìàëè
óñîíîãèå, à èç âîäîðîñëåé ðàçâèâàëèñü òîëüêî êîðêîâûå áàãðÿíêè. Òàêîå ïîëîæåíèå ñîõðà-
íÿëîñü â òå÷åíèå äâóõ ëåò íàáëþäåíèé (Jara, Moreno, 1984).
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1513. Ñîîáùåñòâà

Ñíÿòèå ïðåññà ôèòîôàãîâ â íàòóðíûõ ýêñïåðèìåíòàõ ìåíÿåò âåðòèêàëüíóþ çîíàëü-
íîñòü ìàêðîôèòîáåíòîñà. Ïåðèîäè÷åñêîå (ðàç â 15 äíåé) ïîëíîå óäàëåíèå ìîëëþñêîâ-
ãðåéçåðîâ ñ âåðòèêàëüíîé ñêàëüíîé ñòåíêè ïðèâåëî ê óâåëè÷åíèþ â ãëóáèíó çîíû ïðîèç-
ðàñòàíèÿ äîìèíàíòà Iridaea boryana ñ âûòåñíåíèåì îáû÷íîé ðàñòèòåëüíîñòè (Ulva, êîðàë-
ëèíîâûå áàãðÿíêè); óâåëè÷åíèþ ïðîäîëæèòåëüíîñòè âåãåòàöèè ýôåìåðîèäà Porphyra
columbina íà äâà ìåñÿöà; ê ïîÿâëåíèþ íîâîé çîíû, ñôîðìèðîâàííîé Gymnogongrus fur-
cellatus, íå íàáëþäàâøåéñÿ íà êîíòðîëüíîé ñòåíêå. Òàêèì îáðàçîì, íèçêàÿ ÷èñëåííîñòü
ôèòîôàãîâ ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ñîîáùåñòâà èç-çà íåñäåðæèâàå-
ìîãî ðàçâèòèÿ âèäà-äîìèíàíòà (â äàííîì ñëó÷àå, èðèäåè), à èõ âûñîêàÿ ÷èñëåííîñòü âû-
çûâàåò òîò æå ýôôåêò èç-çà âûåäàíèÿ (Moreno, Jaramillo, 1983).

Âîçäåéñòâèå ôèòîôàãîâ çàâèñèò è îò ñòàäèè æèçíåííîãî öèêëà âîäîðîñëè. Áîëåå òî-
ãî, ñóùåñòâóåò ìíåíèå, ÷òî ñìåíà ãåíåðàöèé ó ðÿäà ãåòåðîìîðôíûõ âèäîâ âîçíèêëà êàê
ïðèñïîñîáëåíèå ê ñåçîííûì èçìåíåíèÿì àêòèâíîñòè ôèòîôàãîâ (Lubchenko, Cubit, 1980).
Ó ïîáåðåæèé ÑØÀ îáèòàåò ðÿä ãåòåðîìîðôíûõ ìàêðîôèòîâ: çåë¸íûå Ulothrix è Urospora;
áóðûå Petalonia è Scytosiphon, êðàñíûå Bangia è Porphyra. Ñòàäèÿ âåðòèêàëüíî ðàñòóùåãî
òàëëîìà (â âèäå ïëàñòèí, òðóáî÷åê èëè íèòåé) âåãåòèðóåò çèìîé, à êîðêîâàÿ èëè ñâåðëÿ-
ùàÿ ñòàäèÿ — ëåòîì èëè êðóãëîãîäè÷íî. Ôèòîôàãè (ìîëëþñêè Littorina littorea è Collisella
digitalis) ïèòàþòñÿ òîëüêî âåðòèêàëüíûìè òàëëîìàìè: ïëîòíî ïðèæàòûå ê ñóáñòðàòó èëè
äàæå ïîãðóæ¸ííûå â íåãî êîðêè, ê òîìó æå âûäåëÿþùèå îòïóãèâàþùèå âåùåñòâà (òàííè-
íû), èõ íå ïðèâëåêàþò. Ïðè ýòîì ïîâûøåííàÿ ïèùåâàÿ àêòèâíîñòü ôèòîôàãîâ íàáëþäàåò-
ñÿ ëåòîì, çèìîé îíà ñíèæåíà. Òàêîå ñîâïàäåíèå ÿâíî íåñëó÷àéíî: åñëè óáðàòü ïðåññ ôè-
òîôàãîâ, òî âåðòèêàëüíûå òàëëîìû âûæèâàþò è â ëåòíåå âðåìÿ, íåñìîòðÿ íà íåáëàãîïðè-
ÿòíûå äëÿ íèõ âûñîêèå òåìïåðàòóðû è ñèëüíóþ èíñîëÿöèþ. Çèìîé ïðè íåçíà÷èòåëüíîé
àêòèâíîñòè ìîëëþñêîâ âåðòèêàëüíàÿ ñòàäèÿ îáåñïå÷èâàåò ðÿä âàæíûõ ïîïóëÿöèîííûõ
ñâîéñòâ: áûñòðûå ðîñò, íàêîïëåíèå áèîìàññû è äîñòèæåíèå ðåïðîäóêòèâíîé çðåëîñòè.
Ñëåäîâàòåëüíî, â òåõ ðàéîíàõ, ãäå íàáëþäàåòñÿ ñåçîííîå èçìåíåíèå ïèùåâîé àêòèâíîñòè
ôèòîôàãîâ, âîäîðîñëè ñ ãåòåðîìîðôíîé ñìåíîé ãåíåðàöèé ïîëó÷àþò ÿâíîå ïðåèìóùåñò-
âî ïåðåä èçîìîðôíûìè âèäàìè. Ñàì ìåõàíèçì «ïåðåêëþ÷åíèÿ» ñ îäíîé ñòàäèè íà äðóãóþ
ìîæåò ðåãóëèðîâàòüñÿ ôèçè÷åñêèìè ôàêòîðàìè (òåìïåðàòóðà, èíñîëÿöèÿ, ôîòîïåðèîä,
âîëíîâàÿ àêòèâíîñòü), ñ èçìåíåíèÿìè êîòîðûõ ñâÿçàíû è ñåçîííûå êîëåáàíèÿ àêòèâíîñòè
ôèòîôàãîâ.

Ìàêðîôèòû âûðàáîòàëè ðàçëè÷íûå çàùèòíûå ìåõàíèçìû îò ôèòîôàãîâ. Âèäû-îï-
ïîðòóíèñòû (r-ñòðàòåãè) èçáåãàþò ïîëíîãî óíè÷òîæåíèÿ èëè çà ñ÷¸ò êîðîòêîãî æèçíåííî-
ãî öèêëà («èçáåãàíèå âî âðåìåíè»), èëè çà ñ÷¸ò ïÿòíèñòîãî ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðîñò-
ðàíåíèÿ («èçáåãàíèå â ïðîñòðàíñòâå»). Ê-ñòðàòåãè çàùèùàþòñÿ æ¸ñòêîñòüþ òàëëîìîâ è
ìåòîäàìè «õèìçàùèòû». Êðîìå òîãî, çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü (42%) ñúåäàåìûõ ôèòîôàãàìè
ìàêðîôèòîâ îêàçàëàñü ñïîñîáíîé ïðîòèâîñòîÿòü ïåðåâàðèâàíèþ: èç ôåêàëüíûõ ïåëëåò
ìîðñêîãî åæà Tetrapygus niger áûëè âûäåëåíû êóëüòóðû ñúåäåííûõ âîäîðîñëåé. Ïðè ýòîì
ñîîòíîøåíèå ìàññû r- è Ê-ñòðàòåãîâ â ïèùåâàðèòåëüíîì òðàêòå ôèòîôàãîâ áûëî 63 è 37,
à â âûäåëåííûõ êóëüòóðàõ — 85,6 è 15,4%, ñîîòâåòñòâåííî. Ôèòîôàãè ðàçëè÷àþòñÿ ïî ïå-
ðåâàðèâàþùåé ñïîñîáíîñòè, òàê: Enteromopha compressa è Ulva rigida äàþò æèçíåñïîñîá-
íûå êóëüòóðû èç ïåëëåò Siphonaria lessoni è Fissurella crassa, íî Collisella zebrina è Litto-
rina peruviana ïåðåâàðèâàþò ýòè âîäîðîñëè áåç îñòàòêà. Porphyra columbina ïðîòèâîñòîèò
ïåðåâàðèâàíèþ òîëüêî S. lessoni, íî â êèøå÷íèêàõ äðóãèõ ìîëëþñêîâ îíà ãèáíåò. Ó áîëåå
ñëîæíî îðãàíèçîâàííûõ âîäîðîñëåé âûæèâàþò, â îñíîâíîì, òåòðàñïîðû (áàãðÿíêà Gelidi-
um lingulatum) èëè êóñî÷êè áàçàëüíîãî äèñêà (Iridaea laminarioides). Îäíàêî âåãåòàòèâíûå
÷àñòè÷êè òàêèõ ðàñòåíèé, õîòÿ è ðàçâèâàþòñÿ â êóëüòóðå, íî íå ïðîäóöèðóþò îðãàíû ïðè-
êðåïëåíèÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, â ïðèðîäå îíè îáðå÷åíû íà ãèáåëü. Òàêèì îáðàçîì, ôèòîôàãè
ìîãóò ðàçíîñèòü ïðîïàãóëû (ñïîðû, çîîñïîðû, çèãîòû, êóñî÷êè ìåðèñòåìû) ñâîèõ ïèùå-



âûõ îáúåêòîâ, ñïîñîáñòâóÿ èõ ðàññåëåíèþ, ïðè÷¸ì ïðåæäå âñåãî ýòî êàñàåòñÿ âûñîêîïðî-
äóêòèâíûõ âèäîâ-îïïîðòóíèñòîâ, ñîñòàâëÿþùèõ îñíîâó ðàöèîíà (Santelices et al., 1983;
Santelices, Ugarte, 1987).

Â ñáàëàíñèðîâàííûõ ýêîñèñòåìàõ ôèòîôàãè ïîòðåáëÿþò íå áîëåå 10% ïðîäóêöèè
âîäîðîñëåé (Mann, 1973), îïðåäåëÿþò ñóêöåññèîííóþ ñìåíó ðàñòèòåëüíîñòè è äàæå ñïî-
ñîáñòâóþò ðàññåëåíèþ ñâîèõ ïèùåâûõ îáúåêòîâ, ïîääåðæèâàÿ ïðè ýòîì âûñîêîå âèäîâîå
ðàçíîîáðàçèå äîííûõ ôèòîöåíîçîâ.

Ñëåäóåò òàêæå ïîìíèòü, ÷òî â èñõîäíûå ñîîáùåñòâà óìåðåííîé Ïàöèôèêè è Àòëàí-
òèêè åù¸ ñîâñåì íåäàâíî âõîäèëè ìîðñêèå êîðîâû, ïàñøèåñÿ íà ëàìèíàðèåâûõ, êàê äþ-
ãîíè íûíå ïàñóòñÿ íà ëóãàõ ìîðñêèõ òðàâ â òðîïèêàõ. Ñóäÿ ïî ïîïóëÿöèè ìîðñêèõ êîðîâ
íà Êîìàäîðñêèõ îñòðîâàõ â ìîìåíò èõ îáíàðóæåíèÿ, ïëîòíîñòü æèâîòíûõ áûëà âåñüìà âå-
ëèêà. Ðîñò ÷èñëåííîñòè ìîðñêèõ åæåé êðîìå êàëàíîâ ñäåðæèâàþò è äðóãèå ïèòàþùèåñÿ
åæàìè õèùíèêè: êðóïíûå äåñÿòèíîãèå ðàêîîáðàçíûå, ãàñòðîïîäû, ìîðñêèå çâ¸çäû è ðû-
áû. Ýòè âèäû (çà èñêëþ÷åíèåì ìîðñêèõ çâ¸çä), êàê è êàëàíû, ÿâëÿþòñÿ îáúåêòîì ïðîìûñ-
ëà, ò. å. èõ ÷èñëåííîñòü ñíèæåíà ïî ñðàâíåíèþ ñ åñòåñòâåííûì óðîâíåì. Ïîýòîìó ñáàëàí-
ñèðîâàííîñòü ñîâðåìåííûõ ñîîáùåñòâ ìàêðîôèòîâ, âåðîÿòíî, ñóùåñòâåííî íèæå èõ åñòå-
ñòâåííîãî ñîñòîÿíèÿ.

Ìàêðîôèòû — âðåäíûå âñåëåíöû
Îãðîìíóþ ðîëü â ðàññåëåíèè ãèäðîáèîíòîâ èãðàåò ñóäîõîäñòâî, à òàêæå ðûáîëîâñò-

âî è ýêñïîðò ìîðñêîé ïðîäóêöèè. Ïëàíêòîííûå îðãàíèçìû, ëè÷èíêè äîííûõ æèâîòíûõ è
ïðîïàãóëû âîäîðîñëåé ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ñ áàëëàñòíûìè âîäàìè ñóäîâ. Òàê, â áàëëàñòíûõ
âîäàõ ñóäîâ, ïðèõîäÿùèõ èç ßïîíèè â ÑØÀ, îáíàðóæåíî 367 âèäîâ ïëàíêòîííûõ îðãà-
íèçìîâ, âêëþ÷àÿ ìåäóç, à òàêæå âïîëíå æèçíåñïîñîáíûå êðàáû è ìîëëþñêè (Carlton,
Geller, 1993). Â ïîðòó Îäåññû óñòîé÷èâî îáèòàåò áîëåå 120 âèäîâ ôèòîïëàíêòîíà, íåõà-
ðàêòåðíîãî äëÿ îñòàëüíîé àêâàòîðèè ×åðíîãî ìîðÿ. Ìàññà âèäîâ «ïóòåøåñòâóåò» â îáðà-
ñòàíèè äíèù, â âèäå îáðûâêîâ òàëëîìîâ, çàïóòàâøèõñÿ â ñåòÿõ è òðàëîâûõ ìåøêàõ. Åñòü
ïðèìåðû îñâîåíèÿ íîâûõ ìåñòîîáèòàíèé âñåëåíöàìè, íåâîëüíî èìïîðòèðîâàííûìè ñ ìà-
òî÷íûì ìàòåðèàëîì äëÿ ìàðèêóëüòóðû óñòðèö. Íàêîíåö, ñâîþ ðîëü ñûãðàëè è àêâàðèóìè-
ñòû — ëþáèòåëè ýêçîòè÷åñêèõ âèäîâ.

Íàèáîëåå èçâåñòíûé ïðèìåð ïîëó÷èë äàæå ñïåöèàëüíîå íàçâàíèå: «ëåññåïñîâñêàÿ
ìèãðàöèÿ», ïî èìåíè èíæåíåðà Ôåðäèíàíäà Ìàðè äå Ëåññåïñà, ïîñòðîèâøåãî Ñóýöêèé
êàíàë ìåæäó Ñðåäèçåìíûì è Êðàñíûì ìîðÿìè (îòêðûò â 1869 ã.). Ïî êàíàëó îêîëî 500 èí-
äîîêåàíñêèõ âèäîâ (ðûáû, ìîëëþñêè, ðàêîîáðàçíûå, èãëîêîæèå, ïëàíêòîííûå îðãàíèçìû)
ïðîíèêëè â Ñðåäèçåìíîå ìîðå. Ìèãðàíòû òàê óñïåøíî îñâîèëè íîâóþ ÷àñòü àðåàëà, ÷òî
òåïåðü, ïî îáðàçíîìó âûðàæåíèþ Ð.Í. Áóðóêîâñêîãî, âîñòî÷íîå Ñðåäèçåìíîìîðüå ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé «ôèëèàë» Êðàñíîãî ìîðÿ. Âûäåëÿþò äàæå îñîáóþ áèîãåîãðàôè÷åñêóþ
Ëåññåïñîâñêóþ ïðîâèíöèþ. Ýòîò ïðîöåññ ïðîäîëæàåòñÿ: åæåãîäíî ðåãèñòðèðóþò 5–10
íîâûõ Ëåññåïñîâñêèõ ìèãðàíòîâ (Por, 1978, 1990; Madl, 1999). Ïî äàííûì À.À. Êàëóãè-
íîé-Ãóòíèê (1971), çà 100 ëåò ÷åðåç Ñóýöêèé êàíàë â Ñðåäèçåìíîå ìîðå èç Êðàñíîãî ìîðÿ
è Èíäî-Ïàöèôèêè ïðîíèêëî 183 âèäà ìàêðîâîäîðîñëåé, à â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè — 35
âèäîâ. Äðóãèå èññëåäîâàòåëè íàçûâàþò áîëåå ñêðîìíûå öèôðû: 16 âèäîâ (äâå äèàòîìåè,
îäíà öèàíîáàêòåðèÿ, 4 çåë¸íûõ, 5 áóðûõ, 4 êðàñíûõ), à êðîìå òîãî — ìîðñêàÿ òðàâà Halo-
phila stipulaceae, ê 1971 ã. äîáðàâøàÿñÿ àæ äî Ìàëüòû, è óñïåøíî âûòåñíÿþùàÿ â íàñòîÿ-
ùåå âðåìÿ ìåñòíûå ìîðñêèå òðàâû (Por, 1978; Mifsud et al., 2002).

Â ×¸ðíîì ìîðå çà ïîñëåäíèå òðè äåñÿòèëåòèÿ áûëî îáíàðóæåíî 38 íîâûõ âèäîâ ìà-
êðîâîäîðîñëåé (Ìèëü÷àêîâà, 2002, 2003).

Íåêîòîðûå âèäû-âñåëåíöû îêàçàëèñü ñïîñîáíûìè âûòåñíÿòü àâòîõòîííûå âèäû.
Ïðèìåðîâ àãðåññèâíîãî, çàõâàòíè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ïðèøåëüöåâ, àêòèâíîñòü êîòîðûõ
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ïðèâîäèëà ê êîðåííîé ïåðåñòðîéêå ìåñòíûõ ñîîáùåñòâ, î÷åíü ìíîãî. Íî ÷åì, êàçàëîñü
áû, ìîæåò ïîâðåäèòü àâòîõòîííîé ôëîðå ïîÿâëåíèå íîâîãî âèäà âîäîðîñëåé, áåçîáèäíûõ
àâòîòðîôîâ? Òåì íå ìåíåå, ìàêðîôèòû-âñåëåíöû äàþò ïðèìåðû íå ìåíåå äðàìàòè÷åñêèå,
÷åì âñåëåíöû-æèâîòíûå. Îñòàíîâèìñÿ íà äâóõ íàèáîëåå ÿðêèõ.

Ðîäèíà çåë¸íîé ñèôîíîâîé âîäîðîñëè Caulerpa taxifolia (ðèñ. 3.42) — Êàðèáñêîå ìî-
ðå. Â 1984 ã. îíà áûëà îáíàðóæåíà â Ñðåäèçåìíîì ìîðå ó ïîáåðåæüÿ Ìîíàêî, â íåïîñðåä-
ñòâåííîé áëèçîñòè îò çíàìåíèòîãî Ìîíàêñêîãî Îêåàíîãðàôè÷åñêîãî ìóçåÿ. Ê 2001 ã. â
ïðèáðåæíûõ âîäàõ Èñïàíèè, Ôðàíöèè, Èòàëèè, Õîðâàòèè è Òóíèñà çàíÿòàÿ åþ ïëîùàäü
ñîñòàâëÿëà óæå áîëåå 120 êì2. Ðàçìíî-
æàÿñü ñ îãðîìíîé ñêîðîñòüþ, â îñíîâ-
íîì, âåãåòàòèâíî, îíà ñòàëà òîïè÷åñêèì
êîíêóðåíòîì ìåñòíîé ðàñòèòåëüíîñòè è
íà÷àëà âûòåñíÿòü «ïîäâîäíûå ëóãà»
Posidonia oceanica, ïðèâîäÿ ê ïåðåñò-
ðîéêå âñåé ôèòàëè. Òàê, íàïðèìåð, íà
çàíÿòûõ êàóëåðïîé ïëîùàäÿõ ÷èñëî âè-
äîâ ðûá ñîêðàòèëîñü âäâîå. Âîäîðîñëü
ïîëó÷èëà òèòóë «killer weed» — «âîäî-
ðîñëü-óáèéöà». Ïîêàçàíî, ÷òî âûäåëÿå-
ìûå êàóëåðïîé ìåòàáîëèòû (êàóëåðïèí)
ïîäàâëÿþò ôîòîñèíòåòè÷åñêóþ àêòèâ-
íîñòü ñðåäèçåìíîìîðñêèõ ìàêðîâîäî-
ðîñëåé: áóðîé Cystoseira barbata f.
aurantia è êðàñíîé Gracilaria bursa-pas-
toris (Ferrer et al., 1997).

Â 2002 ã. êàóëåðïà áûëà îáíàðóæå-
íà ó Þæíîé Êàëèôîðíèè, â ëàãóíå Ñàí-
Äèåãî. Ïðèìåðíî òîãäà æå îíà ïðîíèê-
ëà è â âîäû Àâñòðàëèè. Äîêàçàíî, ÷òî
âñåëåíåö — àêâàðèóìíûé øòàìì C.
taxifolia, ñïîñîáíûé îáèòàòü â áîëåå õîëîäíîé âîäå, ÷åì ïðèðîäíûé. Â ÑØÀ áîðüáó ñ êà-
óëåðïîé âåäóò íà ãîñóäàðñòâåííîì óðîâíå. Ïðàâèòåëüñòâî øòàòà Êàëèôîðíèÿ çàïðåòèëî
å¸ ñîäåðæàíèå, ïðîäàæó è ïðîâîç ÷åðåç òåððèòîðèþ øòàòà. Âëàñòè Ñàí-Äèåãî çàïðåòèëè
ïðåáûâàíèå âèäà â ÷åðòå ãîðîäà. Áûëà ó÷ðåæäåíà South California Caulerpa Action Team
(SCCAT), êîòîðàÿ êîîðäèíèðóåò ïîèñêè íîâûõ ìåñòîîáèòàíèé âñåëåíöà è åãî óíè÷òîæå-
íèå. SCCAT ôèíàíñèðóåòñÿ ãîñóäàðñòâåííûìè îðãàíàìè — îò ìóíèöèïàëüíûõ äî ôåäå-
ðàëüíûõ, à òàêæå ÷àñòíûìè îðãàíèçàöèÿìè. Ïîäîáíûå ó÷ðåæäåíèÿ åñòü è â Àâñòðàëèè.
Ðàçðàáîòàí öåëûé êîìïëåêñ ìåð áîðüáû ñ êàóëåðïîé. Íàïðèìåð, ïðè îáíàðóæåíèè å¸ â
ïðèðîäå ñëåäóåò íåìåäëåííî ñîîáùèòü ïî èçâåñòíûì âñåìó íàñåëåíèþ àäðåñàì è òåëåôî-
íàì, îáðûâêè ñëåäóåò ñîáðàòü â ïîëèýòèëåíîâûé ïàêåò è ñíà÷àëà çàìîðîçèòü, à ïîòîì âû-
áðîñèòü â êîíòåéíåð äëÿ ìóñîðà. Êàòåãîðè÷åñêè çàïðåùåíî âûëèâàòü ñîäåðæèìîå àêâàðè-
óìîâ â ìîðå. Âî Ôðàíöèè âåäóò ýêñïåðèìåíòàëüíûå ðàáîòû ïî èíòðîäóêöèè îáëèãàòíîãî
ïîòðåáèòåëÿ C. taxifolia — ãîëîæàáåðíîãî ìîëëþñêà Elysia subornata. Áîëüøå å¸ ïðàêòè-
÷åñêè íèêòî íå åñò: òàëëîì êàóëåðïû ñîäåðæèò òîêñèíû, âûçûâàþùèå ãèáåëü îáû÷íûõ
ôèòîôàãîâ. Îñíîâíàÿ ñëîæíîñòü áîðüáû ñ êàóëåðïîé — å¸ âåãåòàòèâíîå ðàçìíîæåíèå:
ëþáîé îáðûâîê òàëëîìà ïðîðàñòàåò â íîâîå ðàñòåíèå. Ïîýòîìó ïîïûòêè âûáèðàòü å¸ ñî
äíà òðàëàìè è äðàãàìè ïðèíîñÿò ëèøü âðåìåííûé óñïåõ, à îò÷àñòè äàæå ñïîñîáñòâóþò å¸
äàëüíåéøåìó ðàñïðîñòðàíåíèþ (http://www.algaebase.com; http://en.wikipedia/org./-
wiki/Caulerpa_taxifolia; http://swr.nmfs.noaa.gov/hcd/caulerpa/fastsheet203.htm).
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Âòîðîé ïðèìåð — áóðàÿ âîäîðîñëü Sargassum muticum (ðèñ. 3.43) — ÿïîíñêèé âèä,
êîòîðûé â 1944 ã. ïîïàë íà Òèõîîêåàíñêîå ïîáåðåæüå Àìåðèêè ñ èìïîðòíûìè óñòðèöàìè:
äëÿ ëó÷øåé ñîõðàííîñòè ðàêîâèíû áûëè ïåðåëîæåíû òàëëîìàìè ýòîé âîäîðîñëè. Äàëåå
íà÷àëîñü ïîáåäíîå øåñòâèå ñàðãàññà âäîëü ïîáåðåæüÿ Àìåðèêè (1947 ã. — Îðåãîí,
1963 ã. — Ñåâåðíàÿ Êàëèôîðíèÿ, 1970 ã. — Þæíàÿ Êàëèôîðíèÿ, 1973 ã. — áóõòà Ñàí-
Ôðàíöèñêî), à â íà÷àëå 1970-õ ãã. îí áûë âïåðâûå íàéäåí â Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå (Áðèòàí-
ñêèå î-âà), êàê è ïðåäñêàçûâàë âñåãî çà ãîä äî ýòîãî ñîáûòèÿ îäèí èç èññëåäîâàòåëåé. Â íà-

ñòîÿùåå âðåìÿ ðàñïðîñòðàíåíèå âèäà â Åâðîïå íå-
îáû÷àéíî øèðîêî: Ñðåäèçåìíîå ìîðå, ïîáåðåæüå
Àòëàíòèêè îò Èñïàíèè äî Íîðâåãèè, î. Ãåëüãî-
ëàíä, Áàëòèéñêîå ìîðå.

S. muticum òîëåðàíòåí ê øèðîêîìó ñïåêòðó
óñëîâèé ñðåäû: îí îáèòàåò ïðè òåìïåðàòóðå îò 10
äî 30°Ñ, ñîë¸íîñòè îò 6,8 äî 34‰, ðàñïðîñòðàí¸í
îò ëèòîðàëè äî ãëóáèíû 10 ì. Ñêîðîñòü åãî ðàññå-
ëåíèÿ âäîëü ïîáåðåæüÿ â Þæíîé Àíãëèè — äî 30
êì/ãîä, íà ñåâåðî-çàïàäíîì ïîáåðåæüå Àìåðè-
êè — îêîëî 60 êì/ãîä. Äëèíà ñèëüíî ðàçâåòâë¸í-
íîãî òàëëîìà, íàïîìèíàþùåãî íåîïðÿòíûå ñïó-
òàííûå êîñìû, â ò¸ïëûõ âîäàõ äîñòèãàåò 12 ì, â
âîäàõ Âåëèêîáðèòàíèè — îò 1 äî 4 ì. Ðàññåëåíèå
âèäà ïðîèñõîäèò â îñíîâíîì äðåéôîì îáðûâêîâ
òàëëîìà. Ïîëîâûå ïðîäóêòû â ðåöåïòàêóëàõ ìîãóò
ñîõðàíÿòü æèçíåñïîñîáíîñòü â òå÷åíèå 3 ìåñÿöåâ.
Ðàñòåíèå îäíîäîìíîå, ìóæñêèå è æåíñêèå ãàìåòû

íàõîäÿòñÿ â îäíèõ è òåõ æå ñêàôèäèÿõ, ÷òî, êàê óæå óïîìÿíóòî âûøå, ñëóæèò äîïîëíè-
òåëüíûì ïðåèìóùåñòâîì ïðè òàêîì ñïîñîáå ðàññåëåíèÿ. Áîëåå òîãî: ÿéöåêëåòêè S.
muticum íå ñðàçó âûõîäÿò èç ñêàôèäèé íåïîñðåäñòâåííî â âîäó, à ñêàïëèâàþòñÿ íà ïîâåðõ-
íîñòè ðåöåïòàêóëîâ, ãäå â òå÷åíèå 1–2 äíåé è ïðîèñõîäèò èõ îïëîäîòâîðåíèå. Çäåñü çèãî-
òû ïðîõîäÿò ïåðâûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ äî ìàëåíüêèõ ïðîðîñòêîâ, êîòîðûå îòäåëÿþòñÿ îò ðî-
äèòåëüñêîãî ðàñòåíèÿ, óæå èìåÿ çà÷àòî÷íûå ðèçîèäû. Ýêñïåðèìåíò ñ ñóñïåíçèåé òàêèõ
ïðîïàãóë ïîêàçàë, ÷òî â òå÷åíèå ïåðâûõ 18 äíåé ñóùåñòâîâàíèÿ ñóñïåíçèè îñåäàåò è ïðè-
êðåïëÿåòñÿ ê ñóáñòðàòó 94–100% ïðîïàãóë (ðàçìåðû áåç ðèçîèäà 0,1–0,48 ìì), ÷åðåç 25
äíåé ïðåáûâàíèÿ â ñóñïåíçèè ñïîñîáíîñòü ïðèêðåïèòüñÿ ñîõðàíÿþò 55% (0,57–0,69 ìì),
è ëèøü ÷åðåç 49 ñóòîê ïðîïàãóëû ðàçìåðîì îêîëî 3 ìì òåðÿþò ýòó ñïîñîáíîñòü. Òàêîé
ñïîñîá ðàííåãî ðàçâèòèÿ ñïîñîáñòâóåò åù¸ áîëåå âûñîêîé ýôôåêòèâíîñòè ðàññåëåíèÿ âè-
äà. Â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ áûëî ïðîñëåæåíî ðàñïðîñòðàíåíèå ïëàíêòîííûõ ïðîïàãóë íà
ðàññòîÿíèå 1,3 êì îò ðîäèòåëüñêèõ çàðîñëåé (Deysher, Norton, 1982).

Ïîäîáíî Caulerpa taxifolia, ñàðãàññ âûòåñíÿåò àâòîõòîííóþ äîííóþ ðàñòèòåëüíîñòü,
çàìåùàÿ çàðîñëè Laminaria saccharina, ôóêîèäà Halidrys siliquosa, ìîðñêèõ òðàâ Zostera
marina è Posidonia oceanica. Äëèííûå ïëåòè áûñòðîðàñòóùåãî ñàðãàññà ïåðåêðûâàþò ñâåò
ñâîèì òîïè÷åñêèì êîíêóðåíòàì, à íà ëèòîðàëè, ëîæàñü íà äíî âî âðåìÿ îòëèâà, âûçûâàþò
ãèáåëü ïîïàâøåé ïîä íèõ ðàñòèòåëüíîñòè. Òàëëîì S. muticum ñîäåðæèò ôåíîëû, ÷òî ìî-
æåò óñóãóáëÿòü åãî íåáëàãîïðèÿòíîå âîçäåéñòâèå. Îäíàêî àâòîõòîííûå ýïèôèòû îõîòíî
ïîñåëÿþòñÿ íà åãî òàëëîìàõ (http://www.marlin.ac.uk/species/Sargassummuticum.htm;
http://en.wikipedia.org/wiki/Sargassum; http://jucc.gov.uk/page–1677).

Ïîìèìî âîçäåéñòâèÿ íà ýêîñèñòåìû, ñàðãàññ îáðàñòàåò óñòàíîâêè ìàðèêóëüòóðû (óñ-
òðèöû, ìèäèè). Ïëåòè ñàðãàññà çàáèâàþò ðûáîëîâíûå ñåòè. Ïðåäïðèíèìàåìûå ìåðû
áîðüáû (ðó÷íîé ñáîð, äðàãèðîâêà) íå èìåþò çàìåòíîãî óñïåõà: âñåëåíåö ðàñò¸ò áûñòðåå,
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Ðèñ. 3.43. Sargassum muticum. Ïî
Rueness (1998).



÷åì åãî èçûìàþò èç ìîðÿ. Ðîñò àðåàëà S. muticum â íîâûõ äëÿ íåãî áàññåéíàõ ïðîäîëæà-
åòñÿ, è òðóäíî ïðåäñêàçàòü, ÷òî æä¸ò ìåñòíûå ôèòîöåíîçû â áëèæàéøèå ãîäû.

Ñóêöåññèè è âçàèìîîòíîøåíèÿ ìàêðîôèòîâ
Ïðè îñâîåíèè íîâîãî ñóáñòðàòà ðàñòèòåëüíîñòü ïðîõîäèò íåñêîëüêî ñóêöåññèîííûõ

ñòàäèé (ðèñ. 3.44). Ïåðâûìè (â òå÷åíèå ñóòîê) òâ¸ðäûé ñóáñòðàò çàñåëÿþò äèàòîìåè, ïðè
÷¸ì êàê áåíòîñíûå, òàê è ïëàíêòîííûå. Ïîñëåäíèå, îäíàêî, ÷åðåç íåäåëþ èñ÷åçàþò èç ñî-
îáùåñòâà. Äëÿ ýòîé ñòàäèè õàðàêòåðíî î÷åíü âûñîêîå âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå. ×åðåç 9–12
äíåé ïîÿâëÿþòñÿ ïåðâûå ìàêðîôèòû. Âñå îíè — âûñîêîïðîäóêòèâíûå áûñòðîðàñòóùèå
îïïîðòóíèñòû ñ íèò÷àòûìè èëè òðóá÷àòûìè òàëëîìàìè: çåë¸íûå Ulothrix, Enteromorpha
spp., êðàñíûå Ceramium spp., Polysiphonia è äð. Ðàçâèâàþòñÿ è âåðòèêàëüíûå êîëîíèè äè-
àòîìåé (Navicula). Ýòà ñòàäèÿ ñóêöåññèè äëèòñÿ 30–120 äíåé îò íà÷àëà çàñåëåíèÿ. Å¸ íà-
çûâàþò ôàçîé óëüâîâûõ, ïîñêîëüêó ïðåîáëàäàþùèìè â íåé ÿâëÿþòñÿ óëüâîâûå çåë¸íûå
âîäîðîñëè. Â ïåðåõîäíîì ïåðèîäå ìåæäó ïåðâîé è âòîðîé ôàçàìè âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå
äèàòîìåé ïàäàåò, èõ ïîêðîâ èç ñïëîøíîãî ñòàíîâèòñÿ ïÿòíèñòûì, è ïîñòåïåííî ïåðâûå
«êîëîíèçàòîðû» èñ÷åçàþò. Òðåòüÿ ôàçà (íîðìàëüíî ñòðóêòóðèðîâàííîãî ñîîáùåñòâà) õà-
ðàêòåðèçóåòñÿ ïîÿâëåíèåì è ðàçâèòèåì ìíîãîëåòíèõ ôîðì ñ ìåíüøèìè ñêîðîñòÿìè ðîñòà.
Îíà íà÷èíàåòñÿ ïðèìåðíî ÷åðåç 3 ìåñÿöà. Èçìåíåíèÿ âî ôëîðèñòè÷åñêîì ñîñòàâå ñîîáùå-
ñòâà ñîïðîâîæäàþò ñóùåñòâåííûå ôóíêöèîíàëüíûå èçìåíåíèÿ ïðè ðàçâèòèè ñóêöåññèè:
âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå ïàäàåò ê êîíöó êàæäîé ôàçû è âîçðàñòàåò â íà÷àëå ñëåäóþùåé ïðè
îáùåì òðåíäå óâåëè÷åíèÿ; êîýôôèöèåíò P/B ñòðåìèòåëüíî ïàäàåò îò ïåðâîé ôàçû ê òðå-
òüåé; êîíöåíòðàöèÿ õëîðîôèëëà à, íàïðîòèâ, ñóùåñòâåííî âîçðàñòàåò. Ïîêàçàíî, ÷òî â ïå-
ðåõîäíûå ìîìåíòû îò îäíîé ôàçû ê äðóãîé óâåëè÷èâàåòñÿ ïîòîê ýíåðãèè ÷åðåç ñîîáùåñò-
âî, à ðàññåÿíèå ýíåðãèè ïîñëåäîâàòåëüíî óìåíüøàåòñÿ îò ïåðâîé ôàçû ê òðåòüåé. Ïðè
ýòîì ðàñòèòåëüíîñòü òðåòüåé ôàçû çàâèñèò îò ñòåïåíè ðàçâèòèÿ ðàñòèòåëüíîñòè âòîðîé, â
òî âðåìÿ êàê ôàçà óëüâîâûõ íå çàâèñèò îò ïåðâîé ôàçû, è èíòåíñèâíîñòü å¸ ðàçâèòèÿ îï-
ðåäåëÿåòñÿ òîëüêî ñòðàòåãèÿìè ðîñòà å¸ êîìïîíåíòîâ (Niel, Valera, 1984). Òàêèì îáðàçîì,
âçàèìîâëèÿíèå ìàêðîôèòîâ íà÷èíàåò ñêàçûâàòüñÿ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèè.

Ñòðóêòóðó ôèòîöåíîçîâ îïðåäåëÿþò áèîòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ è àáèîòè÷åñêèå
ôàêòîðû. Áèîòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ ìîãóò áûòü êàê â ïðåäåëàõ ôèòîöåíîçà (êîíêóðåí-
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Ðèñ. 3.44. Ñóêöåññèÿ âîäîðîñëåé íà íîâîì ñóáñòðàòå. Ïî Niell, Valera (1984).



öèÿ çà ñóáñòðàò, ñâåò, áèîãåíû è ò. ä.), òàê è ìåæäó ðàñòåíèÿìè è îñòàëüíûìè êîìïîíåí-
òàìè ñîîáùåñòâà.

Êîíêóðåíöèÿ âëèÿåò íà âîçðàñòíóþ è ðàçìåðíóþ ñòðóêòóðó, à òàêæå íà óñïåõ ðàç-
ìíîæåíèÿ îòäåëüíûõ îñîáåé. Êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü ìàêðîâîäîðîñëåé îïðåäåëÿåòñÿ
âñåì êîìïëåêñîì èõ õàðàêòåðíûõ ÷åðò êàê ìîðôîëîãè÷åñêèõ (ôîðìà è ñòåïåíü ðàçâåòâ-
ë¸ííîñòè òàëëîìà, åãî òîëùèíà è ïðî÷íîñòü), òàê è ôèçèîëîãè÷åñêèõ (÷óâñòâèòåëüíîñòü
ê ñâåòó, ñïîñîáû ïîãëîùåíèÿ è çàïàñàíèÿ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, âûäåëåíèå çàùèòíûõ õè-
ìè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé, ñïîñîáíîñòü ê ìîäèôèêàöèÿì) (Olson, Lubchenco, 1990). 

Ìîæíî âûäåëèòü íåñêîëüêî ìåõàíèçìîâ ðåàëèçàöèè êîíêóðåíòíûõ ñïîñîáíîñòåé
(ðèñ. 3.45): ñïîñîáíîñòü ê èíòåíñèâíîìó ïîòðåáëåíèþ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ; ñïîñîáíîñòü
ê áûñòðîìó çàõâàòó ñóáñòðàòà ñ îáðàçîâàíèåì ïëîòíûõ çàðîñëåé-äåðíîâèí (turf); ñïîñîá-
íîñòü ê íåïîñðåäñòâåííîé òîïè÷åñêîé êîíêóðåíöèè — ò. å. ê ìåõàíè÷åñêîìó âûòåñíåíèþ
êîíêóðåíòîâ ÷åðåç íàðàñòàíèå íà èõ òàëëîìû; àëëåëîõèìè÷åñêîå âîçäåéñòâèå íà êîíêó-
ðåíòîâ (÷åðåç àíòèáèîòèêè è òîêñèíû).

Ïåðâûé ìåõàíèçì èëëþñòðèðóåò âçàèìîîòíîøåíèÿ çåë¸íîé óëüâîâîé Enteromorpha
sp. è êðàñíîé Gracilaria tikvahiae. Åñëè ñîäåðæàíèå ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ â ñðåäå ïîñòî-
ÿííî, òî r-ñòðàòåã ýíòåðîìîðôà âûòåñíÿåò ãðàöèëÿðèþ çà ñ÷¸ò ñóùåñòâåííî áîëåå âûñîêîé
ñêîðîñòè ïîòðåáëåíèÿ. Íî ãðàöèëÿðèÿ èìååò áîëåå âûñîêóþ çàïàñàþùóþ ñïîñîáíîñòü,
ïîýòîìó ïðè çíà÷èòåëüíûõ êîëåáàíèÿõ êîíöåíòðàöèè ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ îíà ïîëó÷àåò
êîíêóðåíòíîå ïðåèìóùåñòâî è âûòåñíÿåò ýíòåðîìîðôó. 

Âòîðîé ìåõàíèçì ñâîéñòâåíåí äåðíîâèíî-îáðàçóþùèì âîäîðîñëÿì. Íà ðèñ. 3.45
ïðåäñòàâëåíà ñèòóàöèÿ, ïðè êîòîðîé ñïîðû Ulothrix ïðîñòî íå èìåþò âîçìîæíîñòè äî-
ñòè÷ü ñóáñòðàòà, ñïëîøü ïîêðûòîãî äåðíîâèíîé ýíòåðîìîðôû. Àíàëîãè÷íàÿ êàðòèíà íà-
áëþäàåòñÿ âî âçàèìîîòíîøåíèÿõ ýíòåðîìîðôû ñ çèãîòàìè Fucus vesiculosus. Îäíàêî, ïðè
ïîÿâëåíèè ôèòîôàãîâ ñèòóàöèÿ ìåíÿåòñÿ: ôèòîôàãè âûåäàþò ïÿòíà â ïîêðîâå ýíòåðîìîð-
ôû, çèãîòû ôóêóñà îñåäàþò â íèõ, è â òå÷åíèå íåêîòîðîãî âðåìåíè ôóêóñ âûòåñíÿåò ýíòå-
ðîìîðôó, êîòîðàÿ ïîëíîñòüþ èñ÷åçàåò ïîä åãî ïîêðîâîì, íî ìîæåò ïåðåéòè ê ýïèôèòèðî-
âàíèþ íà âûðîñøèõ òàëëîìàõ ôóêóñà. Åñëè æå óäàëèòü ôèòîôàãîâ ïîñëå îñåäàíèÿ çèãîò
ôóêóñà, òî ýíòåðîìîðôà äîâîëüíî áûñòðî «çàáü¸ò» ïðîðîñòêè ôóêóñà, çàêðûâ èõ îò ñâåòà.
Ò. å. ïðè îïðåäåëåíèè êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèé ìåæäó âèäàìè ñëåäóåò ó÷èòûâàòü ðàçëè÷-
íóþ êîíêóðåíòíóþ ñïîñîáíîñòü ðàçíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ ñòàäèé.

Òðåòèé ìåõàíèçì ïðåäñòàâëåí íàðàñòàíèåì òàëëîìà îäíîé êîðêîâîé áàãðÿíêè ïî-
âåðõ òàëëîìà äðóãîé. Òàêîå ïðÿìîå óíè÷òîæåíèå òîïè÷åñêîãî êîíêóðåíòà ñðåäè ìàêðîâî-
äîðîñëåé íàáëþäàþò ðåäêî. Îäíàêî ïðèìåðíî òîò æå ìåõàíèçì îáåñïå÷èâàåò óñïåøíîñòü
èíâàçèè îïèñàííûõ âûøå Caulerpa taxifolia è Sargassum muticum.

Íàêîíåö, ÷åòâ¸ðòûé ìåõàíèçì ïîäðàçóìåâàåò õèìè÷åñêîå ïîäàâëåíèå êîíêóðåíòà çà
ñ÷¸ò ýêçîìåòàáîëèòîâ. Íà ðèñóíêå àâòîðû ïðåäñòàâëÿþò åãî êàê ãèïîòåòè÷åñêèé, îäíàêî â
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ïðèðîäå íàáëþäàþòñÿ âïîëíå ðåàëüíûå ïðèìåðû òàêîãî âîçäåéñòâèÿ. Òàëëîìû ìíîãèõ âî-
äîðîñëåé, îñîáåííî èõ ìîëîäûå àêòèâíî ðàñòóùèå ÷àñòè, âûäåëÿþò àíòèáèîòèêè, ïðåïÿò-
ñòâóþùèå ðàçâèòèþ ýïèôèòîâ — êîíêóðåíòîâ çà ñâåò è ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà. Âûøå óïî-
ìÿíóòî óãíåòàþùåå âîçäåéñòâèå ýêçîìåòàáîëèòîâ Caulerpa taxifolia íà äðóãèå ìàêðîâîäî-
ðîñëè. Êðàñíûå êîðàëëèíîâûå âîäîðîñëè âûäåëÿþò ñîåäèíåíèÿ, ïîäàâëÿþùèå ðîñò è äà-
æå óáèâàþùèå ãàìåòîôèòû è þâåíèëüíûå ñïîðîôèòû ëàìèíàðèåâûõ (Denboh et al., 1997).
Â ßïîíèè îáøèðíûå îáëàñòè â ïðèáðåæüå Õîêêàéäî ïîñëå ìàññîâîãî ðàçâèòèÿ ìîðñêèõ
åæåé Strongylocentrotus nudus ëèøèëèñü êîììåð÷åñêè âàæíûõ çàðîñëåé ëàìèíàðèåâûõ è
òåïåðü ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïóñòîøè, ïîêðûòûå ïàíöèðåì êîðêîâûõ è êóñòèñòûõ êîðàëëè-
íîâûõ (Lithophyllum yessoense, Pneophyllum zostericolum, Corallina pilulifera). Ïðè äîñòà-
òî÷íî âûñîêèõ òåìïåðàòóðàõ (10–18°Ñ) îíè âûäåëÿþò áðîìîðãàíè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ, èç
êîòîðûõ ñàìûì òîêñè÷íûì îêàçàëñÿ áðîìîôîðì. Çàìåùåíèå ëàìèíàðèåâûõ êîðàëëèíîâû-
ìè ïîëó÷èëî â ßïîíèè íàçâàíèå «èñîÿêå» è âîøëî â ìåæäóíàðîäíóþ ãèäðîáîòàíè÷åêóþ
òåðìèíîëîãèþ. Âîññòàíîâëåíèå çàðîñëåé ëàìèíàðèåâûõ ïðîèñõîäèò ëèøü ïðè ïîíèæå-
íèè òåìïåðàòóðû (äî 6°Ñ) âî âðåìÿ ñïîðîíîøåíèÿ è ðàçâèòèÿ ïðîðîñòêîâ, ïðè ÷¸ì îäíî-
âðåìåííî ïàäàåò àêòèâíîñòü ïðîèçâîäñòâà òîêñè÷íûõ ýêçîìåòàáîëèòîâ ó êîðàëëèíîâûõ. 

Äîëãîå âðåìÿ ñ÷èòàëè, ÷òî âåðõíèé ïðåäåë âåðòèêàëüíîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ ðàñòè-
òåëüíîñòè îïðåäåëÿþò ôèçè÷åñêèå ôàêòîðû (èíñîëÿöèÿ, èññóøåíèå), à íèæíèé — áèîëî-
ãè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ. Îäíàêî, îêàçàëîñü, ÷òî áèîòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ âëèÿþò è
íà ïîëîæåíèå âåðõíåé ãðàíèöû âîäîðîñëåâûõ ïîÿñîâ. Ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî êàê áèîòè÷åñ-
êèå âçàèìîäåéñòâèÿ, òàê è àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû èìåþò åù¸ è âðåìåííóþ äèíàìèêó —
ñóòî÷íóþ, ñåçîííóþ, ìåæãîäîâóþ, äîëãîïåðèîäíóþ. Íåîáõîäèìî òàêæå ó÷èòûâàòü è îñî-
áåííîñòè öèêëà ðàçâèòèÿ ñàìèõ ìàêðîôèòîâ (Þ. Ïåòðîâ, 1974; Õàéëîâ è äð., 1992). Ïðè-
âåä¸ì íåñêîëüêî ïðèìåðîâ.

Â Âåëèêîáðèòàíèè óäàëåíèå ðàñòèòåëüíîñòè âûøå ïîÿñîâ ôóêîèäîâ (Fucus vesiculo-
sus, F. serratus) è Laminaria digitata âûçâàëî ðàñïðîñòðàíåíèå ýòèõ âèäîâ ââåðõ. Óäàëåíèå
ðàñòèòåëüíîñòè íèæå ïîÿñîâ òåõ æå âîäîðîñëåé, à òàêæå Pelvetia canaliculata, Himanthalia
elongata, F. spiralis âûçâàëî ðàñøèðåíèå ïîÿñîâ ôóêîèäîâ âíèç. Ñëåäîâàòåëüíî, âåðõíÿÿ è
íèæíÿÿ ãðàíèöû ïîÿñîâ îáóñëîâëåíû â íîðìå áèîòè÷åñêèìè âçàèìîîòíîøåíèÿìè (Haw-
kins, Hartnoll, 1985). 

Íà ñêàëèñòûõ ïîáåðåæüÿõ ×èëè äîìèíàíòîì íèæíåëèòîðàëüíîé ðàñòèòåëüíîñòè ÿâ-
ëÿåòñÿ çåë¸íûé êîðêîâûé Codium dimorphum. Åãî ïîêðîâ (ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå îò 35%
â ÿíâàðå äî 62% â èþëå) ðàñïîëàãàåòñÿ óçêîé ïîëîñîé (50–100 ñì) âûøå ïîÿñà ëàìèíàðè-
åâûõ Lessonia nigrescens è Durvillea antarctica. Ëåòîì èç-çà âûñîêèõ òåìïåðàòóð è ïîâû-
øåííîé ñîëíå÷íîé ðàäèàöèè êîëîíèè êîäèóìà îáåñöâå÷èâàþòñÿ è ðåäóöèðóþòñÿ âïëîòü
äî ïîëíîé ãèáåëè. Îñâîáîäèâøèéñÿ ñóáñòðàò î÷åíü áûñòðî êîëîíèçèðóþò ñðåäíåëèòî-
ðàëüíûå âîäîðîñëè (Ulva rigida, Iridaea boriana è äð.), ïðîíèêàÿ òàêèì îáðàçîì ãëóáæå
îáû÷íîé íèæíåé ãðàíèöû ñâîåãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ (ðèñ. 3.46). Ïðè èñêóññòâåííîì óäàëå-
íèè êîëîíèé êîäèóìà íàáëþäàåòñÿ ñóêöåññèÿ, ñîîòâåòñòâóþùàÿ ïðèâåä¸ííîé â íà÷àëå
ýòîãî ðàçäåëà ñõåìå: ïåðâûìè ïîÿâëÿþòñÿ äèàòîìåè è öèàíîáàêòåðèè, èõ áûñòðî ñìåíÿåò
óëüâîâàÿ ôàçà (16 âèäîâ âåðõíå- è ñðåäíåëèòîðàëüíûõ âîäîðîñëåé), à êîäèóì ïîÿâëÿåòñÿ
â ñîîáùåñòâå ëèøü íåñêîëüêî ìåñÿöåâ ñïóñòÿ. Åñëè âðåìÿ åãî ïîÿâëåíèÿ ïðèõîäèòñÿ íà
ëåòî, òî çàâîåâàòü ïðåæíèå ïîçèöèè åìó ìåøàþò ôèòîôàãè: îíè àêòèâíî ïîæèðàþò îñëàá-
ëåííûå îáåñöâå÷åííûå êðàåâûå ó÷àñòêè êîëîíèé. Åñëè æå òåìïåðàòóðíûå óñëîâèÿ íå âû-
çûâàþò óãíåòåíèÿ êîëîíèé êîäèóìà, òî îí âîññòàíàâëèâàåò ñâîé ïîêðîâ. Òàêèì îáðàçîì,
íà ñîñòîÿíèå ïîÿñà êîäèóìà ïðåæäå âñåãî âëèÿþò êëèìàòè÷åñêèå ôàêòîðû è ôèòîôàãèÿ, à
ðàñïðîñòðàíåíèå âãëóáü áîëåå âûñîêî ðàñòóùèõ âèäîâ îãðàíè÷èâàåò òîëüêî ïîÿñ êîäèóìà
(Santelices et al., 1981).

1573. Ñîîáùåñòâà



Ðåãóëÿöèÿ íèæíåé ãðàíèöû ðàñïðîñòðàíåíèÿ âî-
äîðîñëåé çà ñ÷¸ò êîíêóðåíöèè áûëà ïðîñëåæåíà íà
ñêàëèñòîé ëèòîðàëè Íîâîé Àíãëèè (ÑØÀ), ãäå ñðåä-
íþþ ÷àñòü çàíèìàþò çàðîñëè ôóêîèäîâ (Fucus vesicu-
losus, F. distichus f. edentatus), à â íèæíåé ÷àñòè ðàñïî-
ëîæåí ïîÿñ áàãðÿíêè Chondrus crispus («èðëàíäñêèé
ìîõ»). Óäàëåíèå õîíäðóñà ïðèâåëî ê ðàñïðîñòðàíå-
íèþ ôóêîèäîâ â íèæíþþ ëèòîðàëü, ïðè÷¸ì èõ ñîñòî-
ÿíèå (ðàçìåð, ñêîðîñòü ðîñòà, èíòåíñèâíîñòü ðàçìíî-
æåíèÿ) íà íîâîì ìåñòå îêàçàëîñü ìíîãî ëó÷øå, ÷åì â
ïðèâû÷íîì áèîòîïå. Ñëåäîâàòåëüíî, òîëüêî êîíêóðåí-
öèÿ ñî ñòîðîíû õîíäðóñà ìåøàëà ôóêîèäàì ðàñïðîñò-
ðàíèòüñÿ ãëóáæå. Íàëè÷èå õîíäðóñà ïðåïÿòñòâóåò îñå-
äàíèþ è ïðèêðåïëåíèþ çèãîò ôóêóñîâ êàê ìåõàíè÷åñ-
êè, òàê è çà ñ÷¸ò ýêçîìåòàáîëèòîâ. Ïðîðîñòêè ôóêîè-
äîâ, à òåì áîëåå âçðîñëûå ðàñòåíèÿ èíäèôôåðåíòíû ê
ñîñåäñòâó ñ õîíäðóñîì, ò. å. êîíêóðåíöèÿ ïðîÿâëÿåòñÿ
òîëüêî íà ñòàäèè ïðîïàãóë.

Èíòåíñèâíîñòü çàñåëåíèÿ îñâîáîäèâøåéñÿ ïëîùàäè ðåãóëèðîâàëè ôèòîôàãè (Lit-
torina littorea): åñëè ïðè óäàëåíèè õîíäðóñà èõ áûëî ìàëî, òî ôóêîèäû çàíèìàëè äî 100%
îñâîáîäèâøåéñÿ ïîâåðõíîñòè; åñëè æå ìîëëþñêè áûëè îáèëüíû, òî îáðàçîâûâàëèñü ðàç-
ðåæåííûå çàðîñëè ôóêîèäîâ. Òàêèì îáðàçîì, êîíêóðåíöèÿ îïðåäåëÿåò ñàìó çîíàëüíîñòü
ëèòîðàëè (íàëè÷èå/îòñóòñòâèå âèäà), à ôèòîôàãèÿ — èíòåíñèâíîñòü ðàçâèòèÿ âèäà âíóò-
ðè ïîÿñà. ×òî êàñàåòñÿ îãðàíè÷åíèÿ ïîÿñà Chondrus, òî åãî âåðõíÿÿ ãðàíèöà îïðåäåëÿåòñÿ
âðåìåíåì îñóøåíèÿ, íîðìàëüíûì äëÿ ôóêîèäîâ, íî ÷ðåçìåðíûì äëÿ áàãðÿíîê, à íèæ-
íÿÿ — àêòèâíîñòüþ ìîðñêèõ åæåé. Òàì, ãäå åæåé íåò, õîíäðóñ ñïîñîáåí ïðîíèêàòü â ñóá-
ëèòîðàëü äî ãëóáèíû 10–20 ì (Lubchenco, 1980).

Íà ñêàëèñòîì ïîáåðåæüå Êàëèôîðíèè íà ãëóáèíàõ 0,3–2,3 ì îáèòàþò ëàìèíàðèåâàÿ
Eisenia arborea, ôóêîèä Halidrys dioica è áàãðÿíêà Pterocladia capillacea (ðèñ. 3.47). Êðóï-
íûå, äî 80 ñì äëèíîé, òàëëîìû ýéñåíèè îáðàçóþò ïëîòíûé ïîëîã (äî 95% ïðîåêòèâíîãî

ïîêðûòèÿ), ïîä êîòîðûì âûæèâàåò ïòåðî-
êëàäèÿ, ñïîñîáíàÿ æèòü â çàòåíåíèè ïîä
ïîëîãîì ýéñåíèè (ïîãëîùàþùåãî äî 90%
ïîâåðõíîñòíîé ñîëíå÷íîé ðàäèàöèè). Äëÿ
õàëèäðèñà æå ýòîãî êîëè÷åñòâà ñâåòà íåäî-
ñòàòî÷íî. Ôóêîèä çàíèìàåò áîëåå âûñîêèé
ãîðèçîíò ëèòîðàëè, à òàêæå íåáîëüøèå ïÿò-
íà âíóòðè ïîÿñà ýéñåíèè, ãäå îíà îòñóòñò-
âóåò, è åãî ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå çäåñü íå
ïðåâûøàåò 20%. Ïîñëå óäàëåíèÿ ýéñåíèè
íà÷èíàåòñÿ áóðíûé ðîñò õàëèäðèñà, êîòî-
ðûé ïîëíîñòüþ âûòåñíÿåò ïòåðîêëàäèþ çà
6 ìåñÿöåâ. Â òåõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, ãäå õàëè-
äðèñ ðåäîê èëè âîâñå îòñóòñòâóåò, ïòåðî-
êëàäèÿ (è ðÿä äðóãèõ âîäîðîñëåé èç íèæíå-
ãî ÿðóñà çàðîñëåé ýéñåíèè) ïðåêðàñíî ðàç-
âèâàåòñÿ âíå çàðîñëåé ýéñåíèè, íî ïðè íà-
ëè÷èè õàëèäðèñà îíà ñîñðåäîòî÷åíà èìåí-
íî ïîä ñïàñèòåëüíûì ïîëîãîì. Ïðèðîäíîå
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Codium dimorphum

äðóãèå âîäîðîñëè

Ðèñ. 3.46. Äèíàìèêà
ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ íà

ëèòîðàëè ×èëè. Ïî Santelices et
al. (1981).

Pterocladia

Eisenia
Halidrys

Ðèñ. 3.47. Âçàèìîäåéñòâóþùèå
êàëèôîðíèéñêèå âîäîðîñëè. Ïî Abbott,

Hollenberg (1976).
Ðàçìåðû âîäîðîñëåé ïðîïîðöèîíàëüíû ïðèðîäíûì.



ðàçðóøåíèå çàðîñëåé ýéñåíèè ñèëüíûìè øòîðìàìè ïðèâåëî ê çàõâàòó îñâîáîäèâøåéñÿ
ïëîùàäè õàëèäðèñîì, ïðè÷¸ì åãî ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå äîñòèãëî 80%, à ñîñòîÿíèå çà-
ðîñëåé âûøå è íèæå ðàçðóøåííîãî ïîÿñà ýéñåíèè íå èçìåíèëîñü. Î÷åâèäíî, ÷òî èìåííî
ýòîò ãîðèçîíò ÿâëÿåòñÿ îïòèìàëüíûì äëÿ õàëèäðèñà. Òàêèì îáðàçîì, ðàñïðîñòðàíåíèå
Halidris îïðåäåëÿåò êîíêóðåíöèÿ ñ Eisenia, à Pterocladia ðàçâèâàåòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî áëà-
ãîäàðÿ Eisenia (Kastendiek, 1982).

Ïðîäóêòèâíîñòü ñîîáùåñòâ è æèçíåííûå ñòðàòåãèè âîäîðîñëåé. 
Ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíûé ïîäõîä ê èçó÷åíèþ ñîîáùåñòâ ìàêðîôèòîâ

Íà÷èíàÿ ðàçãîâîð î ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè, ñíà÷àëà êîñí¸ìñÿ ìèôîâ, êîòîðûå, êàê íè
ñòðàííî, áûòóþò äàæå ñðåäè áèîëîãîâ. Ïîíÿòèå «áîëüøàÿ áèîìàññà» — ñîâñåì íå çíà÷èò
«âûñîêàÿ ïðîäóêòèâíîñòü». Ôèòîïëàíêòîí, ñîñòîÿùèé èç ìíîæåñòâà ìèêðîñêîïè÷åñêèõ
êëåòîê, âî ìíîãî ðàç ïðîäóêòèâíåå äóáîâîé ðîùè. Òî æå îòíîñèòñÿ è ê ðàçìåðàì îòäåëü-
íîãî îðãàíèçìà: èíòåíñèâíîñòü îáìåíà âåùåñòâ ó ìåëêîãî îðãàíèçìà (íàïðèìåð, ó çåìëå-
ðîéêè) ãîðàçäî âûøå, ÷åì ó êðóïíîãî (ñëîíà)*. 

Âòîðîé ìèô êàñàåòñÿ ñóáúåêòèâíîãî âîñïðèÿòèÿ ïîíÿòèÿ «ïðîäóêöèÿ»: àâòîðó ýòèõ
ñòðîê äîâåëîñü ñëûøàòü äîêëàä, â êîòîðîì âûñî÷àéøàÿ ïðîäóêöèÿ ôèòîïëàíêòîíà â ýâò-
ðîôèðîâàííîé áóõòå ïðåïîäíîñèëàñü êàê ÿâëåíèå áëàãîïðèÿòíîå è ïîëåçíîå, õîòÿ «öâåòó-
ùàÿ» âîäà â áóõòå äóðíî ïàõëà è íàïîìèíàëà íåñâåæèé ñóï. Òàê ÿâíî ïîëîæèòåëüíûé îò-
òåíîê ñëîâîñî÷åòàíèÿ «âûñîêàÿ óðîæàéíîñòü» èñêóññòâåííûõ ýêîñèñòåì (ïîëåé è îãîðî-
äîâ) ïåðåíîñèòñÿ è íà «âûñîêóþ ïðîäóêöèþ» ýêîñèñòåì åñòåñòâåííûõ. Ñîáñòâåííî ñàìèì
ýêîñèñòåìàì áåçðàçëè÷íî, ÷åãî â íèõ ìíîãî — äèâíûõ îðõèäåé èëè òîêñè÷íûõ öèàíîáàê-
òåðèé. Íå âñ¸ ðàâíî òîëüêî ÷åëîâåêó, êîòîðîìó ïðåäñòîèò æèòü ñðåäè òåõ èëè äðóãèõ.
Ïðîôåññîð Â.Í. Ìàêñèìîâ, çàâ. êàôåäðîé ýêîëîãèè áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà ÌÃÓ
èìåíè Ì.Â. Ëîìîíîñîâà, íå óñòà¸ò ïîâòîðÿòü, ÷òî íå íàäî îõðàíÿòü ïðèðîäó, ïîòîìó ÷òî
îíà ñàìà ïðåêðàñíî ñïðàâèòñÿ. Âåñü âîïðîñ òîëüêî â òîì, ñìîæåò ëè ÷åëîâåê ñóùåñòâîâàòü
â ýòîé íîâîé ïðèðîäå, à çíà÷èò — îõðàíÿòü íàäî ñðåäó îáèòàíèÿ ÷åëîâåêà. Òàêàÿ ïîñòà-
íîâêà âîïðîñà, íà íàø âçãëÿä, ãîðàçäî áîëåå äîõîä÷èâà.

Ýòà ïðåàìáóëà èìååò ñàìîå íåïîñðåäñòâåííîå îòíîøåíèå ê òåìàòèêå äàííîãî ðàçäå-
ëà. Ïðîäóêöèÿ Ìèðîâîãî îêåàíà èãðàåò êîëîññàëüíóþ ðîëü â æèçíè ÷åëîâåêà. È ðå÷ü íå
òîëüêî î ðûáå è ïðî÷èõ ïîëåçíûõ ãèäðîáèîíòàõ — õîòÿ èõ «óðîæàéíîñòü» íàïðÿìóþ çà-
âèñèò îò ñîñòîÿíèÿ ñðåäû èõ îáèòàíèÿ. Ïðèáðåæíûå çàðîñëè ìàêðîôèòîâ íå òîëüêî ïî-
ñòàâëÿþò ìàññó ïîëåçíîãî ñûðüÿ äëÿ ïèùåâîé, ôàðìàöåâòè÷åñêîé, ëàêîêðàñî÷íîé è äàæå
ìåáåëüíîé ïðîìûøëåííîñòè (ëó÷øèìè ñ÷èòàþòñÿ èñïîêîí âåêó ìàòðàñû, íàáèòûå ñóø¸-
íîé ìîðñêîé òðàâîé). Îíè îáåñïå÷èâàþò ïðèåìëåìîå äëÿ ÷åëîâåêà è æèâîòíûõ êà÷åñòâî
ñðåäû, îáåñïå÷èâàÿ àýðàöèþ è ñàìîî÷èùåíèå ïðèáðåæíûõ âîä. «Çäîðîâûå», ñáàëàíñèðî-
âàííûå ñîîáùåñòâà, ñîñòîÿùèå èç ìíîãèõ êîìïîíåíòîâ, ôóíêöèîíèðóþò èìåííî òàê, êàê
íóæíî ÷åëîâåêó, äàæå åñëè îí ýòîãî íå ïîíèìàåò. Ñîîáùåñòâà ñ íàðóøåííûì áàëàíñîì
ýëåìåíòîâ ìîãóò ãîðàçäî ýôôåêòèâíåå èñïîëüçîâàòü ïðèðîäíûå ðåñóðñû, ïðîäóöèðîâàòü
ãîðàçäî áîëüøå ôèòîìàññû, íî âîò íóæíà ëè òàêàÿ ôèòîìàññà ÷åëîâåêó — âîïðîñ ñîâñåì
íåïðàçäíûé. Ìû óæå óïîìèíàëè «öâåòåíèå» çåë¸íîé íèò÷àòêè Cladophora spp. â Àíàï-
ñêîé áóõòå, èç-çà ÷åãî çíàìåíèòûé êóðîðò òåðÿåò ñâîþ ðåêðåàöèîííóþ ïðèâëåêàòåëüíîñòü
(Vershinin, Kamnev, 2001).

Î÷åâèäíî, ÷òî èçó÷åíèå çàêîíîìåðíîñòåé è ìåõàíèçìîâ ôîðìèðîâàíèÿ ïåðâè÷íîé
ïðîäóêöèè èìååò èñêëþ÷èòåëüíî áîëüøîå òåîðåòè÷åñêîå è ïðàêòè÷åñêîå çíà÷åíèå îñî-

1593. Ñîîáùåñòâà

* Âîäîðîñëè, âïðî÷åì, äàþò è ñîâåðøåííî ïðîòèâîïîëîæíûé ïðèìåð: ìàëåíüêèå êîðàëëèíîâûå ðî-
äîëèòû ìåäëåííî ðàñòóò äåñÿòêè è äàæå ñîòíè ëåò, ò. å. èõ ìåòàáîëèçì î÷åíü çàìåäëåí, à ãèãàíòñêèé
Nereocystis — îäíîëåòíèê, ò.å. ñêîðîñòü åãî ìåòàáîëèçìà î÷åíü âûñîêà. Íî ýòî — òå ñàìûå èñêëþ-
÷åíèÿ, êîòîðûå ïîäòâåðæäàþò ïðàâèëî, êàê áóäåò âèäíî èç äàëüíåéøåãî.



áåííî â íàøå âðåìÿ, êîãäà àíòðîïîãåííîå çàãðÿçíåíèå ìîðåé è îêåàíîâ ïðèîáðåëî ãëî-
áàëüíûé õàðàêòåð. Ðàñòèòåëüíûå ñîîáùåñòâà ïåðâûìè ðåàãèðóþò íà ýâòðîôèêàöèþ è äðó-
ãèå àíòðîïîãåííûå íàðóøåíèÿ èçìåíåíèåì ñòðóêòóðíûõ è ïðîäóêöèîííûõ õàðàêòåðèñ-
òèê. Â ðÿäå ìîðåé, îñîáåííî â òåõ, ãäå âîäîîáìåí ñ îêåàíîì çàòðóäí¸í èç-çà óçîñòè ïðî-
ëèâîâ (×¸ðíîå, Áàëòèéñêîå), â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ íàáëþäàëàñü êàòàñòðîôè÷åñêàÿ äå-
ãðàäàöèÿ îëèãîñàïðîáíûõ ñîîáùåñòâ, êîòîðûå çàìåùàëèñü âûñîêîïðîäóêòèâíûìè ìåçî-
è ïîëèñàïðîáíûìè. Â ×¸ðíîì ìîðå ýòîò ïðîöåññ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðèîñòàíîâèëñÿ, à â
Áàëòèêå èä¸ò ïîëíûì õîäîì. Ïîíèìàíèå ñóùíîñòè äàííûõ ïðîöåññîâ íåîáõîäèìî äëÿ ìè-
íèìèçàöèè ïîñëåäñòâèé õîçÿéñòâåííîé äåÿòåëüíîñòè, êîððåêöèè çàêîíîäàòåëüñòâà, âûðà-
áîòêè ðàçóìíûõ ìåëèîðàöèîííûõ ïîäõîäîâ.

Òåïåðü îïðåäåëèìñÿ ñ òåðìèíîëîãèåé, êîòîðàÿ, êàçàëîñü áû, ïðèâû÷íà è øèðîêî èñ-
ïîëüçóåòñÿ, îäíàêî ÷àñòî — ñîâåðøåííî áåçãðàìîòíî. Áèîìàññà — ýòî «óðîæàé íà êîð-
íþ», standing crop, èëè standing stock â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå. Îíà èìååò ðàçìåðíîñòü
ã èëè êã íà ì2 (èëè, íàïðèìåð, ò/ãà). Áèîìàññó ôèòîïëàíêòîíà îïðåäåëÿþò â îáú¸ìå âîäû,
ò. å. âìåñòî ì2 èñïîëüçóþò ì3 (èëè ëèòð). Òåðìèíû «áèîìàññà» è «ìàññà» èëè «ôèòîìàññà»
íè â êîåì ñëó÷àå íå òîæäåñòâåííû: áèîìàññà âñåãäà ïðèâÿçàíà ê ïëîùàäè, ïîýòîìó âûðà-
æåíèÿ òèïà: «áèîìàññà òàêèõ-òî âîäîðîñëåé â òàêîì-òî âîäî¸ìå ñîñòàâëÿåò ñòîëüêî-òî
òîíí» — áåçãðàìîòíû è íåïðèåìëåìû. Íå ìåíåå áåçãðàìîòíî è âûðàæåíèå «áèîìàññà ðàñ-
òåíèÿ», âñ¸ ÷àùå âñòðå÷àþùååñÿ â îòå÷åñòâåííîé ëèòåðàòóðå: ó ðàñòåíèÿ, äàæå îãðîìíî-
ãî, ìîæåò áûòü òîëüêî ìàññà. Áèîìàññà — ñòàòè÷åñêèé ïîêàçàòåëü, å¸ îïðåäåëÿþò «çäåñü
è ñåé÷àñ». 

Ñ òåðìèíàìè ïðîäóêöèÿ è ïðîäóêòèâíîñòü ñâÿçàíà ñàìàÿ áîëüøàÿ ïóòàíèöà â îï-
ðåäåëåíèÿõ. Ðàçëè÷íûå àâòîðû òðàêòóþò èõ ïî-ðàçíîìó, ÷àñòî óïîòðåáëÿÿ êàê ñèíîíèìû,
òåì áîëåå, ÷òî åäèíèöà èçìåðåíèÿ ó íèõ îäíà — êîëè÷åñòâî ñèíòåçèðîâàííîãî îðãàíè÷å-
ñêîãî âåùåñòâà (â âèäå ñóõîé ìàññû èëè â ïåðåñ÷¸òå íà óãëåðîä) íà åäèíèöó ïëîùàäè çà
îïðåäåë¸ííûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè (íàïðèìåð, ã Ñ/ì2 â ãîä). Èñïîëüçóþò è ýíåðãåòè÷åñ-
êèé ýêâèâàëåíò âåùåñòâà, èçìåðÿÿ ïðîäóêöèþ è/èëè ïðîäóêòèâíîñòü â êêàë/ì2 â ãîä. Ìíî-
ãèå àâòîðû, èñïîëüçóÿ òå æå òåðìèíû, âêëþ÷àþò â åäèíèöó èçìåðåíèÿ åù¸ è åäèíèöó ìàñ-
ñû (èëè ïîâåðõíîñòè) ðàñòåíèÿ èëè ïîïóëÿöèè. Ñòðîãî ãîâîðÿ, ïðè ýòîì ïîëó÷àåòñÿ óäåëü-
íàÿ ïðîäóêöèÿ (èëè ïðîäóêòèâíîñòü), íî òàê ïî÷òè íèêîãäà íå ïèøóò.
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Ðèñ. 3.48. Ñðàâíèòåëüíàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêòèâíîñòü ìîðñêèõ è íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ.
Ìîðñêèå — ãîðèçîíòàëüíûå ëèíèè, ïóíêòèð — îöåíêà ïðîäóêöèè ïî áèîìàññå. Íàçåìíûå (âåðòèêàëüíûå ëè-
íèè): 1 — ñðåäíåâîçðàñòíàÿ äóáðàâà, Íüþ-Éîðê; ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûå çåðíîâûå; 2 — ìîëîäûå ïîñàäêè ñîñíû,
Àíãëèÿ, ïîëÿ ñàõàðíîé ñâ¸êëû; 3 — çðåëûé òðîïè÷åñêèé äîæäåâîé ëåñ, Ïóýðòî-Ðèêî; 4 — ëþöåðíà, 5 —
ñàõàðíûé òðîñòíèê. Ïî E.P. Îdum (1971); Mann (1973); Brinkhuis (1977) è äðóãèì èñòî÷íèêàì. 

Thalassia, Êàðèáñêîå ìîðå
Macrocystis, Êàëèôîðíèÿ

Zostera, Äàíèÿ è øòàò Âàøèíãòîí

Laminaria, Êàíàäà, Àòëàíòèêà

Spartina, Ñåâåðíàÿ Àìåðèêà, Àòëàíòèêà
Thalassia, Èíäèéñêèé îêåàí

Macrocystis, Èíäèéñêèé îêåàí

Zostera, Àëÿñêà

ìàíãðû, Ïóýðòî-Ðèêî
ìàíãðû, Ôëîðèäà

ïðèáðåæíûé ïëàíêòîí
ïëàíêòîí îòêðûòîãî ìîðÿ

÷èñòàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ, ã Ñ/ì  â ãîä2
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Âàëîâàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ (total primary production) — ýòî òî êîëè÷åñòâî îð-
ãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, êîòîðîå îáðàçóåòñÿ â ïðîöåññå ôîòîñèíòåçà íà îïðåäåë¸ííîé ïëî-
ùàäè çà îïðåäåë¸ííîå âðåìÿ, èëè, ïî îïðåäåëåíèþ Ð. Óèòòåêåðà (1980), òà ýíåðãèÿ, êîòî-
ðàÿ ñâÿçàíà â ýòîì âåùåñòâå. Â îòëè÷èå îò íå¸ ÷èñòàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ (net primary
production, net photosynthesis) — ýòî òî êîëè÷åñòâî ñèíòåçèðîâàííîãî îðãàíè÷åñêîãî âå-
ùåñòâà, êîòîðîå ïîøëî íà ñòðîèòåëüñòâî òåëà ðàñòåíèÿ, çà âû÷åòîì ðàñõîäîâ íà äûõàíèå.
Äëÿ ïîïóëÿöèé èëè ïîñàäîê îäíîëåòíèõ ðàñòåíèé áèîìàññà ìîæåò ñîâïàäàòü ñ ïðîäóêöè-
åé: ÷òî âûðîñëî èç ñåìÿí èëè ñïîð, ò. å. ïðàêòè÷åñêè ñ íóëÿ, — òî è åñòü è ïðîäóêöèÿ (ñ
ìîìåíòà íà÷àëà ðîñòà), è áèîìàññà (íà äàííûé ìîìåíò). Äëÿ ìíîãîëåòíèêîâ ýòè ïîíÿòèÿ
(âåðíåå èõ ÷èñëåííûå âûðàæåíèÿ) ñîâïàäàþò òîëüêî â ïåðâûé âåãåòàöèîííûé ñåçîí. Äà-
ëåå îñòàþùèåñÿ ìíîãîëåòíèå ñòðóêòóðû (ñêåëåòíûå: ñòâîëû è âåòêè äåðåâüåâ è êóñòîâ,
ñòâîëèêè ëàìèíàðèé, ñòâîëèêè è «âåòâè» ôóêîèäîâ; èëè ïîäçåìíûå — êîðíè, êîðíåâèùà,
ðèçîìû è ðèçîèäû) èëè ñîâñåì íå âíîñÿò ñâîé âêëàä â ïðîäóêöèþ, èëè æå îí ãîðàçäî íè-
æå, ÷åì ó àññèìèëÿöèîííûõ ñòðóêòóð (ëèñòüåâ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé, ëèñòîâûõ ïëàñòèí
ìíîãîëåòíèõ âîäîðîñëåé). ×èñòàÿ ïðîäóêöèÿ ïðîùå âñåãî îïðåäåëÿåòñÿ ïî ðàçíèöå íà-
÷àëüíîé è êîíå÷íîé áèîìàññû ïîïóëÿöèè èëè ìàññû îäíîãî ðàñòåíèÿ.

Â ñòàðîé ñîâåòñêîé ëèòåðàòóðå òåðìèí ïðîäóêòèâíîñòü òðàêòîâàëè êàê ñèíîíèì òåð-
ìèíà «ïëîäîðîäèå»: ïðîäóêòèâíîñòü âîäî¸ìà = ïëîäîðîäèå ïî÷âû, ò. å. íåêîå ñâîéñòâî òî-
ãî èëè èíîãî áèîòîïà èëè ñîîáùåñòâà. Íà ñàìîì äåëå ïðîäóêòèâíîñòü ÿâëÿåòñÿ ïîêàçà-
òåëåì äèíàìè÷åñêèì: îí äåìîíñòðèðóåò ïîòåíöèàëüíóþ ñïîñîáíîñòü ðàñòåíèÿ, ïîïóëÿ-
öèè èëè ñîîáùåñòâà ñîçäàâàòü ïðîäóêöèþ íà îïðåäåë¸ííîé ïëîùàäè â åäèíèöó âðåìåíè.
Êîðî÷å ãîâîðÿ, àâòîðàì ñëåäóåò îãîâàðèâàòü, ÷òî îíè èìåþò â âèäó ïîä òåì èëè èíûì òåð-
ìèíîì, òîãäà ïóòàíèöû áóäåò ìåíüøå.

Ïðîäóêòèâíîñòü äîííîé ðàñòèòåëüíîñòè çàâèñèò îò ìíîãèõ ôàêòîðîâ: îñâåù¸ííîñ-
òè (âåðíåå, ôîòîñèíòåòè÷åñêè àêòèâíîé ðàäèàöèè — ÔÀÐ, ëåæàùåé â äèàïàçîíå 400–700
íì); íàëè÷èÿ äîñòóïíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ; èíòåíñèâíîñòè ãèäðîäèíàìèêè, îáåñïå÷è-
âàþùåé ïðèòîê ýòèõ âåùåñòâ ê òàëëîìàì è ò. ä. Îäíèì èç íàèáîëåå âàæíûõ ôàêòîðîâ ÿâ-
ëÿåòñÿ ôîðìà ñàìîãî òàëëîìà, êîòîðàÿ îïðåäåëÿåò åãî ñïîñîáíîñòü èñïîëüçîâàòü ïðèðîä-
íûå ðåñóðñû, ò.å. æèçíåííóþ ñòðàòåãèþ òîãî èëè èíîãî âèäà ìàêðîôèòîâ. Â ñîîáùåñòâå
ñîâîêóïíîñòü ðàñòåíèé ñòðîèò ñëîæíóþ ñèñòåìó âçàèìîîòíîøåíèé ñî ñðåäîé è äðóã ñ
äðóãîì, ïðè ÷¸ì îñíîâíóþ ðîëü çäåñü èãðàåò âçàèìîðàñïîëîæåíèå ðàñòåíèé, ïðîñòðàíñò-
âåííîå ñòðóêòóðèðîâàíèå ñîîáùåñòâà, îáåñïå÷èâàþùåå åãî îïòèìàëüíîå ôóíêöèîíèðîâà-
íèå. Ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíîå íàïðàâëåíèå, èçó÷àþùåå çàâèñèìîñòü ïðîäóêöèîííûõ è
èíûõ õàðàêòåðèñòèê îò ìîðôîëîãèè òàëëîìîâ îòäåëüíûõ âèäîâ è ñòðóêòóðíûõ îñîáåííî-
ñòåé ôèòîöåíîçà è áàçèðóþùååñÿ íà ïðèíöèïå òî÷íîãî ñîîòâåòñòâèÿ ñòðóêòóðû è ôóíê-
öèè, ñòàëî îäíèì èç îñíîâíûõ íàïðàâëåíèé ñîâðåìåííîé ãèäðîáîòàíèêè (Õàéëîâ è äð.,
1992). 

Ìû óïîìèíàëè âûøå ðÿä ñèñòåì æèçíåííûõ ôîðì âîäîðîñëåé (den Hartog, 1959;
Ê. Ïåòðîâ, 2004), íî ñóùåñòâóþò è äðóãèå. Îäíàêî, ïî÷òè âñå îíè, áàçèðóÿñü íà ìîðôîëî-
ãèè òàëëîìà, íå ó÷èòûâàþò àäàïòàöèîííîå çíà÷åíèå ôîðìû. Ñèñòåìà, îñíîâàííàÿ íà ìîð-
ôî-ôóíêöèîíàëüíîì ïîäõîäå, áûëà ïðåäëîæåíà M.M. Littler (1980) äëÿ èññëåäîâàíèÿ ïåð-
âè÷íîé ïðîäóêòèâíîñòè ìàêðîôèòîáåíòîñà ñêàëèñòûõ ìåñòîîáèòàíèé òèõîîêåàíñêîãî ïî-
áåðåæüÿ Ñåâåðíîé Àìåðèêè. Áûëè âûäåëåíû ñëåäóþùèå ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíûå ãðóïïû
ìàêðîâîäîðîñëåé: 1) ñ òàëëîìîì òîíêî-òðóá÷àòûì èëè òîíêî-ïëàñòèí÷àòûì; 2) ñ íèò÷à-
òûì — òîíêèì íåðàçâåòâë¸ííûì èëè ðàçâåòâë¸ííûì òàëëîìîì; 3) ñ ãðóáûì ðàçâåòâë¸í-
íûì òàëëîìîì; 4) ñ òàëëîìîì èç òîëñòûõ «âåòâåé» èëè ïëàñòèí; 5) ñ ÷ëåíèñòûì èçâåñòêî-
âûì è 6) ñ êîðêîâûì, áîëåå èëè ìåíåå êàëüöèíèðîâàííûì.

Íàèâûñøèå ïîêàçàòåëè ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè äåìîíñòðèðóþò ïî÷òè èñêëþ÷èòåëü-
íî çåë¸íûå è êðàñíûå ýôåìåðîèäû, à èç áóðûõ — ëèøü íèò÷àòûå ôîðìû, ò. å. âèäû-îïïîð-
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Ðèñ. 3.49. Ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíûå ãðóïïû âîäîðîñëåé. Äàííûå ïî ïðîäóêöèè ïî Littler et al.
(1983), ðèñóíêè âîäîðîñëåé ïî Taylor (1960); Abbot, Hollenberg (1976); Rueness (1998).



òóíèñòû. Ëàìèíàðèåâûå, ôîðìèðóþùèå ãèãàíò-
ñêèå «ìîðñêèå ëåñà», ò. å. äàþùèå êîëîññàëüíóþ
áèîìàññó, ïî ïðîäóêòèâíîñòè ñèëüíî óñòóïàþò
ýòîé ìåëî÷è. Òàêèì îáðàçîì, ñîîòíîøåíèå ïðî-
äóêöèè è áèîìàññû (P/B-êîýôôèöèåíò) ñóùåñò-
âåííî âûøå ó âèäîâ ñ íåáîëüøèìè òîíêèìè ïðè-
ìèòèâíî óñòðîåííûìè òàëëîìàìè. ×èñòàÿ ïðî-
äóêöèÿ ðàçëè÷àåòñÿ ó ïåðå÷èñëåííûõ ãðóïï íà
ïîðÿäêè: äëÿ ïåðâîé (Ulva, Petalonia, Porphyra)
— 5,16 ìã Ñ/ã â ÷àñ (ïðè ÷¸ì ìàêñèìàëüíûå çíà-
÷åíèÿ äîñòèãàþò 10–11); äëÿ âòîðîé (Cla-
dophora, Chaetomorpha, Ceramium) — 2,47; äëÿ
òðåòüåé (Codium, Laurencia, Gigartina) — 1,3;
äëÿ ÷åòâ¸ðòîé (Padina, Gracilaria, Sargassum,
Fucus, Laminaria) — 0,76; äëÿ ïÿòîé (Corallina,

Jania, Amphiroa) — 0,45 è äëÿ øåñòîé (Neogoniolithon, Lithothamnion, Hydrolithon, Peysso-
nnelia) — âñåãî ëèøü 0,07 ìã Ñ/ã â ÷àñ, ÷òî â 74 ðàçà ìåíüøå, ÷åì ó ïåðâîé ãðóïïû (Lit-
tler, Arnold, 1982). Àíàëîãè÷íîå èññëåäîâàíèå, ïðîâåä¸ííîå â òðîïè÷åñêèõ âîäàõ (íà áà-
ðüåðíîì ðèôå ó ïîáåðåæüÿ Áåëèçà), äàëî íåñêîëüêî îòëè÷àþùèåñÿ ðåçóëüòàòû: äëÿ ïåðâîé
ãðóïïû — 5,06 ìã Ñ/ã â ÷àñ; äëÿ âòîðîé — 5,65; äëÿ òðåòüåé — 1,09; äëÿ ÷åòâ¸ðòîé — 0,88;
äëÿ ïÿòîé — 0,18 è äëÿ øåñòîé — 0,02 ìã Ñ/ã â ÷àñ (Littler et al., 1983) (ðèñ. 3.49). Íåñìî-
òðÿ íà èíâåðñèþ ðåçóëüòàòîâ â äâóõ ïåðâûõ, ñàìûõ ïðîäóêòèâíûõ ãðóïïàõ, îñíîâíàÿ òåí-
äåíöèÿ îñòàëàñü ïðåæíåé. È äàæå ïîëó÷åííûå çíà÷åíèÿ äëÿ ãðóïï áëèçêè, íåñìîòðÿ íà
ðàçíûå îêåàíû è êëèìàòè÷åñêèå çîíû. 

Ïî÷åìó òàê ïîëó÷àåòñÿ? Äåëî â òîì, ÷òî ïðîäóêòèâíîñòü ðàñòåíèé (è ìàêðîâîäîðîñ-
ëåé â òîì ÷èñëå) ñâÿçàíà ñ òàêèì ïàðàìåòðîì, êàê óäåëüíàÿ ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè (ÓÏÏ)
ôîòîñèíòåçèðóþùèõ îðãàíîâ — S/W, ãäå S — ïëîùàäü ýòèõ îðãàíîâ, à W — èõ ìàññà. Ó
âîäîðîñëåé, êîòîðûå íå òîëüêî ôîòîñèíòåçèðóþò, íî è ïîãëîùàþò ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà
ïîâåðõíîñòüþ ñëîåâèùà, ýòà çàâèñèìîñòü åùå áîëüøå, ÷åì ó âûñøèõ ðàñòåíèé. Íàçåìíûå
áîòàíèêè ïðåäïî÷èòàþò îáðàòíûé ïîêàçàòåëü W/S, íàçûâàåìûé óäåëüíàÿ ïîâåðõíîñòíàÿ
ïëîòíîñòü. Ê.Ì. Õàéëîâ (1988) íà æèâûõ òàëëîìàõ ðÿäà âîäîðîñëåé è íà èõ ãèïñîâûõ ìî-
äåëÿõ ïîêàçàë, ÷òî ïàðàìåòð S/W èìååò ðåøàþùåå âëèÿíèå êàê íà ôèçèêî-õèìè÷åñêèé îá-
ìåí ìîäåëåé, òàê è íà óãëåðîäíûé îáìåí æèâûõ ðàñòåíèé ñ îêðóæàþùåé èõ äâèæóùåéñÿ
âîäîé. Ïðè ýòîì èíòåíñèôèêàöèÿ îáìåíà ïðè ïîñòîÿííûõ óñëîâèÿõ äîñòèãàåòñÿ âåòâëå-
íèåì òàëëîìà. 

Ðàçðàáîòàíû ìåòîäèêè îïðåäåëåíèÿ ÓÏÏ, îñíîâàííûå íà ðàçäåëåíèè ñëîåâèù âîäî-
ðîñëåé íà öèëèíäðè÷åñêèå è ïëàñòèí÷àòûå ýëåìåíòû, ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè êîòîðûõ îï-
ðåäåëÿåòñÿ ïî èçâåñòíûì ôîðìóëàì. Ïðàêòè÷åñêè âñ¸ ìíîãîîáðàçèå ìîðôîëîãèè òàëëî-
ìîâ ìîæíî ñâåñòè ê äâóì îñíîâíûì òèïàì — îñåâîìó è ïëàñòèí÷àòîìó, à òàêæå ê ðàçíûì
èõ ñî÷åòàíèÿì. Î÷åâèäíî, ÷òî ñóììàðíàÿ ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè ñèëüíî ðàçâåòâë¸ííûõ
òàëëîìîâ âûøå, ÷åì ó ðàçâåòâë¸ííûõ ñëàáî. Èìåííî òàêèìè òàëëîìàìè îáëàäàåò àáñî-
ëþòíîå áîëüøèíñòâî íèò÷àòîê — âèäîâ-îïïîðòóíèñòîâ. Ïëàñòèí÷àòûå òàëëîìû íàðàùè-
âàþò ïëîùàäü ñâîåé ïîâåðõíîñòè çà ñ÷¸ò ðàññå÷åíèÿ ïëàñòèíû, îáðàçîâàíèÿ íà íåé äî÷åð-
íèõ âûðîñòîâ — ïðîëèôèêàöèé, îáðàçîâàíèÿ ãîôðèðîâêè, âîëàíîâ, ñêëàä÷àòîñòè. Âñå ýòè
ñòðóêòóðû óâåëè÷èâàþò ïëîùàäü êîíòàêòà òàëëîìà ñ âîäîé è, ñîîòâåòñòâåííî, èíòåíñèâ-
íîñòü îáìåíà âåùåñòâ, ÷òî ïîäòâåðæäåíî ýêñïåðèìåíòàëüíî â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ (Õàé-
ëîâ è äð., 1992).

Ìåòîäèêà òàêèõ íàòóðíûõ ýêñïåðèìåíòîâ íå èìååò àíàëîãîâ â ìèðîâîé ïðàêòèêå è
óíèâåðñàëüíà âî âñåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íóæíî èçìåðèòü ëîêàëüíîå äâèæåíèå âîäû — â çà-
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Ðèñ. 3.50. Ñõåìà ýêñïåðèìåíòà ñ ãèïñî-
âûìè øàðèêàìè íà öèñòîçèðå (ïî: Õàé-

ëîâ è äð., 1992).



ðîñëÿõ âîäîðîñëåé èëè âîêðóã åäèíè÷íîãî ðàñòåíèÿ, íà êàêèõ-ëèáî êîíñòðóêöèÿõ è ò.ä.
×òîáû ó÷åñòü èíòåíñèâíîñòü äâèæåíèÿ âîäû âîêðóã êîíêðåòíûõ òî÷åê ñëîåâèùà èëè ñóá-
ñòðàòà, èñïîëüçóþò ãèïñîâûå øàðèêè îïðåäåë¸ííîé ìàññû (10–50 ìã). Ãèïñîâóþ ñìåñü
íàíîñÿò íà òîíêèå ïðîâîëî÷êè èëè ñèíòåòè÷åñêèå íèòè, â äâà–òðè ïðè¸ìà íàðàùèâàÿ øà-
ðèêè íóæíîãî ðàçìåðà (ðèñ.3.50). Íà ñëîåâèùå áóðîé Desmarestia (äëèíîé äî 60 ñì) óäà-
âàëîñü ðàçìåñòèòü äî 100 øàðèêîâ, íà ñëîåâèùå êðàñíîãî Ceramium — 8–10 øòóê. Åñòå-
ñòâåííî, âñå øàðèêè äîëæíû áûòü ïîìå÷åíû — öâåòîì èëè íîìåðàìè. Ñêîðîñòü ðàñòâî-
ðåíèÿ ãèïñà ïðè îïðåäåë¸ííûõ ñêîðîñòÿõ äâèæåíèÿ âîäû èçâåñòíà, ïîýòîìó ïî íà÷àëüíîé
(äî ýêñïåðèìåíòà) è êîíå÷íîé (ïîñëå ýêñïåðèìåíòà) ìàññå øàðèêîâ ìîæíî ñóäèòü îá èí-
òåãðàëüíîé ïîäâèæíîñòè âîäû âî âðåìÿ ýêñïîçèöèè. Äëÿ òîé æå öåëè èñïîëüçóþò è ìîäå-
ëè òàëëîìîâ, ïîêðûòûå ãèïñîâûì ñëîåì (Õàéëîâ è äð., 1988). Ýòà ìåòîäèêà ïîçâîëèëà âû-
ÿñíèòü, ÷òî âîäà ãîðàçäî àêòèâíåå äâèæåòñÿ ó ðàçâåòâëåíèé è íåðîâíîñòåé òàëëîìîâ, à
òàêæå ó âûñòóïîâ è ïåðåãèáîâ ñóáñòðàòà, îáðàçóÿ òóðáóëåíòíûå ïîòîêè è îáåñïå÷èâàÿ ïî-
ñòîÿííûé ïîäòîê ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ. Èìåííî ïîýòîìó íà íåðîâíîñòÿõ ñóáñòðàòà ðàñòè-
òåëüíîñòü âñåãäà áîãà÷å è ìîùíåå, ÷åì íà ðîâíîì äíå, à ðàçâåòâë¸ííûå òàëëîìû èìåþò
áîëåå èíòåíñèâíûé îáìåí ñî ñðåäîé è, ñîîòâåòñòâåííî, áîëåå ïðîäóêòèâíû.

Ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè ÷àñòè òàëëîìà îïðåäåëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ ïðîñòûõ ãåîìåòðè÷å-
ñêèõ è ñòåðåîìåòðè÷åñêèõ ôîðìóë: äëÿ îñåâûõ ñòðóêòóð — ïî ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè öè-
ëèíäðà, äëÿ ïëàñòèí÷àòûõ — ïî ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè òîé èëè èíîé ãåîìåòðè÷åñêîé ôè-
ãóðû èëè ñ èñïîëüçîâàíèåì êðóãëûõ âûñå÷åê îïðåäåë¸ííîãî äèàìåòðà (Ìèíè÷åâà, 1987).
Ïîëó÷åííóþ âåëè÷èíó îòíîñÿò ê ìàññå ýëåìåíòà ñëîåâèùà è ïîëó÷àþò çíà÷åíèå ÓÏÏ ýëå-
ìåíòà. Çíàÿ ÓÏÏ îòäåëüíûõ ýëåìåíòîâ ñëîåâèùà, ìîæíî âû÷èñëèòü îáùóþ ïëîùàäü ïî-
âåðõíîñòè âñåãî ðàñòåíèÿ òîãî èëè èíîãî âèäà. Äëÿ ýòîãî ñíà÷àëà îïðåäåëÿþò îáùóþ ïî-
âåðõíîñòü Sk k-é ãðóïïû îðãàíîâ (ëèñòîâûõ ïëàñòèí, ñòâîëèêîâ, âåòâåé îïðåäåë¸ííîãî
ïîðÿäêà è ò.ä.):

Sk = (S/W)k × Wk , 
ãäå Wk — îáùàÿ ìàññà äàííîé ãðóïïû. Ñóììèðóÿ ïîëó÷åííûå âåëè÷èíû ïî ðàçíûì ãðóï-
ïàì îðãàíîâ, ïîëó÷àþò îáùóþ ïîâåðõíîñòü òàëëîìà. Àíàëîãè÷íî ìîæíî âû÷èñëèòü ïëî-
ùàäü ïîâåðõíîñòè ðàçìåðíî-âåñîâûõ ãðóïï ðàñòåíèé, ïîïóëÿöèè â öåëîì, à èìåÿ ïðåä-
ñòàâëåíèå î âèäîâîì ñîñòàâå è ñòðóêòóðå äîìèíèðîâàíèÿ êîíêðåòíîãî ñîîáùåñòâà — è
ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè âñåãî ôèòîöåíîçà (Õàéëîâ è äð., 2004). 

Ñëåäóåò ó÷èòûâàòü, ÷òî âåëè÷èíû ÓÏÏ è îáùåé ïîâåðõíîñòè òàëëîìîâ êîíêðåòíî-
ãî âèäà âîäîðîñëè çàâèñÿò îò ìíîæåñòâà ôàêòîðîâ: ãëóáèíû ïðîèçðàñòàíèÿ, òðîôíîñòè
ñðåäû, ïîëîæåíèÿ íà ýëåìåíòàõ ìèêðîðåëüåôà äíà, à òàêæå îò âîçðàñòà ñàìîãî òàëëîìà.
Ïîýòîìó ê ïðåäëîæåííûì ÷èñëîâûì çíà÷åíèÿì ÓÏÏ ïîïóëÿöèé ðàçëè÷íûõ âèäîâ (Ìèíè-
÷åâà è äð., 2003*) íàäî îòíîñèòüñÿ ñ îñòîðîæíîñòüþ. Òàê, ÓÏÏ Phyllophora nervosa, îïðå-
äåë¸ííàÿ ìåòîäîì âûñå÷åê, äëÿ ñåâåðî-çàïàäíîãî ðàéîíà ×¸ðíîãî ìîðÿ ðàâíà 14 ì2/êã
(Ìèíè÷åâà, 1990), à äëÿ ðàéîíà Ãåëåíäæèêà — âñåãî 4 ì2/êã (Ðûáíèêîâ, 1993à). Òàêèå ñó-
ùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ ìîãóò îáúÿñíÿòüñÿ òåì, ÷òî àâòîðû ðàáîòàëè ñ ðàçíûìè ýêîëîãè÷å-
ñêèìè ôîðìàìè ôèëëîôîðû, èçâåñòíîé ñâîåé ìîðôîëîãè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòüþ.

Òåì íå ìåíåå, îïðåäåë¸ííûå âåëè÷èíû ÓÏÏ, äàæå åñëè èõ ÷èñëåííîå âûðàæåíèå íå
òî÷íî è íå àáñîëþòíî, äàþò ïðåäñòàâëåíèå î äèàïàçîíå ÓÏÏ âèäîâ ñ ðàçíîé ìîðôîëîãè-
åé. Íàïðèìåð, ó îáèëüíî ðàçâåòâë¸ííûõ òîíêèõ íèò÷àòîê Rhizoclonium implexum, Calli-
thamnion corymbosum è Ectocarpus confervoides ÓÏÏ ðàâíà 219 ì2/êã, 165 ì2/êã è 173 ì2/êã,
ñîîòâåòñòâåííî; ó òîíêî-ïëàñòèí÷àòûõ Ulva rigida è Porphyra leucosticta — 36 ì2/êã è 63
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* Ìåòîäèêà Ã.Ã. Ìèíè÷åâîé ñ ñîàâòîðàìè ïîëó÷èëà øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå è å¸ àêòèâíî âíåäðÿ-
þò â ïðàêòèêó. Ñëåäóåò ó÷èòûâàòü, îäíàêî, ÷òî â å¸ ìàòåìàòè÷åñêîì àïïàðàòå åñòü ñåðü¸çíûå îøèá-
êè (Õàéëîâ è äð., 2004).



ì2/êã, ñîîòâåòñòâåííî; ó ìîðñêèõ âûñøèõ ðàñòåíèé — 10 ì2/êã (Zostera marina) è 6,5 ì2/êã
(Potamogeton pectinatus). Äëÿ ñðàâíåíèÿ: ÓÏÏ äèàòîìåé è öèàíîáàêòåðèé äîñòèãàþò
3900–5800 ì2/êã (Ìèíè÷åâà è äð., 2003). Âîçâðàùàÿñü ê äàííûì Littler, Arnold (1982), ìîæ-
íî îáúÿñíèòü, ïî÷åìó âîäîðîñëè ñ íèò÷àòûìè òàëëîìàìè îêàçàëèñü ìåíåå ïðîäóêòèâíû,
÷åì ñ ïëàñòèí÷àòûìè. Äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé èññëåäîâàííûõ ðîäîâ (íèò÷àòêè Ceramium,
Chaetomorpha, Cladophora) çíà÷åíèÿ ÓÏÏ íå òàê óæ âûñîêè: 25–26 ì2/êã ó öåðàìèóìà,
21–28 ì2/êã ó õåòîìîðôû, 46–113 ì2/êã ó ðàçíûõ âèäîâ êëàäîôîðû (â ñðåäíåì 79 ì2/êã). Òî
åñòü, çíà÷åíèÿ ÓÏÏ ó ýòèõ íèò÷àòîê ìåíüøå èëè âïîëíå ñîïîñòàâèìû ñ ÓÏÏ òîíêî-ïëà-
ñòèí÷àòûõ òàëëîìîâ.

Òàêèì îáðàçîì, ìîðôîëîãèÿ òåëà ðàñòåíèÿ èãðàåò ïåðâîñòåïåííóþ ðîëü â åãî ïðî-
äóêòèâíîñòè. Ñ íåé íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàíû ñòðàòåãèè âûæèâàíèÿ âèäîâ âîäîðîñëåé,
âûðàáîòàííûå â ïðîöåññå ýâîëþöèè. Õàðàêòåðíûå äëÿ íàðóøåííûõ ìåñòîîáèòàíèé
(stressed communities) âèäû îòëè÷àþòñÿ îò âèäîâ, õàðàêòåðíûõ äëÿ «çäîðîâûõ» ñîîáùåñòâ
(nonstressed communities, late successional forms) ïî öåëîìó ðÿäó ïðèçíàêîâ (Littler, Littler,
1980).

Îïïîðòóíèñòû (Opportunistic forms)
1. Áûñòðàÿ êîëîíèçàöèÿ îñâîáîäèâøåãîñÿ ñóáñòðàòà.
2. Â îñíîâíîì, ýôåìåðû è îäíîëåòíèêè. 
3. Òàëëîì ïðèìèòèâíûé, íåäèôôåðåíöèðîâàííûé ñ íåáîëüøîé èíäèâèäóàëüíîé

ìàññîé, íî ñ âûñîêîé ÓÏÏ (èëè ñ âûñîêèì îòíîøåíèåì ïîâåðõíîñòè òàëëîìà ê çàíèìàå-
ìîìó îáú¸ìó).

4. Âûñîêèå ñêîðîñòü ðîñòà è ÷èñòàÿ ïðîäóêöèÿ, ïðàêòè÷åñêè âñå ÷àñòè òàëëîìà ôî-
òîñèíòåçèðóþò.

5. Âûñîêàÿ ýíåðãèÿ ðàçìíîæåíèÿ, ïî÷òè âñå êëåòêè òàëëîìà ñïîñîáíû ïðîäóöèðîâàòü
ðåïðîäóêòèâíûå ñòðóêòóðû; îáðàçóåòñÿ ìíîãî ïðîïàãóë ñ ìèíèìàëüíûìè ýíåðãåòè÷åñêèìè
çàòðàòàìè íà ïðîèçâîäñòâî êàæäîé; ïëîäîíîøåíèå ïðàêòè÷åñêè â òå÷åíèå âñåãî ãîäà.

6. Êàëîðèéíîñòü òàëëîìà âûñîêà è îäèíàêîâà âî âñåõ åãî ÷àñòÿõ.
7. Ðàçíûå ñòàäèè æèçíåííîãî öèêëà èçîìîðôíû, èìåþò îäèíàêîâûå æèçíåííûå

ñòðàòåãèè. Ìîëîäûå òàëëîìû îòëè÷àþòñÿ îò âçðîñëûõ òîëüêî ðàçìåðîì.
8. Èçáåãàþò ôèòîôàãîâ ïóò¸ì âðåìåííîé èëè ïðîñòðàíñòâåííîé íåïðåäñêàçóåìîñòè

è áûñòðî âîçîáíîâëÿþòñÿ çà ñ÷¸ò áûñòðîãî ðîñòà.
Âèäû «çäîðîâûõ» ñîîáùåñòâ (Late Successional Forms).
1. Çàíèìàþò ñóáñòðàò ìåäëåííî, ïîÿâëÿþòñÿ â ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèè.
2. Ìíîãîëåòíèêè ñ áîëåå ñëîæíûìè è äëèòåëüíûìè æèçíåííûìè öèêëàìè.
3. Òàëëîìû ñëîæíî îðãàíèçîâàíû, ðàçäåëåíû íà ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷àþùèåñÿ îð-

ãàíû. Èíäèâèäóàëüíàÿ ìàññà âûñîêà, íî ñîîòíîøåíèå ïëîùàäè ïîâåðõíîñòè è çàíèìàåìî-
ãî îáú¸ìà íèçêîå (êàê è ÓÏÏ).

4. Ðîñò îòíîñèòåëüíî ìåäëåííûé, ÷èñòàÿ ïðîäóêöèÿ íåâûñîêà. Áîëüøèå çàòðàòû íà
äûõàíèå íåôîòîñèíòåçèðóþùèõ îðãàíîâ è òêàíåé.

5. Îòíîñèòåëüíî íèçêàÿ ýíåðãèÿ ðàçìíîæåíèÿ, íàëè÷èå ñïåöèàëüíûõ ðåïðîäóêòèâ-
íûõ îðãàíîâ è òêàíåé. Áîëüøèå ýíåðãåòè÷åñêèå çàòðàòû íà ïðîèçâîäñòâî êàæäîé ïðîïàãó-
ëû. Ïëîäîíîøåíèå ñåçîííîå.

6. Êàëîðèéíîñòü òàëëîìà ðàçëè÷àåòñÿ â ðàçíûõ åãî ÷àñòÿõ. Ñïîñîáíîñòü çàïàñàòü âå-
ùåñòâà äëÿ ïåðåæèâàíèÿ íåáëàãîïðèÿòíûõ ñåçîíîâ.

7. Ðàçíûå ñòàäèè æèçíåííîãî öèêëà ìîãóò èìåòü ñîâåðøåííî ðàçëè÷íûå æèçíåííûå
ñòðàòåãèè. Öèêë, â îñíîâíîì, ãåòåðîìîðôíûé. Þâåíèëüíûå òàëëîìû ìîãóò èìåòü ñòðàòå-
ãèþ âûæèâàíèÿ, àíàëîãè÷íóþ îïïîðòóíèñòàì.

8. Ñëîæíàÿ ñòðóêòóðíàÿ è õèìè÷åñêàÿ çàùèòà îò ôèòîôàãîâ.
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Îáà òèïà æèçíåííûõ ñòðàòåãèé èìåþò ñâîè ïëþñû è ìèíóñû. Òàê, îïïîðòóíèñòû ñ
ïðèìèòèâíûìè, ìåëêèìè è îáû÷íî íåæíûìè òàëëîìàìè áîëüøå ñòðàäàþò îò øòîðìîâî-
ãî âîçäåéñòâèÿ, èñòèðàíèÿ ëüäîì èëè ïåñêîì; áîëåå âûñîêèå âîäîðîñëè çàêðûâàþò èì
ñâåò; áîëüøàÿ ÓÏÏ ñïîñîáñòâóåò áûñòðîìó èññóøåíèþ ïðè îòëèâàõ; îíè ñëóæàò îñíîâ-
íîé ïèùåé ôèòîôàãàì. Èõ ïðîïàãóëû èìåþò î÷åíü âûñîêóþ ñìåðòíîñòü. Ñ äðóãîé ñòîðî-
íû, áîëüøàÿ ïîâåðõíîñòü ïîçâîëÿåò ýôôåêòèâíåå èñïîëüçîâàòü ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà,
âûñîêèå ñêîðîñòè ðîñòà îáåñïå÷èâàþò áûñòðîå âîññòàíîâëåíèå ïîïóëÿöèè, à îòñóòñòâèå
ôèçèîëîãè÷åñêîé ñïåöèàëèçàöèè îáåñïå÷èâàåò èì ñïîñîáíîñòü îñâàèâàòü áîëüøîå ðàçíî-
îáðàçèå áèîòîïîâ.

Âûñîêî ñïåöèàëèçèðîâàííûå âèäû îãðàíè÷åíû â âûáîðå ïîäõîäÿùèõ áèîòîïîâ. Â
ñëó÷àå ìàñøòàáíûõ íàðóøåíèé øòîðìàìè èëè àíòðîïîãåííûì âîçäåéñòâèåì îíè äîëãî íå
âîññòàíàâëèâàþòñÿ. Çíà÷èòåëüíûå ýíåðãåòè÷åñêèå çàòðàòû òðåáóþòñÿ íà ïîääåðæàíèå
ìíîãîëåòíèõ ÷àñòåé òàëëîìîâ. Èç-çà ýòîãî ñíèæåí ðàñõîä ýíåðãèè íà ðîñò è ðàçìíîæåíèå.
Íî èõ ïðîïàãóëû îáû÷íî áîëåå æèçíåñïîñîáíû. Îíè óñïåøíî êîíêóðèðóþò çà ñâåò â
ñâÿçè ñ íàëè÷èåì ìíîãîëåòíèõ ñòðóêòóð (ñòâîëèêè) è áîëüøèõ ðàçìåðîâ. Ñòðóêòóðíàÿ
ñïåöèàëèçàöèÿ ðàçíûõ ýëåìåíòîâ òàëëîìà è òêàíåé îáåñïå÷èâàåò áîëåå ðàöèîíàëüíîå ðàç-
ìåùåíèå òàëëîìîâ â ïðîñòðàíñòâå, ÷òî ïîçâîëÿåò èì çàíèìàòü ëèäèðóþùèå ïîçèöèè â ñî-
îáùåñòâå. Îíè óñòîé÷èâåå ê âíåøíèì ôèçè÷åñêèì âîçäåéñòâèÿì. Ãåòåðîìîðôíàÿ ñìåíà
ãåíåðàöèé ñïîñîáñòâóåò ïåðåæèâàíèþ íåáëàãîïðèÿòíûõ ñåçîíîâ è îáåñïå÷èâàåò ðàâíî-
âåñíûå îòíîøåíèÿ ñ ôèòîôàãàìè (Littler, Littler, 1980). 

Äåëåíèå íà äâå æèçíåííûå ôîðìû ñîîòâåòñòâóåò ðàçîáðàííûì â ïðåäûäóùåé ãëàâå
r- è K-ñòðàòåãàì â r-K-êëàññèôèêàöèè èëè æå âèäàì-îïïîðòóíèñòàì, èëè ýêñïëåðåíòàì è
âèîëåíòàì â Ñ-S-R êëàññèôèêàöèè. Äàííàÿ êëàññèôèêàöèÿ èìååò âñå èõ äîñòîèíñòâà è íå-
äîñòàòêè (ñóáúåêòèâíîñòü îòíåñåíèÿ âèäîâ ê òîé èëè èíîé ãðóïïå, íàëè÷èå ïåðåõîäíûõ
ôîðì ìåæäó äâóìÿ ýòèìè êðàéíîñòÿìè). Îäíàêî, âîäîðîñëè, ïðåäñòàâëÿþùèå òàêèå êðàé-
íèå òî÷êè («opposite ends of the thallus-form spectrum», ibid., p.33), íàïðèìåð, Ulva è
Corallina, äåéñòâèòåëüíî î÷åíü ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî îáîçíà÷åííûì ïàðàìåòðàì è ñïî-
ñîáíîñòÿì. Òàê, íà î÷èùåííîì ñóáñòðàòå óëüâà îáðàçîâàëà ðàçâèòûå çàðîñëè óæå ÷åðåç 1,3
ìåñÿöà, à êîðàëëèíà ïîÿâèëàñü òîëüêî ÷åðåç ïîëãîäà. Èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà óëüâû
áûëà â 21 ðàç âûøå, ÷åì ó êîðàëëèíû (3,78 è 0,18 ìã C/ã ñóõîé ìàññû â ÷àñ). Êàëîðèéíîñòü
òàëëîìà óëüâû ïî÷òè â ïîëòîðà ðàçà âûøå (5,44 è 3,86 êêàë/ã). Ïðè íàòóðíûõ ýêñïåðèìåí-
òàõ ñ ôèòîôàãàìè óëüâà çà 48 ÷àñîâ ïîòåðÿëà áîëåå 43% ïîïóëÿöèè, à êîðàëëèíà — ìåíåå
20%. Óëüâà èìåëà ñàìûé íèçêèé ïðîöåíò äåïèãìåíòèðîâàííûõ òêàíåé (0,6%), â òî âðåìÿ
êàê êîðàëëèíà — ñàìûé âûñîêèé (81,7%), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î «ñòîèìîñòè» çàòðàò íà
ñêåëåòíûå òêàíè ó ìíîãîëåòíèêîâ â óùåðá ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè. Ïîñëå ñèëüíî-
ãî øòîðìà ïîïóëÿöèÿ óëüâû áûëà ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ — íà 95,6% — ðàçðóøåíà, à ïî-
ïóëÿöèÿ êîðàëëèíû ïîòåðÿëà ìåíåå 30% òàëëîìîâ (çàìåòèì, ÷òî ñàìîé óñòîé÷èâîé îêàçà-
ëàñü ëàìèíàðèåâàÿ Egregia — å¸ ïîïóëÿöèÿ óòðàòèëà âñåãî 4,5% òàëëîìîâ). Ñèëà ïðè-
êðåïëåíèÿ òàëëîìà ó óëüâû — ñàìàÿ íèçêàÿ: ÷òîáû îòîðâàòü òàëëîì îò ñóáñòðàòà òðåáóåò-
ñÿ ïðèëîæèòü óñèëèå âñåãî 0,6 êã/ñì2. Äëÿ êîðàëëèíû ýòà âåëè÷èíà ñîñòàâëÿåò 4,8 êã/ñì2,
à äëÿ ýãðåãèè — 28 êã/ñì2. Ïðè òîì ïðîðîñòêè ýãðåãèè îòðûâàëèñü ïðè ïðèëîæåíèè âñåãî
13% îò ýòîãî óñèëèÿ (Littler, Littler, 1980). 

Èòàê, ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíûå îñîáåííîñòè âîäîðîñëåé, ïðîÿâëÿþùèåñÿ íàèáîëåå
çðèìî â ñòðîåíèè èõ òàëëîìîâ è â ïðîäóêòèâíîñòè, ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòîì îòáîðà, êîòîðûé
â ðàçíûõ ñëó÷àÿõ ø¸ë ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè. Â ÷àñòî íàðóøàåìûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ïðåèìó-
ùåñòâî ïîëó÷àëè âèäû-îïïîðòóíèñòû; â áîëåå ñïîêîéíûõ è ïðåäñêàçóåìûõ óñëîâèÿõ Ê-
îòáîð ñîçäàë âèäû, õàðàêòåðíûå äëÿ êëèìàêñíûõ ñòàäèé ñóêöåññèè. Ïðè ýòîì íåëüçÿ ìå-
õàíè÷åñêè ïåðåíîñèòü íà âîäîðîñëè ñõåìû, ïðåäëîæåííûå äëÿ íàçåìíîé ðàñòèòåëüíîñòè.
Ìàêðîôèòû-îïïîðòóíèñòû èìåþò ÷åðòû ñòðåññ-òîëåðàíòîâ, ñîõðàíÿÿ âìåñòå ñ òåì âûñî-

1673. Ñîîáùåñòâà



êèå ñêîðîñòè ðîñòà è îãðîìíóþ ýíåðãèþ ðàçìíîæåíèÿ. Âîäîðîñëè, óñëîâíî îòíîñèìûå ê
Ê-ñòðàòåãàì, îáðàçóþò ìàññó ñïîð è ãàìåò, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ îïïîðòóíèñòîâ. 

Êàê áû òî íè áûëî, ìîðôîëîãè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ìàêðîâîäîðîñëåé ïîçâîëÿåò èì
ðàöèîíàëüíî îñâàèâàòü æèçíåííîå ïðîñòðàíñòâî è îïòèìàëüíî èñïîëüçîâàòü ðåñóðñû, çà-
íèìàÿ âñå âîçìîæíûå íèøè. Ïîýòîìó ìîðôîëîãèþ ìàêðîôèòîâ íåëüçÿ ðàññìàòðèâàòü â
îòðûâå îò å¸ ôóíêöèîíàëüíîé íàãðóçêè, ïðåæäå âñåãî — ýâîëþöèîííî âûðàáîòàííîãî
àäàïòèâíîãî çíà÷åíèÿ. Ñòðîåíèå ñëîåâèùà âîäîðîñëè, ïî âûðàæåíèþ Ê.Ì. Õàéëîâà ñ ñî-
àâòîðàìè (1992: 224), «îïòèìèçèðîâàíî ïî îòíîøåíèþ ê ïîòîêàì âîäû è ê èñïîëüçîâàíèþ
õèìè÷åñêèõ ðåñóðñîâ».

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ìàêðîâîäîðîñëè íå òîëüêî ïðèñïîñàáëèâàþòñÿ ê äàííûì óñ-
ëîâèÿì ñðåäû, íî íåêîòîðûå èç íèõ ñïîñîáíû àêòèâíî ìåíÿòü å¸ ñâîéñòâà. «×åìïèîíàìè»
çäåñü ÿâëÿþòñÿ èçâåñòêîâûå êðàñíûå è çåë¸íûå âîäîðîñëè, î ðîëè êîòîðûõ â ñîçäàíèè êî-
ðàëëîâûõ ðèôîâ è ñîáñòâåííî âîäîðîñëåâûõ «ïîñòðîåê» ìû óïîìèíàëè âûøå. Êîðêîâûå
èçâåñòêîâûå áàãðÿíêè, èìåþùèå ñàìûå íèçêèå ïîêàçàòåëè ïðîäóêòèâíîñòè è ñêîðîñòè
ðîñòà, «ðàñïëà÷èâàþòñÿ» ýòèìè ïîòåðÿìè çà íåâåðîÿòíóþ æèâó÷åñòü è óñòîé÷èâîñòü êàê
ê âëèÿíèþ ôèòîôàãîâ, òàê è ê âîçäåéñòâèþ âîëí. Îíè ñïîñîáíû «öåìåíòèðîâàòü» äàæå
ïîäâèæíûå ãðóíòû (ãàëå÷íèê) òàê, ÷òî ïîñòåïåííî îáðàçóåòñÿ ñïëîøíàÿ êîðêà, óñòîé÷è-
âàÿ ê øòîðìàì.

Ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíûå èññëåäîâàíèÿ ïîçâîëÿþò íå òîëüêî ïîíÿòü çàêîíîìåðíîñòè
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïðèáðåæíûõ ôèòîöåíîçîâ, íî è ïðàâèëüíî âûáðàòü, íàïðèìåð, îáúåê-
òû äëÿ êóëüòèâèðîâàíèÿ. Ê ïðèìåðó, ïðè èññëåäîâàíèè 8 øòàììîâ àãàðîíîñíîé áàãðÿíêè
Gracilaria tikvahiae îêàçàëîñü, ÷òî îíè ñîñòàâëÿþò íåïðåðûâíûé ðÿä ïî ñîîòíîøåíèþ
«ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè/îáú¸ì» è, ñîîòâåòñòâåííî, ïðîäóêòèâíîñòü. Òàêèì îáðàçîì, ìîæ-
íî âûáðàòü èìåííî òå øòàììû, ñâîéñòâà êîòîðûõ íàèëó÷øèì îáðàçîì ïîäîéäóò ê êîí-
êðåòíûì óñëîâèÿì êóëüòèâèðîâàíèÿ. Ãäå-òî èìååò ñìûñë âûáðàòü íàèáîëåå ïðîäóêòèâ-
íûé, à ãäå-òî — ìåíåå ïðîäóêòèâíûé, íî áîëåå óñòîé÷èâûé ê âíåøíèì âîçäåéñòâèÿì
(Hanisak et al., 1990).

Ãîâîðÿ î ïðîäóêòèâíîñòè ìàêðîôèòîâ, íåëüçÿ íå óïîìÿíóòü èõ ñïîñîáíîñòü âûäå-
ëÿòü â ñðåäó è ïîãëîùàòü èç ñðåäû ðàñòâîð¸ííîå îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî (ÐÎÂ). Ïî íåêî-
òîðûì îöåíêàì, ïîëó÷åííûì ïðè èññëåäîâàíèè ìàêðîôèòîâ ×¸ðíîãî è Áàðåíöåâà ìîðåé,
ãîäîâàÿ ýêñêðåöèÿ ÐÎÂ çåë¸íûìè âîäîðîñëÿìè äîñòèãàåò 23% îò èõ ãîäîâîé âàëîâîé ïðî-
äóêöèè, áóðûìè — 39% è êðàñíûìè — 38%. Çíà÷åíèÿ ýêñêðåöèè çàâèñÿò îò ñåçîíà (â ò¸ï-
ëîå âðåìÿ ãîäà îíà âûøå) è îò ñêîðîñòè ðîñòà òàëëîìîâ ðàçíûõ âèäîâ (ó áûñòðî ðàñòóùèõ
ýêñêðåöèÿ èíòåíñèâíåå). Ïðè ðàçðóøåíèè òàëëîìîâ â êîíöå âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà â âîäó
â âèäå ÐÎÂ ïîñòóïàåò åù¸ äî 30% èõ ïðîäóêöèè, ò. å. îáùåå ïîñòóïëåíèå ðàñòâîð¸ííîé
îðãàíèêè çà ãîä ìîæåò ñîñòàâëÿòü äî 70% âàëîâîé ïðîäóêöèè ìàêðîôèòîâ (Khailov,
Burlakova, 1969). Ó âûñøèõ ðàñòåíèé ñîë¸íûõ ìàðøåé (Spartina alterniflora) ýòè çíà÷åíèÿ
íèæå: 5–10% îò ÷èñòîé ïðîäóêöèè íàäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ (Turner, 1976). Äðóãèå èñ-
ñëåäîâàòåëè ïðèâîäÿò åù¸ áîëåå ñêðîìíûå öèôðû, îäíàêî â ëþáîì ñëó÷àå — îãðîìíàÿ
ìàññà ïðèáðåæíîé ðàñòèòåëüíîñòè ïðîäóöèðóåò âåñüìà çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ÐÎÂ.
Òàê, áåëîìîðñêèé Fucus vesiculosus âûäåëÿåò â âîäó 0,5–1 ã óãëåâîäîâ è ïðîñòûõ ôåíîëîâ
íà 1 êã ñóõîé ìàññû â ñóòêè. Ïðè áèîìàññå ôóêîèäîâ íà Âîñòî÷íîì Ìóðìàíå äî 20 êã/ì2

â âîäó åæåñóòî÷íî âûäåëÿåòñÿ äî 2 ã ôåíîëîâ ñ êâàäðàòíîãî ìåòðà (Êàìíåâ, 1989).
Ìàêðîôèòû ñïîñîáíû ê îðãàíîòðîôèè, ò. å. ïîãëîùåíèþ ÐÎÂ èç âîäû. Ýêñïåðèìåí-

òàëüíî ïîêàçàíî, ÷òî, íàïðèìåð, öåðàìèóì ñïîñîáåí àêòèâíî ïîãëîùàòü ÐÎÂ, ìå÷åíîå 14Ñ,
ïðè÷¸ì ðàñòóùèå àïèêàëüíûå ÷àñòè òàëëîìîâ ïîãëîùàþò åãî â 4 ðàçà èíòåíñèâíåå íèæ-
íèõ ÷àñòåé. Âîçìîæíî çà ñ÷¸ò ïîãëîùåíèÿ ÐÎÂ â íåêîòîðîé ñòåïåíè êîìïåíñèðóþòñÿ ïî-
òåðè ðîñòà è ïðîäóêöèè, âîçíèêàþùèå èç-çà âçàèìíîãî çàòåíåíèÿ â ïëîòíûõ çàðîñëÿõ
(Õàéëîâ è äð., 1992).
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Ïîñêîëüêó ïîãëîùàþùàÿ ñïîñîáíîñòü îïïîðòóíèñòîâ âûøå, ÷åì ó äðóãèõ âèäîâ, òî
îíè è ïîëó÷àþò ïðåèìóùåñòâî â ýâòðîôèðîâàííîé ñðåäå. Ñîñòàâ ôèòîöåíîçà ìåíÿåòñÿ ïî
ìåðå ïðèáëèæåíèÿ ê èñòî÷íèêó çàãðÿçíåíèÿ. Íàïðèìåð, èññëåäîâàíèÿ òð¸õêèëîìåòðîâîãî
ó÷àñòêà â ðàéîíå âûõîäà ñòî÷íûõ âîä (×¸ðíîå ìîðå) ïîêàçàëè, ÷òî íà íàèáîëüøåì óäàëå-
íèè îò íåãî äîìèíèðóåò áóðàÿ ìíîãîëåòíÿÿ Cystoseira crinita ñ íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì
ýïèôèòîâ; ïðè ïðèáëèæåíèè ê èñòî÷íèêó íà÷èíàþò ïîÿâëÿòüñÿ áîëüøèå ïÿòíà Ulva è
Enteromorpha, à íà öèñòîçèðå ïîÿâëÿåòñÿ âñ¸ áîëüøåå êîëè÷åñòâî ýïèôèòîâ. Ó ñàìîãî èñ-
òî÷íèêà àáñîëþòíî äîìèíèðóåò ýíòåðîìîðôà. Ò. å., ïî ãðàäèåíòó ýâòðîôèêàöèè ñíèæàåò-
ñÿ ðîëü êðóïíûõ ìíîãîëåòíèõ âèäîâ, à ÷èñëåííîñòü ìåëêèõ ýôåìåðîâ è îäíîëåòíèêîâ óâå-
ëè÷èâàåòñÿ (Ïðàçóêèí, 1989). Â Áàëòèéñêîì ìîðå âûòåñíåíèå ñîîáùåñòâ Fucus vesiculosus
ñîîáùåñòâàìè íèò÷àòûõ âîäîðîñëåé ïðèîáðåëî êàòàñòðîôè÷åñêèé õàðàêòåð â ìàñøòàáàõ
âñåãî áàññåéíà (Kangas et al., 1982; Kautsky et al., 1986; Eriksson et al., 2002 è ìíîãèå äðó-
ãèå). Îáùèå çàêîíîìåðíîñòè ïðîöåññà îäèíàêîâû âåçäå: ïðè ýâòðîôèêàöèè ïåðâûìè èç
ñîîáùåñòâà âûïàäàþò âèäû ñ ìèíèìàëüíûìè çíà÷åíèÿìè óäåëüíîé ïëîùàäè ïîâåðõíîñ-
òè, ïðåèìóùåñòâî ïîëó÷àþò êîðîòêîæèâóùèå âûñîêîïðîäóêòèâíûå âèäû, îáùàÿ ïëîùàäü
ïîâåðõíîñòè ôèòîöåíîçà óâåëè÷èâàåòñÿ (Ìèíè÷åâà, 1996). 

Ïîâûøåííàÿ òðîôíîñòü ñðåäû ñïîñîáíà ìåíÿòü ìîðôîëîãèþ òàëëîìîâ è òåõ âèäîâ,
êîòîðûå èçíà÷àëüíî íå ïðèñïîñîáëåíû ê âûñîêèì êîíöåíòðàöèÿì áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ.
Òàê, â êîíöå 1980-õ ãã., êîãäà ýâòðîôèêàöèÿ ×¸ðíîãî ìîðÿ ïðèîáðåëà ãëîáàëüíûé õàðàê-
òåð, ó Ñåâåðîêàâêàçñêîãî ïîáåðåæüÿ áûëè îáíàðóæåíû íîâûå ìîðôîòèïû ïðèêðåïë¸ííîé
Phyllophora nervosa — ïåðèñòûé (morpha pennata) è êóð÷àâûé (morpha crispa) (ðèñ. 3.51).
Îò èçíà÷àëüíîé morpha nervosa îíè îòëè÷àëèñü áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ïðîëèôèêàöèé, çà
ñ÷¸ò êîòîðûõ ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè òàëëîìîâ ñèëüíî óâåëè÷èâàëàñü. Ïðîëèôèêàöèè íà
«ïåðèñòûõ» òàëëîìàõ áûëè ëèíåéíûå, ëàíöåòîâèäíûå èëè îêðóãëûå. À íà «êóð÷àâûõ» —
ñèëüíî ñêðó÷åííûå, î÷åíü òåñíî ðàñïîëîæåííûå, èç-çà íèõ òàëëîì èíîãäà ïðèîáðåòàë
ïî÷òè öèëèíäðè÷åñêóþ ôîðìó. Áûë ïðîñëåæåí ïîëíûé ïåðåõîäíûé ðÿä îò îáû÷íîãî òàë-
ëîìà äî êóð÷àâîãî ÷åðåç ðàçíóþ ñòåïåíü ïåðèñòîñòè, ÷àñòî âñòðå÷àëèñü «ãèáðèäíûå» òàë-
ëîìû (ðèñ. 3.52). Â ïîñëåäíèå ãîäû (ñ 1999 ïî 2007 ã.) â ýòîì ðàéîíå íå áûëè îáíàðóæå-
íû «êóð÷àâûå» òàëëîìû, íî «ïåðèñòûå» ñîõðàíèëèñü. Âèäèìî, «êóð÷àâàÿ» ôîðìà áûëà
îòâåòîì íà ïîâûñèâøååñÿ ñîäåðæàíèå áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ, à çàòåì îíà èñ÷åçëà, ìîæåò

1693. Ñîîáùåñòâà

nervosa

crispa
pennata

pennata
ïåðåõîäíàÿ

crispa

Ðèñ. 3.51. Àïèêàëüíûå ñåãìåíòû òàëëîìîâ ôèëëîôîðû ðàçëè÷íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ.
Ïåðåõîäíûé ðÿä îò morpha nervosa ê morpha crispa â îäíîì ìàñøòàáå. Ãëóáèíà äî 1 ì. Ïî

Î.Â. Ìàêñèìîâîé, Ï.Â. Ðûáíèêîâó (1993).



áûòü, èç-çà òîãî, ÷òî å¸ êîìïàêòíûå òàëëîìû î÷åíü ñèëüíî îáðàñòàëè ìøàíêàìè, ãóáêàìè
è ïðî÷èì çîîýïèôèòîíîì. À «ïåðèñòàÿ» ôèëëîôîðà îêàçàëàñü áîëåå óñòîé÷èâîé; âîçìîæ-
íî, èç-çà èíòåíñèâíîãî ðîñòà ìîëîäûõ ïðîëèôèêàöèé îíà áîëåå óñïåøíî ñîïðîòèâëÿëàñü
îáðàñòàíèþ.

Ðèôîâûå ñîîáùåñòâà

Îñîáåííîñòè ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ
Ñëîâî «ðèôû» îáû÷íî àññîöèèðóåòñÿ ñî ñëîâîì «êîðàëëîâûé», õîòÿ íå âñå ðèôû —

êîðàëëîâûå è íå âñå êîðàëëû îáðàçóþò ðèôû. Êîðàëëîâûå ðèôû — îäíè èç íàèáîëåå áî-
ãàòûõ (êàê â ñìûñëå ÷èñëà âèäîâ, òàê è ñîçäàâàåìîé ïðîäóêöèè) ñîîáùåñòâ Çåìëè. Îñíî-
âó áîãàòñòâà êîðàëëîâûõ ðèôîâ îáåñïå÷èâàþò êîðàëëû, èìåþùèå ñèìáèîòè÷åñêèå âîäî-
ðîñëè. Èìåííî ïîýòîìó ñîîáùåñòâà êîðàëëîâûõ ðèôîâ ðàññìîòðåíû â ðàçäåëå àâòîòðîô-
íûõ ñîîáùåñòâ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, êîðàëëîâûå ðèôû ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñîîáùåñò-
âà ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû. Â íåêîòîðûõ èç íèõ äîìèíèðóþò àâòîòðîôíûå âèäû, â äðóãèõ
íåò, íî â èõ ôóíêöèîíèðîâàíèè è ýâîëþöèè ìíîãî îáùèõ ÷åðò, ïîñêîëüêó ðèôîâûå ñîîá-
ùåñòâà ýâîëþöèîííî âîçíèêàþò èç ñîîáùåñòâ ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû. Ýòî äåëàåò ëîãè÷-
íûì ðàññìîòðåíèå â äàííîì ðàçäåëå âñåõ ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ, à íå òîëüêî òåõ, â êîòîðûõ
âûñîêà äîëÿ ôîòîñèíòåòèêîâ.

Âñå âèäû, ñïîñîáíûå ê äîìèíèðîâàíèþ â ñîîáùåñòâàõ ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû, âî
âçðîñëîì ñîñòîÿíèè ìàëî- èëè âîâñå íåïîäâèæíû. Âñå ôèëüòðàòîðû â ïðîöåññå ñâîåé
æèçíåäåÿòåëüíîñòè ïðîäóöèðóþò ôåêàëèè è ïñåâäîôåêàëèè. Â ðåçóëüòàòå íà äíå íàêàïëè-
âàåòñÿ èë è äåòðèò. Íàêîïëåíèþ ìåëêèõ ôðàêöèé òàêæå ñïîñîáñòâóåò ñíèæåíèå ñêîðîñòè
äâèæåíèÿ âîäû â ñîîáùåñòâàõ ôèëüòðàòîðîâ, îñîáåííî ó ãðóíòà, ïîäîáíî òîìó êàê ñêî-
ðîñòü âåòðà ïàäàåò â ëåñó. Ýòî ïðèâîäèò ê óõóäøåíèþ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ ôèëüòðàòî-
ðîâ, â ïðåäåëå — ê çàíîñó èõ èëîì è ñìåíó ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû ñîîáùå-
ñòâîì ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû. Ïðèìåð òàêîãî ðàçâèòèÿ ñîáûòèé ïîêàçàí íà ðèñ. 3.53: ïî-
ñòåïåííî íàêàïëèâàþùèéñÿ èë ïîãðåáàåò êîðàëëû. Íåêîòîðûå âåðøèíû èõ êîëîíèé åù¸
âîçâûøàþòñÿ íàä îñàäêîì íà ñòàäèè ñîêðàùåíèÿ ïîñåëåíèé êîðàëëîâ, íà ïîñëåäíåé ñòà-
äèè íàêàïëèâàþùèéñÿ îñàäîê ïîãðåáàåò è èõ.

Ñàìûå ïðîñòûå ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû — ìèäèåâûå áàíêè. Ìèäèè
ñïîñîáíû îáðàçîâûâàòü ïðàêòè÷åñêè îäíîâèäîâûå ñîîáùåñòâà ñî 100%-íûì ïîêðûòèåì.
Â òàêèõ óñëîâèÿõ îñåäàíèå íîâûõ ìèäèé âîçìîæíî òîëüêî íà äðóãèõ ìèäèé, íî ýòîìó ïðå-
ïÿòñòâóåò ôèëüòðóþùàÿ äåÿòåëüíîñòü ìèäèé, îòôèëüòðîâûâàþùèõ ñâîèõ ëè÷èíîê è ïå-
ðåâîäÿùèõ èõ â ïñåâäîôåêàëèè. Â ðåçóëüòàòå ìèäèåâûå áàíêè ñòàðåþò. Ïîñêîëüêó ìèäèè
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èñõîäíàÿ
morpha nervosa

morpha pennata

morpha crispa

«ãèáðèä»
è nervosa crispa

Ðèñ. 3.52. Ìîðôîòèïû ïðèêðåïë¸ííîé Phyllophora nervosa. Ïî Î.Â. Ìàêñèìîâîé, Ï.Â. Ðûáíèêîâó (1993).
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Ðèñ. 3.53. Èçìåíåíèå ñîñòàâà ñîîáùåñòâ ïðè ðàçâèòèè ïîñåëåíèé âåòâèñòûõ êîðàëëîâ íà
ìåëêîâîäüå ó àòëàíòè÷åñêèõ áåðåãîâ þãà Ñåâåðíîé Àìåðèêè â ïëèîöåíîâîå âðåìÿ. Ïî Bailey,

Tedesco (1986) èç Ë.À. Íåâåññêîé (1999: 330).
Òàêñîíû: 1 — Parvilucina, 2 — Caryocorbula, 3 — Macrocallista, 4 — Spisula, 5 — Crassatella, 6 — Mercenaria,
7 — Modiolus, 8 — Noetia, 9 — Cyclocardia, 10 — Ensis, 11 — Cumingia, 12 — Septastrea, 13 — Arbacia, 14 —
Panopeus, 15 — Nassarius, 16 — Turritella, 17 — Olivella.
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ïðèêðåïëÿþòñÿ ê ñóáñòðàòó ñ ïîìîùüþ áèññóñà, ïîñëå ãèáåëè ìîëëþñêà ñòâîðêè îòâàëè-
âàþòñÿ îò ñóáñòðàòà. Ïîýòîìó ìèäèè íå ñïîñîáíû ê ñòðîèòåëüñòâó òð¸õìåðíûõ ðèôîâ è â
ìåñòàõ èõ äîìèíèðîâàíèÿ ñî âðåìåíåì îáðàçóåòñÿ çàèëåííàÿ ðàêóøà, íà êîòîðóþ ïðè-
êðåïëÿþòñÿ ìîëëþñêè. Ïðèìåðîì òàêîãî ñîîáùåñòâà ÿâëÿåòñÿ áèîöåíîç ìèäèåâîãî è ôà-
çåîëèíîâîãî èëîâ ×¸ðíîãî ìîðÿ, íî îáû÷íî ìèäèåâûå áàíêè ñìåíÿþò ñîîáùåñòâà äðóãî-
ãî ñîñòàâà (Îøóðêîâ, 2000). Óñòðèöû ïðèðàñòàþò ê ñóáñòðàòó íèæíåé ñòâîðêîé, íî âåðõ-
íÿÿ, íà êîòîðóþ ïðèêðåïëÿþòñÿ äðóãèå ôèëüòðàòîðû, ïîñëå ñìåðòè óñòðèöû îòâàëèâàåò-
ñÿ. Ïîýòîìó óñòðè÷íûå áàíêè ñïîñîáíû òîëüêî ê ìåäëåííîìó ðîñòó â âûñîòó è ôàêòè÷åñ-
êè íå ïðåâðàùàþòñÿ â ðèôû. 

Åäèíñòâåííûé ñïîñîá óìåíüøèòü íåãàòèâíûé ýôôåêò çàèëåíèÿ — ïîäú¸ì ôèëüòðà-
òîðîâ íàä îñàæäàþùèìèñÿ èëîì è äåòðèòîì, ò. å. íàä ïîâåðõíîñòüþ ãðóíòà. Ïðîùå âñåãî
ýòî äîñòèãàåòñÿ óâåëè÷åíèåì èíäèâèäóàëüíûõ ðàçìåðîâ (îñîáåé èëè êîëîíèé) è ðàçâèòè-
åì ïðèñïîñîáëåíèé äëÿ ïîäú¸ìà îðãàíèçìà íàä ïîâåðõíîñòüþ ãðóíòà. Ïî òàêîìó ïóòè ïî-
øëè ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû ðûõëûõ ãðóíòîâ, ðàçâèòèå ñîîáùåñòâ êîòîðûõ íà÷àëîñü åù¸
â êåìáðèè. Îäíàêî òàêàÿ æèçíåííàÿ ôîðìà ÷óâñòâèòåëüíà ê ïîäâèæíîñòè îñàäêîâ è òðóä-
íîçàùèòèìà îò õèùíèêîâ. Ïîäâèæíîñòü îñàäêîâ ïðÿìî ïðîïîðöèîíàëüíà èíòåíñèâíîñòè
ãèäðîäèíàìèêè, ÷òî ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ ðàâíîöåííî ñêîðîñòè ïðèíîñà ïèùè âî-
äîé. Ò. å. â íàèáîëåå êîðìíûõ óñëîâèÿõ ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû ðûõëûõ ãðóíòîâ îêàçûâà-
þòñÿ â íàèõóäøèõ óñëîâèÿõ â îòíîøåíèè ðàçìåùåíèÿ èõ íà ãðóíòå.

Îáðàçîâàíèå òð¸õìåðíûõ ñòðóêòóð ñíèæàåò ÷óâñòâèòåëüíîñòü ñîîáùåñòâ ôèëüòðà-
òîðîâ ýïèôàóíû ê çàèëåíèþ — íåïðåìåííîìó ïîáî÷íîìó ýôôåêòó ôèëüòðàöèè. Ïîýòîìó
íåóäèâèòåëüíî, ÷òî òàêèå ñîîáùåñòâà ïîÿâèëèñü óæå â ðàííåì êåìáðèè. Äëÿ íåðèôîâûõ
ñîîáùåñòâ â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå åñòü äàæå ñïåöèàëüíûé òåðìèí: level-bottom com-
munity — ñîîáùåñòâà, íå âîçâûøàþùèåñÿ íàä ïîâåðõíîñòüþ ãðóíòà.

Ñòðîèòåëè íàñòîÿùèõ ðèôîâ — ýòî èëè êîëîíèàëüíûå îðãàíèçìû, èëè îðãàíèçìû,
îáðàçóþùèå ñêîïëåíèÿ. Êîëîíèàëüíûìè ÿâëÿþòñÿ ìíîãèå êèøå÷íîïîëîñòíûå, ãóáêè,
ìøàíêè è âûìåðøèå ñòðîìàòîïîðîèäåè. Ðèôîâûå ñêîïëåíèÿ ñïîñîáíû îáðàçîâûâàòü èç-
âåñòêîâûå âîäîðîñëè (ñì. âûøå), ãóáêè, áðþõîíîãèå ìîëëþñêè (Vermetidae, Turritellidae
(ðîä Vermicularia) è Siliquariidae), ïîëèõåòû ñ èçâåñòêîâûìè (Serpulidae) èëè ïåñ÷àíûìè

Ðèñ. 3.54. Ðîñò ñàáåëëÿðèåâûõ ðèôîâ íà ðàçíûõ ñóáñòðàòàõ è ñòðîåíèå îòäåëüíûõ êîëîíèé. 
Ïî Les recifs... (1988).



(Sabellariidae: Sabellaria, Phrag-
matopoma) (ðèñ. 3.54) òðóáêàìè,
óñîíîãèå ðàêè (Chirona everman-
ni). Îíè ñîçäàþò ïðî÷íûé êàðêàñ
(îáû÷íî èçâåñòêîâûé), ñêîðîñòü
ôîðìèðîâàíèÿ êîòîðîãî ïðåâû-
øàåò ñêîðîñòü îñàäêîíàêîïëå-
íèÿ. Ýòà ñïîñîáíîñòü è äåëàåò
âîçìîæíûì îáðàçîâàíèå ðèôîâ. 

Ðèôû, îáðàçîâàííûå ðàç-
íûìè îðãàíèçìàìè, ðàñïðåäåëÿ-
þòñÿ çàêîíîìåðíî. Íà ðèñ. 3.55
ïîêàçàíî ðàñïðåäåëåíèå ðèôîâ ó
áåðåãîâ Ôëîðèäû. Ðèô Oculina
îáðàçîâàí Oculina varicosa è ðàñ-
ïîëàãàåòñÿ íà ãëóáèíå 70–100 ì.
Ýòîò âèä êîðàëëîâ — îäèí èç íå-
ìíîãèõ, ñïîñîáíûõ íîðìàëüíî
æèòü êàê ñ ýíäîñèìáèîíòàìè, òàê è áåç íèõ (Curtis, Stanley, 1981). Ðèôû Sabellariidae îá-
ðàçîâàíû âäîëü âîñòî÷íîãî ïîáåðåæüÿ Ôëîðèäû Sabellaria vulgaris ñåâåðíåå è Phragmato-
pomma caudata þæíåå, à âäîëü çàïàäíîãî ïîáåðåæüÿ — S. floridens. Äëèíà ðèôà Ph. cau-
data — îêîëî 300 êì, âûñîòà äî 1 ì. Vermetidae, îáðàçîâàâøèå ðèôû ó þãî-çàïàäíûõ áå-
ðåãîâ Ôëîðèäû, ïî-âèäèìîìó, âûìåðëè â äàííîì ìåñòå â êîíöå XIX â., íî îáðàçîâàííûé
èìè ðèô äî ñèõ ïîð âïîëíå îò÷¸òëèâ (Perry, 1992). Íà Áåðìóäñêèõ îñòðîâàõ ðèôû
Serpulidae è Vermetidae äàæå îáðàçóþò àòîëëû.

Îáû÷íî ãîâîðÿ î êîðàëëîâûõ ðèôàõ, ïîäðàçóìåâàþò êîðàëëîâûå ðèôû òðîïè÷åñêèõ
ìåëêîâîäèé. Êîðàëëîâûé ðèô â íàèáîëåå ïðèâû÷íîì ïîíèìàíèè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðî-
òèâîñòîÿùóþ ïðèáîþ èçâåñòêîâóþ êîíñòðóêöèþ íà ìåëêîâîäíûõ ïëàòôîðìàõ òðîïè÷åñ-
êèõ ìîðåé. Òîëùèíà êîðàëëîâîãî èçâåñòíÿêà ïî ðåçóëüòàòàì áóðåíèÿ ìîæåò äîñòèãàòü
2 êì è áîëåå.

Êîðàëëîâûå ðèôû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îäíî èç íàèáîëåå ñëîæíûõ è ïðîäóêòèâíûõ
ñîîáùåñòâ íå òîëüêî Ìèðîâîãî îêåàíà, íî è Çåìëè â öåëîì. Ïðè ýòîì êîðàëëîâûå ðèôû
ñóùåñòâóþò â êàçàëîñü áû áåñïëîäíûõ ìåñòàõ. Ìåëêîâîäíûå êîðàëëîâûå ðèôû îìûâàþò
âîäû ñ ñîäåðæàíèåì áèîãåíîâ â ñëåäîâûõ êîëè÷åñòâàõ: ñîäåðæàíèå ÐÎ4–Ð â ñðåäíåì ñî-
ñòàâëÿåò 0,1–0,4 ìãê àò./ë, ÷òî ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóåò óðîâíþ ëèìèòèðîâàíèÿ ðîñòà äëÿ
ôèòîïëàíêòîíà (0,2 ìêã àò./ë), à àçîò â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ôèêñèðóåòñÿ â ïðåäåëàõ ðè-
ôà. Êîðàëëîâûå ðèôû ðàñïîëîæåíû â âîäàõ ñ ðàçëè÷íûì óðîâíåì ïðîäóêòèâíîñòè è ñî-
äåðæàíèÿ áèîãåíîâ. Îäíàêî êîíöåíòðàöèÿ áèîãåíîâ âíóòðè ìåëêîâîäíûõ ðèôîâ ìàëî çà-
âèñèò îò èõ êîíöåíòðàöèè âíå ðèôà (Smith, 1985, öèò. ïî: Ñîðîêèí, 1990). Ýòî ñâèäåòåëü-
ñòâóåò î òîì, ÷òî ýêîñèñòåìà ðèôà ñàìà ðåãóëèðóåò êîíöåíòðàöèþ áèîãåíîâ â âîäå âíóòðè
ðèôà. Â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè áèîãåíû ñîîáùåñòâî êîðàëëîâûõ ðèôîâ ïîëó÷àåò èç ðàñ-
òâîð¸ííîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, ïðè÷¸ì èç íàèáîëåå ñòîéêèõ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ:
ãóìèíîâûõ êèñëîò è ëèãíèíîâ — òåõ, êîòîðûå ïðèäàþò êîðè÷íåâóþ îêðàñêó âîäå íàøèõ
áîëîò. Èìåþòñÿ äàííûå, ÷òî ýòè âåùåñòâà ðàçðóøàþòñÿ òîëüêî íà êîðàëëîâûõ ðèôàõ, ò. å.
òàêèå áèîãåíû íåäîñòóïíû äëÿ ïðî÷èõ ñîîáùåñòâ. Ïðîèñõîäèò ýòî îêèñëåíèå íà ïîâåðõ-
íîñòÿõ ðàçäåëà ôàç (ïîðèñòûé èçâåñòêîâûé ñóáñòðàò è ïåñîê) (Ñîðîêèí, 1990). Ñïîñîá-
íîñòü óñâàèâàòü áèîãåíû èç íåäîñòóïíûõ äðóãèì ñîîáùåñòâàì èñòî÷íèêîâ è ýôôåêòèâíî
èõ óäåðæèâàòü âíóòðè ñîîáùåñòâà ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî áèîëîãè÷åñêàÿ ïðîäóêöèÿ êîðàë-
ëîâûõ ðèôîâ íà äâà ïîðÿäêà âûøå, ÷åì â îêðóæàþùåé ïåëàãèàëè. Êàê ìèíèìóì, íà ïîðÿ-
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ðèô Sabellaria vulgaris ðèô
 O

cul ina

òðîïè÷åñêèé êîðàëëîâûé ðèô

ðèô Vermetidae

Florida Middle ground

ðèô
Sabellaria floridens

Ðèñ. 3.55. Ðàñïðåäåëåíèå ðèôîâ ó áåðåãîâ Ôëîðèäû. Ïî
Perry (1992).



äîê àêòèâíåå è áàêòåðèàëüíàÿ ìèêðîôëîðà. Îáùóþ ïëîùàäü ìåëêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ
ðèôîâ îöåíèâàþò â 0,2% îò ïëîùàäè Ìèðîâîãî îêåàíà (Kleypas, 1997), èç êîòîðûõ 30% ê
íàñòîÿùåìó âðåìåíè óæå ñèëüíî ïîâðåæäåíû, åù¸ 30% íàõîäÿòñÿ â óãðîæàþùåì ñîñòîÿ-
íèè.

Ýòî òåì áîëåå ïå÷àëüíî, ÷òî êîðàëëîâûå ðèôû — îäíè èç îñíîâíûõ ñîîáùåñòâ Çåì-
ëè, ñâÿçûâàþùèå óãëåêèñëûé ãàç: ñêîðîñòü ðîñòà ðèôà äî 150 ìì/ãîä, â ãîä âñå ìåëêîâîä-
íûå ðèôû ñâÿçûâàþò 2,5 ìëðä. ò êàðáîíàòîâ (Ñîðîêèí, 1990), ÷òî â ïåðåñ÷¸òå íà óãëåêèñ-
ëûé ãàç äàåò 1,1 ìëðä. ò. Èìåííî èõ ñ ïîëíûì îñíîâàíèåì ìîæíî íàçâàòü «ë¸ãêèìè ïëà-
íåòû», à íå ëåñà, êàê ýòî ÷àñòî óòâåðæäàþò â ïîïóëÿðíîé ëèòåðàòóðå è äàæå, êàê ýòî íè
ãðóñòíî, â âóçîâñêèõ ó÷åáíèêàõ. Â ñàìîì äåëå, ôóíêöèåé ë¸ãêèõ ÿâëÿåòñÿ ãàçîîáìåí, ò. å.
óäàëåíèå óãëåêèñëîãî ãàçà è ïîñòàâêà êèñëîðîäà. Äàííûå ïðîöåññû ñâÿçàíû ïðîñòûì áà-

ëàíñîâûì óðàâíåíèåì ôîòîñèíòåçà, èç êîòîðîãî ñëåäóåò,
÷òî îäíîâðåìåííî ñ âûäåëåíèåì êèñëîðîäà äîëæåí ñâÿ-
çûâàòüñÿ óãëåðîä, ò. å. ïðîèñõîäèòü ÿâñòâåííîå íàêîïëå-
íèå âåùåñòâ, ñîäåðæàùèõ óãëåðîä. Â ëåñàõ âåñü ïîãëî-
ù¸ííûé óãëåêèñëûé ãàç ñîõðàíÿåòñÿ â âèäå òåë îðãàíèç-
ìîâ, äà â âèäå íåçíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ãóìóñà (ïðàê-
òè÷åñêè îòñóòñòâóþùåãî âî âëàæíûõ òðîïè÷åñêèõ ëå-
ñàõ). Ïîñêîëüêó íàêîïëåíèÿ ñâÿçàííîãî óãëåðîäà íè â êà-
êîé ôîðìå íå ïðîèñõîäèò, íåèçáåæåí âûâîä î òîì, ÷òî
ñóììàðíî ëåñíûå ñîîáùåñòâà èìåþò íóëåâîé áàëàíñ:
ñêîëüêî îíè óãëåêèñëîãî ãàçà ïîãëîùàþò, ñòîëüêî åãî òóò
æå è âûäåëÿþò. Ñëåäîâàòåëüíî: ñêîëüêî îíè êèñëîðîäà
âûäåëÿþò, ñòîëüêî åãî òóò æå è ïîãëîùàþò. Èòàê — ëåñà
íè â êîåé ìåðå íå ÿâëÿþòñÿ ë¸ãêèìè ïëàíåòû. Â êîðàëëî-

âûõ æå ðèôàõ ñèòóàöèÿ èíàÿ: îíè ñâÿçûâàþò óãëåêèñëûé ãàç â âèäå êàðáîíàòîâ, èç êîòî-
ðûõ îáðàçóþò ìíîãîêèëîìåòðîâûå òîëùè èçâåñòíÿêîâ è ãðóíòîâ, ñîäåðæàùèõ èçâåñòêî-
âûé ïåñîê è ãàëüêó. Êîíå÷íî, êîðàëëîâûå ðèôû îñòàþòñÿ íå åäèíñòâåííûìè ë¸ãêèìè ïëà-
íåòû. Ë¸ãêèìè ìîæíî ñ÷èòàòü òàêæå áîëîòà (CO2 ñâÿçûâàåòñÿ â òîðôå), îç¸ðà (CO2 ñâÿçû-
âàåòñÿ â ñàïðîïåëå èëè èíûõ îç¸ðíûõ îòëîæåíèÿõ), ñîîáùåñòâà ðûõëûõ, îñîáåííî çà-
èëåííûõ ãðóíòîâ (CO2 ñâÿçûâàåòñÿ êàê îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî îñàäêîâ, à òàêæå â èçâåñò-
êîâûõ ñêåëåòíûõ ýëåìåíòàõ ìîëëþñêîâ, óñîíîãèõ ðàêîâ, ôîðàìèíèôåð, ïîëèõåò è äð.),
ñòåïíûå ýêîñèñòåìû (CO2 ñâÿçûâàåòñÿ â ìîùíîì ñëîå ãóìóñà).

Âûñîêàÿ ïðîäóêòèâíîñòü êîðàëëîâûõ ðèôîâ âëèÿåò è íà ïðèëåãàþùèå ýêîñèñòåìû.
Íåïðåìåííîé îñîáåííîñòüþ êîðàëëîâûõ (êàê è ëþáûõ äðóãèõ) ðèôîâ ÿâëÿåòñÿ øëåéô äå-
òðèòà, ñíîñèìîãî ñ ðèôà, îáîãàùàþùåãî äîííûå ñîîáùåñòâà. Ðèôîãåííûå îñàäêè ó àòîë-
ëîâ Òèõîãî îêåàíà ïðîñëåæèâàþòñÿ äî ãëóáèí â 3 êì (Ïåòåëèí, 1973). Êðîìå òîãî, ñåçîí-
íûå øòîðìà âûíîñÿò çà ïðåäåëû ðèôà ìíîãî ëåãêîäîñòóïíîé ïèùè. Ýòî âûçûâàåò ñåçîí-
íûå ìèãðàöèè íåêòîíà, ñâÿçàííûå ñ äàííûìè ïåðèîäè÷åñêèìè ñîáûòèÿìè. Íàïðèìåð,
îñåííèå øòîðìà ó ñåâåðî-çàïàäíîãî ïîáåðåæüÿ Àâñòðàëèè âûçûâàþò ìèãðàöèè ê êîðàëëî-
âûì ðèôàì ýòîãî ðàéîíà ïëàíêòîíîÿäíûõ ðûá (ñàðäèí, êèòîâûõ àêóë) è ïèòàþùèõñÿ èìè
àêóë, òóíöîâ è óñàòûõ êèòîâ.

Ýêîñèñòåìû êîðàëëîâûõ ðèôîâ íå òîëüêî âûñîêîïðîäóêòèâíû, íî è õîðîøî ñáàëàí-
ñèðîâàíû. Èìåííî ýòî ïîçâîëÿåò èì ñóùåñòâîâàòü â êàçàëîñü áû áåñïëîäíûõ ðàéîíàõ.
Âûñîêàÿ ñáàëàíñèðîâàííîñòü îáåñïå÷èâàåòñÿ áîëüøèì òàêñîíîìè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì
ýêîñèñòåì êîðàëëîâûõ ðèôîâ. Îíè íå òîëüêî îäíè èç íàèáîëåå ïðîäóêòèâíûõ ñîîáùåñòâ
Çåìëè, íî è íàèáîëåå áîãàòûå âèäàìè. Îíè îáåñïå÷èâàþò ñóùåñòâåííóþ ÷àñòü áèîðàçíî-
îáðàçèÿ ìîðñêîé áèîòû. Åñëè áû êîðàëëîâûå ðèôû íà Çåìëå âíåçàïíî èñ÷åçëè, òî ýòî áû
ïðèâåëî ê èñ÷åçíîâåíèþ äî ÷åòâåðòè, à, âîçìîæíî, è áîëåå âèäîâ ìîðñêîé áèîòû. ×èñòûé

«Ìàññèâû [ëåñîâ] âëàæ-
íûõ òðîïèêîâ ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé ìîùíûé ãåíåðàòîð êèñ-
ëîðîäà. Ýòî — ë¸ãêèå Çåìëè»
(Âòîðîâ, Äðîçäîâ, 2001: 112).

«Äîëÿ ëåñîâ â ïîïîëíåíèè
êèñëîðîäíîãî áàëàíñà ïëàíå-
òû... áîëåå 60%» (Áóêøòûíîâ
è äð., 1981: 9–10).
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äîõîä îò ýêñïëóàòàöèè ýêîñèñòåì êîðàëëîâûõ ðèôîâ îöåíèâàþò â íàñòîÿùåå âðåìÿ â $30
ìèëëèàðäîâ â ãîä.

Îñíîâó êîðàëëîâîãî ðèôà, åãî ñêåëåò, îáðàçóþò êîðàëëû. Ñîâðåìåííûå ðèôîîáðàçó-
þùèå êîðàëëû îòíîñÿò ïðèìåðíî ê 800 âèäàì 110 ðîäîâ. Áîëüøàÿ èõ ÷àñòü — ìàäðåïîðî-
âûå êîðàëëû. Òàêîâû êîëîíèàëüíûå ôîðìû ñ ìåëêèìè ïîëèïàìè (ðàçìåð îäíîãî ïîëèïà
îò äîëåé ìì äî 1–2 ñì), à êîëîíèè ïðèðàñòàþò ê òâ¸ðäîìó ñóáñòðàòó. Ëèøü ìàäðåïîðîâûå
êîðàëëû Fungiidae îäèíî÷íûå, ñâîáîäíîëåæàùèå íà ðûõëûõ ãðóíòàõ; ðàçìåð èõ â ïîïå-
ðå÷íèêå îò 5 äî 35 ñì è áîëåå, íî Fungiidae íå ÿâëÿþòñÿ ðèôîîáðàçóþùèìè. Ôîðìà êîëî-
íèé ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ âèäîñïåöèôè÷íà è î÷åíü ðàçíîîáðàçíà: îò ìàññèâíûõ äî
âåñüìà àæóðíûõ âåòâÿùèõñÿ. Ðàñïðåäåëåíèå êîëîíèé ðàçíîé ôîðìû îáóñëîâëåíî â ïåð-
âóþ î÷åðåäü ãèäðîëîãèåé: âèäû ñ ìàññèâíûìè êîëîíèÿìè æèâóò íà ìåëêîâîäüÿõ âíåøíåé
÷àñòè ðèôà, ãäå êîëîíèè äðóãèõ ôîðì áûñòðî áû ðàçðóøèëèñü èç-çà äåéñòâèÿ ïðèáîÿ. Íå-
ñìîòðÿ íà ïåñòðîòó è ìîçàè÷íîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ êîðàëëîâ íà ðèôå, îñíîâó ñîîáùåñòâà
îáðàçóþò íå áîëåå 10–15 âèäîâ ìàäðåïîðîâûõ êîðàëëîâ è 1–2 âèäà ãèäðîêîðàëëîâ. Ïåð-
âîíà÷àëüíî ðèôîîáðàçóþùèå êîðàëëû íàçûâàëè ãåðìàòèïíûìè (ò. å. îáðàçóþùèìè áèî-
ãåðìû — áèîãåííûå êàðáîíàòíûå ïîñòðîéêè). Ïîñêîëüêó âñå ìåëêîâîäíûå ðèôîîáðàçóþ-
ùèå êîðàëëû ñîäåðæàò ñèìáèîòè÷åñêèå çîîêñàíòåëëû, äàííûé òåðìèí ñòàë ïðèìåíÿòüñÿ
ê êîðàëëàì ñ çîîêñàíòåëëàìè. Ýòî ïðèâåëî ê íåêîòîðîé ïóòàíèöå, ïîñêîëüêó òàêèå ñâîé-
ñòâà íå æ¸ñòêî ñâÿçàíû. Ò. å. ïîìèìî ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ ñ çîîêñàíòåëëàìè, åñòü
ðèôîîáðàçóþùèå êîðàëëû áåç çîîêñàíòåëë, êîðàëëû ñ çîîêñàíòåëëàìè, íå îáðàçóþùèå
ðèôû, è êîðàëëû áåç çîîêñàíòåëë, íå îáðàçóþùèå ðèôû. Íèæå ïîä ãåðìàòèïíûìè êîðàë-
ëàìè áóäóò ïîäðàçóìåâàòüñÿ, êàê ýòî íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåíî â ëèòåðàòóðå, ìåëêîâîäíûå
ðèôîîáðàçóþùèå êîðàëëû ñ ñèìáèîòè÷åñêèìè çîîêñàíòåëëàìè.

Ìåëêîâîäíûå êîðàëëîâûå ðèôû âñòðå÷àþòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî â âîäàõ, ñîë¸íîñòü êî-
òîðûõ íå îïóñêàåòñÿ íèæå 30–31‰. Â ïðèóñòüåâûõ ðàéîíàõ, ãäå ñêàçûâàåòñÿ îïðåñíÿþ-
ùåå äåéñòâèå ðåê, êîðàëëîâûå ðèôû óãíåòåíû èëè âîâñå îòñóòñòâóþò. Òàê, îêîëî óñòüÿ
Àìàçîíêè èç-çà å¸ ðàñïðåñíÿþùåãî äåéñòâèÿ êîðàëëîâûå ðèôû îòñóòñòâóþò íà ïðîòÿæå-
íèè ïî÷òè 4 òûñ. êì (ðèñ. 3.56, 3.60).

Äî ñèõ ïîð ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ ìíåíèå î òîì, ÷òî ðàñïðîñòðàíåíèå ãåðìàòèïíûõ êî-
ðàëëîâ â âûñîêèå øèðîòû îãðàíè÷èâàåò òåìïåðàòóðà âîäû. Êàðòà, íà êîòîðîé ïðîâåäåíà
ïîâåðõíîñòíàÿ èçîòåðìà â 20°Ñ è ïîêàçàíî ðàñïîëîæåíèå êîðàëëîâûõ ðèôîâ, èìååòñÿ
÷óòü ëè íå â êàæäîé ïîïóëÿðíîé êíèãå î ìîðå. Íàóìîâ ñ ñîàâòîðàìè (1985) äàæå óêàçûâà-
åò, ÷òî òåìïåðàòóðà â ìåñòàõ îáðàçîâàíèÿ êîðàëëîâûõ ðèôîâ íå îïóñêàåòñÿ íèæå 20,5°Ñ,
õîòÿ ãåðìàòèïíûå êîðàëëû ñïîñîáíû ñóùåñòâîâàòü è ïðè 18°Ñ, íî ïðè ýòîé òåìïåðàòóðå
ó íèõ íåâîçìîæåí ïîëîâîé ïðîöåññ (à, ñëåäîâàòåëüíî, è îáðàçîâàíèå íîâûõ êîëîíèé), è
ðîñò ñèëüíî çàìåäëåí. Â äåéñòâèòåëüíîñòè, êàê óêàçûâàåò J.E.P. Veron (1995), ýòî íå ñîâ-
ñåì òàê. Òàê, èç ãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ, îáèòàþùèõ ó áåðåãîâ ßïîíèè, 48% ñïîñîáíû âû-
íîñèòü 14,1°Ñ, 22,5% — 10,4°Ñ, à îòäåëüíûå âèäû, íàïðèìåð, Oulastrea crispata è 0°Ñ.
Acropora hyacinthus îêîëî ßïîíèè ÿâëÿåòñÿ äîìèíèðóþùèì âèäîì â ðàéîíàõ ñ ìèíèìàëü-
íîé ñðåäíåìåñÿ÷íîé òåìïåðàòóðîé 15,3°Ñ, è ñìåðòíîñòü äàííîãî âèäà íå âîçðîñëà â 1980
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ã., êîãäà òåìïåðàòóðà óïàëà äî 13,7°Ñ (Misaki, 1984, 1985). È, õîòÿ ðàñïðîñòðàíåíèå êîðàë-
ëîâûõ ðèôîâ è âèäîâ êîðàëëîâ, îáðàçóþùèõ ýòè ðèôû, ÿâëÿåòñÿ íå îäíèì è òåì æå (ïî-
ñëåäíåå ãîðàçäî øèðå), î÷åâèäíî, ÷òî òåìïåðàòóðà çäåñü ïðÿìî íå âëèÿåò. Àëüòåðíàòèâíàÿ
ãèïîòåçà, êîòîðàÿ íàõîäèòñÿ â áîëüøåì ñîîòâåòñòâèè ñ èìåþùèìèñÿ äàííûìè, îáúÿñíÿåò
ïîëîæåíèå ãðàíèöû ðàñïðîñòðàíåíèÿ ìåëêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ â âûñîêèõ øèðî-
òàõ ïðè íèçêîé òåìïåðàòóðå âçàèìîäåéñòâèåì èõ ñîîáùåñòâ ñ ñîîáùåñòâàìè ìàêðîôèòîâ,
â ïåðâóþ î÷åðåäü áóðûõ âîäîðîñëåé.

Ïî íàïðàâëåíèþ ê âûñîêèì øèðîòàì ïðîèñõîäèò ñíèæåíèå ÷èñëà âèäîâ ãåðìàòèï-
íûõ êîðàëëîâ. Êàêèå-ëèáî âèäû, ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ ñðàâíèòåëüíî âûñîêîøèðîòíûõ ðè-
ôîâ, çàìåùàþùèå òðîïè÷åñêèå, îòñóòñòâóþò. Âûñîêîøèðîòíûå ðèôû îáðàçîâàíû ìàëûì
÷èñëîì âèäîâ, ñëó÷àéíî îòîáðàííûõ èç íåáîëüøîãî ÷èñëà ýâðèáèîíòíûõ âèäîâ ñ î÷åíü
øèðîêèì ðàñïðîñòðàíåíèåì. Ñðàâíåíèå âèäîâîãî ñîñòàâà îòäåëüíûõ ðàéîíîâ ðàçíûìè
èíäåêñàìè ïîêàçûâàåò ñèëüíîå îòëè÷èå ïåðèôåðè÷åñêèõ ðàéîíîâ, ÷òî îòðàæàåò ñëó÷àé-
íûé õàðàêòåð âèäîâîãî ñîñòàâà è ìàëîå ÷èñëî îáèòàþùèõ â ñðàâíèâàåìûõ ðàéîíàõ âèäîâ.
Ñ áèîãåîãðàôè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ òàêèå ðàéîíû íå çàñëóæèâàþò âûäåëåíèÿ â ñàìîñòîÿ-
òåëüíûå ðåãèîíû.

Ãåðìàòèïíûå êîðàëëû âñåãäà ïîñåëÿþòñÿ â ìåñòàõ, êóäà ïàäàåò ïðÿìîé ñîëíå÷íûé
ñâåò. Ñóùåñòâåííîé îñîáåííîñòüþ ïðèýêâàòîðèàëüíîé îáëàñòè (ãäå æèâóò ãåðìàòèïíûå
êîðàëëû) ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî ñîëíöå êðóãëûé ãîä äâèæåòñÿ ïî÷òè ïî îäíîé òðàåêòîðèè. Â ðå-
çóëüòàòå êîðàëëû âñåãäà íàõîäÿòñÿ ïðàêòè÷åñêè â îäèíàêîâûõ óñëîâèÿõ. Íåñìîòðÿ íà òî,
÷òî âîäà â òðîïèêàõ î÷åíü ïðîçðà÷íà, ãåðìàòèïíûå êîðàëëû íå âñòðå÷àþòñÿ ãëóáæå
80–100 ì, à íàèáîëüøåå èõ ðàçíîîáðàçèå íàáëþäàåòñÿ äî ãëóáèíû 15–25 ì.

Ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ñêåëåòà ïðîèñõîäèò çàïîëíåíèå ïóñòîò, ïðåâðàùåíèå êîðàëëîâî-
ãî ðèôà â ìîíîëèò. Íà ýòîé ñòàäèè âåäóùàÿ ðîëü ïåðåõîäèò ê èçâåñòêîâûì âîäîðîñëÿì,
ïðåèìóùåñòâåííî êðàñíûì (Corallinaceae, ðîäà Porolithon è Lithotamnion), à òàêæå çåë¸-
íûì (Caulerpaceae, ðîä Halimeda). Âåëèêî çíà÷åíèå è äðóãèõ îðãàíèçìîâ ñ èçâåñòêîâûìè
îáðàçîâàíèÿìè: ôîðàìèíèôåð, ãóáîê, ìîëëþñêîâ (Tridacninae, Vermetidae), ïîëèõåò. Ñêî-
ðîñòü îáðàçîâàíèÿ èçâåñòè ó âîäîðîñëåé ãîðàçäî âûøå, ÷åì ó êîðàëëîâ. Èìåííî îíè îá-
ðàçóþò îñíîâíóþ ìàññó êàðáîíàòíîé ïîðîäû ðèôà. Æèâûå êîðàëëû èìåþò ïðîåêòèâíîå
ïîêðûòèå íå áîëåå 30–50% äàæå â çîíå èõ àêòèâíîãî ðîñòà, à ÷àñòî <5%.

Íà íåáîëüøèõ ãëóáèíàõ ðåñóðñîâ ïèùè è ñâåòà äîñòàòî÷íî äëÿ âñåõ ãåðìàòèïíûõ
êîðàëëîâ, ïîýòîìó ïî ýòèì ôàêòîðàì ñïåöèàëèçàöèè íåò. Îíà èä¸ò ïî äîñòóïíîñòè ñóáñò-
ðàòà, óñòîé÷èâîñòè ê ôèçè÷åñêîìó ñòðåññó (ïðèáîéíîñòü, ìóòíîñòü âîäû è ò. ï.) è âûåäà-
íèþ, à òàêæå ïî ñòàäèÿì ñóêöåññèè.

Ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ñêëåðàêòèíèé è êîðàëëîâûõ ðèôîâ õàðàêòåðèçóþò
ñëåäóþùèå îñîáåííîñòè:

— Ïî ÷èñëó âèäîâ (ðèñ. 3.57) ðåçêî âûäåëÿåòñÿ Èíäî-Ìàëàéñêèé öåíòð âèäîâîãî
ðàçíîîáðàçèÿ. ×èñëî îáèòàþùèõ çäåñü âèäîâ íà ïîðÿäîê áîëüøå, ÷åì â Êàðèáñêîì ðåãè-
îíå è Àòëàíòèêå âîîáùå. ×èñëî âèäîâ â Êàðèáñêîì ðåãèîíå ïðèìåðíî ðàâíî òàêîâîìó â
íàèìåíåå ðàçíîîáðàçíûõ ðàéîíàõ Èíäî-Ïàöèôèêè.

— Ðàçíîîáðàçèå ñåìåéñòâ (ðèñ. 3.58) â Êàðèáñêîì è Èíäî-Ïàöèôè÷åñêîì ðåãèîíàõ
îäèíàêîâî, Èíäî-Ìàëàéñêèé öåíòð ðàçíîîáðàçèÿ íå âûðàæåí. Ïî-âèäèìîìó, ýòî îáúÿñíè-
ìî öèðêóìòðîïè÷åñêèì ðàñïðîñòðàíåíèåì ñåìåéñòâ ñêëåðàêòèíèé â ýîöåíå è ìèîöåíå.

— Íà âñåõ òàêñîíîìè÷åñêèõ óðîâíÿõ ïðîèñõîäèò îò÷¸òëèâîå óìåíüøåíèå ðàçíîîá-
ðàçèÿ îò íèçêèõ ê âûñîêèì øèðîòàì.

— Êàê ÷èñëî âèäîâ, òàê è ñåìåéñòâ ó âîñòî÷íûõ áåðåãîâ Òèõîãî è Àòëàíòè÷åñêîãî
îêåàíîâ ãîðàçäî ìåíüøå, ÷åì ó çàïàäíûõ.

Ñóäÿ ïî îòñóòñòâèþ îòëè÷èé íà óðîâíå ñåìåéñòâ, àòëàíòè÷åñêàÿ ôàóíà ñêëåðàêòè-
íèé ðàíåå ìîãëà áûòü ñòîëü æå ðàçíîîáðàçíîé, êàê è Èíäî-Ïàöèôè÷åñêàÿ, íî ñåé÷àñ, ïî-
âèäèìîìó, èç-çà ýïèçîäè÷åñêèõ âûìèðàíèé, îíà ñòàëà ãîðàçäî áåäíåå.
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Ðèñ. 3.58. ×èñëî ñåìåéñòâ ìåëêîâîäíûõ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ â ðàçíûõ ðàéîíàõ. 
Ïî Vernon (2000). 
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Ðèñ. 3.59. Ñðåäíèé âîçðàñò íûíå æèâóùèõ ðîäîâ ìåëêîâîäíûõ ðèôîîáðàçóþùèõ Scleractinia (ìëí.
ëåò) â ðàçíûõ ðàéîíàõ.

Ìàêñèìàëüíûé âîçðàñò ðîäà áûë óñëîâíî ïðèíÿò çà 100 ìëí. ëåò, ìèíèìàëüíûé — 25 ìëí. ëåò. Ïî Vernon (2000). 

Ðèñ. 3.57. ×èñëî âèäîâ ìåëêîâîäíûõ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ â ðàçíûõ ðàéîíàõ. Ïî Vernon (2000). 

Ðèñ. 3.60. Êëàäîãðàììà ñõîäñòâà ðîäîâîãî
ñîñòàâà ìåëêîâîäíûõ ðèôîîáðàçóþùèõ

êîðàëëîâ êðóïíûõ ðàéîíîâ 
Ìèðîâîãî îêåàíà.

Â êà÷åñòâå ìåðû ñõîäñòâà èñïîëüçîâàí êîýôôè-
öèåíò ðàçëè÷èÿ Áðàóí-Áëàíêå. Ïî Vernon (2000).



Êîðàëëîâûå ðèôû Àòëàíòèêè è Èíäî-Ïàöèôèêè îòëè÷àþòñÿ íå òîëüêî ÷èñëîì âè-
äîâ, íî è òàêñîíîìè÷åñêèì ñîñòàâîì êàê ñàìèõ ñêëåðàêòèíèé (ðèñ. 3.60), òàê è ñîïóòñòâó-
þùåé áèîòû (òàáë. 3.2). 

Ïðåäëîæåíî íåñêîëüêî îáúÿñíåíèé âûñîêîãî âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ Èíäî-Ìàëàé-
ñêîãî àðõèïåëàãà è ñìåæíûõ ðàéîíîâ:

— J. Briggs (1974, 1992, 1995) ïðåäïîëîæèë, ÷òî ýòîò ðàéîí — öåíòð ñîâðåìåííîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ íîâûõ âèäîâ, êîòîðûå ïîñòåïåííî ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ èç íåãî. Ïîäòâåðæ-
äåíèåì òàêîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ÿâëÿåòñÿ óâåëè÷åíèå ñðåäíåãî âîçðàñòà ðîäîâ êîðàëëîâ ïî
ìåðå óäàëåíèÿ îò Èíäî-Âåñò Ïàöèôèêè (ðèñ. 3.59).

— M.E.J. Wilson, B.R. Rosen (1998) èçó÷èëè ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå äàííûå ïî ìåëêî-
âîäíûì ðèôîîáðàçóþùèì êîðàëëàì è íå íàøëè ñâèäåòåëüñòâ íàëè÷èÿ ìàññîâûõ êîðàëëî-
âûõ ðèôîâ â ýòîì ðàéîíå äî ðàííåãî ìèîöåíà (ïðèìåðíî 21 ìëí. ëåò íàçàä). Èç ÷åãî îíè
ñäåëàëè âûâîä î òîì, ÷òî çäåñü íåò è íå áûëî öåíòðà ïðîèñõîæäåíèÿ (Íåïîíÿòíî, ïî÷åìó
îíè íå äîïóñêàþò âîçìîæíîñòè âîçíèêíîâåíèÿ öåíòðà ïðîèñõîæäåíèÿ ïîçæå, áîëåå òîãî
êîðàëëîâûå ðèôû ñîâðåìåííûé îáëèê íà Çåìëå ïðèîáðåëè ëèøü â ïëèîöåíå – ìèîöåíå. Â
îëèãîöåíå æå ðèôû îáðàçîâûâàëè òàêæå êîðàëëèíîâûå è çåë¸íûå âîäîðîñëè, ìøàíêè è

íåêîòîðûå ôîðàìèíèôåðû, äâóñòâîðêè è ãà-
ñòðîïîäû. Ðîëü ñêëåðàêòèíèé â ïîñòðîåíèè
ðèôîâ è èõ âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå áûëè ñðàâ-
íèòåëüíî íåâåëèêè). Ïðè÷èíîé æå ñîâðå-
ìåííîãî âûñîêîãî òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíî-
îáðàçèÿ ýòîãî ðåãèîíà îíè âèäÿò â òîì, ÷òî
ïîñëå ñáëèæåíèÿ Àâñòðàëèè è Àçèè â
äàííîì ðàéîíå îáðàçîâàëîñü áîëüøîå êîëè-
÷åñòâî â ðàçíîé ñòåïåíè èçîëèðîâàííûõ
ìåëêîâîäíûõ ó÷àñòêîâ, ñòåïåíü èçîëÿöèè êî-
òîðûõ ê òîìó æå ñèëüíî ìåíÿëàñü âî âðåìÿ
îëåäåíåíèé. Ýòî ïðèâåëî ê âîçíèêíîâåíèþ
áîëüøîãî ÷èñëà íîâûõ òàêñîíîâ â òàêèõ èçî-
ëèðîâàííûõ ó÷àñòêàõ.

— J.F. Crame (1997) ñ÷èòàåò, ÷òî áóëü-
øåå ðàçíîîáðàçèå òðîïè÷åñêèõ òàêñîíîâ ÿâ-
ëÿåòñÿ íå ñïåöèôè÷åñêîé îñîáåííîñòüþ ñà-
ìèõ òðîïè÷åñêèõ òàêñîíîâ, à îáúÿñíÿåòñÿ
äëèòåëüíîñòüþ èõ ñóùåñòâîâàíèÿ, áëàãîäà-
ðÿ ÷åìó îíè èìåëè áîëüøå âðåìåíè äëÿ îá-
ðàçîâàíèÿ íîâûõ òàêñîíîâ.
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Ðèñ. 3.61. Òèïû êîðàëëîâûõ ðèôîâ.

Òàáëèöà 3.2. Ñðàâíåíèå êîðàëëîâûõ ðèôîâ Èíäî-Ïàöèôèêè è Àòëàíòèêè. Ïî Íàóìîâó è äð. (1985).

Èíäî-Ïàöèôèêà Àòëàíòèêà
÷èñëî âèäîâ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ ≈500 51
÷èñëî ðîäîâ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ 80 31
îáùèå 6 ðîäîâ è, âîçìîæíî, 1 âèä
âòîðîå ìåñòî ïî çíà÷èìîñòè èç Coelenterata Alcionaria Gorgonaria
Tubiporida èíîãäà äîìèíèðóþò îòñóòñòâóþò
÷èñëî âèäîâ êîðàëëîâûõ ðûá 2200 600
÷èñëî âèäîâ ìîëëþñêîâ ≈5000 ≈1200
îáùåå ÷èñëî âèäîâ, ñâÿçàííûõ ñ 
ñîîáùåñòâàìè ìåëêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ ≈125000 ≈25000
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— P. Jokiel è F.J. Martinelli (1992) ïîñòðîèëè ìàòåìàòè÷åñêóþ ìîäåëü ëèíèé ðàâíî-
ìåðíî ðàñïðåäåë¸ííûõ îñòðîâîâ, ïîìåù¸ííûõ â ïîâåðõíîñòíûå òå÷åíèÿ, ñõîäíûå ñ ñî-
âðåìåííûìè. Òàêàÿ ìîäåëü äàëà ðåçóëüòàò óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà òàêñîíîâ ñ âîñòîêà íà çàïàä,
ò. å. òîò æå, ÷òî íàáëþäàåòñÿ ñåé÷àñ.

— R.F.G. Ormond è C.M. Roberts (1997) äîïîëíèëè ýòîò ìåòîä, ó÷òÿ ïëîùàäü äî-
ñòóïíóþ äëÿ îáðàçîâàíèÿ ðèôîâ, è íàøëè, ÷òî òîëüêî ýòè äâà ôàêòîðà îáúÿñíÿþò äî 90%
íàáëþäàåìîé äîëãîòíîé èçìåí÷èâîñòè òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ.

Ñòðîåíèå ðèôà îïðåäåëÿåò, â ïåðâóþ î÷åðåäü, äèôôåðåíöèàëüíûé ðîñò êîðàëëîâ
(ðèñ. 3.61). Ðàçðóøåíèå ðèôà â ðåçóëüòàòå äåéñòâèÿ áèîòè÷åñêèõ (íåïîñðåäñòâåííîå âû-
åäàíèå êîðàëëîâ, ðàçðóøåíèå ñêåëåòà ñâåðëèëüùèêàìè) è àáèîòè÷åñêèõ (âîëíîâîå âîçäåé-
ñòâèå) òàêæå âíîñèò íåêîòîðûé, íî âñ¸ æå íåîïðåäåëÿþùèé âêëàä. Ðàçëè÷àþò òðè òèïà êî-
ðàëëîâûõ ðèôîâ: áåðåãîâîé, áàðüåðíûé è àòîëë.

Áåðåãîâîé ðèô ôîðìèðóåòñÿ íà ñêàëüíûõ ïëàòî íåáîëüøèõ îñòðîâîâ, ëèø¸ííûõ çà-
ìåòíîãî òåððèãåííîãî ñòîêà è íåïîäâåðæåííûõ òåêòîíè÷åñêîìó îïóñêàíèþ. Õàðàêòåðíàÿ
÷åðòà — îòñóòñòâèå ëàãóíû. Áåðåãîâûå ðèôû îáû÷íî íåâåëèêè, íî ñàìûé êðóïíûé áåðå-
ãîâîé ðèô: áåðåãîâîé ðèô Êðàñíîãî ìîðÿ, —äîñòèãàåò â äëèíó 4 òûñ. êì.

Àòîëëû ðàçâèâàþòñÿ íà âåðøèíàõ ïîäâîäíûõ ãîð. Êîëüöåâàÿ èõ ôîðìà îáóñëîâëåíà
ïîÿâëåíèåì â öåíòðå ðèôà ëàãóíû, êîãäà:

— ðàçìåðû ðèôà íàñòîëüêî âåëèêè, ÷òî â íàèáîëåå óäàë¸ííûõ îò îòêðûòîãî îêåàíà
ìåñòàõ óñëîâèÿ îáèòàíèÿ êîðàëëîâ óõóäøàþòñÿ èç-çà ñíèæåíèÿ òóðáóëåíòíîñòè âîäû, â
ýòèõ ìåñòàõ è îáðàçóåòñÿ ëàãóíà.

— ñíèæåíèå èíòåíñèâíîñòè âîäîîáìåíà ïðèâîäèò íå òîëüêî ê ñíèæåíèþ òóðáóëåíò-
íîñòè, íî è ê ðàñïðåñíåíèþ ëàãóíû äîæäÿìè, ÷òî äîïîëíèòåëüíî ñïîñîáñòâóåò å¸ ðîñòó.

— â ðåçóëüòàòå ãåîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ îïóñêàåòñÿ îñíîâàíèå ðèôà. Îïóñêàíèå
êîìïåíñèðóåòñÿ ðîñòîì êîðàëëîâ, íî ðàñòóò îíè íå âåçäå ñ îäèíàêîâîé ñêîðîñòüþ, à ïðå-
èìóùåñòâåííî ïî íàðóæíîìó êðàþ (ãäå óñëîâèÿ èõ îáèòàíèÿ îïòèìàëüíû).

Ñàìûå êðóïíûå àòîëëû — Ñóâàäèâà (Ìàëüäèâñêèå î-âà, Èíäèéñêèé îêåàí) è Êâàä-
æàëåéí, èëè Ìåíüøèêîâà (Ìàðøàëëîâû î-âà, Òèõèé îêåàí). Ëàãóíà àòîëëà Ìåíüøèêîâà
èìååò 120 êì â äëèíó è äî 30 êì â øèðèíó (ðèñ. 3.62).

Ìîñêâà

Êâàäæàëåéí,
Ìàðøàëëîâû îñòðîâà

20 êìÑóâàäèâà,
Ìàëüäèâñêèå îñòðîâà

Ðèñ. 3.62. Îòíîñèòåëüíûå ðàçìåðû àòîëëîâ.



Îòëè÷èòåëüíàÿ îñîáåííîñòü áàðüåðíîãî ðèôà — ïðèáðåæíàÿ ëàãóíà. Ýòî ïðîñòðàí-
ñòâî, ãäå ïðèñóòñòâóåò îòêðûòàÿ âîäà ìåæäó ðèôîì è áåðåãîì. Êîðàëëû çäåñü íå ðàñòóò.
Ëàãóíû áàðüåðíûõ ðèôîâ îáðàçóþòñÿ â òåõ æå ñëó÷àÿõ, ÷òî è ëàãóíû àòîëëîâ, à òàêæå êîã-
äà èìååòñÿ òåððèãåííûé ñòîê, óãíåòàþùèé ðîñò êîðàëëîâ.

Íàèáîëåå êðóïíûå êîðàëëîâûå ïîñòðîéêè ïðèíàäëåæàò ê áàðüåðíûì ðèôàì. Êðóï-
íåéøèé áàðüåðíûé ðèô (Áîëüøîé Áàðüåðíûé) ðàñïîëîæåí âäîëü âîñòî÷íîãî ïîáåðåæüÿ
Àâñòðàëèè. Åãî ïðîòÿæ¸ííîñòü îêîëî 2000 êì, øèðèíà — îò 15 äî 300 êì, à ïëîùàäü —
áîëåå 300 òûñ. êì2. Äëÿ ñðàâíåíèÿ: ðàññòîÿíèå ìåæäó Ìîñêâîé è ×¸ðíûì ìîðåì ïî÷òè â
2 ðàçà ìåíüøå åãî äëèíû, à ïëîùàäü Ìîñêîâñêîé îáëàñòè â 5 ðàç ìåíüøå. 

Äåëåíèå íà ïåðå÷èñëåííûå âûøå òèïû — äîâîëüíî àáñòðàêòíî. Ðåàëüíûå ðèôû
îáû÷íî ñîâìåùàþò ðàçíûå òèïû. Òàê Áîëüøîé Áàðüåðíûé ðèô â äåéñòâèòåëüíîñòè ÿâëÿ-
åòñÿ ñëîæíîé ñèñòåìîé èç áîëåå ÷åì 2500 îòäåëüíûõ ðèôîâ, ëàãóí, êàíàëîâ è îñòðîâîâ.

Êàê óæå ãîâîðèëîñü, ãåðìàòèïíûå êîðàëëû â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ñóùåñòâóþò çà
ñ÷¸ò ñèìáèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé. Ýòè âîäîðîñëè ïðèíàäëåæàò ê ðàçíûì ñåìåéñòâàì è äà-
æå êëàññàì, áîëåå òîãî, èìåþòñÿ äàííûå î âîçìîæíîñòè çàìåíû îäíîãî âèäà ýíäîñèìáè-
îíòîâ íà äðóãîé ó îäíîé è òîé æå êîëîíèè (íåîïóáëèêîâàííûå äàííûå Rowan è Knowlton,
öèò. ïî: Veron, 1995: 95). Êîðàëëû ñ êðóïíûìè ïîëèïàìè ìîãóò ñóùåñòâîâàòü èñêëþ÷è-
òåëüíî çà ñ÷¸ò õèùíîãî ïèòàíèÿ. Íî áóëüøàÿ ÷àñòü êîðàëëîâ â òåíè ïîãèáàåò çà íåñêîëü-
êî ìåñÿöåâ. Òîëüêî åäèíè÷íûå âèäû ãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ ñïîñîáíû ôàêóëüòàòèâíî ñó-
ùåñòâîâàòü áåç ñèìáèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé. Îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî, ñèíòåçèðóåìîå
ñèìáèîíòàìè êîðàëëîâ, ïîòðåáëÿþò êîðàëëû. Ðàçâèòèå ñèìáèîçà ñ âîäîðîñëÿìè ïîçâîëÿ-
åò ãåðìàòèïíûì êîðàëëàì (êàê è äðóãèì ãðóïïàì ñ àíàëîãè÷íûì ñèìáèîçîì, ñóùåñòâóþ-
ùèì êàê â ïðîøëîì, òàê è â íàñòîÿùåì) ñòðîèòü ðèôû è áûòü ýäèôèêàòîðàìè êëèìàêñíûõ
ñîîáùåñòâ òðîïèêîâ. Íî è ïëàòà çà ýòî äîâîëüíî âåëèêà:

— Ãåðìàòèïíûå êîðàëëû ñïîñîáíû îáèòàòü òîëüêî íà ãëóáèíàõ, ãäå âîçìîæåí äîñòà-
òî÷íî ýôôåêòèâíûé ôîòîñèíòåç.

— Ñîîáùåñòâà êîðàëëîâûõ ðèôîâ âñòóïàþò â êîíêóðåíòíûå âçàèìîîòíîøåíèÿ ñ ñî-
îáùåñòâàìè ìàêðîâîäîðîñëåé, ÷òî îãðàíè÷èâàåò èõ ðàñïðîñòðàíåíèå â âûñîêèå øèðîòû.

— Â ðåçóëüòàòå ðàçëè÷íûõ âîçäåéñòâèé, âîçìîæíî ñòðåññîâîãî õàðàêòåðà, ãåðìàòèï-
íûå êîðàëëû ñïîñîáíû óòðà÷èâàòü ñèìáèîòè÷åñêèå âîäîðîñëè. Ýòî ÿâëåíèå ïîëó÷èëî íà-
çâàíèå «bleaching» — ïîáåëåíèå (ïîòåðÿâøèå ñèìáèîòè÷åñêèå âîäîðîñëè êîðàëëû îáåñ-
öâå÷èâàþòñÿ, áåëåþò). Âîçìîæíàÿ àäàïòèâíàÿ ðîëü ïîáåëåíèÿ — çàìåíà îäíîãî ñèìáèî-
òè÷åñêîãî âèäà âîäîðîñëåé íà äðóãîé. Îäíàêî, ïîñêîëüêó áåç ñèìáèîíòîâ ãåðìàòèïíûå êî-
ðàëëû ñóùåñòâîâàòü íå ìîãóò, äàííàÿ îïåðàöèÿ âåñüìà ðèñêîâàííàÿ. Ñóùåñòâóþò äàæå òå-
îðèè, îáúÿñíÿþùèå ìàññîâûå âûìèðàíèÿ ñêëåðàêòèíèé è äðóãèõ ðèôîîáðàçóþùèõ òàêñî-
íîâ ñ ñèìáèîòè÷åñêèìè âîäîðîñëÿìè ðàçðóøåíèåì ñèìáèîçà. Âíå âñÿêèõ ñîìíåíèé, ñèì-
áèîç ñ âîäîðîñëÿìè âîçíèêàë è óòðà÷èâàëñÿ íåîäíîêðàòíî è íåçàâèñèìî êàê ó ñêëåðàêòè-
íèé, òàê è ó äðóãèõ òàêñîíîâ (ðóäèñòû, òðèäàêíû è ò. ï.). Îäíàêî, ñëèøêîì ìàëî èçâåñòíî
ïîêà è î ñàìîì ñèìáèîçå, è î òîì, êàê è ïî÷åìó îí âîçíèêàåò è èñ÷åçàåò, î ïðîèñõîäÿùèõ
ïðè ýòîì ïåðåñòðîéêàõ áèîõèìèè æèâîòíûõ è ðàñòåíèé.

Ñîîáùåñòâî êîðàëëîâîãî ðèôà ïîòðåáëÿåò ýíåðãèþ, ñèíòåçèðîâàííóþ íå òîëüêî è,
ìîæåò áûòü, íå ñòîëüêî ãåðìàòèïíûìè êîðàëëàìè, ñêîëüêî äðóãèìè ôîòîñèíòåòèêàìè ñî-
îáùåñòâà. Â ïåðâóþ î÷åðåäü— ýòî íå ìàêðîôèòû è íå èçâåñòêîâûå âîäîðîñëè, î êîòîðûõ
òàê ìíîãî ãîâîðèëîñü âûøå, à ìèêðîôèòû, îáðàñòàþùèå îáëîìêè êîðàëëîâ è èíòåðñòèöè-
àëüíûå ôîðìû. Êîëè÷åñòâî ýïèôèòîíà ñòîëü âåëèêî, ÷òî ñîäåðæàíèå îðãàíè÷åñêîãî óãëå-
ðîäà â îáëîìêàõ òî æå, ÷òî è â æèâûõ êîðàëëàõ. Âåëè÷èíà ôîòîñèíòåçà òàêæå îäíîãî ïî-
ðÿäêà íà åäèíèöó ïëîùàäè. Íî âñ¸ æå áåç ñêëåðàêòèíèé ñóùåñòâîâàíèå ýêîñèñòåì êîðàë-
ëîâûõ ðèôîâ áûëî áû íåâîçìîæíûì, îíè ÿâëÿþòñÿ ýäèôèêàòîðàìè ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ.

Áîëåå ïîäðîáíî ñ áèîëîãèåé ìåëêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ ìîæíî îçíàêîìèòüñÿ
ïî êíèãàì Ä.Â. Íàóìîâà ñ ñîàâò. (1985), Þ.È. Ñîðîêèíà (1990) è J.E.P. Veron (1995).
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Âîçíèêíîâåíèå è ýâîëþöèÿ ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ
Èñòîðèÿ* ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ âåñüìà õîðîøî èçó÷åíà áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî ïîðû ðè-

ôîâûõ ïîñòðîåê — îäíî èç îñíîâíûõ âìåñòèëèù íåôòè. Áèîãåííûå èçâåñòêîâûå ïîñòðîé-
êè, àíàëîãè÷íûå ñîâðåìåííûì êîðàëëîâûì ðèôàì, èçâåñòíû ñ äîêåìáðèÿ. Â òî âðåìÿ èõ
îáðàçîâûâàëè ïðîêàðèîòû. Ñîçäàâàåìûå èìè ïîñòðîéêè (ñòðîìàòîëèòû) èìåëè òîëùèíó
äî 30 ì è äëèíó äî íåñêîëüêèõ ñîòåí ìåòðîâ. Â ñîâðåìåííûõ ìîðÿõ ñòðîìàòîëèòû â êîí-
öå ÕÕ âåêà áûëè íàéäåíû ó Áàãàìñêèõ îñòðîâîâ (ðèñ. 3.63). Â ðàííåì êåìáðèè (äî ïîçä-
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Ðèñ. 3.63 Ñîâðåìåííûå
ñòðîìàòîëèòû. Îáùèé

âèä è ìèêðîñêîïè÷åñêîå
ñòðîåíèå. Ïî Littler,

Littler (2001).
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Ðèñ. 3.64. Ðåêîíñòðóêöèÿ íèæíåêåìá-
ðèéñêîãî ðèôà.

1 — Renalcis (èçâåñòêîâàÿ öèàíîáàêòåðèÿ), 2, 3, 4, 5 —
àðõåîöèàòû, 6, 7 — ãóáêè (?), 8 — êðèïòè÷åñêèå êîðàëëîïî-

äîáíûå îðãàíèçìû; 9 — íà÷èíàþùèé ôîðìèðîâàòüñÿ âîëîêíèñ-
òûé öåìåíòèðóþùèé îñàäîê âíóòðè ïóñòîò; 10 — õîäû â ãðóíòå ãðóíòîåäîâ; 11 — êðèïòè÷åñêèå àðõåîöèàòû è
êîðàëëîïîäîáíûå îðãàíèçìû; 12 — òðóáêè íåÿñíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ; 13 — ñëåäû òðèëîáèòà; 14 — áîòðèîäèäû;
15 — îñàäîê ñ îñòàòêàìè ñêåëåòîâ. Ïî Wood (1998).

* Ãåîõðîíîëîãè÷åñêàÿ øêàëà äàíà â Ãëàâå 1.



íåãî êåìáðèÿ) ïîÿâëÿþòñÿ ðèôû, âïåðâûå îáðàçîâàííûå ñêåëåòàìè ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãà-
íèçìîâ — àðõåîöèàòàìè — âûìåðøèì òàêñîíîì, ñõîäíûì èëè ïðèíàäëåæàùèì ê ãóáêàì
(ðèñ. 3.64). Çàòåì äî ñðåäíåãî îðäîâèêà ðèôû îòñóòñòâîâàëè.

Âòîðîé ðàç ðèôîâûå ñîîáùåñòâà ìíîãîêëåòî÷íûõ âîçíèêëè â ñåðåäèíå îðäîâèêà è
ñóùåñòâîâàëè äî ñèëóðà – ñðåäíåãî äåâîíà. Â ïåðèîä ìàêñèìàëüíîãî ðàçâèòèÿ ðèôû ñòðî-
èëè ãóáêè, êîðàëëû (ïðåäñòàâëåííûå íûíå âûìåðøèìè òàêñîíàìè: òàáóëÿòàìè, ðóãîçàìè
è ãåëèêîèäåÿìè), ìøàíêè, öèñòîèäåè (âûìåðøèé òàêñîí èãëîêîæèõ) è íåêîòîðûå äðóãèå,
íûíå âûìåðøèå òàêñîíû (ðèñ. 3.65). Ïåðâûå êèøå÷íîïîëîñòíûå ñ èçâåñòêîâûì ñêåëåòîì
(Tabulata) ïîÿâèëèñü â îðäîâèêå. Çàòåì âîçíèêàåò âòîðàÿ ãðóïïà êèøå÷íîïîëîñòíûõ ñ èç-
âåñòêîâûì ñêåëåòîì — ðóãîçû. Ñ ïîÿâëåíèåì ðóãîç ðèôîâûå ïîñòðîéêè äîñòèãëè ñîâðå-
ìåííûõ ðàçìåðîâ: ïëîùàäü — ñîòåí êâàäðàòíûõ êèëîìåòðîâ, òîëùèíà — 1,5 êì.

182 Æèçíü íà äíå

1 ì

2

4
6

7

5

1

12

131

12

14

10

11

9

4

6

3
4

112

1

8

8

5 7

10

À

Á

Â

Ã

Ðèñ. 3.65. Ðåêîíñòðóêöèÿ ïîçäíåäåâîíñêîãî ðèôà (360 ìëí. ëåò íàçàä).
Â îñàäêàõ ðèôà ìîæíî âûÿâèòü îò÷¸òëèâûå ñòàäèè, ñâÿçàííûå ñ óìåíüøåíèåì ãëóáèíû. Ýòè ñòàäèè èíòåðïðå-
òèðóþò êàê ÷åòûðå ñîîáùåñòâà, ñìåíÿþùèõ äðóã äðóãà: À — íà÷àëüíàÿ ñòàäèÿ êàðáîíàòíîãî îñàäêîîáðàçîâàíèÿ,
âîçìîæíî èíèöèèðîâàííàÿ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû; äëÿ íå¸ õàðàêòåðíû êîëîíèè áîëüøèõ ñòðîìàòîïîðèä íà íå-
ïîäâèæíîì ãðóáîîáëîìî÷íîì îñàäêå: êóïîëüíûõ (Actinostroma sp.), çàâèòûõ ëèñòîâèäíûõ (?Actinostroma sp.) è
ïëîñêî-ñòîëá÷àòûõ. Ýòè ñòðîìàòîïîðèäû ñèëüíî èçúåäåíû Renalcis è ìåëêèìè îðãàíèçìàìè, îñîáåííî ïîä ïî-
âåðõíîñòüþ ãðóíòà. Á — ñëåäóþùàÿ çîíà, õàðàêòåðèçóþùàÿñÿ çàðîñëÿìè âåòâèñòûõ ñòðîìàòîïîðèä (Stachyodes
sp.), è òîíêèìè, ïëàñòèí÷àòûìè ñòðîìàòîïîðèäàìè, âîçâûøàþùèìèñÿ íàä îñàäêîì. Â — çîíà ýêñòåíñèâíîãî
ðîñòà áîëüøèõ õîëìîâ ìèêðîáèàëèòîâ, êîòîðîå èñòî÷åíû ñòðîìàòîïîðèäàìè (?Clathrocoilona spissa). Ã — ñòîëá-
÷àòûå ãîëîâû ñòðîìàòîëèòîâ, ðàçâèâàþùèåñÿ íà êðóïíîïåñ÷àíîì ìåëêîâîäüå, ñ ïÿòíàìè áîëüøèõ îíêîëèòîâ (âå-
ðîÿòíî îáðàçîâàííûõ ìèêðîáèîíòàìè) è áîëüøèìè ãàñòðîïîäàìè.
1 — ñòðîìàòîëèòû; 2 — êóïîëüíàÿ (domal) ñòðîìàòîïîðèäà (Actinostroma); 3 — inferred çàâèòûå ëèñòîâèäíûå -
ñòðîìàòîïîðèäû (?Actinostroma sp.); 4 — èçâåñòêîâûå öèàíîáàêòåðèè (Renalcis); 5 — âîëîêíèñòûé öåìåíòèðóþ-
ùèé îñàäîê; 6 — geopetal sediment infill; 7 — ïëàñòèí÷àòûå ñòðîìàòîïîðèäû; 8 — ìîðñêèå ëèëèè; 9 — âåòâèñ-
òûå ñòðîìàòîïîðèäû (Stachyodes sp.); 10 — èíêðóñòèðóþùèå ñòðîìàòîïîðèäû (?Clathrocoilona spissa); 11 — ìè-
êðîáèàëèòû; 12 — ãðóáîîáëîìî÷íûé îñàäîê; 13 — ãàñòðîïîäû; 14 — îíêîëèòû.. Canning Basin, çàïàäíàÿ Àâñò-
ðàëèÿ. Ïî Wood (1998).



Â ðàííåì êàðáîíå âíîâü âîçíèêëè îðãàíîãåííûå ïîñòðîéêè. Îäíàêî, â öåëîì, â ïî-
çäíåì ïàëåîçîå îòñóòñòâîâàëè îðãàíèçìû ñ áûñòðûì ðîñòîì, ñïîñîáíûå ñîçäàòü êàðêàñ
ðèôà. Ïîýòîìó ïîçäíåïàëåîçîéñêèå îðãàíîãåííûå ïîñòðîéêè ÿâëÿëèñü ñêîðåå õîëìàìè,
÷åì ðèôàìè (ðèñ. 3.66). Â èõ ïîñòðîéêå îñíîâíóþ ðîëü èãðàëè èçâåñòêîâûå âîäîðîñëè, à
ðîëü æèâîòíûõ áûëà ïîä÷èí¸ííîé.

Ôàêòè÷åñêè òðåòèé ïåðèîä ñóùåñòâîâàíèÿ áèîãåííûõ ðèôîâ íà÷àëñÿ ñî ñðåäíåãî
òðèàñà. Äî ýòîãî, â ðàííåì òðèàñå, ðèôîâûå ïîñòðîéêè, ïî-âèäèìîìó, îòñóòñòâîâàëè. Ñíà-
÷àëà îñíîâíóþ ðîëü â îáðàçîâàíèè ðèôîâ èãðàëè âîäîðîñëè è ãóáêè, ðåæå ïîëèõåòû ñ èç-
âåñòêîâûìè òðóáêàìè è èçâåñòêîâûå ìøàíêè, íî â ñåðåäèíå òðèàñà âîçíèêëè ñêëåðàêòè-
íèè, âåðîÿòíî èç ðóãîç, óòðàòèâøèõ ðàíåå èçâåñòêîâûé ñêåëåò, èç-çà ÷åãî èõ îñòàòêè íå ñî-
õðàíèëèñü. Â òðèàñå îíè âíîâü ïðèîáðåëè ñïîñîáíîñòü ê åãî ïîñòðîéêå (Êåëëåð, Êîñìû-
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Ðèñ. 3. 66. Ðåêîíñòðóêöèÿ ðèôîâ ïîçäíåé ïåðìè (260 ìëí. ëåò íàçàä) .
À. 1, 2 — ãóáêè (1 — Gigantospongia discoforma); 3 — èíêðóñòèðóþùàÿ âîäîðîñëü Archaeolithoporella; 4 — îò-
ëîæåíèÿ ìèêðîáèîíòîâ; 5 — áîòðèîäíûå âûðîñòû (â ôîðìå ìåøî÷êîâ ñ óçêîé øåéêîé) íåÿñíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ.
Á. 1 — ìøàíêè (Polypora sp.; Goniopora sp.); 2 — ãóáêè; 3 — èíêðóñòèðóþùàÿ âîäîðîñëü Archaeolithoporella;
4 — îòëîæåíèÿ ìèêðîáèîíòîâ; 5 — áîòðèîäíûå âûðîñòû; 6 — îñàäîê. The Capitan Reef, Òåõàñ è Íüþ-Ìåêñèêî.
Ïî Wood (1998).



íèí, 1997). Ïîñòåïåííî, ê ïîçäíåìó òðèàñó, âåäóùàÿ ðîëü ïåðåøëà ê ñêëåðàêòèíèÿì. Â
êîíöå òðèàñà íàñòóïàåò íîâûé ïåðåðûâ â ðèôîîáðàçîâàíèè. Â ýòîò ðàç îí áûë ïî÷åìó-òî
î÷åíü êðàòîê, íà ïîðÿäîê êîðî÷å äðóãèõ. À âîññòàíîâëåíèå ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ ïðîèçîø-
ëî áûñòðåå, ÷åì â îñòàëüíûõ ñëó÷àÿõ. Â ñàìîì êîíöå òðèàñà ðèôû âíîâü ïîëó÷èëè ðàçâè-
òèå. Ñíà÷àëà èõ îñíîâíûìè ñòðîèòåëÿìè áûëè ñêëåðàêòèíèè è âîäîðîñëè. Â ìåëó íà ìåë-
êîâîäüå âåäóùàÿ ðîëü â ñòðîèòåëüñòâå êàðêàñîâ ðèôîâ ïåðåõîäèò ê ðóäèñòàì (ðèñ. 3.67) —
âûìåðøåé íûíå ãðóïïå äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ, îãðàíè÷åííîé â ñâî¸ì ðàñïðîñòðàíå-
íèè Òåòèñîì. Ðóäèñòû îáèòàëè è íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ, íî íå ñîçäàâàëè òàì ðèôîâ. 

Ïîñêîëüêó ðóäèñòû ÿâëÿþòñÿ îäèíî÷íûìè îðãàíèçìàìè, à íå êîëîíèàëüíûìè, êàê
ñêëåðàêòèíèè, òî îáðàçîâàííûå èìè ðèôû èìåëè ñêîðåå âèä çàðîñëåé, íî íå êîðàëëîâûõ
ðèôîâ. «Â òå÷åíèå ìåëîâîãî âðåìåíè ðàçíîîáðàçèå ðóäèñòîâ âîçðàñòàëî çà ñ÷¸ò ðàçâèòèÿ
íîâûõ àäàïòèâíûõ òèïîâ (ïðÿìîðàñòóùèõ, ïëàíîñïèðàëüíî çàâèòûõ, ëåæàâøèõ ñâîáîäíî
íà ñóáñòðàòå, óñòðèöåïîäîáíûõ è ïð.); âîçíèêàëè ñêóëüïòóðèðîâàííûå ôîðìû, ð¸áðà è
ãðåáíè, ðàêîâèíû êîòîðûõ ñïîñîáñòâîâàëè ïðî÷íîìó ñîåäèíåíèþ ïðÿìîñòîÿùèõ ôîðì;
íåêîòîðûå ôîðìû öåìåíòèðóþòñÿ ê ñîñåäíèì îñîáÿì. Ó ìíîãèõ ôîðì âåðõíÿÿ ñòâîðêà
ñòàíîâèòñÿ ïðîáîä¸ííîé èëè ïîêðûâàåòñÿ ìàíòèéíîé òêàíüþ, ÷òî îáëåã÷àëî ñèìáèîòè÷å-
ñêîå îòíîøåíèå ñ çîîêñàíòåëëàìè» (Íåâåññêàÿ, 1999: 207). Ãëóáæå ñêëåðàêòèíèè ñîõðàíÿ-
ëè ñâîþ âåäóùóþ ðîëü. Ê êîíöó ìåëà ðóäèñòû âûìåðëè è îñíîâíûìè ðèôîñòðîèòåëÿìè
âíîâü ñòàëè ñêëåðàêòèíèè. Íî ýòî ïðîäîëæàëîñü íåäîëãî.

184 Æèçíü íà äíå
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Ðèñ. 3.67. Ðóäèñòû.
À — Caprina adversa; Á — Diceras; Â — Requienia; Ã — Hippurites. Ïî Äðóùèöó (1974) è Áîáêîâîé, Ï÷åëèíöåâó
(1960).
Ðóäèñòû áûëè îäèíî÷íûìè ïîñòîÿííî ïðèêðåïë¸ííûìè ê ñóáñòðàòó äâóñòâîð÷àòûìè ìîëëþñêàìè ñ íåðàâíîñ-
òâîð÷àòîé ðàêîâèíîé, ðàçìåðîì äî 2,0 ì ïðè 0,6 ì â äèàìåòðå ñî ñòåíêàìè òîëùèíîé äî 10 ñì. Âîçíèêíóâ â ïî-
çäíåé þðå, â ìåëó îíè äàëè âñïûøêó òàêñîíîîáðàçîâàíèÿ (èçâåñòíî îêîëî 1000 âèäîâ), íî ïîëíîñòüþ âûìåðëè
ê íà÷àëó êàéíîçîÿ. Ïîçäíåþðñêèå è ðàííåìåëîâûå ðóäèñòû èìåëè ïðåèìóùåñòâåííî ñïèðàëüíî çàêðó÷åííûå
ñòâîðêè, ê ñóáñòðàòó ïðèêðåïëÿëàñü ìàëåíüêàÿ ñòâîðêà èëè áîëüøàÿ. Àíàëîãîì ðóäèñòîâ ÿâëÿþòñÿ ñîâðåìåííûå
Chamidae (ê ïðèêðåïë¸ííîìó îáðàçó æèçíè ïåðåøëè íåäàâíî è íå èìåþò ñèìáèîíòîâ) è óñòðèöû Ostreidae. Ïî-
çäíåìåëîâûå ðóäèñòû áûëè ïðåèìóùåñòâåííî êîíè÷åñêèå ñ ìàëåíüêîé êîíè÷åñêîé ñòâîðêîé. Ðóäèñòû íå áûëè
òàê ÷óâñòâèòåëüíû ê óñëîâèÿì ñðåäû, êàê êîðàëëû. Îáèòàëè èñêëþ÷èòåëüíî â òðîïèêàõ, ãäå îáðàçîâûâàëè ðè-
ôû, íåóñòóïàâøèå ïî ìàñøòàáíîñòè ðèôàì ñêëåðàêòèíèé. 



1853. Ñîîáùåñòâà

Â êîíöå ìåëà: ïàëåîöåíå,— ïðîèñõîäèò î÷åðåäíîé ïåðåðûâ â ðèôîîáðàçîâàíèè. Íà
îòìåëÿõ è ìåëêîâîäüÿõ êàðáîíàòíûõ ïëàòôîðì, ãäå â ìåëîâîå âðåìÿ áûëè ðàçâèòû ðèôî-
âûå ñòðóêòóðû, â ïåðâîé ïîëîâèíå ïàëåîöåíà îíè èñ÷åçëè. Çàòåì íà÷àëè ôîðìèðîâàòüñÿ
íåáîëüøèå ïîñòðîéêè â îñíîâíîì èç êîðàëëèíîâûõ âîäîðîñëåé è ëèøü ìåñòàìè — èç ãó-
áîê è ñêëåðàêòèíèé (Bryan, 1991). È òîëüêî â îëèãîöåíå âíîâü âîçíèêëè ñëîæíî ïîñòðî-
åííûå êîðàëëîâûå ðèôû, êàðêàñîñòðîèòåëÿìè êîòîðûõ áûëè êîðàëëû, êîðàëëèíîâûå è çå-
ë¸íûå âîäîðîñëè, ìøàíêè è íåêîòîðûå ôîðàìèíèôåðû, äâóñòâîðêè è ãàñòðîïîäû, íî ïî-
ñòåïåííî âåäóùàÿ ðîëü îïÿòü ïåðåõîäèò ê ñêëåðàêòèíèÿì. Ñîâðåìåííûé îáëèê êîðàëëî-
âûå ðèôû ïðèîáðåòàþò â ïëèîöåíå – ìèîöåíå. Òðîïè÷åñêàÿ ôëîðà èçâåñòêîâûõ êðàñíûõ
âîäîðîñëåé (è, î÷åâèäíî, ðàñòèòåëüíîñòü) ñóùåñòâåííî èçìåíèëàñü â íà÷àëå íåîãåíà (Ïå-
ðåñòåíêî, 1994), ò. å. îäíîâðåìåííî ñ íà÷àëîì ôîðìèðîâàíèÿ êîðàëëîâûõ ðèôîâ. Íà ðèñ.
3.22 ïîêàçàí ñðåäíèé âîçðàñò ñîâðåìåííûõ ðîäîâ Scleractinia. Îäíàêî, ÷òî êàñàåòñÿ ðîäîâ,
ðèôîîáðàçóþùèõ Scleractinia, òî îíè âîçíèêëè íå ðàíåå îëèãîöåíà, ïðè÷¸ì îáèòàþùèå â
Àòëàíòèêå ðîäû îòíþäü íå ñòàðøå Èíäî-Ïàöèôè÷åñêèõ, êàê ýòî ìîæåò ïîêàçàòüñÿ èç
äàííîãî ðèñóíêà. Ïî-âèäèìîìó, êîðàëëîâûå ðèôû âîçíèêëè â Òåòèñå, çàòåì ïîñëå ðàçäå-
ëåíèÿ Òåòèñà ïðîèçîøëî íåçàâèñèìîå îáðàçîâàíèå ðîäîâ è âèäîâ â Àòëàíòèêå è Èíäî-Ïà-
öèôèêå, ïðèâåäøåå ê ñîâðåìåííîé áèîãåîãðàôè÷åñêîé êàðòèíå.

Òàêèì îáðàçîì, ðèôîâûå ñîîáùåñòâà ôîðìèðîâàëèñü â òå÷åíèå ôàíåðîçîÿ íåîäíî-
êðàòíî. Ìíîãèå ðèôîñòðîèòåëè ÿâëÿþòñÿ ôèëüòðàòîðàìè ýïèôàóíû. Íî íàèáîëåå êðóï-
íûå ðèôîâûå ïîñòðîéêè âîçâîäèëè è âîçâîäÿò ôîòîñèíòåòèêè: èçâåñòêîâûå âîäîðîñëè
(êåìáðèéñêèå ñòðîìàòîëèòû, ïîçäíåå — êðàñíûå è çåë¸íûå âîäîðîñëè) èëè ôîòîñèìáèî-
òðîôíûå æèâîòíûå, âïåðâûå ïîÿâèâøèåñÿ, âåðîÿòíî, óæå â êåìáðèè: àðõåîöèàòû â êåìá-
ðèè, ñòðîìàòîïîðîèäåè (ñðåäíèé îðäîâèê – ïåðìü), òàáóëÿòû (îðäîâèê – äåâîí), òàáóëÿòû,
íåêîòîðûå áðàõèîïîäû â ïåðìè, ôóçóëèíèäû â êàðáîíå è ïåðìè, ðóäèñòû è ðÿä äðóãèõ
äâóñòâîðîê (ïåðìü-?ñèëóð-? ïîçäíÿÿ þðà – â íàñòîÿùåå âðåìÿ) è ñêëåðàêòèíèè (ñðåäíèé
òðèàñ – íûíå). Ñóùåñòâåííóþ ðîëü â çàïîëíåíèè ïîëîñòåé â ðèôå èãðàëè òàêæå îáëàäàâ-
øèå ñèìáèîíòàìè ôîðàìèíèôåðû-ôóçóëèíèäû (êàðáîí – ïåðìü), à â ñîâðåìåííûõ ðèôàõ
— èçâåñòêîâûå âîäîðîñëè. Ò. å. îñíîâîé ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ìåëêîâîäíûõ ðèôîâûõ ñîîá-
ùåñòâ âñåãäà áûë ôîòîñèíòåç.

Ñìåíà âåäóùèõ ãðóïï ðèôîñòðîèòåëåé íà ïðîòÿæåíèè ôàíåðîçîÿ íîñèò çàêîíîìåð-
íûé õàðàêòåð. Âñåãäà íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ è ýâîëþöèè ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ
âåäóùóþ ðîëü èãðàëè èçâåñòêîâûå âîäîðîñëè. Â ðàííåì ïàëåîçîå ñóùåñòâåííóþ ðîëü
èìåëè ñèíå-çåë¸íûå âîäîðîñëè, íî ïîçäíåå èõ ðîëü ñòàíîâèëàñü âñ¸ ìåíüøå, è ñ ñåðåäè-
íû ìåëà îíè óæå ïðàêòè÷åñêè èñ÷åçëè èç ìîðñêèõ îòëîæåíèé. Ñ òåõ ïîð îíè îáðàçîâûâà-
ëè îðãàíîãåííûå ïîñòðîéêè òîëüêî â îç¸ðàõ è ñîë¸íûõ ìàðøàõ àðèäíîé çîíû. Èõ ìåñòî
çàíÿëè êðàñíûå è â ìåíüøåé ñòåïåíè çåë¸íûå âîäîðîñëè. Ñ òå÷åíèåì âðåìåíè, ïî ìåðå
ðîñòà ðàçíîîáðàçèÿ âåäóùàÿ ðîëü ïåðåõîäèò ê ðèôîîáðàçóþùèì æèâîòíûì. Â êåìáðèè
òàêîâûìè áûëè òîëüêî ãóáêè (àðõåîöèàòû). Îíè èãðàëè ñóùåñòâåííóþ ðîëü è ïîçäíåå,
îñîáåííî â ïåðèîäû ñòàíîâëåíèÿ ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ ïîñëå ïåðåðûâîâ è íà ãëóáèíàõ çà
ïðåäåëàìè ôîòè÷åñêîé çîíû, ãäå èõ ðîëü âàæíà è â íàñòîÿùåå âðåìÿ, íî â ìåëêîâîäíûõ
ðèôàõ â ïðîöåññå èõ ýâîëþöèîííîãî ðàçâèòèÿ ãóáîê âñåãäà ñìåíÿëè äðóãèå ãðóïïû. Ïî
ìåðå ðîñòà áèîðàçíîîáðàçèÿ íà ðîëè ðèôîñòðîèòåëåé ïðîáóþòñÿ Brachiopoda, ìøàíêè è
ìíîãèå äðóãèå, â òîì ÷èñëå áîëüøîå ÷èñëî íûíå âûìåðøèõ òàêñîíîâ. Íî ýôôåêòèâíåå
âñåãî äàííàÿ ðîëü óäàëàñü êèøå÷íîïîëîñòíûì, ðàçíûå ãðóïïû êîòîðûõ äîìèíèðîâàëè
ñðåäè ðèôîñòðîèòåëåé ñ ñåðåäèíû ïàëåîçîÿ äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè. Òàêèì îáðàçîì, èìå-
åòñÿ äîñòàòî÷íî ÷¸òêàÿ è ìíîãîêðàòíî ïîâòîðÿâøàÿ ñõåìà âîçíèêíîâåíèÿ è ýâîëþöèè â
ãåîëîãè÷åñêîì âðåìåíè ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ:

êðàñíûå èçâåñòêîâûå âîäîðîñëè → ãóáêè → êèøå÷íîïîëîñòíûå



Òàêàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîîáùåñòâ íàáëþäàåòñÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ è ïðè âîññòà-
íîâëåíèè êîðàëëîâûõ ðèôîâ ïîñëå èõ ðàçðóøåíèÿ, íàïðèìåð, ïîñëå çåìëåòðÿñåíèé è öó-
íàìè. Èçó÷åíèå ñîâðåìåííûõ ñóêöåññèé ïîêàçûâàåò, ÷òî ñòàäèè êðàñíûõ èçâåñòêîâûõ âî-
äîðîñëåé ïðåäøåñòâóåò ñòàäèÿ áóðûõ (ôóêîèäîâ). Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî â ãåîëîãè÷åñêîì
ïðîøëîì â ïåðèîäû, êîãäà îòñóòñòâîâàëè ðèôû, èõ ìåñòî áûëî çàíÿòî àíàëîãè÷íûìè ñî-
îáùåñòâàìè ìàêðîâîäîðîñëåé, íî èç-çà îòñóòñòâèÿ ó íèõ êàêèõ-ëèáî ÷àñòåé, êîòîðûå ìîã-
ëè áû ñîõðàíèòüñÿ â îòëîæåíèÿõ, ñëåäîâ èõ íå îáíàðóæåíî.

Ëèøü åäèíîæäû — â ìåëó — êèøå÷íîïîëîñòíûå áûëè âûòåñíåíû ñ ïåðâûõ ðîëåé
ðóäèñòàìè. Íî, â îáùåì, â èñòîðèè áèîñôåðû ñ ðîñòîì ðàçíîîáðàçèÿ è ðîëè êèøå÷íîïî-
ëîñòíûõ ïàäàåò ðîëü äðóãèõ ðèôîñòðîÿùèõ ãðóïï. Ýòî íàáëþäàåòñÿ íå òîëüêî âî âðåìå-
íè, íî è â ïðîñòðàíñòâå. Òàê, íà÷èíàÿ ñ ïëèîöåíà è ïî íàñòîÿùåå âðåìÿ, âåëèêà ðîëü âî-
äîðîñëåé â ðèôàõ Àòëàíòèêè, ÷òî îáúÿñíÿåòñÿ, âîçìîæíî, òåì, ÷òî ñêëåðàêòèíèè îáèòàþò
ïðåèìóùåñòâåííî â Òèõîì è Èíäèéñêîì îêåàíàõ (òàì èõ ôàóíà ïî ÷èñëó âèäîâ íà ïîðÿ-
äîê áîãà÷å). Ýòî íàáëþäàåòñÿ è ïî ãëóáèíå. Êèøå÷íîïîëîñòíûå äîìèíèðîâàëè è äîìèíè-
ðóþò íà ìàëûõ ãëóáèíàõ, ãäå èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà äîñòàòî÷íî âåëèêà. Ãëóáæå, íà
âíåøíåé êðîìêå øåëüôà è âåðõíåé ÷àñòè ñêëîíà, ôîòîñèíòåç íåýôôåêòèâåí. Çäåñü ðèôû
îáðàçîâûâàëè âñåãäà ïðåèìóùåñòâåííî ãóáêè. Ëèøü íà÷èíàÿ ñ ìåëà, ñóùåñòâåííóþ ðîëü
ìåñòàìè ñòàëè èãðàòü ñêëåðàêòèíèè (ïîäðîáíåå ãëóáîêîâîäíûå ðèôû ðàññìîòðåíû â
äàííîì ðàçäåëå íèæå).

Ïî÷åìó ðèôîâûå ñîîáùåñòâà âðåìÿ îò âðåìåíè èñ÷åçàëè íà Çåìëå îñòàåòñÿ íåèçâå-
ñòíûì. Ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî â òàêèå ïåðèîäû óñëîâèÿ æèçíè íà Çåìëå áûëè äëÿ íèõ íå-
ïîäõîäÿùè (Sheehan, 1985), íî ýòî íå ìîæåò ñòàòü îáúÿñíåíèåì, à ëèøü îñòàåòñÿ êîíñòà-
òàöèåé ôàêòà. Íåîäíîêðàòíîå èñ÷åçíîâåíèå íà Çåìëå ýêîñèñòåì ðèôîâ íå ìîãëî íå âëèÿòü
íà îáùèé óðîâåíü áèîðàçíîîáðàçèÿ áèîñôåðû. Ïî ïîñëåäíèì îöåíêàì, äî 1 ìèëëèîíà âè-
äîâ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé (â òîì ÷èñëå ÷åòâåðòü âñåõ ìîðñêèõ ðûá) ñâÿçàíî èëè êàêèì-
ëèáî îáðàçîì ïðèâÿçàíî ê òåïëîâîäíûì êîðàëëîâûì ðèôàì. Åñëè áû íà Çåìëå èñ÷åçëè êî-
ðàëëîâûå ðèôû, òî ñóùåñòâåííàÿ ÷àñòü ýòèõ âèäîâ âûìåðëà. Íåò îñíîâàíèé ïîëàãàòü, ÷òî
èñ÷åçíîâåíèå ðèôîâ â ïðåäøåñòâóþùèå ãåîëîãè÷åñêèå ýïîõè èìåëî ìåíåå êàòàñòðîôè÷-
íûå ïîñëåäñòâèÿ äëÿ ìîðñêîé áèîòû.

Îñíîâàíèÿ ñîâðåìåííûõ ðèôîâûõ ïîñòðîåê íà÷àëè ôîðìèðîâàòüñÿ â êîíöå ìåçî-
çîÿ – íà÷àëå êàéíîçîÿ. Ðîñò ðèôà êîìïåíñèðîâàë óâåëè÷åíèå ãëóáèíû âåðøèíû îñíîâàíèÿ
ðèôà èç-çà òðàíñãðåññèé èëè òåêòîíè÷åñêèõ äâèæåíèé. Ñôîðìèðîâàâøèåñÿ â ðåçóëüòàòå
èçâåñòêîâûå ìàññèâû äîñòèãàþò òîëùèíû 2 êì è áîëåå. Â ïåðèîäû ðåãðåññèé è ïîëîæè-
òåëüíûõ òåêòîíè÷åñêèõ äâèæåíèé ðîñò ðèôîâ ïðîèñõîäèë ïî ïåðèìåòðó ïëàòôîðìû, âåð-
øèíà æå ïëàòôîðìû, åñëè îíà âîçâûøàëàñü íàä ïîâåðõíîñòüþ, òî ïîäâåðãàëàñü ýðîçèè.
Ïîñëåäíèé èç òàêèõ ïåðèîäîâ áûë âî âðåìÿ ìàêñèìàëüíîãî îëåäåíåíèÿ 130–150 òûñ. ëåò
íàçàä. Â ðåçóëüòàòå, âñå ñîâðåìåííûå êîðàëëîâûå ðèôû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé òîíêóþ ïë¸í-
êó (òîëùèíîé 3–33 ì) íà ïîâåðõíîñòè ïëåéñòîöåíîâûõ ïëàòôîðì, ýðîäèðîâàííûõ âî âðå-
ìÿ ïîñëåäíåãî ëåäíèêîâîãî ïåðèîäà.

Ãëóáîêîâîäíûå ðèôû
Èç ñîâðåìåííûõ ñêëåðàêòèíèé 47% ðîäîâ (90 èç 190) è 37% âèäîâ (560 èç 1500) —

àãåðìàòèïíûå. Îíè îáèòàþò íà ãëóáèíàõ 0–6200 ì ïðè òåìïåðàòóðå -1°Ñ – 29°Ñ è ðàñïðî-
ñòðàíåíû îò þãî-çàïàäíîé ÷àñòè Áàðåíöåâà ìîðÿ (71°) íà ñåâåðå äî 78°24’ þ. ø. (ìîðå
Ðîññà) íà þãå. Áóëüøàÿ ÷àñòü èç íèõ — îäèíî÷íûå ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøèå îðãàíèçìû ñ
äîâîëüíî òîíêèì ñêåëåòîì. Íî ñðåäè íèõ åñòü íåñêîëüêî âèäîâ, îáðàçóþùèõ êîëîíèè è
äàæå ðèôû. Íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî ðèôîâ ñòðîÿò Lophelia pertusa, äðóãèå îáû÷íûå ðè-
ôîñòðîÿùèå âèäû: Madrepora oculata, Enallopsammia profunda, Goniocorella dumosa,
Solenosmilia variabilis è Oculina varicosa. ×àñòî ðèôû ãëóáîêîâîäíûõ ñêëåðàêòèíèé, ÷òî-
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áû îòëè÷èòü îò ìåëêîâîäíûõ, íàçûâàþò áàíêàìè. Íî, ôàêòè÷åñêè ïî òàêèì ïðèçíàêàì, êàê
÷èñëî ðèôîîáðàçóþùèõ âèäîâ è ãëóáèíà, íåò ðåçêèõ ðàçëè÷èé ìåæäó ìåëêîâîäíûìè è
ãëóáîêîâîäíûìè ðèôàìè. ×¸òêî îíè îòëè÷àþòñÿ ëèøü ïðèñóòñòâèåì èëè îòñóòñòâèåì
ñèìáèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé è ïðèçíàêàìè, ñâÿçàííûìè ñ ýòèì, íàïðèìåð, ðàçìåðîì îò-
äåëüíîãî êîðàëëèòà (åäèíè÷íîé îñîáè êîëîíèè). Ïîýòîìó íàì êàæåòñÿ äîñòàòî÷íî óïîìè-
íàíèÿ íàëè÷èÿ èëè îòñóòñòâèÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé â íåîáõîäèìûõ ñëó÷àÿõ. Õîòÿ
áîëüøàÿ ÷àñòü âèäîâ, îáðàçóþùèõ ãëóáîêîâîäíûå êîðàëëîâûå ðèôû æèâ¸ò çà ïðåäåëàìè
ôèòàëè, åñòü ðîäû (Oculina), âèäû êîòîðûõ ìîãóò îáðàçîâûâàòü ðèôû êàê â ñèìáèîçå ñ âî-
äîðîñëÿìè (ò. å. â ôèòàëè), òàê è áåç âîäîðîñëåé, íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ. Èíòåðåñíî, ÷òî
ðîä Madrepora, ÷òî è äàë íàçâàíèå îñíîâíîé ñîâðåìåííîé ãðóïïå ðèôîîáðàçóþùèõ êî-
ðàëëîâ — Madreporaria, èëè Scleractinia, èëè ìàäðåïîðîâûå êîðàëëû, æèâåò íå â ìåëêî-
âîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôàõ, à èñêëþ÷èòåëüíî â ãëóáîêîâîäíûõ. Íåò ïîäñ÷¸òîâ ïëîùàäè,
çàíÿòîé ñîîáùåñòâàìè ãëóáîêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ. Âîçìîæíî, ÷òî îíà îñòàåòñÿ îä-
íîãî ïîðÿäêà ñ ïëîùàäüþ, çàíÿòîé ñîîáùåñòâàìè ìåëêîâîäíûõ ðèôîâ: òîëüêî ó áåðåãîâ
Íîðâåãèè ãëóáîêîâîäíûìè êîðàëëîâûìè ðèôàìè çàíÿòî 2000 êì2 (Fossa, Mortensen,
Furevik, 2000).

Ãëóáîêîâîäíûå êîðàëëîâûå ðèôû, êàê è ìåëêîâîäíûå, îáðàçóþòñÿ òàì, ãäå è ñëåäî-
âàëî îæèäàòü: â ìåñòàõ, ÷üè óñëîâèÿ îïòèìàëüíû äëÿ ðàçâèòèÿ ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû,
ò.å. â ìåñòàõ ñî ñðàâíèòåëüíî íèçêîé ñêîðîñòüþ îñàäêîíàêîïëåíèÿ è âûñîêèìè ñêîðîñòÿ-
ìè òå÷åíèÿ. Ýòè óñëîâèÿ íàáëþäàþòñÿ â íèæíåé ÷àñòè øåëüôà è íà ñêëîíå íà ãëóáèíàõ
ãëàâíîãî òåðìîêëèíà è âûøå. Ãëóáîêîâîäíûå êîðàëëîâûå ðèôû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé çà-
ðîñëè êîðàëëîâ ñ êðóïíûìè ïîëèïàìè, ïèòàþùèõñÿ çà ñ÷¸ò ôèëüòðàöèè. Àêâàðèàëüíûå
íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî êîðàëëèòû Lophelia pertusa ñïîñîáíû ïèòàòüñÿ ïëàíêòîííû-
ìè ðàêîîáðàçíûìè (Mortensen, 2000). Èìåþòñÿ äàííûå, ÷òî íåêîòîðóþ ðîëü â ïèòàíèè êî-
ðàëëîâ èãðàåò ïîòðåáëåíèå áàêòåðèé ìàòîâ, ðàñòóùèõ íà ìåñòå ñèïîâ. Ñêîðîñòü ðîñòà
àãåðìàòèïíûõ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ ñóùåñòâåííî ìåíüøå, ÷åì ãåðìàòèïíûõ (5–7
ìì ïðîòèâ 100 ìì è áîëåå â ãîä).

Ñîîáùåñòâà ãëóáîêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ èçó÷åíû ãîðàçäî õóæå ñîîáùåñòâ
ìåëêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ, ïîñêîëüêó ñòàíäàðòíûå ãèäðîáèîëîãè÷åñêèå îðóäèÿ òàì
íå ðàáîòàþò, à äëÿ àêâàëàíãà ñëèøêîì ãëóáîêî. Ðåàëüíîå èõ èçó÷åíèå ìîæíî ïðîâîäèòü
òîëüêî ñ ïîìîùüþ âèäåîêàìåð è ïîäâîäíûõ àïïàðàòîâ, íî ýòî ñëèøêîì äîðîãî. 

Ãëóáîêîâîäíûå êîðàëëîâûå ðèôû âñòðå÷àþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ïðè òåìïåðàòóðå
4–13°Ñ. Â óìåðåííûõ øèðîòàõ (íàïðèìåð, â Áà-
ðåíöåâîì è Íîðâåæñêîì ìîðÿõ) òàêèå òåìïåðàòó-
ðû õàðàêòåðíû äëÿ ïîäïîâåðõíîñòíûõ âîäíûõ
ìàññ, ïîýòîìó ðèôû îáðàçóþòñÿ çäåñü íà ãëóáèíå
39–1000 ì. Â íèçêèõ øèðîòàõ òàêèå òåìïåðàòóðû
íàáëþäàþòñÿ òîëüêî â ãëàâíîì òåðìîêëèíå,
îòòîãî çäåñü ðèôû îáðàçóþòñÿ ãëóáæå — äî 4000
ì. Åñëè â ñòðîèòåëüñòâå ìåëêîâîäíûõ êîðàëëîâ
ïðèíèìàåò ó÷àñòèå ïî÷òè 1000 âèäîâ, òî ãëóáîêî-
âîäíûå êîðàëëîâûå ðèôû ñòðîÿò ìåíåå 10 âèäîâ.
Îñíîâó ñîîáùåñòâ ãëóáîêîâîäíûõ ðèôîâ â Ñåâåð-
íîé Àòëàíòèêå îáðàçóåò Lophelia pertusa (ðèñ.
3.68), à êðîìå òîãî ñóùåñòâåííóþ ðîëü ìîæåò èã-
ðàòü Madrepora oculata. Lophelia pertusa îáðàçóåò
øàðîâèäíûå êîëîíèè äèàìåòðîì äî 1 ì è áîëåå.
Madrepora oculata îáðàçóåò âååðîâèäíûå êîëîíèè
ìàêñèìàëüíîé âûñîòîé 30–50 ñì. Ñîîáùåñòâî
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Ðèñ. 3.68. Âíåøíèé âèä Lophelia per-
tusa ïî îðèãèíàëüíîìó îïèñàíèþ

Gunnerius, èç Brattegard, Holthe (1995).



Lophelia pertusa (ðèñ. 3.69) ðàñïðîñòðàíåíî, âîçìîæíî, âî âñåõ îêåàíàõ, çà èñêëþ÷åíèåì
Àíòàðêòèêè, íî îñîáåííî òðàäèöèîííî â Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå è îáîãðåâàåìûõ Ãîëüôñòðè-
ìîì ðàéîíàõ Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà. Â Òèõîì è Èíäèéñêîì îêåàíàõ ãëóáîêîâîäíûå
êîðàëëîâûå ðèôû ãîðàçäî ìåíåå ðàñïðîñòðàíåíû è èçâåñòíû ïî åäèíè÷íûì íàõîäêàì.
Ñêîðåå âñåãî — ýòî àðòåôàêò ìàëîé èçó÷åííîñòè, âî âñÿêîì ñëó÷àå â ïîñëåäíåå âðåìÿ â
ðåçóëüòàòå ñïåöèàëüíûõ ïîèñêîâ êîðàëëîâûå ðèôû íàõîäÿò ïî÷òè ïîâñåìåñòíî. Äî
íàñòîÿùåãî âðåìåíè òàêèå ðèôû íå íàéäåíû â íàøèõ äàëüíåâîñòî÷íûõ ìîðÿõ, òàê ÷òî
åäèíñòâåííûì ìåñòîì, ãäå â Ðîññèè åñòü êîðàëëîâûå ðèôû, îñòàåòñÿ þãî-çàïàä Áàðåíöå-
âà ìîðÿ.

Â Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå ñîîáùåñòâî L. pertusa çàíèìàåò âñå äîñòóïíûå åìó ÷àñòè
êðîìêè øåëüôà è âåðõíåé ÷àñòè ìàòåðèêîâîãî ñêëîíà îò þãî-çàïàäà Áàðåíöåâà ìîðÿ ïî
êðàéíå ìåðå äî çàïàäíîé Àôðèêè è Ìåêñèêàíñêîãî çàëèâà. Äàëüøå ÷èñëî ñáîðîâ óìåíü-
øàåòñÿ è ïîÿñ êîðàëëîâûõ ðèôîâ èçâåñòåí õóæå, ÷òî íà êàðòå (ðèñ. 3.70) âûãëÿäèò êàê çî-
íà ýïèçîäè÷åñêîãî îáèòàíèÿ. Ôàêòè÷åñêè ñîîáùåñòâîì L. pertusa íàñåëåíû âñå âîçâûøåí-
íîñòè, íî åãî íåò â ïîíèæåíèÿõ äíà, â êîòîðûõ ïðîèñõîäèò èëè (1) íàêîïëåíèå òîíêèõ
îñàäêîâ (êîòëîâèíû è æåëîáà, èäóùèå âäîëü êðîìêè øåëüôà), èëè (2) èõ ñáðîñ çà ïðåäå-
ëû øåëüôà è ñêëîíà (æåëîáà, èäóùèå ïåðïåíäèêóëÿðíî êðîìêå øåëüôà). Êîðàëëû íà÷àëè
ôîðìèðîâàòü ñîîáùåñòâà è íà íåôòÿíûõ ïëàòôîðìàõ Ñåâåðíîãî ìîðÿ. Â öåíòðå êîðàëëî-
âîãî ðèôà ðåçêî äîìèíèðóåò L. pertusa, îáðàçóþùàÿ ñïëîøíûå çàðîñëè. Ýòîò âèä êîðàë-
ëîâ (êàê è äðóãèå, îáðàçóþùèå ãëóáîêîâîäíûå ðèôû) èìååò êðóïíûå (íåñêîëüêî ñì äëè-
íîé è îêîëî 1 ñì äèàìåòðîì) õîðîøî îáîñîáëåííûå äðóã îò äðóãà êîðàëëèòû. Ïîýòîìó çà-
ðîñëè L. pertusa ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ðûõëîå ïåðåïëåòåíèå âåòâåé, ìåæäó êîòîðûìè ïî÷-
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Ðèñ. 3.69. Ðèô Lophelia pertusa. Ïî Fossa et al. (2000).
Äèàìåòð êîëîíèé äî 1 ì è áîëåå.



òè ïî âñåé òîëùå ðèôà èìåþòñÿ ñîîáùàþùèåñÿ ìåæäó ñîáîé ïîëîñòè. Îòìèðàþùèå ÷àñ-
òè êîðàëëà ïîñòåïåííî ïàäàþò âíèç, ÷òî ïðèâîäèò ê ðîñòó îñíîâàíèÿ âñåãî ðèôà, åù¸
áîëüøå óâåëè÷èâàþùåìó êîíòðàñò ðåëüåôà. Êàê ýïèôèòû íà êîðàëëàõ ñèäÿò ìîëëþñêè,
áðàõèîïîäû, ïîëèõåòû, ãóáêè; íåêîòîðûå âèäû, íàïðèìåð, ïîëèõåòû Eunice dubitata, E.
norvegica äåëàþò õîäû â âåòâÿõ. Â öåíòðå ðèôà âûñîòà çàðîñëåé íàä ãðóíòîì äîñòèãàåò â
îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ íåñêîëüêèõ èëè äàæå 10–35 ìåòðîâ è áîëåå, ò. å. âïîëíå ñîïîñòà-
âèìà ñ ïðèâû÷íûìè íàì ëåñàìè ñðåäíåé ïîëîñû. Áëèæå ê êðàþ ðèôà ñ óõóäøåíèåì óñëî-
âèé ðîñò êîðàëëîâ çàìåäëÿåòñÿ, ðèô ñòàíîâèòñÿ íèæå, ïîÿâëÿþòñÿ îòìåðøèå êîëîíèè.
Âäîëü ðèôà èä¸ò çîíà îáëîìêîâ êîðàëëîâ. Çäåñü äîìèíèðóþò ãóáêè, ñðåäè êîòîðûõ åñòü è
ãóáêè, ðàçðóøàþùèå ì¸ðòâûå êîðàëëû. Â ìåñòàõ ñ åù¸ áîëåå îñëàáëåííîé ãèäðîäèíàìè-
êîé íà äåòðèòíîì øëåéôå ðèôà ðàçâèâàþòñÿ ñîîáùåñòâà äåòðèòîôàãîâ. Àíàëîãè÷íûå èç-
ìåíåíèÿ ïðîèñõîäÿò ïðè ïåðåäâèæåíèè ê êðàþ àðåàëà. Ñîîáùåñòâà ãóáîê è áðàõèîïîä
þãî-çàïàäíîé ÷àñòè Áàðåíöåâà ìîðÿ ôàêòè÷åñêè ÿâëÿþòñÿ îáåäí¸ííîûì ñîîáùåñòâîì
ãëóáîêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ áåç êîðàëëîâ. Òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ñîîáùå-
ñòâà L. pertusa äîâîëüíî âûñîêî: òîëüêî â åâðîïåéñêèõ âîäàõ â í¸ì íàéäåíî 1317 âèäîâ
ìàêðîáåíòîñà (www.eu-hemes.net).

Îòäåëüíûå ðèôû îáðàçóþò ðèôîâûå êîìïëåêñû, ïðîòÿæ¸ííîñòü êîòîðûõ äîñòèãàåò
äåñÿòêîâ êèëîìåòðîâ. Îíè ðàçðåçàíû ïîíèæåíèÿìè äíà, ïî êîòîðûì ïðîõîäèò ñáðîñ òåð-
ðèãåííîãî ìàòåðèàëà. Çà âðåìÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñîîáùåñòâà ìîãóò îáðàçîâàòü êîðàëëî-
âûå áàíêè âûñîòîé äî 200 ì è äèàìåòðîì äî 5 êì. Òàê, ó áåðåãîâ Ôëîðèäû òàêàÿ áàíêà äî-
ñòèãàåò 4,4 êì äëèíû, 400 ì øèðèíû è 150 ì âûñîòû ïðè âîçðàñòå 20000 ëåò (Mortensen et
al., 2000).

Âñå ìàäðåïîðîâûå êîðàëëû (êàê ñàìè, òàê è èõ ñêåëåòû) ìåæäóíàðîäíîé êîíâåíöè-
åé ÑÈÒÅÑ (CITES — Convention of International Trade in Endangered Species of Wild Fauna
and Flora) çàïðåùåíû ê ïåðåâîçó ÷åðåç ãðàíèöû âñåõ ãîñóäàðñòâ.

Êðîìå ñêëåðàêòèíèé ãëóáîêîâîäíûå ðèôû îáðàçóþò ãóáêè, ïðè ýòîì, â îòëè÷èå îò
ñêëåðàêòèíèé, ìåëêîâîäíûå ãóáêîâûå ðèôû íûíå îòñóòñòâóþò, õîòÿ è áûëè òðàäèöèîííû
â îòäåëüíûå ïåðèîäû â ïðîøëîì.

1893. Ñîîáùåñòâà

Lophelia pertusa Madrepora oculata Solenosmilia variabilis

Ðèñ. 3.70. Ðàñïðîñòðàíåíèå ãëóáîêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ.
Ïî Carins, Stanley (1981); Mikelsen et al. (1982); Sumida et al. (2004); Freiwald et al. (2004). Êàðòà îòðàæàåò ñîâðå-
ìåííûé óðîâåíü çíàíèé. Ìíîãèå ðàéîíû èçó÷åíû åù¸ êðàéíå íåäîñòàòî÷íî, îñîáåííî òðîïè÷åñêèå è ñóáòðîïè-
÷åñêèå. Íåñîìíåííî, ÷òî ãëóáîêîâîäíûå êîðàëëîâûå ðèôû ðàñïðîñòðàíåíû ãîðàçäî øèðå.



Ãèäðîòåðìû è äðóãèå ñîîáùåñòâà õåìîáèîñà
Êðîìå ôîòîàâòîòðîôîâ, â ñîçäàíèè ïåðâè÷íîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà â ìîðå ìåñ-

òàìè ñóùåñòâåííóþ ðîëü èãðàþò õåìîàâòîòðîôû.
Îòêðûòèå ñîîáùåñòâà ãèäðîòåðì ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç êðóïíåéøèõ â áèîëîãèè ÕÕ âå-

êà, ïðè÷¸ì, â îòëè÷èå îò äðóãèõ îòêðûòèé â áèîëîãèè, íàïðèìåð, â ãåíåòèêå, îíî áûëî ñî-
âåðøåííî íåîæèäàííûì. Â íåäàâíî âûøåäøåé ìîíîãðàôèè ïîä ðåäàêöèåé À.Â. Ãåáðóêà
(2002) ïîäðîáíî ðàññìàòðèâàþòñÿ âñå âîïðîñû áèîëîãèè ãèäðîòåðì. Èçëîæåííîå íèæå
áàçèðóåòñÿ, â îñíîâíîì, íà äàííûõ, ïðèâåäåííûõ â ýòîé êíèãå.

Âïåðâûå ãèäðîòåðìàëüíûå ñîîáùåñòâà áûëè îáíàðóæåíû â ìàå 1976 ã. íà Ãàëàïà-
ãîññêîì ðèôòå íà ãëóáèíå 2500 ì. Ñóäÿ ïî ïåðâûì ôîòîãðàôèÿì, ñíÿòûì òàì, äëÿ ãèäðî-
òåðì õàðàêòåðíû ñêîïëåíèÿ êðóïíûõ (äî 20 ñì) áåëûõ äâóñòâîðîê, êðóïíûå êðàáû è áàí-
êè èç-ïîä ïèâà. Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â ãèäðîòåðìàõ ïðîèñõîäèò âûõîä

190 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 3.71. Ãèäðîòåðìàëüíàÿ öèðêóëÿöèÿ. Ïî À.Â. Ãåáðóêó ( 2002).
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Ðèñ. 3.72. Ðàçíûå òèïû
ãëóáîêîâîäíûõ õåìîò-
ðîôíûõ ñîîáùåñòâ. Ïî

Ãàëü÷åíêî (2002).
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ïåðâè÷íîãî âåùåñòâà Çåìëè. Òî÷íåå, ïðîèñõîäèò ñëåäóþùåå (ðèñ. 3.71, 3.72À, 3.73). Ïî
òðåùèíàì ìîðñêàÿ âîäà ïðîíèêàåò â äíî íà ãëóáèíó äî íåñêîëüêèõ ñîòåí ìåòðîâ. Òàì îíà
íàãðåâàåòñÿ è íàñûùàåòñÿ ãàçàìè, âûäåëÿþùèìèñÿ èç ìàãìû, â ïåðâóþ î÷åðåäü ñåðîâîäî-
ðîäîì, à òàêæå âîäîðîäîì è èîíàìè ìåòàëëîâ (Mn, Fe è äð.). Íàãðåòàÿ âîäà óñòðåìëÿåòñÿ
ââåðõ è âûõîäèò íà ïîâåðõíîñòü â âèäå ãåéçåðà èëè áîëåå ñïîêîéíûõ âûñà÷èâàíèé (ñè-
ïîâ). Òåìïåðàòóðà âîäû íà âûõîäå èç ãåéçåðîâ äîñòèãàåò 350°Ñ, íî áûñòðî ïàäàåò, ÷àñòî
íåçíà÷èòåëüíî îòëè÷àÿñü îò ôîíîâîé (ðèñ. 3.72Á). Ñîäåðæàùèåñÿ â âîäå ñåðîâîäîðîä, ìå-
òàí è äðóãèå ãàçû îêèñëÿþòñÿ, ñîîòâåòñòâåííî, ñóëüôàòðåäóöèðóþùèìè, ìåòàíîêèñëÿþ-
ùèìè è äðóãèìè õåìîñèíòåçèðóþùèìè áàêòåðèÿìè.

Ñîçäàâàåìîå â ãèäðîòåðìàõ îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî ïåðâè÷íî, ïîñêîëüêó ñèíòåçèðî-
âàíî çà ñ÷åò ýíåðãèè, ïîëó÷åííîé ïðè îêèñëåíèè íåîðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé, âûäåëÿþ-
ùèõñÿ èç ìàãìû Çåìëè. Ãèäðîòåðìû íàéäåíû âî âñåõ îêåàíàõ. Ëèøü â Ñåâåðíîì Ëåäîâè-
òîì îêåàíå èç-çà åãî òðóäíîäîñòóïíîñòè îíè ïîêà íå îáíàðóæåíû, íî, ñóäÿ ïî òîìó, ÷òî
òàì íàéäåíû ñòâîðêè Vesicomyidae — ýòî óæå ñòàíîâèòñÿ âîïðîñîì âðåìåíè.

Ñõîäíûå ñîîáùåñòâà îáðàçóþòñÿ â ñèïàõ ïî îêðàèíàì êîíòèíåíòîâ (ðèñ. 3.72Â).
Çäåñü, â çîíàõ ñóáäóêöèè îñàäêè ïîãðóæàþòñÿ âìåñòå ñ êîðîé. Â ïàññèâíûõ îêðàèíàõ ïî-
ãðóæåíèå îñàäêîâ ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå èõ íàêîïëåíèÿ è ñîîòâåòñòâóþùåãî ïðîãèáà-
íèÿ êîðû ïîä èõ òÿæåñòüþ (òîëùè îñàäêîâ ìîãóò äîñòèãàòü 15 êì è áîëåå). Â îáîèõ ñëó-
÷àÿõ ïîãðóæåíèå ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ äàâëåíèÿ è ðîñòó òåìïåðàòóðû. Ýòî, â ñâîþ î÷å-
ðåäü, âåäåò ê ïðåîáðàçîâàíèþ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà îñàäêîâ ñ âûäåëåíèåì â ïåðâóþ
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Ðèñ. 3.73. Çîíàëüíîñòü ñîîáùåñòâ ãèäðîòåðì. Ïî À.Â. Ãåáðóêó (2002).
1 — äèôôóçíûå èñòå÷åíèÿ, âèçóàëüíî çàìåòíûå ïî «ìóàðó»; 2 — íèçêîòåìïåðàòóðíûå èñòå÷åíèÿ, âèçóàëüíî íå
âûðàæåííûå; 3 — òåðìàëüíûå çîíû (ÂÒ — âûñîêîòåìïåðàòóðíàÿ); 4 — çîíû ãèäðîòåðìàëüíîãî ïîëÿ (ÏÈ — ïå-
ðèôåðèÿ èñòî÷íèêà, ÏÃÏ — ïåðèôåðèÿ ãèäðîòåðìàëüíîãî ïîëÿ); 5 — áàçàëüòû; 6 — ðûõëûå îñàäêè; 7 — ìàñ-
ñèâíûå ñóëüôèäíûå îòëîæåíèÿ; 8–15 — äîìèíèðóþùèå ôàóíèñòè÷åñêèå ãðóïïèðîâêè: 8 — ïîëèõåòû Alvinelli-
dae, 9 — âåñòèìåíòèôåðû Tevniida (êðîìå Escarpia), 10 — âåñòèìåíòèôåðû Lamellibanchia è Escarpia, 11, 12 —
äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè Vesicomyidae (11) è Mytilidae (12), 13 — ïîëèõåòû Serpulidae, 14 — óñîíîãèå ðàêè,
15 — ôîíîâàÿ ôàóíà.



î÷åðåäü ìåòàíà, à òàêæå äðóãèõ ãàçîâ. Ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ çäåñü ñîçäà¸òñÿ ïðåèìóùåñò-
âåííî çà ñ÷¸ò îêèñëåíèÿ ìåòàíà.

Òðåòüèì òèïîì ñîîáùåñòâ õåìîáèîñà ÿâëÿþòñÿ ñîîáùåñòâà âðåìåííûõ áèîòîïîâ:
êðóïíûå ðàçëàãàþùèåñÿ îðãàíè÷åñêèå îñòàòêè òàêèå, êàê òðóïû êèòîâ è çàòîíóâøåå ñóä-
íî, ãðóæ¸íîå êîíñåðâèðîâàííûìè àíàíàñàìè, áîáàìè, ñåìåíàìè ïîäñîëíå÷íèêà è ñèçà-
ëåì. Îáðàçóþùèåñÿ çäåñü ñîîáùåñòâà èìåþò ïîõîæèé ñîñòàâ, âêëþ÷àÿ äàæå îòäåëüíûõ
ïðåäñòàâèòåëåé ñîîáùåñòâ ãèäðîòåðì, â òîì ÷èñëå è âåñòèìåíòèôåð.

Ñîîáùåñòâà ãèäðîòåðì, ñèïîâ è âðåìåííûõ áèîòîïîâ èìåþò ìíîãî îáùèõ âèäîâ.
Îíè ñâÿçàíû ãåíåòè÷åñêè. Îáðàçîâàíèå ýòèõ ñîîáùåñòâ è èõ ðàñïðîñòðàíåíèå â îêåàíå
ìîãóò áûòü ïîíÿòû òîëüêî ïðè ñîâìåñòíîì èõ èçó÷åíèè, ñ áèîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ
ìåæäó íèìè íåò ïðèíöèïèàëüíîé ðàçíèöû.

Ñîîáùåñòâà ãèäðîòåðì, õîòÿ è èìåþò ìíîãî îáùèõ âèäîâ ñ ñîîáùåñòâàìè ñèïîâ è
âðåìåííûõ áèîòîïîâ, îáëàäàþò ÿðêî âûðàæåííûìè ñïåöèôè÷åñêèìè ÷åðòàìè, âêëþ÷àÿ
ôàóíó, ïðèñóùóþ òîëüêî èì. Ýòà ôàóíà ñîäåðæèò áîëüøîå êîëè÷åñòâî ñâîéñòâåííûõ òîëü-
êî åé òàêñîíîâ âûñîêîãî ðàíãà: ðîäîâ, ñåìåéñòâ è äàæå ïîäòèïîâ. Íàèáîëåå ÿðêèìè ïðåä-
ñòàâèòåëÿìè ñîîáùåñòâà ãèäðîòåðì ÿâëÿþòñÿ âåñòèìåíòèôåðû, ïîìïåéñêèå ÷åðâè — Al-
vinellidae, äâóñòâîðêè Vesicomyidae è Mytilidae (Calliptogena). Äàííûå îðãàíèçìû äîñòè-
ãàþò âåñüìà êðóïíûõ ðàçìåðîâ: íàèáîëåå êðóïíàÿ âåñòèìåíòèôåðà — Riftia — èìååò 1,5
ì â äëèíó, ïîìïåéñêèå ÷åðâè äîñòèãàþò íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ñàíòèìåòðîâ, Calliptogena
— 20 ñì â äëèíó è âåñà â 0,5 êã. Òàêñîíîìè÷åñêèé ðàíã ñïåöèôè÷íûõ òàêñîíîâ — ñåìåé-
ñòâî — î÷åíü âåëèê äëÿ ìîðñêîé áèîòû. Ïðàâäà, ðàíã âåñòèìåíòèôåð íå âïîëíå ÿñåí. Íåò
ñîìíåíèÿ â òîì, ÷òî ýòî — îäèí èç òàêñîíîâ ïîãîíîôîð. Íî âîò ðàíã ïîãîíîôîð îñòàåòñÿ
âîïðîñîì äèñêóññèîííûì. Ñóììàðíàÿ áèîìàññà ñîîáùåñòâà ãèäðîòåðì ñîñòàâëÿåò íå-
ñêîëüêî êã/ì2, ÷òî íà 3–5 ïîðÿäêîâ ïðåâîñõîäèò áèîìàññó ñîñåäíèõ ó÷àñòêîâ ìîðñêîãî äíà,
íåíàõîäÿùèõñÿ ïîä âëèÿíèåì ãèäðîòåðì, è ñîîòíîñèìà (îäíîãî ïîðÿäêà) ñ áèîìàññîé íà-
èáîëåå ïðîäóêòèâíûõ ðàéîíîâ øåëüôà — øåëüôîâ óìåðåííûõ øèðîò. Âûñîêóþ ñòåïåíü
è ðàíã ýíäåìèçìà ïðèíÿòî èíòåðïðåòèðîâàòü êàê ñâèäåòåëüñòâî áîëüøîãî âîçðàñòà ñîîá-
ùåñòâ ãèäðîòåðì, õîòÿ, êàê ïîêàçàíî â ñëåäóþùåé ãëàâå, òàêîå ïðåäñòàâëåíèå íå âñåãäà
îáîñíîâàíî. Îäíàêî, íàëè÷èå ó ýíäåìè÷íûõ òàêñîíîâ ìíîãî÷èñëåííûõ ãëóáîêèõ ïðèñïî-
ñîáèòåëüíûõ ìîðôî-ýêîëîãè÷åñêèõ ìîäèôèêàöèé, ñâÿçàííûõ â ïåðâóþ î÷åðåäü ñ äûõàíè-
åì â óñëîâèÿõ äåôèöèòà êèñëîðîäà, ïî-âèäèìîìó, ñâèäåòåëüñòâóåò î äðåâíîñòè ýòèõ òàê-
ñîíîâ, õîòÿ ìàëîå èçìåíåíèå ãåíîìà ñèìáèîòè÷åñêèõ áàêòåðèé ñâèäåòåëüñòâóåò îá îáðàò-
íîì. Î ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîì âîçðàñòå íåêîòîðûõ òàêñîíîâ (Alvinellidae, âåñòèìåíòè-
ôåðû), íà íàø âçãëÿä, ñâèäåòåëüñòâóåò è íåçíà÷èòåëüíûå ðàçìåðû èõ àðåàëà (îíè åù¸ íå
óñïåëè ðàññåëèòüñÿ ïîñëå âîçíèêíîâåíèÿ). Â ïîñëåäíåå âðåìÿ âñ¸ áîëüøåå ïðèçíàíèå ïî-
ëó÷àåò ìíåíèå î òîì, ÷òî ñîâðåìåííûå îáëèãàòíûå ãèäðîòåðìàëüíûå òàêñîíû èìåþò êàé-
íîçîéñêèé âîçðàñò, à ïðåäïîëîæåíèÿ îá èõ áîëåå äðåâíåì âîçðàñòå ñëàáî îáîñíîâàíû
(Ìèðîíîâ è äð., 2002).

Ñîîáùåñòâà ãèäðîòåðì âåñüìà äðåâíèå. Äëÿ ãèäðîòåðìàëüíûõ è äðóãèõ ñîîáùåñòâ
õåìîáèîñà, ñîâðåìåííûõ è èñêîïàåìûõ, êàê è äëÿ ñîîáùåñòâ âûñîêèõ øèðîò, õàðàêòåðíî
íèçêîå ðàçíîîáðàçèå ïðè âûñîêîé ÷èñëåííîñòè îñîáåé, âõîäÿùèõ â ñîîáùåñòâà âèäîâ. Äî-
ñòîâåðíûå îñòàòêè ãèäðîòåðìàëüíûõ ñîîáùåñòâ, âíåøíå ñõîäíûõ ñ ñîâðåìåííûìè, èçâå-
ñòíû ñ ñèëóðà. Ýòè ñîîáùåñòâà òàêæå âêëþ÷àëè êðóïíûõ ÷åðâåé â òðóáêàõ (âåñòèìåíòè-
ôåðû?), ìåëêèõ ÷åðâåé â òðóáêàõ (Alvinellidae?) è êðóïíûõ äâóñòâîðîê. Íî áûëè è äðóãèå
ñîîáùåñòâà, ïåðâè÷íóþ ïðîäóêöèþ â êîòîðûõ ñîçäàâàë ìèêðîáíûé õåìîñèíòåç. Òàê, â
ðàííåì ìåëó ñóùåñòâîâàëè ìàêðîáåíòîñíûå ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû, êîòî-
ðûå, êàê è ñîâðåìåííûå, íàõîäèëèñü â ñèìáèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèÿõ ñ õåìîñèíòåòè÷åñêè-
ìè áàêòåðèÿìè èëè íåïîñðåäñòâåííî ïèòàëèñü èìè. Îñíîâîé ýòèõ ñîîáùåñòâ áûëè òðåïî-
ñòîìàòíûå ìøàíêè, èíêðóñòèðîâàííûå ìèêðîáíûìè îáîëî÷êàìè, áðàõèîïîäû, ÷åðâè â èç-
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âåñòêîâûõ òðóáêàõ, ñõîäíûå ñ âåñòèìåíòèôåðàìè, êîíóëÿðèèäû, ñåðïóëèäû è îñòðàêîäû
(Íåâåññêàÿ, 1999). Â þðå ê îðãàíèçìàì, ñâÿçàííûì ñ áàêòåðèàëüíûì õåìîñèíòåçîì, îòíî-
ñèëèñü äâóñòâîðêè-?ëþöèíèäû (Gaillard, Rolin, 1986). Ñàìûå äðåâíèå îñàäêè ôîðìàöèé
ãèäðîòåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ èìåþò âîçðàñò 3,5–3,8 ìëðä. ëåò. Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî
íà ðàííèõ ýòàïàõ ýâîëþöèè áèîñôåðû îñíîâíûì, à, âîçìîæíî, è åäèíñòâåííûì èñòî÷íè-
êîì ýíåðãèè ÿâëÿëàñü íå ýíåðãèÿ Ñîëíöà, à ýíåðãèÿ îêèñëåíèÿ âîññòàíîâëåííûõ ôîðì æå-
ëåçà, ìàðãàíöà, ñåðû è äð.

Ñîîáùåñòâà ãèäðîòåðì äîâîëüíî ðàçíîîáðàçíû. Ïðåæäå âñåãî èìååòñÿ çîíàëüíîñòü
âíóòðè îòäåëüíûõ ãèäðîòåðìàëüíûõ èñòî÷íèêîâ â ñîîòâåòñòâèè ñ ãðàäèåíòîì àáèîòè÷åñ-
êèõ óñëîâèé, â ïåðâóþ î÷åðåäü — êîíöåíòðàöèåé âîññòàíîâëåííûõ ñîåäèíåíèé è ïåðâè÷-
íîé ïðîäóêöèåé, ôîðìèðóþùåéñÿ çà èõ ñ÷¸ò (ðèñ. 3.71). Èìåþòñÿ òàêæå äàííûå îá èäó-
ùèõ â ãèäðîòåðìàëüíûõ ñîîáùåñòâàõ ñóêöåññèîííûõ ñìåíàõ. Ïðè ðàñøèôðîâêå ñóêöåñ-
ñèé áîëüøèå çàòðóäíåíèÿ ñîçäà¸ò ìàëàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ñàìèõ ãèäðî-
òåðì, ñîïîñòàâèìàÿ ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ïðîõîæäåíèÿ ñóêöåññèè. Â îáùåì, íà îñíîâå
íåçíà÷èòåëüíîãî ÷èñëà íàáëþäåíèé ñîçäà¸òñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî â âîñòî÷íîé Ïàöèôèêå
âíîâü âîçíèêøèå ãèäðîòåðìû êîëîíèçèðóþò Alvinellidae, êîòîðûõ äîâîëüíî áûñòðî ñìå-
íÿþò Riftia. Alvinellidae îñòàþòñÿ òîëüêî íà íàèáîëåå âûñîêîòåìïåðàòóðíîì ó÷àñòêå, ãäå
èçìåí÷èâîñòü óñëîâèé, âåðîÿòíî, ñëèøêîì âûñîêà. Â ñâîþ î÷åðåäü, Riftia ïîñòåïåííî âû-
òåñíÿþò äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè (â çàïàäíîé Ïàöèôèêå — ãàñòðîïîäû). Ïî ìåðå ïðîäâè-
æåíèÿ ñóêöåññèè âîçðàñòàåò îáèëèå è ðàçíîîáðàçèå äåñÿòèíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ. Òàêàÿ îá-
ùàÿ êàðòèíà â ðàçëè÷íûõ ðàéîíàõ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè âàðüèðóåò. Â ëþáîì ìåñòå êî-
ëåáàíèÿ àêòèâíîñòè ãèäðîòåðìû ñïîñîáíû âåðíóòü ñóêöåññèþ íà ëþáóþ èç óæå ïðîéäåí-
íûõ ñòàäèé.

Ïîñëå îáíàðóæåíèÿ ñîîáùåñòâ ãèäðîòåðì, èíòåðåñ ê ïðîöåññàì õåìîñèíòåçà ðåçêî
âîçðîñ è âûÿñíèëîñü, ÷òî êàê õåìîñèíòåç ñàì ïî ñåáå, òàê è îðãàíèçìû, îáåñïå÷èâàþùèå
ñåáÿ ýíåðãèåé â òîé èëè èíîé ñòåïåíè çà ñ÷¸ò ñèìáèîòè÷åñêèõ õåìîñèíòåòèêîâ, ðàñïðîñò-
ðàíåíû äîâîëüíî øèðîêî è íà ìàëûõ ãëóáèíàõ îò óðåçà âîäû (ðèñ. 3.74).

Îäíàêî, íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå â òàêèõ ìåñòàõ âîññòàíîâëåííûõ ñîåäèíåíèé è àêòèâ-
íîé áàêòåðèàëüíîé æèçíè, âêëþ÷àÿ áàêòåðèàëüíûå ìàòû, òàì íå ñôîðìèðîâàëîñü ñîîá-
ùåñòâ, îñíîâíûì èñòî÷íèêîì ýíåðãèè êîòîðûõ áûë áû õåìîñèíòåç. Îòìå÷àþò òîëüêî ñèì-
áèîòðîôíûõ Pogonophora è ìèêñîòðîôíûõ Bivalvia (Thyasiridae, Solemyidae, Lucinidae).
Èìåþòñÿ òàêæå ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ â òàêñîíîìè÷åñêîì ñîñòàâå ñîîáùåñòâ ðàçíûõ
ãëóáèí. Â ñîîáùåñòâàõ õåìîáèîñà íà ãëóáèíàõ ìåíåå 200 ì íåò ñïåöèôè÷íûõ äëÿ íèõ âè-
äîâ ìàêðîáåíòîñà, íî òîëüêî âèäû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ «íîðìàëüíûõ» ñîîáùåñòâ. Äëÿ áî-

Ðèñ. 3.74. Èçâåñòíûå ìåëêîâîäíûå è ãëóáîêîâîäíûå (òîëüêî ãèäðîòåðìàëüíûå) ñîîáùåñòâà
õåìîáèîñà. Ïî Â.Ã. Òàðàñîâó è äð. (2005).
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ëåå ãëóáîêîâîäíûõ ñîîáùåñòâ (200–4100 ì) îïèñàíî îêîëî 400 ñïåöèôè÷åñêèõ âèäîâ, ñïå-
öèôè÷åñêèå ðîäû òàêæå ïîÿâëÿþòñÿ â ñîîáùåñòâàõ ãëóáæå 200 ì, ñåìåéñòâà — ãëóáæå
386 ì (Òàðàñîâ è äð., 2005).

Ïðè÷èíà ñòîëü ðåçêèõ ðàçëè÷èé ìåëêîâîäíûõ è ãëóáîêîâîäíûõ ñîîáùåñòâ, èñïîëü-
çóþùèõ õåìîàâòîòðîôèþ, ïî-âèäèìîìó, ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïåðåõîä ê èñïîëüçîâàíèþ ïðî-
äóêöèè õåìîñèíòåçà ñâÿçàí ñ öåëûì ðÿäîì àäàïòàöèé: çàùèòà îò òîêñèíîâ, ïðèñïîñîáëåí-
íîñòü ê äåôèöèòó êèñëîðîäà, ðàññåëåíèþ è ïîääåðæàíèþ ïîïóëÿöèé â óñëîâèÿõ ýôåìåð-
íûõ èçîëèðîâàííûõ áèîòîïîâ, à â ñëó÷àå ãèäðîòåðì —è ê ðåçêèì êîëåáàíèÿì òåìïåðàòó-
ðû. Î÷åâèäíî, ÷òî ýòè àäàïòàöèè ýêîëîãè÷åñêè îñìûñëåííû òîëüêî ïðè çàìåòíîì ïðåîá-
ëàäàíèè ïîòîêà ýíåðãèè îò õåìîñèíòåçà íàä ôîòîñèíòåçîì. Ïîýòîìó íàèáîëåå îáîñíîâàí-
íûì ìîæíî ñ÷èòàòü ìíåíèå î òîì, ÷òî âûñîêîãî ïîòîêà ýíåðãèè îò õåìîñèíòåçà íåäîñòà-
òî÷íî äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ õåìîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ. Íåîáõîäèìî òàêæå, ÷òîáû ïîòîê ýíåð-
ãèè îò ôîòîñèíòåçà ñòàë íåçíà÷èòåëüíûì (Ìèðîíîâ è äð., 2001, 2002). Íà ìåíüøèõ ãëóáè-
íàõ, äàæå â ìåñòàõ èíòåíñèâíîãî ïîñòóïëåíèÿ ïðèãîäíûõ äëÿ õåìîñèíòåçà ñîåäèíåíèé
(ñóëüôèäîâ, ìåòàíà, âîññòàíîâëåííûõ èîíîâ ìåòàëëîâ), ïðîäóêöèÿ çà ñ÷¸ò õåìîñèíòåçà íå
ïðåâûøàåò ïðîäóêöèè â ýòîì æå ìåñòå çà ñ÷¸ò ôîòîñèíòåçà. Ïîñêîëüêó ïëîùàäü òàêèõ
ìåñò ïðåíåáðåæèìî ìàëà ïî ñðàâíåíèþ ñ ìåñòàìè, ãäå óñëîâèÿ «íîðìàëüíû», òî ñïåöèà-
ëèçàöèÿ íà òàêèå ðåñóðñû áåññìûñëåííà. Ñëåäóåò òàêæå ó÷åñòü, ÷òî â «íîðìàëüíûõ» óñ-
ëîâèÿõ õåìî(ñèìáèî)òðîôèÿ òàêæå âïîëíå îáû÷íîå ÿâëåíèå, ïîñêîëüêó â ëþáîì ãðóíòå
íà òîé èëè èíîé ãëóáèíå ïîÿâëÿåòñÿ âîññòàíîâëåííûé ñëîé. Õåìîàâòîòðîôíûå è õåìî-
ñèìáèîòðîôíûå (îáû÷íî — ìèêñîòðîôíûå) îðãàíèçìû ïîñåìó ÿâëÿþòñÿ îáû÷íûì êîì-
ïîíåíòîì «íîðìàëüíûõ» áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâ, òàê ÷òî â ìåñòàõ ïîâûøåííîãî ïîòîêà
âîññòàíîâëåííûõ ñîåäèíåíèé ïðîèñõîäèò ëèøü óâåëè÷åíèå èõ äîëè, ò. å. ïåðåñòðîéêà óæå
èìåþùèõñÿ ñîîáùåñòâ, îáû÷íî äàæå íå î÷åíü ñóùåñòâåííàÿ.

Ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû ïîòîê ýíåðãèè îò ôîòîñèíòåçà óìåíüøàåòñÿ è, íà÷èíàÿ ñ íå-
êîåé ãëóáèíû, ñòàíîâèòñÿ ýíåðãåòè÷åñêè âûãîäíûì âîçíèêíîâåíèå ñîîáùåñòâ, îñíîâíûì
èñòî÷íèêîì ýíåðãèè äëÿ êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ õåìîñèíòåç. Òàêàÿ ãëóáèíà, âåðîÿòíî, ðàçëè÷íà
â ðàçíûõ ìåñòàõ: ñóäÿ ïî èìåþùèìñÿ äàííûì — ýòî 200–400 ì. Êðîìå òîãî, îò äàâëåíèÿ
(êîòîðîå åñòü ëèíåéíàÿ ôóíêöèÿ ãëóáèíû) çàâèñÿò ðàñòâîðèìîñòü ãàçîâ, èõ ïàðöèàëüíîå
äàâëåíèå, ïðîíèöàåìîñòü ìåìáðàí, ðàâíîâåñèå õèìè÷åñêèõ ðåàêöèé è ò. ï., âîçìîæíî, ÷òî
íåêîòîðûå ðåàêöèè, èäóùèå ïðè õåìîñèíòåçå, ýíåðãåòè÷åñêè áîëåå âûãîäíû ïðè ïîâû-
øåííîì äàâëåíèè, ò. å. íà áóëüøèõ ãëóáèíàõ. Òàê, èìåþòñÿ äàííûå (de Angelis et al., 1991)
î òîì, ÷òî ôèçèîëîãè÷åñêè äîñòàòî÷íûå ñêîðîñòè îêèñëåíèÿ ìåòàíà òðåáóþò ïîâûøåííî-
ãî äàâëåíèÿ. ×åì áîëüøå ïîòîê ýíåðãèè, òåì äàëüøå çàõîäèò ñïåöèàëèçàöèÿ ñîîáùåñòâ,
ïðîÿâëÿþùàÿñÿ âî âñ¸ âîçðàñòàþùåé ñïåöèàëèçàöèè âõîäÿùèõ â ñîîáùåñòâà âèäîâ. Ðîñò
ñïåöèàëèçàöèè, îñâîåíèå íîâîãî àäàïòèâíîãî ïðîñòðàíñòâà ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâåíèþ
ñïåöèôè÷åñêèõ òàêñîíîâ òîãî èëè èíîãî ðàíãà.

Ýòî ðàçëè÷èå ìåëêîâîäíîãî è ãëóáîêîâîäíîãî áèîòîïîâ îïðåäåëèëè è ðàçëè÷èÿ ôîð-
ìèðóþùèõñÿ â íèõ ñîîáùåñòâ (òàáëèöà 3.3), à òàêæå îòñóòñòâèå èíòåðåñà ê ìåëêîâîäíûì
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÷åðòà ìåëêîâîäíûå ãëóáîêîâîäíûå

ãëóáèíà <200 ì 200–4100 ì
ñïåöèôè÷íûå âèäû íåò >400 ì
ñïåöèôè÷íûå ðîäû íåò åñòü, íà÷èíàÿ ñ 200 ì
ñïåöèôè÷íûå ñåìåéñòâà íåò åñòü, íà÷èíàÿ ñ 386 ì
äîìèíèðóþùèå âèäû
ìàêðîáåíòîñà íåñïåöèôè÷íûå ñïåöèôè÷íûå
îñíîâíîé èñòî÷íèê
ýíåðãèè äëÿ ñîîáùåñòâà ôîòîñèíòåç õåìîñèíòåç

Òàáëèöà 3.3. Îñíîâíûå îòëè÷èÿ ìåëêîâîäíûõ è ãëóáîêîâîäíûõ ñîîáùåñòâ õåìîáèîñà. Ïî äàííûì
Â.Ã. Òàðàñîâà è äð. (2005).



ñîîáùåñòâàì ñ ñóùåñòâåííîé äîëåé õåìîñèíòåçà äî òåõ ïîð, ïîêà èõ èçó÷åíèå íå ïîòðå-
áîâàëîñü äëÿ ëó÷øåãî ïîíèìàíèÿ ãëóáîêîâîäíûõ õåìîàâòîòðîôíûõ ñîîáùåñòâ.

Ñóììàðíàÿ ïëîùàäü è ïðîäóêöèÿ ãèäðîòåðì è äðóãèõ ñîîáùåñòâ, ãäå îðãàíè÷åñêîå
âåùåñòâî ñîçäà¸òñÿ õåìîñèíòåçîì, íà óðîâíå Ìèðîâîãî îêåàíà ïðåíåáðåæèìî ìàëà. Òåì
íå ìåíåå ýòî — äðåâíèå è ñâîåîáðàçíûå öåíîçû, íàñåë¸ííûå ñïåöèôè÷íîé áèîòîé.

Áèîãåîãðàôèÿ ãèäðîòåðì òîëüêî íà÷èíàåò ïðîÿñíÿòüñÿ. Ìíîãèå ðàéîíû (âíåòðîïè-
÷åñêîå Þæíîå ïîëóøàðèå, Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé è Èíäèéñêèé îêåàíû) ïëîõî èëè âîâñå
íå èçó÷åíû. Îáùàÿ êàðòèíà áèîãåîãðàôèè ãèäðîòåðì â ñîâðåìåííîì ïðåäñòàâëåíèè òàêî-
âà (ðèñ. 3.75): âûäåëÿþò ïÿòü áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàéîíîâ. Íàèáîëåå ðàçíîîáðàçíû ñîîá-
ùåñòâà âîñòî÷íîé Ïàöèôèêè, íàèìåíåå — Àòëàíòèêè, ãäå îòñóòñòâóþò ìíîãèå îáëèãàò-
íûå ãèäðîòåðìàëüíûå ãðóïïû: âåñòèìåíòèôåðû è Alvinellidae, òîãäà êàê êðåâåòêè, äîìè-
íèðóþùèå â Àòëàíòèêå, èãðàþò â Ïàöèôèêå âòîðûå ðîëè.

196 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 3.75. Áèîãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå ãèäðîòåðì. Ïî Ñ.Â. Ãàëêèíó (2002).
Ðàéîíû: 1, 2 — àòëàíòè÷åñêèé (äîìèíèðóþò êðåâåòêè Alvinocaridae è/èëè äâóñòâîðêè Mytilidae): 1 — ñåâåðîàò-
ëàíòè÷åñêèé (áàòèàëüíûé), 2 — þæíîàòëàíòè÷åñêèé (àáèññàëüíûé), 3 — þæíîÿïîíñêèé (äîìèíèðóþò âåñòè-
ìåíòèôåðû Lamellibranchia è äâóñòâîðêè Mytilidae); 4, 5 — çàïàäíîòèõîîêåàíñêèé (äîìèíèðóþò ãàñòðîïîäû
Provannidae): 4 — çàïàäíûé, 5 — þãî-çàïàäíûé; 6, 7 — âîñòî÷íîòèõîîêåàíñêèé (äîìèíèðóþò âåñòèìåíòèôåðû
Tevniida è ïîëèõåòû Alvinellidae): 6 — ñåâåðîâîñòî÷íûé, 7 — âîñòî÷íûé-þãîâîñòî÷íûé.



4. Ñèíýêîëîãèÿ*
Â ýêîëîãèè øèðîêî èñïîëüçóþò ðÿä òåðìè-

íîâ: áèîöåíîç, ýêîñèñòåìà, áèîãåîöåíîç, ñîîáùå-
ñòâî. Âñå îíè îòíîñÿòñÿ ê íåêèì ñòðóêòóðàì íàä-
âèäîâîãî óðîâíÿ, íà êîòîðûå ðàçäåëÿþò áèîñôåðó.
Ñìûñë ýòèõ òåðìèíîâ ñòîëü ñèëüíî ïåðåêðûâàåò-
ñÿ, ÷òî, îïðåäåëèâ ëþáîé, ìû îïðåäåëèì âñå îñ-
òàëüíûå. È, õîòÿ îïðåäåëåíèé ñóùåñòâóåò ìíîæå-
ñòâî, âñå îíè äîâîëüíî ðàñïëûâ÷àòû è î÷åíü ñóáú-
åêòèâíû. Êàæäûé èññëåäîâàòåëü âêëàäûâàåò â ýòè
ïîíÿòèÿ ñâîé ñìûñë, ïîýòîìó îíè ñòàëè áåçðàç-
ìåðíûìè è ðàñïëûâ÷àòûìè. Îáû÷íî ýêîñèñòåìû
âûäåëÿþò íå íà îñíîâå ñâîéñòâ èçó÷àåìîãî îáúåê-
òà (áèîëîãè÷åñêèõ êðèòåðèåâ), à ïî êàêèì-ëèáî
ïðîèçâîëüíûì ïðèçíàêàì, íàïðèìåð, ïî ãðóíòàì,
ëàíäøàôòàì è ò. ï., èíîãäà äàæå âîîáùå áåç êà-
êèõ-ëèáî êðèòåðèåâ, ò. å. àáñîëþòíî ñóáúåêòèâíî,
ñâîáîäíî. Íà ïðàêòèêå ïîä ýêîñèñòåìîé ïîíèìà-
þò íàñåëåíèå ïðîèçâîëüíî âûäåëåííîé â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ çàäà÷àìè èññëåäîâàíèÿ ÷àñòè ïîâåðõíîñ-
òè Çåìëè, êîòîðóþ óäà¸òñÿ îáñëåäîâàòü èìåþùè-
ìèñÿ ðåñóðñàìè (ëþäñêèìè è ìàòåðèàëüíûìè). È
â òàêîì íåéòðàëüíîì ñìûñëå òåðìèí ýêîñèñòåìà
ïîíèìàåòñÿ â äàííîé êíèãå. Ôàêòè÷åñêè åäèíñò-
âåííîå «êîíñòðóêòèâíîå», ò. å. èñïîëüçóåìîå íà
ïðàêòèêå, èçâåñòíîå îïðåäåëåíèå ãëàñèò: ýêîñèñ-
òåìà (áèîöåíîç è ò. ï.) — ýòî òî, ÷òî èçó÷àåò â òå-
êóùèé ìîìåíò ýêîëîã, åñëè îí íå óòâåðæäàåò îá-
ðàòíîãî. Èëè, ãîâîðÿ áîëåå íàóêîîáðàçíî: «Ýêîñè-
ñòåìà åñòü îòîáðàæåíèå â ñîçíàíèè èññëåäîâàòåëÿ
òåõ ñâîéñòâ îáúåêòèâíîé ðåàëüíîñòè, êîòîðûå
íóæíû åìó äëÿ ðåøåíèÿ ïîñòàâëåííîé çàäà÷è»
(Øèòèêîâ è äð., 2003). Èç-çà îòñóòñòâèÿ êðèòåðè-
åâ, ïî êîòîðûì ìîæíî îïîçíàòü ýêîñèñòåìó íà ìåñòíîñòè, ìû ìîæåì å¸ íå óçíàòü, äàæå îêà-
çàâøèñü ïåðåä íåé.

Ìíîãèå òàêæå ïîëàãàþò, ÷òî áèîãåîöåíîç è áèîöåíîç ÿâëÿþòñÿ ðàçíûìè ïîíÿòèÿìè:
áèîöåíîç ñ÷èòàþò ÷èñòî áèîëîãè÷åñêèì, ïîñêîëüêó â íåãî âõîäÿò òîëüêî æèâûå êîìïîíåí-
òû, à áèîãåîöåíîç — áèîëîãî-ãåîãðàôè÷åñêèì, áèîëîãî-àáèîòè÷åñêèì è ò. ï. ïîíÿòèåì,
ïîñêîëüêó â íåãî âêëþ÷àþò è íåæèâûå êîìïîíåíòû. Ñ òàêèì íåëüçÿ ñîãëàñèòüñÿ. Ñ òî÷êè
çðåíèÿ ñàìîé òî÷íîé èç íàóê — ëîãèêè, ãëàâíûì äëÿ âûäåëåíèÿ êàòåãîðèè ÿâëÿåòñÿ ëîãè-
÷åñêîå îñíîâàíèå, à íå òî, ÷òî ïîïàäàåò â ýòó êàòåãîðèþ. Ïîñêîëüêó áèîöåíîç è áèîãåîöå-
íîç âûäåëÿþò íà îñíîâå áèîòè÷åñêîé êîìïîíåíòû, òî ýòî â ñâîåé ñóòè — ñèíîíèìû. Åñ-
ëè æå â êà÷åñòâå ëîãè÷åñêîãî îñíîâàíèÿ èñïîëüçîâàòü àáèîòè÷åñêóþ êîìïîíåíòó, òî ìû
ïîëó÷èì äåéñòâèòåëüíî ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷íîå íåáèîëîãè÷åñêîå ïîíÿòèå, íàïðèìåð,
ëàíäøàôò (ñì. òàêæå Ãëàâó 5).

«Íå èìååò çíà÷åíèÿ, êàê ìû âû÷ëåíÿ-
åì èññëåäóåìóþ ÷àñòü ýêîñèñòåìû. ×àñòî
óäîáíûìè îêàçûâàþòñÿ åñòåñòâåííûå
ãðàíèöû... èëè àäìèíèñòðàòèâíûå, íà-
ïðèìåð ãðàíèöû ãîðîäà,.. îíè ìîãóò áûòü
è óñëîâíûìè» (Îäóì, 1986: 28).

«Âñåì èçâåñòíî, ÷òî åäèíîðîã — ñó-
ùåñòâî èíîãî ìèðà è ïðåäâåùàåò ñ÷àñ-
òüå, — îá ýòîì ãîâîðÿò îäû, òðóäû èñòî-
ðèêîâ, áèîãðàôèè çíàìåíèòûõ ìóæåé è
äðóãèå èñòî÷íèêè, ÷åé àâòîðèòåò áåññïî-
ðåí. Äàæå äåòè è ïðîñòîëþäèíû çíàþò,
÷òî åäèíîðîã ñóëèò óäà÷ó. Íî çâåðü ýòîò...
ñ òðóäîì ïîääà¸òñÿ îïèñàíèþ... È ïîòî-
ìó, îêàçàâøèñü ïåðåä åäèíîðîãîì, ìû
ìîæåì åãî íå óçíàòü» (Áîðõåñ, 1994á: 89).

* Ïî ñïåöèôèêå îáúåêòîâ è ìåòîäîâ ñèíýêîëîãèþ ìîæíî ðàçäåëèòü íà äâå ÷àñòè. Îäíà çàíèìàåòñÿ
ýêîëîãèåé âîäíûõ ñîîáùåñòâ è â ðóññêîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå ïîëó÷èëà íàçâàíèå ãèäðîáèîëîãèÿ. Äðó-
ãàÿ ÷àñòü çàíèìàåòñÿ ýêîëîãèåé íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ, îíà íå èìååò ñâîåãî íàçâàíèÿ. Ýêîëîãèåé íà-
çåìíûõ ñîîáùåñòâ çàíèìàþòñÿ ïî÷âîâåäû (â øèðîêîì ñìûñëå), ãåîáîòàíèêè, çîîëîãè ïîçâîíî÷íûõ
è äðóãèå. Ýòî èìåííî ÷àñòè îäíîé íàóêè, à íå îòäåëüíûå íàóêè, ïîñêîëüêó ôóíêöèîíèðîâàíèå âîä-
íûõ è íàçåìíûõ ýêîñèñòåì îïðåäåëÿþò îáùèå çàêîíû. Ïîýòîìó ïðè ðàññìîòðåíèè îáùèõ çàêîíîâ â
äàííîé êíèãå, ïîñâÿù¸ííîé æèçíè íà äíå, ïðèâåäåíû ïðèìåðû èç ýêîëîãèè íàçåìíûõ ñîîáùåñòâ.

«Ñîîáùåñòâî — «íåêàÿ åäèíèöà æè-
âîé ïðèðîäû, êîòîðóþ ìîæíî îõàðàêòå-
ðèçîâàòü â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðèçíàêàìè,
ïðåäñòàâëÿþùèìè äëÿ íàñ èíòåðåñ» (Áè-
ãîí è äð., 1989: 113).

«Ïîä ýêîëîãè÷åñêîé ñèñòåìîé ìû áó-
äåì ïîíèìàòü íå òîëüêî «ýêîñèñòåìó» â
ñîáñòâåííîì ñìûñëå ýòîãî ñëîâà, íî è ïî-
ïóëÿöèè, ãèëüäèè, ñîîáùåñòâà, ò. å. ëþ-
áûå íàäîðãàíèçìåííûå îáúåêòû, èçó÷àå-
ìûå ýêîëîãèåé» (Ãèëÿðîâ, 1988: 204).



Ïðè÷èíà îòñóòñòâèÿ êîíñòðóêòèâíîãî ôîðìóëèðîâàíèÿ òåðìèíîâ — â íåîáû÷àéíîì
ðàçíîîáðàçèè ïðèðîäíûõ ýêîñèñòåì, êîòîðîå çàòðóäíÿåò âûðàáîòêó åäèíîé òî÷êè çðåíèÿ
ïî ðÿäó ïðèíöèïèàëüíûõ âîïðîñîâ èõ îðãàíèçàöèè.

Êîíòèíóàëèçì è ñòðóêòóðàëèçì
Ñðåäè ìíîæåñòâà òàêèõ ïðèíöèïèàëüíûõ âîïðîñîâ îäèí ÿâëÿåòñÿ áåçóñëîâíî îñíîâ-

íûì: åñòü ëè âîîáùå â ïðèðîäå ýêîñèñòåìû, èëè ýòî ïîíÿòèå, ïðèäóìàííîå äëÿ óäîáñòâà?
Íåìàëî îòâåòîâ íà äàííûé âîïðîñ ìîæíî ðàñïîëîæèòü âäîëü ãðàäèåíòà, íà êîíöàõ êîòî-
ðîãî ðàñïîëîæåíû äâå àëüòåðíàòèâíûå êîíöåïöèè ýêîñèñòåìû. Ðàñïðåäåëåíèå òî÷åê çðå-
íèÿ ïî ýòîìó ãðàäèåíòó íåðàâíîìåðíî, íî ðåçêî áèìîäàëüíî, ÷òî ïîçâîëÿåò ãîâîðèòü î ñó-
ùåñòâîâàíèè â ýêîëîãèè äâóõ ïàðàäèãì: êîíòèíóàëèçìà (ðåäóêöèîíèçìà) è ñòðóêòóðàëèç-
ìà (ñì., íàïðèìåð, Ìèðêèí è äð., 2002). Â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå îíè ïîëó÷èëè, ñîîò-
âåòñòâåííî, íàçâàíèÿ: èíäèâèäóàëèñòè÷åñêàÿ ãèïîòåçà (individualistic concept) è ãèïîòåçà
ñîîáùåñòâ-åäèíèö (community units).

Ïàðàäèãìà êîíòèíóàëèçìà áûëà âïåðâûå ñôîðìóëèðîâàíà ñîâåòñêèì ãåîáîòàíèêîì
Ë.Ã. Ðàìåíñêèì (1884–1953) (Ðàìåíñêèé, 1924) è íåçàâèñèìî îò íåãî àìåðèêàíñêèì ãåîáî-
òàíèêîì Henry Allan Gleason (1882–1975) (Gleason, 1926). Â íàñòîÿùèé ìîìåíò îíà ÿâëÿ-
åòñÿ àáñîëþòíî äîìèíèðóþùåé êàê â íàøåé ñòðàíå, òàê è çà ðóáåæîì. Ñ ïîçèöèé êîíòè-
íóàëèçìà íàïèñàíû ïðàêòè÷åñêè âñå ó÷åáíèêè ýêîëîãèè è áèîãåîãðàôèè. Ñîãëàñíî ýòîé
ïàðàäèãìå, êàê å¸ ïîíèìàþò íàèáîëåå ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòîðîííèêè, âèäû ýâîëþöèîíè-
ðóþò áîëåå èëè ìåíåå íåçàâèñèìî, âîçäåéñòâèÿ âèäîâ äðóã íà äðóãà â ñîîáùåñòâå, êàê

ïðàâèëî, íåñïåöèôè÷íû. Âèäû îáðàçóþò ñî÷åòàíèÿ ñëó-
÷àéíûì îáðàçîì, â çàâèñèìîñòè îò ëîêàëüíûõ àáèîòè÷åñ-
êèõ óñëîâèé. Òàêèå ñëó÷àéíûå ñî÷åòàíèÿ âèäîâ — ýêîñè-
ñòåìû, áèîöåíîçû, áèîãåîöåíîçû, ñîîáùåñòâà è ò. ï. — â
ïðèðîäå ïëàâíî ïåðåõîäÿò îäíî â äðóãîå, îáðàçóÿ êîíòè-
íóóì, çàïîëíÿþùèé íåîäíîðîäíóþ ñðåäó, êàê âîäà â ëóæå
çàïîëíÿåò íåðîâíîñòè íà ïîâåðõíîñòè çåìëè. Íåêîòîðûå
èññëåäîâàòåëè äàæå ñ÷èòàþò êîíòèíóàëüíîñòü îñíîâíûì

ñâîéñòâîì áèîñôåðû*. Åñëè âñ¸ æå îáíàðóæèâàþò áîëåå èëè ìåíåå ðåçêèå ãðàíèöû ñîîá-
ùåñòâ, òî èõ âñåãäà ñ÷èòàþò ñîçäàííûìè íå áèîòîé, à âíåøíèìè ôàêòîðàìè, íàïðèìåð,
ðåçêèìè ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêèì ãðàäèåíòàìè. Ïðèìåð: êëàññè÷åñêèé îáúåêò, ðàññìàòðè-

âàåìûé â êà÷åñòâå ýêîñèñòåìû, — îçåðî. Ôàêòè÷åñêè ýòî
îçíà÷àåò ïðèçíàíèå òîëüêî äâóõ óðîâíåé îðãàíèçàöèè
æèçíè: îðãàíèçì (âèä, ïîïóëÿöèÿ) è áèîñôåðà, à òàêæå îò-
ðèöàíèå ñóùåñòâîâàíèÿ êàêèõ-ëèáî ñàìîîðãàíèçóþùèõñÿ
áèîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð óðîâíÿ, ïðîìåæóòî÷íîãî ìåæäó
âèäîì è áèîñôåðîé. Êîíòèíóàëèçì ïîäðàçóìåâàåò, ÷òî îò-
âåò áèîòû âñåãäà îäèíàêîâ íà îäèíàêîâûå èçìåíåíèÿ àáè-
îòè÷åñêèõ óñëîâèé.

Àëüòåðíàòèâíàÿ ïàðàäèãìà áûëà âïåðâûå ñôîðìóëè-
ðîâàíà àìåðèêàíñêèì ãåîáîòàíèêîì Frederic Edward
Clements (1874–1945). Â 1910-õ ãã. îí ðàáîòàë â óíèâåðñè-

òåòå øòàòà Ìèííåñîòà, â 1917–1941 ãã. ðóêîâîäèë ýêîëîãè÷åñêèìè èññëåäîâàíèÿìè â Èí-
ñòèòóòå Êàðíåãè â Âàøèíãòîíå, àâòîð òåðìèíîâ «ñóêöåññèÿ», «êëèìàêñ», «áèîì», «ýêî-
òîí». Â 1970–80-õ ãã. ïàðàäèãìà áûëà ñóùåñòâåííî ïåðåðàáîòàíà è ðàçâèòà ñîâåòñêèì ãå-
îáîòàíèêîì Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèì (1929–1983) è åãî ïîñëåäîâàòåëÿìè. Îíà íå èìååò îáùå-
ïðèíÿòîãî íàçâàíèÿ. Ñîãëàñíî ýòîé ïàðàäèãìå, áèîñôåðà îáëàäàåò ýíäîãåííîé ñòðóêòó-
ðîé, ïîýòîìó ìíå êàæåòñÿ íàèáîëåå ïðàâèëüíûì íàçâàòü å¸ ñòðóêòóðàëèçì**. Äèñêðåò-
íûå ñòðóêòóðû, èç êîòîðûõ, ñîãëàñíî ñòðóêòóðàëèçìó, ñîñòîèò áèîñôåðà, èìåþò îò÷¸òëè-

«Òðóäíî îòðèöàòü íàëè-
÷èå ïîëíîé âçàèìîíåçàâèñè-
ìîñòè îòäåëüíûõ âèäîâ ðàñ-
òåíèé äàæå âíóòðè ñîîáùåñò-
âà... ïîñëåäíåé êëàññèôèêà-
öèîííîé åäèíèöåé ðàñòè-
òåëüíûõ ñîîáùåñòâ ÿâëÿþòñÿ
íå àññîöèàöèè, à âèäû ðàñòå-
íèé» (Âàëüòåð, 1968: 12–13).

«Âèäû âñòðå÷àþòñÿ âìåñ-
òå íå ïîòîìó, ÷òî ïðèñïîñî-
áèëèñü äðóã ê äðóãó, à ïîòîìó,
÷òî ïðèñïîñîáèëèñü ê îáùåé
ñðåäå» (Ìèðêèí, 1985: 51).

198 Æèçíü íà äíå

* «Êîíòèíóóì — ôóíäàìåíòàëüíàÿ ÷åðòà îðãàíèçàöèè áèîñôåðû» (Âîðîíîâ è äð., 2002: 96;
Àáäóðàõìàíîâ è äð., 2003: 121).



âûå ãðàíèöû, ïðîÿâëÿþò ôóíêöèîíàëüíóþ àêòèâíîñòü, íàïðàâëåííóþ íà ïîääåðæàíèå
ñâîåé öåëîñòíîñòè, è ýâîëþöèîíèðóþò êàê åäèíîå öåëîå. Âèäû â ïðîöåññå ýâîëþöèè íå
ïðèñïîñàáëèâàþòñÿ ê íåêîåé «âíåøíåé ñðåäå», à ñòàíîâÿòñÿ ýëåìåíòàìè ôîðìèðóþùåé-
ñÿ ýêîñèñòåìû. Îòâåò ýêîñèñòåìû íà âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ ÷àñòî çàâèñèò îò âèäîâîãî ñî-
ñòàâà è ñòàäèè ñóêöåññèè, ò. å. ìîæåò áûòü âåñüìà ðàçëè÷íûì.

Ñòîðîííèêè ñòðóêòóðàëèçìà íå òîëüêî îáîñíîâûâàþò ñâîþ òî÷êó çðåíèÿ, íî è îáú-
ÿñíÿþò, îòêóäà áåð¸òñÿ êîíòèíóóì â ðàáîòàõ êîíòèíóàëèñòîâ. Ê ñîæàëåíèþ, êîíñòðóêòèâ-
íîãî äèàëîãà ìåæäó ñòîðîííèêàìè ýòèõ äâóõ ïàðàäèãì íå ïðîèñõîäèò. Êðèòèêà êîíòèíó-
àëèñòîâ ñâîäèòñÿ, â ëó÷øåì ñëó÷àå, ê îòðèöàíèþ îòäåëüíûõ ôàêòîâ è ïîëîæåíèé ñòðóê-
òóðàëèñòîâ, âñåãäà â ñàìîì ìåëêîì ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííîì ìàñøòàáå, ãäå ðàçëè÷èÿ
ìåæäó íèìè íå ñòîëü î÷åâèäíû è íå âñåãäà ñóùåñòâåííû. Îáû÷íî æå î ñóùåñòâîâàíèè
ïðîòèâîïîëîæíîé òî÷êè çðåíèÿ äàæå íå âñïîìèíàþò, à åñëè è óïîìèíàþò, òî íåðåäêî ñ ñó-
ùåñòâåííûìè å¸ èñêàæåíèÿìè, ïðèïèñûâàíèåì åé ïîëîæåíèé è âûñêàçûâàíèé, íà îøè-
áî÷íîñòü êîòîðûõ ñòðóêòóðàëèñòû ñàìè ïðÿìî óêàçûâàëè. Òàê, íàïðèìåð, â íåäàâíî âû-
øåäøåé êíèãå Á.Ì. Ìèðêèíà ñ ñîàâò. (2002), â òàáëèöå 13 ñðàâíèâàþò ïðåäñòàâëåíèÿ î
ñóêöåññèè êîíòèíóàëèñòîâ è ñòðóêòóðàëèñòîâ ïî 6 ïóíêòàì. Ïðè ýòîì ñðàâíèâàþò ñîâðå-
ìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ êîíòèíóàëèñòîâ è âçãëÿäû îñíîâîïîëîæíèêà ñòðóêòóðàëèñòîâ
Ô. Êëåìåíòñà (íà÷àëî ïðîøëîãî âåêà). Åñëè æå ñðàâíèâàòü ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ è
òåõ, è äðóãèõ, òî òðè èç øåñòè ïðèïèñûâàåìûõ â ýòîé òàáëèöå ñòðóêòóðàëèñòàì ïðåäñòàâ-
ëåíèé ïðÿìî îáúÿâèë íåâåðíûìè åù¸ ÷åòâåðòü âåêà íàçàä Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1981).

Íå÷¸òêîñòü ïîíÿòèé «ýêîñèñòåìà», «áèîöåíîç», «áèîãåîöåíîç», «ñîîáùåñòâî» âïîë-
íå ïðèåìëåìû â ðàìêàõ ïàðàäèãìû êîíòèíóàëèçìà, ïîñêîëüêó çàäà÷è èññëåäîâàíèé è íå
òðåáóþò òàêîé ÷¸òêîñòè (èáî ïðèâåðæåíöû ýòèõ âçãëÿäîâ àïðèîðíî îòâåðãàþò âîçìîæ-
íîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ñàìîîðãàíèçóþùèõñÿ åäèíèö áèîñôåðû). Â ðàìêàõ æå ñòðóêòóðà-
ëèçìà, ïðèçíàþùåãî íàëè÷èå òàêèõ ñòðóêòóð, ÷¸òêîñòü îïðåäåëåíèé ñóùåñòâåííà.

Îáå êîíöåïöèè ñóùåñòâóþò ñ íà÷àëà âåêà, ïîëüçóÿñü ïåðåìåííîé ïîïóëÿðíîñòüþ â
çàâèñèìîñòè îò ãîñïîäñòâóþùåé ìîäû è íàó÷íîé øêîëû, îïðåäåëÿåìûõ íå â ïîñëåäíþþ
î÷åðåäü îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ è èñïîëüçóåìûìè ìåòîäàìè. È êîíòèíóàëèñòû, è ñòðóêòó-
ðàëèñòû îñíîâûâàþò ñâîè ïîçèöèè íà ôàêòè÷åñêèõ äàííûõ, ïîëó÷åííûõ â ðåçóëüòàòå èñ-
ñëåäîâàíèÿ ïðèðîäíûõ ñîîáùåñòâ.

Êîíòèíóàëèçì ñôîðìèðîâàí â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè çàïàäíîåâðîïåéñêèìè è ñåâå-
ðîàìåðèêàíñêèìè ãåîáîòàíèêàìè ïðåèìóùåñòâåííî âòîðîé ïîëîâèíû XX â. Â ñâÿçè ñ
ýòèì íàäî îòìåòèòü, ÷òî â Åâðîïå, ïî-âèäèìîìó, óæå ìíîãî âåêîâ îòñóòñòâóþò íåíàðóøåí-
íûå, ò. å. åñòåñòâåííûå, íå èçìåí¸ííûå âìåøàòåëüñòâîì ÷åëîâåêà ñîîáùåñòâà. Â Ñåâåð-
íîé Àìåðèêå îíè ïî÷òè ïîâñåìåñòíî èñ÷åçëè â ÕÕ â. Î òîì, êàê îíè âûãëÿäåëè, ìîæíî
ñòðîèòü áîëåå èëè ìåíåå ïðàâäîïîäîáíûå ãèïîòåçû. Äèàïàçîí ýòèõ ãèïîòåç âåñüìà øèðîê.

Íà îäíîì êðàþ íàõîäèòñÿ ãèïîòåçà, ñîãëàñíî êîòîðîé ëåñíûå ìàññèâû, íå ïîäâåðãàâ-
øèåñÿ ñïëîøíîé ðóáêå íåñêîëüêî ñîòåí ëåò (ò. å. ìåíüøå ìàêñèìàëüíîé ïðîäîëæèòåëüíî-
ñòè æèçíè âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ), ÿâëÿþòñÿ åñòåñòâåííûìè íåíàðóøåííûìè ñîîáùåñòâàìè.

Íà äðóãîì êðàþ íàõîäèòñÿ ãèïîòåçà, ñîãëàñíî êîòîðîé òàêèå ëåñà íåîáõîäèìî ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê àíòðîïîãåííûå ïðîìûøëåííûå äðåâîñòîè, ñòîÿùèå ãîðàçäî áëèæå ïî ñâî-

1994. Ñèíýêîëîãèÿ

** Êîíòèíóàëèñòû ÷àñòî íàçûâàþò å¸ «îðãàíèöèçì» èç-çà òîãî, ÷òî ñòðóêòóðàëèñòû âèäÿò ìíîãî
ñõîäñòâà â ñòðîåíèè îðãàíèçìà è ýêîñèñòåì. Ìíå äàííûé òåðìèí íå íðàâèòñÿ, ïîñêîëüêó îí ïîä÷åð-
êèâàåò ýòîò, â îáùåì-òî, íå îñíîâíîé àñïåêò òåîðèè, íî óïóñêàÿ ãëàâíîå, ÷òî îòëè÷àåò å¸ îò êîíòè-
íóàëèçìà — ïðèçíàíèå íàëè÷èÿ âíóòðåííåé ýíäîãåííîé ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííîé ñòðóêòóðû áè-
îñôåðû.
Óïîòðåáëÿåìîå èíîãäà «äèñêðåòèçì» âûçûâàåò îáèäíûå àññîöèàöèè, ïîýòîìó åãî òàêæå âðÿä ëè ñòî-
èò èñïîëüçîâàòü.
Ñàì F. Clements ãîâîðèë î ñîöèàëüíîì îðãàíèçìå è íàçûâàë ñâîþ òåîðèþ áèî-ýêîëîãèÿ, íî òåðìèí
«ýêîëîãèÿ» óæå ïåðåñòàë áûòü áèîëîãè÷åñêèì âåê íàçàä (îá ýòîì ïèñàë è F. Clements) è âäîõíóòü â
íåãî íîâóþ æèçíü âðÿä ëè óäàñòñÿ.
Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìíå âûñêàçûâàëè çàìå÷àíèå, ÷òî òåðìèí «ñòðóêòóðàëèçì» óæå èñïîëüçîâàí ýòíî-
ãðàôîì è ïñèõîëîãîì Êëîäîì Ëåâè-Ñòðîñîì, íî ìíå êàæåòñÿ, ÷òî ïóòàíèöà çäåñü íåâîçìîæíà.



èì ñâîéñòâàì ê ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûì ïîëÿì, è îíè óæ áåçóñëîâíî íå ÿâëÿþòñÿ åñòåñò-
âåííûìè íåíàðóøåííûìè ñîîáùåñòâàìè. Òåì íå ìåíåå, âñ¸ áîëüøåå ïðèçíàíèå ïîëó÷àåò
òî÷êà çðåíèÿ, ÷òî è ñàìè ïîÿñà áîðåàëüíûõ (òàéãà) è íåìîðàëüíûõ (øèðîêîëèñòâåííûå)
ëåñîâ, à òàêæå ñòåïè, òóíäðû è ìíîãèå ïóñòûíè èìåþò àíòðîïîãåííîå ïðîèñõîæäåíèå.
Ñîãëàñíî ýòîé òî÷êå çðåíèÿ, òàêèå ïîÿñà âîçíèêëè íà ìåñòå ýêîñèñòåì, ýäèôèêàòîðàìè êî-
òîðûõ áûëè êðóïíûå òðàâîÿäíûå (ìàìîíòû è äðóãèå õîáîòíûå, íîñîðîãè, ïàðíî- è íåïàð-
íîêîïûòíûå). Äàííûå ýêîñèñòåìû èìåëè ìîçàè÷íûé õàðàêòåð, â íèõ ÷åðåäîâàëèñü ëåñíûå
è áåçëåñíûå ó÷àñòêè (Âîñòî÷íî-åâðîïåéñêèå ëåñà..., 2004).

Ñòðóêòóðàëèçì ñôîðìèðîâàí ñåâåðîàìåðèêàíñêèìè, ñîâåòñêèìè è ñêàíäèíàâñêèìè
ãåîáîòàíèêàìè, èçó÷àâøèìè ëåñíûå ñîîáùåñòâà, õîòÿ è ñèëüíî íàðóøåííûå, íî âñ¸ æå â
çíà÷èòåëüíî ìåíüøåé ñòåïåíè, ÷òî è ïîçâîëèëî èì îáíàðóæèòü ýíäîãåííóþ ñòðóêòóðó áè-
îñôåðû.

Â íàóêå âñåãäà ïîñòðîåíèå ìîäåëåé ïðåäøåñòâóåò ñáîðó èíôîðìàöèè. Èíûìè ñëîâà-
ìè òî, êàêîé ïàðàäèãìû ïðèäåðæèâàåòñÿ èññëåäîâàòåëü, â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðåäå-
ëÿåò åãî ïîäõîä ê èçó÷åíèþ ïðîáëåìû, ìåòîäèêó îòáîðà ìàòåðèàëà, åãî àíàëèç, è ñëåäîâà-
òåëüíî, ðåçóëüòàòû. Òàê, øèðîêî ïðèìåíÿåìàÿ ïðè îòáîðå ïðîá ïðàêòèêà èãíîðèðîâà-

íèÿ äèñêðåòíîñòè, ÷àñòî çàìåòíîé íåâîîðóæ¸ííûì ãëà-
çîì (çàêëàäêà ñëó÷àéíî ðàñïîëîæåííûõ ïëîùàäîê, íå-
ñîîòíåñåíèå ðàçìåðà ïëîùàäîê ñ ìîçàè÷íîñòüþ, ò.å.
îáû÷íî ñëèøêîì êðóïíûé èõ ðàçìåð è ò. ä.), ïðèâîäèò ê
òîìó, ÷òî ñóùåñòâåííàÿ ÷àñòü ïëîùàäîê çàõâàòûâàåò
ïðîñòðàíñòâà, çàíÿòûå íåñêîëüêèìè àññîöèàöèÿìè âè-
äîâ. Ìàòåìàòè÷åñêàÿ îáðàáîòêà òàêîãî íåàäåêâàòíî ñî-
áðàííîãî ìàòåðèàëà ñ íåèçáåæíîñòüþ äà¸ò êàðòèíó êîí-
òèíóóìà, íåçàâèñèìî îò äåéñòâèòåëüíîé ñèòóàöèè. Â
èçó÷åíèè áåíòîñà ñëó÷àéíûé (÷àñòî íåðåïðåçåíòàòèâ-
íûé) õàðàêòåð ðàñïîëîæåíèÿ ïðîá îñòàåòñÿ ñóùåñòâåí-

íîé ïðîáëåìîé, êîòîðóþ äî íåêîòîðîé ñòåïåíè êîìïåíñèðóåò ñëàáàÿ ìîçàè÷íîñòü ñàìèõ
äîííûõ ñîîáùåñòâ íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ.

Âûáðàííàÿ ìåòîäîëîãèÿ àïðèîðíî ñîîòâåòñòâóåò ïðåäïîëàãàåìîé ïðèðîäå èññëåäó-
åìîãî îáúåêòà. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ôàêòè÷åñêèå ìàòåðèàëû, ñîáðàííûå è îáðàáîòàííûå
êîíòèíóàëèñòàìè â ñîîòâåòñòâèè ñ èõ ïðåäñòàâëåíèåì î áèîñôåðå êàê êîíòèíóóìå, «îáú-
åêòèâíî äîêàçûâàþò» ñóùåñòâîâàíèå êîíòèíóóìà. Ïîðàçèòåëüíûì áûëî áû èíîå. Íåóäè-
âèòåëüíî è òî, ÷òî èçó÷åíèå òåõ æå ñàìûõ ýêîñèñòåì ñòðóêòóðàëèñòàìè äà¸ò ïðÿìî ïðîòè-
âîïîëîæíûé ðåçóëüòàò.

Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ðàññìîòðèì èíòåðïðåòàöèþ äàííûõ ïî ðàñïðåäåëåíèþ âèäîâ
êîíòèíóàëèñòàìè (ðèñ. 4.1) è ñòðóêòóðàëèñòàìè (ðèñ. 4.2). Ïåðâûé ðèñóíîê (ðèñ. 4.1) ñ íå-
çíà÷èòåëüíûìè âàðèàöèÿìè (èíîãäà äàþò òîëüêî îäèí ðèñóíîê èëè íàîáîðîò íåñêîëüêî)
øèðîêî âîñïðîèçâîäÿò ïðè îáñóæäåíèè ðàçëè÷èé äâóõ ïàðàäèãì êàê ýêñïåðèìåíòàëüíîå
ïîäòâåðæäåíèå íàëè÷èÿ êîíòèíóóìà è îòñóòñòâèÿ äèñêðåòíûõ ñîîáùåñòâ (ñì. íàïðèìåð,
ðèñóíêè â: Îäóì, 1975: 189; Óèòòåêåð, 1980: 123 è 125; Áèãîí è äð., 1989: 124–125; Brown,
Lomolino, 1998: 105; Ïåòðîâ, 2001: 113; Âîðîíîâ è äð., 2002: 97; Cox, Moore, 2003: 52, 73;
Íèíáóðã, 2005: 6 è äð.). Ñðàâíåíèå åãî ñ ðèñ. 4.2 äåìîíñòðèðóåò ðàçëè÷èÿ â ïîäõîäàõ, îñ-
ìûñëåíèè è èíòåðïðåòàöèè ðåçóëüòàòîâ. Ãëàâíîå îòëè÷èå äàííûõ ðèñóíêîâ — íå ðàñïðå-
äåëåíèå êðèâûõ ïî îñè àáñöèññ è èõ ôîðìà, êàê âèäèòñÿ êîíòèíóàëèñòàì, à òî, ÷òî îòëî-
æåíî ïî îñè àáñöèññ. Êîíòèíóàëèñòû àíàëèçèðóþò ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ ïî ãðàäèåíòó
ôàêòîðà, êîòîðûé îíè ñ÷èòàþò çíà÷èìûì, áåç êàêîé-ëèáî ïðèâÿçêè ê ìåñòíîñòè. Òàêîé
ïîäõîä ëîãè÷åí ïðè èçó÷åíèè ýêîëîãè÷åñêèõ àìïëèòóä îòäåëüíûõ âèäîâ è óæå âûäåëåí-
íûõ ñîîáùåñòâ. Îäíàêî ðåàëüíûå ñîîáùåñòâà ðàñïðåäåëåíû íå òîëüêî â âîîáðàæàåìîì
ãèïåðïðîñòðàíñòâå ôàêòîðîâ, íî è â îáûêíîâåííîì âïîëíå ðåàëüíîì ãåîãðàôè÷åñêîì ïðî-
ñòðàíñòâå. Áîëåå òîãî, ñîîáùåñòâî (ýêîñèñòåìà è ò. ï.) — ýòî ïðåæäå âñåãî êîìïëåêñ âè-
äîâ, çàíèìàþùèé ìåñòî â ðåàëüíîì ãåîãðàôè÷åñêîì ïðîñòðàíñòâå. Ïðîñòðàíñòâî ôàêòî-
ðîâ — âèðòóàëüíîå, è â í¸ì ðàñïðåäåëåíû âèðòóàëüíûå ãðóïïèðîâêè îðãàíèçìîâ, êîòîðûå

«Ñàìà ìåòîäèêà ñëó÷àéíîé
âûáîðêè, îñíîâàííàÿ íà óáåæ-
äåíèè îá îòñóòñòâèè â ïðèðîäå
îáúåêòèâíûõ ãðàíèö, íèêîãäà
íå ñìîæåò èõ âûÿâèòü. Ýòà ìå-
òîäèêà ïî ñâîåé ñóòè çàðàíåå
ïðåäîïðåäåëÿåò ðåçóëüòàòû èñ-
ñëåäîâàíèÿ» (Êèñåëåâà, Ðàçó-
ìîâñêèé, Ðàñíèöûí, 1969: 130).
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òîæå íàçûâàþò ñîîáùåñòâàìè. Ñâîéñòâà ðåàëüíîãî è âèðòóàëüíîãî ïðîñòðàíñòâ ðàçëè÷-
íû. Îñíîâíàÿ  ðàçíèöà ñîñòîèò â òîì, ÷òî â âèðòóàëüíîì ïðîñòðàíñòâå ôàêòîðîâ âîçìîæ-
íî íàõîæäåíèå â îäíîé òî÷êå ëþáîãî ÷èñëà âèäîâ è ñîîáùåñòâ, â ãåîãðàôè÷åñêîì æå —
òîëüêî îäíîãî. Òàêèì îáðàçîì ïðîèñõîäèò ïîäìåíà ïîíÿòèé, è ðèñóíîê, ïðèçâàííûé èë-
ëþñòðèðîâàòü ðàçëè÷èÿ âçãëÿäîâ ïðåäñòàâèòåëåé íåîäèíàêîâûõ ïàðàäèãì íà ðàñïðåäåëå-
íèå âèäîâ, â äåéñòâèòåëüíîñòè èëëþñòðèðóåò ðàçíèöó â ïîäõîäàõ ê ñáîðó è àíàëèçó äàí-
íûõ, ò. å. âîâñå íå îòíîñèòñÿ ê îáñóæäàåìîìó âîïðîñó — ê ôàêòè÷åñêîìó ðàñïðåäåëåíèþ
âèäîâ ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè. Ãðàôèêè, ïîäîáíûå èçîáðàæ¸ííîìó íà ðèñ. 4.1, ïîêàçûâàþò
ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ è èõ ãðóïï ïî ãðàäèåíòó èçó÷àåìûõ ôàêòîðîâ, ò. å. èõ áèîëîãèþ (àó-
òîýêîëîãèþ), íî íèêîèì îáðàçîì íå ïðîëèâàþò ñâåò íà âîïðîñ î ñòåïåíè èíòåãðèðîâàííî-
ñòè ðåàëüíûõ ñîîáùåñòâ íà ìåñòíîñòè. Áîëåå òîãî, ìåòîäû, èñïîëüçóåìûå êîíòèíóàëèñòà-
ìè äëÿ âûäåëåíèÿ ñîîáùåñòâ (êëàññèôèêàöèÿ è îðäèíàöèÿ), ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëè-
ñòîâ â äåéñòâèòåëüíîñòè âîâñå íå ÿâëÿþòñÿ ìåòîäàìè âûäåëåíèÿ ýêîñèñòåì, à ëèøü ìåòî-
äàìè âûÿâëåíèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ ãðóïï âèäîâ, ñõîäíî ðåàãèðóþùèõ íà ôàêòîðû âíåøíåé
ñðåäû, ïîñêîëüêó âûäåëåíèå ýòèõ «ñîîáùåñòâ» ïðîèñõîäèò íå â ãåîãðàôè÷åñêîì ïðîñò-
ðàíñòâå, à â «ïðîñòðàíñòâå» ôàêòîðîâ, ÷òî âîâñå íå îäíî è òî æå.

Äàííàÿ èäåÿ ìíîãèì ïîêàæåòñÿ êðàìîëüíîé è àáñîëþòíî íåïðèåìëåìîé, ïîñêîëüêó
îáùåïðèíÿòî ñ÷èòàòü íàîáîðîò. Ïîýòîìó äàâàéòå ïðèìåíèì ýòîò ìåòîä(ñëó÷àéíûõ ïðîá è
àíàëèçà èõ â ïðîñòðàíñòâå ôàêòîðîâ) äëÿ èçó÷åíèÿ òåððèòîðèè, íåñîìíåííî ðàçäåë¸ííîé
â ïðîñòðàíñòâå ðåçêèìè ãðàíèöàìè íà ó÷àñòêè. Íàïðèìåð, òåððèòîðèþ Åâðîïû, ïîäåë¸í-
íóþ íà ñòðàíû. Íà òåððèòîðèè êàæäîé èç ñòðàí ïðåîáëàäàþò å¸ ïîääàííûå, ïîýòîìó áó-
äåì ñ÷èòàòü òåððèòîðèþ, íà êîòîðîé ïðåîáëàäàþò ïîääàííûå îäíîé ñòðàíû, ÷àñòüþ äàí-
íîé ñòðàíû. Ïîïðîáóåì ïðîâåñòè ãðàíèöû ñòðàí ìåòîäàìè êîíòèíóàëèçìà. Äëÿ ýòîãî ïîä-
ñ÷èòàåì ÷èñëî ïîääàííûõ ðàçíûõ ñòðàí â ñëó÷àéíî ðàñïîëîæåííûõ êâàäðàòàõ, ðàçìåðîì,

2014. Ñèíýêîëîãèÿ

Ðèñ. 4.1. Ðàçëè÷èÿ ñòðóêòóðàëèçìà è êîíòèíóàëèçìà â ïðåäñòàâëåíèè êîíòèíóàëèñòîâ (êàæäîìó
âèäó ñîîòâåòñòâóåò ñâîÿ êðèâàÿ).

Ðèñ. 4.2. Ðàçëè÷èÿ ñòðóêòóðàëèçìà (ðàçíûå êðèâûå — ðàçíûå âèäû) è êîíòèíóàëèçìà (êàæäîìó
âèäó ñîîòâåòñòâóåò ñâîÿ êîëîêîëîâèäíàÿ êðèâàÿ) â ïðåäñòàâëåíèè ñòðóêòóðàëèñòîâ.
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íàïðèìåð 50 × 50 ìèëü, èñïîëüçîâàííûõ äëÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ Ñåâåð-
íîé Àìåðèêè (Hagmeier, Stults, 1964). Î÷åâèäíî, ÷òî ÷àñòü òàêèõ êâàäðàòîâ ïîïàä¸ò íà
ãðàíèöû è çàõâàòèò íåñêîëüêî ñòðàí. Óæå òîëüêî ýòî ñíèçèò ðåçêîñòü ãðàíèö. Ðàññìîòðèì
äàëåå ðàñïðåäåëåíèå ïîääàííûõ ðàçíûõ ñòðàí â ïðîñòðàíñòâå ëþáûõ ôàêòîðîâ, íàïðèìåð,
òàêèõ íåñîìíåííî âàæíûõ äëÿ ýêîíîìèêè è íàñåëåíèÿ äàííûõ ñòðàí ôàêòîðîâ, êàê óâëàæ-
íåíèå è òåìïåðàòóðà. Äàæå è áåç ïðîâåäåíèÿ ðàñ÷¸òîâ ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî ìû íå
ñìîæåì ïîëó÷èòü ÷¸òêèõ ãðàíèö ìåæäó ñòðàíàìè, âìåñòî ýòîãî ìû ïîëó÷èì êîíòèíóóì. À
ìåæäó òåì ãðàíèöû òàêèå ñóùåñòâóþò è íåîáû÷àéíî ðåçêè (íå èìåþò øèðèíû â èçó÷àå-
ìîì ìàñøòàáå). Çàäà÷à ðàçãðàíè÷åíèÿ ãîñóäàðñòâ âïîëíå àíàëîãè÷íà çàäà÷å ðàçãðàíè÷å-
íèÿ ñîîáùåñòâ, ïîñêîëüêó è òå è äðóãèå çàíèìàþò êàêóþ-òî ÷àñòü ïîâåðõíîñòè Çåìëè.

Ñòàíîâèòñÿ ÿñíûì, ÷òî âûáðàííûå ôàêòîðû íå ñâÿ-
çàíû ñ ñóùåñòâîâàíèåì äèñêðåòíîñòè. Â çàâèñèìî-
ñòè îò âûáðàííûõ ïîêàçàòåëåé, ìû áóäåì ïîëó÷àòü
áîëåå èëè ìåíåå ïëàâíûé êîíòèíóóì, íî íèêîãäà íå
ïîëó÷èì ÷¸òêèõ ãðàíèö. Ïðîáëåìà çàêëþ÷àåòñÿ â
òîì, ÷òî èññëåäîâàòåëü, èçíà÷àëüíî ñ÷èòàþùèé, ÷òî
äèñêðåòíîñòè íåò, ïîñëå ïåðâîãî àíàëèçà (ïî óâëàæ-
íåíèþ è òåìïåðàòóðå) îáúÿâèò, ÷òî ìàòåìàòè÷åñêèé
àíàëèç äàííûõ ñâèäåòåëüñòâóåò îá îòñóòñòâèè äèñ-
êðåòíîñòè è íàëè÷èè êîíòèíóóìà, ìåæäó òåì êàê
ìàòåìàòè÷åñêè äîêàçàíî òîëüêî îòñóòñòâèå èõ ñâÿ-
çè. Ñêîëü áû ÷¸òêèìè íè áûëè ãðàíèöû, àíàëèç íå-
ñóùåñòâåííûõ ôàêòîðîâ íåèçáåæíî äàñò íàì â ðå-
çóëüòàòå íå ÷¸òêèå ãðàíèöû, à ïëàâíûé êîíòèíóóì.
È ïðîáëåìà çäåñü íå â âûáîðå àäåêâàòíîãî ïîêàçàòå-
ëÿ, à â ïðèíöèïèàëüíîé íåâåðíîñòè ñàìîãî ïîäõîäà.
Âûÿâèòü ñóùåñòâåííûå ôàêòîðû (êîòîðûìè ìîãóò
áûòü è áèîòè÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ) óäà¸òñÿ äà-
ëåêî íå âñåãäà. Íàïðèìåð, îäèí èç ïðîöâåòàþùèõ

îòðÿäîâ íàñåêîìûõ — ïåðåïîí÷àòîêðûëûå — íàïîëîâèíó ñîñòîèò èç ïàðàçèòîâ. Îäíàêî
íåèçâåñòíî íè îäíîãî âèäà ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ, ïàðàçèòèðóþùèõ íà ïîçâîíî÷íûõ, õîòÿ
åñòü ïàðàçèòû, ïàðàçèòèðóþùèå íà ïàðàçèòàõ ïîçâîíî÷íûõ. Ïðè÷èíà òàêîãî íåèçâåñòíà,
íî ôàêòû ýòî íå ìåíÿåò. Òàêèì îáðàçîì, íåâûÿâëåíèå äèñêðåòíîñòè ñ ïîìîùüþ äàííûõ
ìåòîäîâ íå ìîæåò ñëóæèòü äîêàçàòåëüñòâîì îòñóòñòâèÿ ÷¸òêèõ ãðàíèö. Ïîÿâëåíèå êîíòè-
íóóìà â ðåçóëüòàòå òàêîãî àíàëèçà âîâñå íå îòìåíèò ðåàëüíîñòü ãðàíèö, ÷òî ëåãêî ïðîâå-
ðèòü íà ïóíêòå ïàñïîðòíî-âèçîâîãî êîíòðîëÿ, ïîïûòàâøèñü âìåñòî ïðåäúÿâëåíèÿ âèçû,
ðàññêàçàòü ïîãðàíè÷íèêàì òåîðèþ î êîíòèíóóìå â ãèïåðïðîñòðàíñòâå ôàêòîðîâ.

Íàäî òàêæå ïîìíèòü î ïî÷òè ïîâñåìåñòíîì óíè÷òîæåíèè èëè ñóùåñòâåííîì ïðåîá-
ðàçîâàíèè åñòåñòâåííûõ ñîîáùåñòâ. Áåçóñëîâíî, òðóäíî ïðîâåñòè ðåçêóþ ãðàíèöó ìåæäó
ëåñîì è ñòåïüþ, îñîáåííî åñëè ñòåïü ðàñïàõàëè, à ëåñ âûðóáèëè, íî ýòî íå ÿâëÿåòñÿ àðãó-
ìåíòîì â ïîëüçó òîãî, ÷òî òàêàÿ ãðàíèöà è â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ (äî âìåøàòåëüñòâà ÷å-
ëîâåêà) — íåÿñíàÿ è ðàñïëûâ÷àòàÿ, à ëåñ ïëàâíî ïåðåõîäèò â ñòåïü, îáðàçóÿ ýêîòîí, — ëå-
ñîñòåïü. Òàêèì îáðàçîì, ìíåíèå êîíòèíóàëèñòîâ î òîì, ÷òî âèäû â íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ
îáðàçóþò íå âçàèìíî àäàïòèðîâàííûå êîìïëåêñû, à êîíòèíóóì, ãäå ðàçíûå âèäû â çàâèñè-
ìîñòè îò ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðåäû îáðàçóþò ðàçíîîáðàçíûå ñëó÷àéíûå ñî÷åòàíèÿ (ñì., íà-
ïðèìåð, Óèòòåêåð, 1980; Ìèðêèí, 1984; Ìèðêèí, Íàóìîâà, 1997 è äð.), îñíîâàííîå íà èçó-
÷åíèè ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ ïî ãðàäèåíòàì ôàêòîðîâ ñðåäû, íå òîëüêî íå âûäåðæèâàåò íè-
êàêîé êðèòèêè, íî âûãëÿäèò êðàéíå íàèâíî è íåîæèäàííî. Òåì íå ìåíåå, ïðåäñòàâëåíèå
ýòî ïàðàäîêñàëüíûì îáðàçîì ñ÷èòàåòñÿ äîêàçàííûì è ïî÷òè îáùåïðèíÿòûì. Îäíàêî áîëü-
øîå èëè ìàëîå ÷èñëî ëþäåé, ïðèäåðæèâàþùèõñÿ êàêîé-ëèáî òî÷êè çðåíèÿ, íå ÿâëÿåòñÿ
àðãóìåíòîì â ïîèñêàõ èñòèíû.

Òîëüêî íåïîñðåäñòâåííîå èçó÷åíèå ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè (â
ãåîãðàôè÷åñêîì ïðîñòðàíñòâå, à íå â ïðîñòðàíñòâå ôàêòîðîâ) ñïîñîáíî âûÿâèòü ðåàëüíî

«Ôàêòû èñêàæàþò îòîáðàæåíèå
äåéñòâèòåëüíîñòè â íàøåì ñîçíàíèè,
åñëè èäåÿ, èõ ãðóïïèðóþùàÿ, ïîðî÷íà»
(Ô¸äîðîâ,1987, öèò. ïî 2004: 340).

«Íàáëþäåíèÿ ïîäòâåðæäàþò ïðèí-
öèï Ðàìåíñêîãî è Ãëèçîíà î ñóùåñòâî-
âàíèè êîíòèíóóìà ñîîáùåñòâ: øèðîêèå
ïåðåêðûòèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ àìïëèòóä è
ðàññðåäîòî÷åííîñòü öåíòðîâ ðàñïðåäå-
ëåíèÿ ïîïóëÿöèé âäîëü ãðàäèåíòà ñðå-
äû ïðèâîäÿò ê òîìó, ÷òî áîëüøèíñòâî
ñîîáùåñòâ íåïðåðûâíî ïåðåõîäÿò îäíî
â äðóãîå, è ýòî ñëó÷àåòñÿ ãîðàçäî ÷àùå,
÷åì îáðàçîâàíèå îïðåäåë¸ííûõ ÿñíî
ðàçãðàíè÷åííûõ äðóã îò äðóãà ñîîá-
ùåñòâ» (Óèòòåêåð, 1980: 125).

Æèçíü íà äíå



ñóùåñòâóþùèå ñîîáùåñòâà, õîòÿ è çäåñü åñòü ñâîè ñëîæíîñòè. Â ÷àñòíîñòè, íåîáõîäèì
ó÷¸ò ñóêöåññèîííîé äèíàìèêè. Îäíàêî êîíòèíóàëèñòû è ñòðóêòóðàëèñòû âêëàäûâàþò ðàç-
íûé ñìûñë â ïîíÿòèå «ñóêöåññèÿ» (ñì. íèæå), ïîýòîìó è ó÷èòûâàòü ñóêöåññèîííóþ äèíà-
ìèêó îíè áóäóò ïî-ðàçíîìó.

Ïîÿâëåíèå ïîíÿòèÿ êîíòèíóóìà è îñîáåííî åãî øèðîêàÿ ïîïóëÿðíîñòü â ãåîáîòàíè-
êå è, îò÷àñòè, â ãèäðîáèîëîãèè (Ìèðêèí, Ðîçåíáåðã, 1979; Ìèðêèí, 1987; Íåñèñ, 1977; Ïî-
ãðåáîâ, 1982; 1988) â çíà÷èòåëüíîé ìåðå îáóñëîâëåíî íå òîëüêî íåäîñòàòî÷íûì ó÷¸òîì
ñóêöåññèîííîé äèíàìèêè (à çà÷àñòóþ — è ïîëíûì å¸ èãíîðèðîâàíèåì), íî è øèðîêèì
ðàñïðîñòðàíåíèåì â ñîâðåìåííîé ýêîëîãèè ìàòåìàòè÷åñêèõ ìåòîäîâ, íåó÷èòûâàþùèõ
ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ. Ñïðàâåäëèâîñòè ðàäè íàäî ñêàçàòü, ÷òî ñóùåñò-
âóþò ìîäèôèêàöèè øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííûõ ìåòîäîâ, ñ ïîìîùüþ êîòîðûõ ìîæíî
ó÷åñòü ðåàëüíîå ðàñïîëîæåíèå ìåñò îòáîðà ïðîá â ïðîñòðàíñòâå, íî îíè íå âõîäÿò â íàè-
áîëåå ïîïóëÿðíûå ïàêåòû ñòàòèñòèêè. Èññëåäîâàòåëè, ñëåäóÿ òðàäèöèÿì (ìîäå?), íå ñòà-
âÿò ïåðåä ñîáîé öåëü ó÷åñòü ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå èçó÷àåìûõ ÿâëåíèé. Áîëåå
òîãî, áóëüøàÿ ÷àñòü áèîëîãîâ î ñóùåñòâîâàíèè ìåòîäîâ, ó÷èòûâàþùèõ ïðîñòðàíñòâî, è
íå ïîäîçðåâàåò. Èíûìè ñëîâàìè, óñòîé÷èâîñòü ïðåäñòàâëåíèé êîíòèíóàëèñòîâ îáóñëîâëå-
íà â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè àïðèîðíûì èãíîðèðîâàíèåì ïðîñòðàíñòâåííîé êîìïîíåíòû
áèîëîãè÷åñêèõ (â äàííîì ñëó÷àå — ýêîëîãè÷åñêèõ) âçàèìîäåéñòâèé.

Â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ íå â ñèëàõ îòðèöàòü î÷åâèäíîå, ò. å. ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå
íà ðàñïðîñòðàíåíèå âèäîâ áèîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ: êîíêóðåíöèè, ýäèôèêàòîðíîé ðîëè è
ò. ï., êîíöåïöèÿ êîíòèíóàëèçìà ïðåòåðïåëà íåêîòîðûå èçìåíåíèÿ. Î òàêèõ èçìåíåíèÿõ
Á.Ì. Ìèðêèí ïèñàë: «Ñóòü íîâûõ âçãëÿäîâ íà êîíòèíóóì çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî íåçàâè-
ñèìîñòü ðàñïðåäåëåíèé âèäîâ áîëåå íå àáñîëþòèçèðóåòñÿ, ïðîèçîøëà «ôèòîöåíîëîãèçà-
öèÿ êîíòèíóóìà» (Ìèðêèí, Íàóìîâà, 1998). Âèäû â ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ çàíèìàþò
íå ôóíäàìåíòàëüíûå, à ðåàëèçîâàííûå ýêîëîãè÷åñêèå íèøè, îáú¸ì êîòîðûõ ðåãóëèðóåòñÿ
êîíêóðåíöèåé. Âëèÿþò íà ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ è íåêîíêóðåíòíûå ñðåäîîáðàçóþùèå âçà-
èìîîòíîøåíèÿ, íàïðèìåð, âëèÿíèå ýäèôèêàòîðîâ (òàêèõ, êàê åëü â áîðåàëüíûõ ëåñàõ èëè
ñôàãíóì íà âåðõîâûõ áîëîòàõ). Ïî ýòîé ïðè÷èíå
ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ ïî ãðàäèåíòàì ñðåäû ìîãóò
áûòü íå òîëüêî ñèììåòðè÷íûìè êîëîêîëîâèäíûìè,
íî è àñèììåòðè÷íûìè è äàæå áè- è ïîëèìîäàëüíû-
ìè» (Ìèðêèí, 2005: 523).

Êàê ñòàíîâèòñÿ ÿñíûì èç ïðèâåä¸ííîé öèòàòû,
íîâîãî â äåéñòâèòåëüíîñòè î÷åíü ìàëî: ïî-ïðåæíå-
ìó ïðîèñõîäèò ïîäìåíà ïîíÿòèé. Âèäû âëèÿþò íà
ðàñïðåäåëåíèå äðóã äðóãà íà ìåñòíîñòè, â ðåàëüíîì
ïðîñòðàíñòâå, à íå ïî «ãðàäèåíòàì ñðåäû», íå â âî-
îáðàæàåìîì ïðîñòðàíñòâå ýêîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ.
×òî çäåñü èãðàåò áîëüøóþ ðîëü: íåïîíèìàíèå ñóùíîñòè ñïîðà èëè íåæåëàíèå èçìåíèòü
ñâîþ òî÷êó çðåíèÿ?

Ââåäåíèå ïðîñòðàíñòâà â êëàññè÷åñêèå çàêîíû ýêîëîãèè ìåíÿåò èõ íåòðèâèàëüíûì
îáðàçîì.

Òàê, ñîãëàñíî îäíîìó èç íèõ — ïðèíöèïó êîíêóðåíòíîãî èñêëþ÷åíèÿ — «äâà âèäà,
çàíèìàþùèå îäíó è òó æå ýêîëîãè÷åñêóþ íèøó, íå ìîãóò óñòîé÷èâî ñîñóùåñòâîâàòü, ïî-
ñêîëüêó â ðåçóëüòàòå êîíêóðåíöèè îäèí èç âèäîâ áóäåò âûòåñíåí äðóãèì» (Ãèëÿðîâ, 1990:
159). Èòàëüÿíñêèé ìàòåìàòèê Âèòî Âîëüòåððà ïîêàçàë ýòî íà ñèñòåìå äèôôåðåíöèàëüíûõ
óðàâíåíèé. Âûïóñêíèê êàôåäðû çîîëîãèè áåñïîçâîíî÷íûõ áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà
ÌÃÓ Ã.Ô. Ãàóçå íà îïûòàõ ñ èíôóçîðèÿìè â íåáîëüøèõ ñòåêëÿííûõ ñîñóäàõ, ïîëó÷èë ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíîå ïîäòâåðæäåíèå ðàñ÷¸òîâ Âèòî Âîëüòåððà. Â îïûòå, ðåçóëüòàòû êîòîðîãî
ïðèâåäåíû íà ðèñ. 4.3, îäèí èç âèäîâ âûìåð ÷åðåç 20 ñóòîê ïîñëå íà÷àëà îïûòà (÷òî ïðè-
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* Íåìåöêèé ìàòåìàòèê (1862–1943), ÷ëåí Ðîññèéñêîé Àêàäåìèè íàóê (1922) è ïî÷¸òíûé èíîñòðàí-
íûé ÷ëåí ÀÍ ÑÑÑÐ (1934).

«Íà îäíîé èç ñâîèõ ëåêöèé Äà-
âèä Ãèëüáåðò* ñêàçàë:

— Êàæäûé ÷åëîâåê èìååò íåêî-
òîðûé îïðåäåë¸ííûé ãîðèçîíò. Êîãäà
îí ñóæàåòñÿ è ñòàíîâèòñÿ áåñêîíå÷íî
ìàëûì, òî ïðåâðàùàåòñÿ â òî÷êó. Òîã-
äà ÷åëîâåê ãîâîðèò: «Ýòî ìîÿ òî÷êà
çðåíèÿ» (Ôèçèêè øóòÿò, 1993: 44).



ìåðíî ñîîòâåòñòâóåò 40 ãåíåðàöèÿì). Ïîçäíåå
àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû íà
ìíîãî÷èñëåííûõ îïûòàõ, è ýòîò çàêîí ñòàëè
ñ÷èòàòü îäíèì èç îñíîâíûõ çàêîíîâ ýêîëîãèè,
íàçâàííûì ïî èìåíè ïåðâîîòêðûâàòåëåé çà-
êîíîì (ïðèíöèïîì) Âîëüòåððà-Ãàóçå. Èçó÷å-
íèå æå ñèòóàöèè â ïðèðîäå ïîêàçûâàåò, ÷òî
ñîñóùåñòâîâàíèå âèäîâ ñ èäåíòè÷íûìè ïî-
òðåáíîñòÿìè (íèøàìè) — ÿâëåíèå äîñòàòî÷-
íî îáû÷íîå. Íàïðèìåð, ôèòîïëàíêòîí ïî âñå-
ìó Ìèðîâîìó îêåàíó è â ïðåñíûõ âîäàõ ñî-
ñòîèò èç áîëüøîãî ÷èñëà âèäîâ îäíîêëåòî÷-
íûõ âîäîðîñëåé ñ î÷åíü ñõîäíûìè íèøàìè,
ïðè÷¸ì âèäû ýòè âñòðå÷àþòñÿ âìåñòå è, ïî-
âèäèìîìó, ñîñóùåñòâóþò ìíîãèå òûñÿ÷åëå-
òèÿ (åñëè íå ìèëëèîíû ëåò), íî äî ñèõ ïîð

äðóã äðóãà íå âûòåñíèëè. Äàííûé ôàêò íèêàê íå ñîîòâåòñòâóåò òåîðèè Âîëüòåððà-Ãàóçå,
íî òåì íå ìåíåå äî ñèõ ïîð íå ïîëó÷èë îáùåïðèíÿòîãî îáúÿñíåíèÿ, à ëèøü íàçâàíèå:
«ïëàíêòîííûé ïàðàäîêñ» (Hutchinson, 1961). Àíàëîãè÷íî: ÷èñëî âèäîâ äåðåâüåâ, ñîâìåñò-
íî ïðîèçðàñòàþùèõ â òðîïè÷åñêîì ëåñó, î÷åíü âåëèêî, íî â òî æå âðåìÿ ðàçëè÷èÿ èõ íèø
ïîêàçàòü íå óäà¸òñÿ. Ïîäîáíûå ðàñõîæäåíèÿ ìåæäó òåîðèåé è ôàêòàìè ïûòàþòñÿ îáúÿñ-
íèòü äâóìÿ ñïîñîáàìè.

1. Ïðåäïîëîæåíèåì î íåïîëíîòå ôàêòîâ:
— ïîñêîëüêó ñîãëàñíî äèôôåðåíöèàëüíûì óðàâíåíèÿì Âèòî Âîëüòåððà äîñòàòî÷íî

ðàçëè÷èÿ â îäíîì èçìåðåíèè íèøè, à ÷èñëî èçìåðÿåìûõ èññëåäîâàòåëåì â ïðèðîäå ïàðà-
ìåòðîâ âñåãäà êîíå÷íî, ïðåäïîëàãàþò, ÷òî íà ñàìîì äåëå âèäû èìåþò íåîäèíàêîâûå íè-
øè, ïðîñòî èññëåäîâàòåëè ýòè ðàçëè÷èÿ íå îáíàðóæèâàþò.

2. Ââåäåíèåì äîïîëíèòåëüíûõ óñëîâèé, ïðè ñîáëþäåíèè êîòîðûõ âèäû ñ èäåíòè÷-
íûìè ïîòðåáíîñòÿìè âñ¸-òàêè ìîãóò ñîñóùåñòâîâàòü, íàïðèìåð:

— íåîäíîðîäíîñòè ñðåäû: â îïûòàõ Ã.Ô. Ãàóçå, â êîòîðûõ â ñðåäó ââîäèëè íåîäíî-
ðîäíîñòè (íàïðèìåð óêðûòèÿ), âèäû ñ áëèçêîé áèîëîãèåé ñîñóùåñòâîâàëè íà ïðîòÿæåíèè
âñåãî ýêñïåðèìåíòà;

— íàëè÷èå ïëîòíîñòíî-çàâèñèìûõ ýôôåêòîâ: îãðàíè÷åíèå ÷èñëåííîñòè ðàçíûõ âè-
äîâ íå ìåæâèäîâûìè (êîíêóðåíöèåé çà ðåñóðñû, íàïðèìåð), à âíóòðèâèäîâûìè âçàèìî-
äåéñòâèÿìè. Àíàëèç óðàâíåíèé (Chesson, 2000; Adler et al., 2007) ïîêàçûâàåò, ÷òî èìåþò-
ñÿ çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòîâ, ïðè êîòîðûõ âîçìîæíî ñîñóùåñòâîâàíèå âèäîâ ñ èäåíòè÷íû-
ìè òðåáîâàíèÿìè (íèøàìè).

Â ïðèâåä¸ííûõ âûøå ìîäåëÿõ ñîáûòèÿ ðàçâèâàþòñÿ âî âðåìåíè. Ïðåäëîæåííûå äëÿ
èõ îáúÿñíåíèÿ òåîðèè òàêæå ðàñòîëêîâûâàþò ðàçâèòèå ïðîöåññà âî âðåìåíè, õîòÿ ðåàëü-
íûå ñîáûòèÿ äâèæóòñÿ íå òîëüêî âî âðåìåíè, íî è â ïðîñòðàíñòâå. Ýêñïåðèìåíòàëüíûå
ñîñóäû Ã.Ô. Ãàóçå ñ òî÷êè çðåíèÿ èíôóçîðèé (ò. å. ó÷èòûâàÿ èõ ñïîñîáíîñòü ê ïåðåìåùå-
íèþ â ïðîñòðàíñòâå) ðàâíîöåííû îäíîé òî÷êå.

Ìåæäó òåì, ñóùåñòâóåò ìíîæåñòâî ðàáîò, â êîòîðûõ ïîêàçàíî, ÷òî ó÷¸ò ïðîñòðàíñò-
âà ìîæåò ñóùåñòâåííî èçìåíèòü ðåçóëüòàòû. Ïðîèëëþñòðèðóåì ýòî íàãëÿäíîé ìîäåëüþ,
îñíîâàííîé íà èäåîëîãèè êëåòî÷íûõ àâòîìàòîâ* (Ãðàáîâñêèé, 2005). Â íåé îñîáè äâóõ
èëè íåñêîëüêèõ âèäîâ (÷èñëî âèäîâ ìîæíî çàäàòü îò äâóõ äî äåñÿòè) âçàèìîäåéñòâóþò íà
ñîâåðøåííî îäíîðîäíîì ìîäåëèðóåìîì ïîëå. Öåëèêîì îñîáè âñåõ âèäîâ èìåþò ðàâíóþ
êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü è çàíèìàþò îäíó íèøó (èìåþò èäåíòè÷íûå ïîòðåáíîñòè). Ñ ïî-
ìîùüþ ìîäåëè ìîæíî èçó÷èòü äèíàìèêó âî âðåìåíè: (1) ñóììàðíîé ïî ïîëþ îòíîñèòåëü-
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* Å¸ ñóòü â òîì, ÷òî ïðîñòðàíñòâî è âðåìÿ íà ìîäåëèðóåìîì ïîëå äèñêðåòíî. Ñîñòîÿíèå ýëåìåíòà â
ïîñëåäóþùåì òàêòå âðåìåíè ïîëíîñòüþ îïðåäåëÿåò åãî îêðóæåíèå (ïðèíöèï ëîêàëüíîñòè âçàèìî-
äåéñòâèé) è, âîçìîæíî, åãî ñàìîãî â òåêóùåì òàêòå âðåìåíè.

Ðèñ. 4.3. Äèíàìèêà ïîïóëÿöèé èíôóçîðèé
Paramecium aurelia è P. caudatum â ñîâìå-
ñòíîé êóëüòóðå Ïî G.F. Gause, 1934 èç: Ãè-

ëÿðîâà (1990).



íîé ÷èñëåííîñòè âèäîâ è (2) ðàñïðåäåëåíèå îòäåëüíûõ âèäîâ â ïðîñòðàíñòâå. Ïðîñòðàí-
ñòâî èçìåðÿþò â ðàçìåðàõ îñîáåé, âðåìÿ — â ãåíåðàöèÿõ. Èçìåðåíèÿ ýòèõ ïàðàìåòðîâ â
îòíîñèòåëüíûõ, à íå àáñîëþòíûõ âåëè÷èíàõ (ìåòðû, ñóòêè è ò. ï.) áèîëîãè÷åñêè áîëåå
ïðàâèëüíî (Àçîâñêèé, 2003). Ïðè ðàçìíîæåíèè êàæäàÿ îñîáü äåëèòñÿ íà íåñêîëüêî ýêâè-
âàëåíòíûõ åé ïîòîìêîâ (ìîæíî çàäàòü ðàçíîå ÷èñëî ïîòîìêîâ). Êàæäûé ïîòîìîê ðàññåëÿ-
åòñÿ â ïðåäåëàõ íåêîòîðîãî çàäàâàåìîãî ðàäèóñà. Åñëè âûáðàííûé ó÷àñòîê îêàçûâàåòñÿ
ñâîáîäíûì — çàíèìàåò åãî. Åñëè ó÷àñòîê çàíÿò äðóãèì âèäîì, òî ðàññåëÿþùàÿñÿ îñîáü ñ
âåðîÿòíîñòüþ 0,5 (âèäû èìåþò ðàâíóþ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü!) ëèáî âûòåñíÿåò åãî, ëè-
áî âûìèðàåò. Ïðè ïîëîâîì ðàçìíîæåíèè äîáàâëÿåòñÿ åù¸ îäèí çàäàâàåìûé ïàðàìåòð: ðà-
äèóñ ïîèñêà ïîëîâîãî ïàðòí¸ðà (ðàçíîñà ãàìåò, ïûëüöû, ñïåðìèåâ, íåîïëîäîòâîð¸ííûõ
ÿéöåêëåòîê è ò. ï.). Ìîäåëü ïîêàçûâàåò, ÷òî âèäû ñ îäèíàêîâîé êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòüþ,
çàíèìàþùèå îäíó íèøó â îäíîðîäíîì ïðîñòðàíñòâå, ìîãóò ñîñóùåñòâîâàòü âåñüìà äîëãî,
åñëè ýòî ïðîñòðàíñòâî äîñòàòî÷íî âåëèêî. Èçìåíåíèå ïàðàìåòðîâ ìîäåëè (ðàäèóñà ðàññå-
ëåíèÿ, ðàäèóñà ïîèñêà ïîëîâîãî ïàðòí¸ðà, ðàçìåðà ïîëÿ, ÷èñëà ïîòîìêîâ) âëèÿåò íà ðå-
çóëüòàò. Íà ìîäåëè ïîëó÷åíî, ÷òî ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñîñóùåñòâîâàíèÿ âèäîâ óìåíüøàåò-
ñÿ ïðè:

— óìåíüøåíèè îòíîøåíèÿ ðàçìåðà ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ïîëÿ ê ðàäèóñó ïåðåìåùå-
íèÿ îñîáåé (ò. å. ïî ìåðå ïðèáëèæåíèÿ ïîëÿ ê òî÷êå), ïðåäåëüíûé âàðèàíò (ïîëå ðàâíî òî÷-
êå) ñ ìàêñèìàëüíîé íåóñòîé÷èâîñòüþ ñîñóùåñòâîâàíèÿ âèäîâ è ðàññìàòðèâàåò òåîðèÿ Ãà-
óçå-Âîëüòåððà;

— óâåëè÷åíèè ïëîäîâèòîñòè.
Ïðè íèçêîé ñïîñîáíîñòè ê ðàññåëåíèþ è áîëüøîì ðàäèóñå ïîèñêà ïîëîâîãî ïàðòí¸-

ðà (ñèòóàöèÿ òèïè÷íàÿ äëÿ, íàïðèìåð, äåðåâüåâ òðîïè÷åñêèõ ëåñîâ, èìåþùèõ êðóïíûå
ïëîäû, êîòîðûå ðàçíîñÿòñÿ íà ðàññòîÿíèå ãîðàçäî ìåíüøåå, ÷åì ïûëüöà), íåìàëîå ÷èñëî
âèäîâ (â äàííîé ìîäåëè ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî — 10) ñ èäåíòè÷íûìè íèøàìè ñïîñîáíû ñó-
ùåñòâîâàòü âåñüìà äîëãî. Ïðîãîí ìîäåëè ñ ïàðàìåòðàìè ôèòîïëàíêòîíà (ðàäèóñ ðàññåëå-
íèÿ ìàë, ðàçìíîæåíèå áåñïîëîå) äà¸ò åù¸ áîëåå óñòîé÷èâóþ ñèòóàöèþ ñîñóùåñòâîâàíèÿ
10 âèäîâ ñ ïîëíîñòüþ èäåíòè÷íûìè ýêîëîãè÷åñêèìè íèøàìè. Âèäû îáðàçóþò ïÿòíà, ôîð-
ìà ïÿòåí äîâîëüíî èçìåí÷èâà, ïîëîæåíèå ïÿòåí áîëåå ïîñòîÿííî. Ïîëó÷àåìûå íà ìîäåëè-
ðóåìîì ïîëå ïÿòíà ðàçíûõ âèäîâ âåñüìà íàïîìèíàþò íàáëþäåíèÿ â ïðèðîäå. Òàêàÿ êàðòè-
íà ïîëó÷àåòñÿ è ïðè èçó÷åíèè ðàñïðåäåëåíèÿ ñîîáùåñòâ (ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóþùåìó
ðàñïðåäåëåíèþ íàèáîëåå ìàññîâûõ âèäîâ) èíôó-
çîðèé íà ëèòîðàëè Áåëîãî ìîðÿ (Áóðêîâñêèé,
1992, 2006: 154) (ðèñ. 4.5). Ïî ðåçóëüòàòàì ñú¸ìîê
ñ èíòåðâàëîì â 2 íåäåëè (ïðèìåðíî 30 ïîêîëåíèé)
ôîðìà ïÿòåí ñèëüíî èçìåíèëàñü, íî ìíîãèå ïÿòíà
îñòàëèñü ïðèìåðíî â òåõ æå ìåñòàõ. Òàêèì îáðà-
çîì, ó÷¸ò ïðîñòðàíñòâà ñóùåñòâåííî èçìåíÿåò ðå-
çóëüòàòû. Áîëåå òîãî, êëåòî÷íûå àâòîìàòû ïîçâî-
ëÿþò ñìîäåëèðîâàòü ñèòóàöèè, äëÿ êîòîðûõ íå
óäà¸òñÿ ïîäîáðàòü ñèñòåìó óðàâíåíèé è êîýôôè-
öèåíòû. Ïðè ýòîì ïîëó÷àåìûå ðåçóëüòàòû âïîëíå
ñîîòâåòñòâóþò íàáëþäåíèÿì â ïðèðîäå íå òîëüêî
ïî ìîäåëèðóåìûì ñâîéñòâàì, íî äàæå è ïî òåì,
êàêèå âîâñå íèêàê íå ó÷èòûâàëè ïðè ïîñòðîåíèè
ìîäåëè. Êðîìå óæå ðàçîáðàííûõ ñâîéñòâ îäíîâè-
äîâûõ ïÿòåí, âïîëíå ñîîòâåòñòâóåò íàáëþäåíèÿì
â ïðèðîäå è ðàñïðåäåëåíèå îòíîñèòåëüíûõ ÷àñòîò
âèäîâ ïî ðåçóëüòàòàì ìîäåëè (ðèñ. 4.4à). Òàêèì
îáðàçîì, îêàçûâàåòñÿ, ÷òî ïðîòèâîðå÷èå ìåæäó
ôàêòè÷åñêèìè äàííûìè è îáû÷íî èñïîëüçóåìû-
ìè ìàòåìàòè÷åñêèìè ìîäåëÿìè, â ÷àñòíîñòè ñèñ-
òåìîé äèôôåðåíöèàëüíûõ óðàâíåíèé Âîëüòåððà,

2054. Ñèíýêîëîãèÿ

«Óñëîâèÿ ýêñïåðèìåíòîâ, ïîðîäèâ-
øèå «ïðèíöèï Ãàóçå», íå èìèòèðóþò
ïðèðîäíóþ ñèòóàöèþ, à íàîáîðîò, èñ-
ñëåäóþò ïîâåäåíèå è ñóäüáó ïîïóëÿ-
öèé, â ýêñòðåìàëüíûõ... ñèòóàöèÿõ, êî-
òîðûõ íåò â ïðèðîäå» (Ô¸äîðîâ, 1987,
öèò. ïî 2004: 362).

«Ôîðìóëèðîâêó çàêîíà Îìà íåîáõî-
äèìî óòî÷íèòü ñëåäóþùèì îáðàçîì:
«Åñëè èñïîëüçîâàòü òùàòåëüíî îòîá-
ðàííûå è áåçóïðå÷íî ïîäãîòîâëåííûå
èñõîäíûå ìàòåðèàëû, òî ïðè íàëè÷èè
íåêîòîðîãî íàâûêà èç íèõ ìîæíî ñêîí-
ñòðóèðîâàòü ýëåêòðè÷åñêóþ öåïü, äëÿ
êîòîðîé èçìåðåíèÿ îòíîøåíèÿ òîêà ê
íàïðÿæåíèþ, äàæå åñëè îíè ïðîèçâî-
äÿòñÿ â òå÷åíèå îãðàíè÷åííîãî âðåìå-
íè, äàþò çíà÷åíèÿ, êîòîðûå ïîñëå ââå-
äåíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ ïîïðàâîê îêà-
çûâàþòñÿ ðàâíûìè ïîñòîÿííîé âåëè÷è-
íå» (Ôèçèêè øóòÿò, 1993: 144).
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ìàêðîáåíòîñ

ìåéîáåíòîñ

ìèêðîáåíòîñ

ìèêðîáåíòîñ ÷åðåç 14 ñóò

25 ì

Ðèñ. 4.5. Ñòðóêòóðíàÿ ãåòåðîãåííîñòü ñîîáùåñòâà íà óðîâíå ìàêðî-, ìåéî- è ìèêðîáåíòîñà.
Òèï øòðèõîâêè ñîîòâåòñòâóåò îïðåäåëåííîé ñòðóêòóðå äîìèíèðîâàíèÿ â ìèêðî-, ìåéî- è ìàêðîáåíòîñå, âûÿâ-
ëåííîé êëàñòåðíûì àíàëèçîì. Èññëåäîâàííàÿ ïëîùàäü — 3200 ì2, 25 ñòàíöèé (ïî: Áóðêîâñêèé, 1992). Ñ óâåëè-
÷åíèåì ðàçìåðîâ îðãàíèçìîâ âîçðàñòàåò è àáñîëþòíûé ðàäèóñ èõ ðàññåëåíèÿ (â ìåòðàõ), âîçðàñòàíèå àáñîëþò-
íûõ ðàçìåðîâ è ðàäèóñà ðàññåëåíèÿ ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ àáñîëþòíîé ìîçàè÷íîñòè îäíîâèäîâûõ ïÿòåí. Äè-
íàìèêà ïîëîæåíèÿ ïÿòåí ìèêðîáåíòîñà õîðîøî ñîîòâåòñòâóåò ïðîãíîçèðóåìûì ìîäåëüþ Â.È. Ãðàáîâñêîãî.

Ðèñ. 4.4á. Ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ â ïðîñòðàíñòâå â
òîì æå îïûòå.

Íà÷àëüíîå ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ ñëó÷àéíîå, íà ðèñóíêå
ïðèâåäåíî ðàñïðåäåëåíèå ÷åðåç 100 ïîêîëåíèé. Îòòåíêè
ñåðîãî ñîîòâåòñòâóþò òåì æå âèäàì, ÷òî è íà ðèñ. 4.4à.

Ðèñ. 4.4à. Îòíîñèòåëüíàÿ ÷èñëåííîñòü äå-
ñÿòè âèäîâ ñ èäåíòè÷íûìè íèøàìè â îäíî-
ðîäíîì ïðîñòðàíñòâå ÷åðåç 100 ïîêîëåíèé.
Ðåçóëüòàòû îäíîãî èç ïðîãîíîâ ìîäåëè ïðè ñëåäó-
þùèõ ïàðàìåòðàõ: ðàçìåð ýêñïåðèìåíòàëüíîãî
ïîëÿ 75 × 75, ðàäèóñ ðàññåëåíèÿ îñîáåé 1, ðàäèóñ
ïîèñêà ïîëîâîãî ïàðòí¸ðà 10, ïëîäîâèòîñòü 4 ïî-
òîìêà, ðàçíûå îòòåíêè ñåðîãî ñîîòâåòñòâóþò ðàç-
íûì âèäàì). Âðåìÿ ýêñïåðèìåíòà (100 ïîêîëå-
íèé) ïðèìåðíî â 2,5 ðàçà áîëüøå, ÷åì â îïûòå
Ã.Ô. Ãàóçå íà ðèñ. 4.3.



îáúÿñíÿåòñÿ, âåðîÿòíî, íåïðèãîäíîñòüþ âûáðàííîãî ìàòåìàòè÷åñêîãî àïïàðàòà äëÿ ìîäå-
ëèðîâàíèÿ òàêèõ ïðîöåññîâ. Àíàëîãè÷íî ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòà Ã.Ô. Ãàóçå ìîæíî ýêñ-
òðàïîëèðîâàòü íà ïðèðîäíóþ ñèòóàöèþ òîëüêî â òåõ óñëîâèÿõ, êîãäà ñîáëþäàþòñÿ ñäåëàí-
íûå ïðè åãî ïîñòàíîâêå äîïóùåíèÿ (îñîáè ñïîñîáíû ðàññåëÿòüñÿ íà ðàññòîÿíèå, ñîïîñòà-
âèìîå ñ ðàçìåðàìè îäíîðîäíîãî ó÷àñòêà, â êîòîðîì ïðîèñõîäèò âçàèìîäåéñòâèå âèäîâ).
Ïîñòðîåííàÿ æå íà îñíîâàíèè ýòèõ ìîäåëåé è ýêñïåðèìåíòîâ îáùàÿ òåîðèÿ íóæäàåòñÿ â
ñóùåñòâåííîé óòî÷íåíèè, ïîñêîëüêó â îñíîâå å¸ ëåæàò àðòåôàêòû. Â ÷àñòíîñòè, çàêîí Ãà-
óçå-Âîëüòåððà — «äâà âèäà ñ îäèíàêîâîé áèîëîãèåé íå ìîãóò ñîñóùåñòâîâàòü â îäíîðîä-
íîé ñðåäå» — ñëåäóåò äîïîëíèòü ñëîâàìè «â îäíîé òî÷êå», ïîñêîëüêó â ïðîñòðàíñòâå, à
òåì áîëåå â ïðèðîäå, îíè ñîñóùåñòâîâàòü âïîëíå ìîãóò, î ÷¸ì ñâèäåòåëüñòâóþò è íàáëþ-
äåíèÿ.

Ìîäåëèðîâàíèå êîíòèíóàëüíîñòè è äèñêðåòíîñòè
Îáèòàþùèå ñîâìåñòíî âèäû âçàèìîäåéñòâóþò äðóã ñ äðóãîì. Âçàèìîäåéñòâèÿ ýòè

ìîãóò áûòü êàê ñâÿçàííûìè ñ ïåðåíîñîì ýíåðãèè (òðîôè÷åñêèìè), òàê è íå ñâÿçàííûìè.
Ïîñëåäíèå âåñüìà ðàçíîîáðàçíû è ìîãóò áûòü íå ìåíåå âàæíûìè äëÿ ïîïóëÿöèé, ÷åì òðî-
ôè÷åñêèå, õîòÿ íà ñîâðåìåííîé ñòàäèè ñâîåãî ðàçâèòèÿ ýêîëîãèÿ èçó÷àåò ïðåæäå âñåãî ïó-
òè ïåðåíîñà âåùåñòâà è ýíåðãèè (öåïè ïèòàíèÿ, êîíêóðåíöèÿ çà ðåñóðñ, äèíàìèêó áèîãå-
íîâ è ò. ä.). Ïðåäëîæåíî áîëüøîå ÷èñëî êëàññèôèêàöèé âçàèìîäåéñòâèé âèäîâ ïî ñàìûì
ðàçíûì ëîãè÷åñêèì îñíîâàíèÿì èëè âîâñå áåç íèõ. Åù¸ áîëüøå êëàññèôèêàöèé ìîæåò
áûòü ïðåäñòàâëåíî. Åñëè æå íà÷àòü ñèñòåìàòèçèðîâàòü íå òîëüêî ïàðíûå, íî è ìíîæåñò-
âåííûå âçàèìîäåéñòâèÿ, ÷èñëî âîçìîæíûõ êëàññèôèêàöèé âîçðàñò¸ò ïî÷òè äî áåñêîíå÷-
íîñòè. Äëÿ äàëüíåéøåãî èçëîæåíèÿ äîñòàòî÷íî êîíñòàòàöèè ôàêòà ñëîæíîñòè è ìíîãîîá-
ðàçèÿ âçàèìîäåéñòâèé îòäåëüíûõ âèäîâ.

Ñóùåñòâåííûé âîïðîñ, êîòîðûé äàñò âåñîìûå àðãóìåíòû â ïîëüçó êîíòèíóàëèçìà
èëè ñòðóêòóðàëèçìà, ñëåäóþùèé: äîñòàòî÷íî ëè ñëàáûõ ïîçèòèâíûõ âçàèìîäåéñòâèé âè-
äîâ äëÿ îáðàçîâàíèÿ óñòîé÷èâûõ â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè àññîöèàöèé? Ïîëîæèòåëüíûé
îòâåò íà äàííûé âîïðîñ áóäåò îçíà÷àòü, ÷òî äëÿ îáúÿñíåíèÿ íàáëþäàåìîãî ðàñïðåäåëåíèÿ
âèäîâ â ïðîñòðàíñòâå îòíþäü íå âñåãäà íóæíî ïðèâëåêàòü àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû, êàê ýòî
äåëàþò êîíòèíóàëèñòû. Îòðèöàòåëüíûé æå — íàîáîðîò, áóäåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì,
÷òî ó÷èòûâàòü âëèÿíèå ñðåäû íåîáõîäèìî äëÿ îáúÿñíåíèÿ ñëó÷àåâ ñîâïàäåíèÿ ïðîñòðàí-
ñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ. Â ïðèðîäå òðóäíî íàéòè óáåäèòåëüíûå ïðèìåðû, ïî-
ñêîëüêó íåîäíîðîäíîñòè áèîòû íàáëþäàþòñÿ íà ôîíå íåîäíîðîäíîñòåé àáèîòû.

Íî íåîäíîðîäíóþ àáèîòè÷åñêóþ ñðåäó ëåãêî ñîçäàòü â ìîäåëè. Ðàññìîòðèì äðóãóþ
ìîäåëü (òîæå êëåòî÷íûé àâòîìàò), êîòîðàÿ ïîç-
âîëèò îòâåòèòü íà ïîñòàâëåííûé âîïðîñ.

Ïðåäñòàâèì ïðîñòåéøóþ ñèñòåìó:
— ñîñòîÿùóþ âñåãî èç äâóõ ïàð âèäîâ À-

à è Â-b;
— ñîâìåñòíî ìîãóò áûòü âñòðå÷åíû òîëü-

êî âèäû ðàçíûõ ðåãèñòðîâ (âèä, îáîçíà÷åííûé
áîëüøîé áóêâîé ñ âèäîì, îáîçíà÷åííûì ìà-
ëåíüêîé è íàîáîðîò);

— ïóñòü ìåæäó âèäàìè A-a è B-b ñóùåñò-
âóåò ïîçèòèâíàÿ ñâÿçü, à ìåæäó âèäàìè A-b è B-
a – íåãàòèâíàÿ.

Âñ¸ ìíîãîîáðàçèå âçàèìîäåéñòâèé âèäîâ ôîðìàëüíî âûðàçèì â èçìåíåíèè âåðîÿò-
íîñòè ñîâìåñòíîãî îáíàðóæåíèÿ: âèäû, âçàèìîäåéñòâóþùèå ïîçèòèâíî, èìåþò ïîâûøåí-
íóþ âåðîÿòíîñòü ñîâìåñòíîãî íàõîæäåíèÿ, âçàèìîäåéñòâóþùèå íåãàòèâíî — îòðèöàòåëü-
íóþ. Â ìîäåëè ýòîò ïàðàìåòð (Ass) âàðüèðóåò îò –1 äî +1. Ïðè çíà÷åíèè Ass = 0 ñâÿçü ìåæ-
äó âèäàìè îòñóòñòâóåò, ïðè Àss = –1 èëè 1 ñâÿçü ôóíêöèîíàëüíà.

Â êàæäîì ïîêîëåíèè ìîäåëè êàæäàÿ îñîáü ðàçìíîæàåòñÿ (ïðîñòûì äåëåíèåì), ïðî-
äóöèðóÿ ïîäîáíûõ ñåáå ïîòîìêîâ (÷èñëî ïîòîìêîâ çàäà¸òñÿ). Êàæäàÿ äî÷åðíÿÿ îñîáü ðàñ-

Òàáë. 4.1. Ìàòðèöà ïåðñïåêòèâ âèäà à.
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ñåëÿåòñÿ â ñëó÷àéíî âûáðàííîì íàïðàâ-
ëåíèè íà ñëó÷àéíóþ äèñòàíöèþ (ðàäèóñ
ðàññåëåíèÿ çàäà¸òñÿ) è ïðîèçâîäèò ïî-
ïûòêó çàíÿòü âûáðàííîå ìåñòî. Â çàâèñè-
ìîñòè îò íàñåëåíèÿ ïîñëåäíåãî, ðàññåëÿ-
þùàÿñÿ îñîáü çàíèìàåò ó÷àñòîê èëè âû-
ìèðàåò ñîãëàñíî ñëåäóþùåé ìàòðèöå âå-
ðîÿòíîñòåé (êàê ïðèìåð â òàáë. 4.1 ðàñ-
ñìîòðåí âèä à). Åñëè ìåñòî çàíÿòî âèäîì
À, òî îñîáü à çàéì¸ò åãî è ðàçäåëèò âïîñ-
ëåäñòâèè ñ îñîáüþ À. Åñëè ìåñòî ïóñòî,
òî à çàéì¸ò åãî ñ âåðîÿòíîñòüþ 0,5 +

Ass/2. Ñ òàêîé æå âåðîÿòíîñòüþ à âûòåñíèò b, åñëè b çàíèìàåò ìåñòî ñîâìåñòíî ñ À. Â
ñëó÷àå, åñëè b ÿâëÿåòñÿ åäèíñòâåííûì õîçÿèíîì ó÷àñòêà, à âûòåñíèò åãî ñ âåðîÿòíîñòüþ
0,5. Åñëè ó÷àñòîê çàíÿò Â, ëèáî Â â ïàðå ñ b, òî à ñòàíîâèòñÿ ñîâëàäåëüöåì ó÷àñòêà ñ Â ñ
âåðîÿòíîñòüþ 0,5 – Ass/2. Ñóäüáà âûòåñíåííûõ îñîáåé äëÿ êîíå÷íîãî ðåçóëüòàòà íåñóùå-
ñòâåííà. Äëÿ ïðîñòîòû ïðåäñòàâèì, ÷òî âñå âûòåñíåííûå îñîáè ïîãèáàþò. Â êàæäîì ïî-
êîëåíèè ìîäåëü ñêàíèðóåò îñîáè â ñëó÷àéíîì ïîðÿäêå.

Ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ ïîêàçûâàåòñÿ â ìîäåëè â îêíå, ïîäåë¸ííîì íà äâå ÷àñòè. Â
âåðõíåé äàíî ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ À è Â, â íèæíåé — à è b.

Ìîäåëü ïîçâîëÿåò çàäàâàòü äâà âîçìîæíûõ íà÷àëüíûõ òèïà ðàñïðåäåëåíèÿ (ðèñ. 4.6)
íà ïîâåðõíîñòè òîðà (òîð âûáðàí äëÿ ïðîñòîòû ìîäåëèðîâàíèÿ, ôîðìà ïîâåðõíîñòè íå
âàæíà). Ïðè îäíîì (ñëåâà) ïîëó÷àåòñÿ ñëó÷àéíîå ðàñïîëîæåíèå. Ïðè âòîðîì (ñïðàâà) ðàñ-
ïðåäåëåíèå —ìàêñèìàëüíî íåñëó÷àéíîå è àíòàãîíèñòè÷íîå (ñîâìåñòíî îáèòàþùèå â èñ-
õîäíîì ðàñïðåäåëåíèè âèäû âçàèìîäåéñòâóþò íåãàòèâíî): îäíà ÷àñòü ìîäåëèðóåìîãî ïðî-
ñòðàíñòâà çàñåëåíà âèäàìè À è b, äðóãàÿ — Â è à, çàñåë¸ííûå ó÷àñòêè ðàçäåëåíû íåçàñå-
ë¸ííûì ïðîñòðàíñòâîì. Ñëó÷àé, êîãäà ñîâìåñòíî îáèòàþò ïîçèòèâíî âçàèìîäåéñòâóþùèå
âèäû, íå ðàññìàòðèâàåòñÿ. Âïðî÷åì, êàê âûÿñíèëîñü ïðè ïðîãîíå ìîäåëè, âëèÿíèå íà÷àëü-
íîãî ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ áûñòðî ñòàíîâèòñÿ íåñóùåñòâåííûì.

Íà ðèñ. 4.7 ïîêàçàíî, êàê ìåíÿåòñÿ ÷åðåç 50 ïîêîëåíèé èñõîäíî ñëó÷àéíîå (â öåíò-
ðå) ðàñïðåäåëåíèå â çàâèñèìîñòè îò ðàçíûõ çíà÷åíèé (öèôðû) ñâÿçè âèäîâ. Ââåðõó ïðåä-
ñòàâëåíî ðàñïîëîæåíèå âèäîâ À è Â, âíèçó — à è b. Êàê è ñëåäóåò îæèäàòü, â îòñóòñòâèè
ñâÿçè ìåæäó âèäàìè èõ ðàñïðåäåëåíèå îñòàåòñÿ ñâîáîäíûì äðóã îò äðóãà. Ðàñïðåäåëåíèå
ïàð âèäîâ À-à è Â-b íåçàâèñèìî. Îäíàêî óæå ïðè çíà÷åíèè ïàðàìåòðà ñâÿçè 0,1 ñîâïàäå-
íèå ðàñïðåäåëåíèÿ ïîëîæèòåëüíî âçàèìîäåéñòâóþùèõ âèäîâ ñòàíîâèòñÿ î÷åâèäíûì. Íà-
ïîìíèì, ÷òî òàêàÿ ñèëà ñâÿçè ñâèäåòåëüñòâóåò, ÷òî ëèøü îäíà èç 10 îñîáåé ïðè çàíÿòèè
ó÷àñòêà ðóêîâîäñòâóåòñÿ ïðåäïî÷òåíèÿìè â âûáîðå ïàðòíåðà. Äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå ñè-
ëû ñâÿçè ñíà÷àëà óâåëè÷èâàåò ñêîðîñòü, ñ êîòîðîé óñòàíàâëèâàþòñÿ ðåçêèå ãðàíèöû, à çà-
òåì ïðèâîäèò ê âîçðàñòàíèþ ìîçàè÷íîñòè. Â ïðåäåëå (ïðè ñâÿçè = 1) ìîçàè÷íîñòü ñòîëü
âûñîêà, ÷òî ïðîèçâîäèò âïå÷àòëåíèå ñëó÷àéíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ. Â äåéñòâèòåëüíîñòè æå
âñå ÿ÷åéêè çàíÿòû ëèáî Àà, ëèáî Bb, íî ñêîðîñòü, ñ êîòîðîé îáðàçóåòñÿ êîìïëåìåíòàðíîå
ðàñïðåäåëåíèå ïðè èçíà÷àëüíî çàäàííîì ñëó÷àéíîì ðàñïîëîæåíèè, ñòîëü âûñîêà, ÷òî îá-
øèðíûå îäíîðîäíûå ó÷àñòêè ïðîñòî íå óñïåâàþò îáðàçîâàòüñÿ. Òàêèì îáðàçîì, ðåçóëüòàò
íå çàâèñèò îò ñèëû ñâÿçè âèäîâ: ïðè ëþáîé îáðàçóþòñÿ ó÷àñòêè, çàíÿòûå òîé èëè èíîé ïà-
ðîé âèäîâ.

Áóëüøåå ÷èñëî ïîòîìêîâ è ìåíüøèé ðàäèóñ ðàññåëåíèÿ óñêîðÿåò ôîðìèðîâàíèå îä-
íîðîäíûõ ó÷àñòêîâ, ìåíüøåå ÷èñëî ïîòîìêîâ è áîëüøèé ðàäèóñ ðàññåëåíèÿ — çàìåäëÿ-
þò. Ò. å. ýòè îñîáåííîñòè áèîëîãèè âëèÿþò ëèøü íà ñêîðîñòü, íî íå íà ðåçóëüòàò: ðàíî èëè
ïîçäíî àññîöèàöèè, îáðàçîâàííûå ïîëîæèòåëüíî âçàèìîäåéñòâóþùèìè âèäàìè, çàíèìà-
þò ñïëîøíûå îáëàñòè.

Îáðàçóþùèåñÿ ìåæäó îáëàñòÿìè ãðàíèöû íå ïðîñòî óñòîé÷èâû âî âðåìåíè, íî áî-
ëåå òîãî èõ ÷¸òêîñòü â ðÿäó ïîêîëåíèé òîëüêî âîçðàñòàåò, ïðè ýòîì ãðàíèöà ñòàíîâèòñÿ ìå-
íåå èçâèëèñòîé (ðèñ. 4.8).
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Ðèñ. 4.6. Äâà âàðèàíòà èñõîäíûõ ðàñïðåäåëå-
íèé âèäîâ.
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Ðèñ. 4.9. Âëèÿíèå ãðàäèåíòà.
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íèÿ ãðàäèåíòà, âíèçó — èçìåíåíèå ïîëîæåíèÿ
ãðàíèöû âñëåä çà èçìåíåíèåì ïîëîæåíèÿ íåéò-
ðàëüíîãî çíà÷åíèÿ ãðàäèåíòà.
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Ðèñ. 4.8. Óñòîé÷èâîñòü ãðàíèö âî âðåìåíè.

Ðèñ. 4.7. Âëèÿíèå ñèëû ñâÿçè âèäîâ íà èõ ðàñïðåäåëåíèå.



Òàêèì îáðàçîì, äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ íåîäíîðîäíîñòè â ðàñïðåäåëåíèè âèäîâ ñîâåð-
øåííî íå íóæíà íåîäíîðîäíîñòü ñðåäû, à äîñòàòî÷íî ëèøü òîãî, ÷òîáû âèäû âçàèìîäåé-
ñòâîâàëè äðóã ñ äðóãîì (âëèÿëè íà ðàñïðåäåëåíèå äðóã äðóãà), ò. å. ïðîèñõîäèëî òî, ÷òî â
ïðèðîäå íàáëþäàåòñÿ äîâîëüíî ÷àñòî è ÿâëÿåòñÿ îáû÷íûì. Ýòà íåîäíîðîäíîñòü îáðàçóåò-
ñÿ â ðåçóëüòàòå ñàìîîðãàíèçàöèè è óñòîé÷èâà âî âðåìåíè. 

Îñòà¸òñÿ íåÿñíûì, ñ ÷åì æå ñâÿçàíî òî, ÷òî ïðè áîëåå èëè ìåíåå òùàòåëüíûõ ïîèñ-
êàõ îáû÷íî óäà¸òñÿ îáíàðóæèòü, ÷òî ãðàíèöû íåîäíîðîäíîñòè áèîòû ÷àñòî ñîîòâåòñòâó-
þò òåì èëè èíûì íåîäíîðîäíîñòÿì ñðåäû. Äëÿ ýòîãî ââåä¸ì â ìîäåëü íåîäíîðîäíîñòü
ñðåäû â ïðîñòåéøåì âèäå — êàê ãðàäèåíò ôàêòîðà ñðåäû, ïðè÷¸ì ïðè çíà÷åíèÿõ ôàêòîðà
>1 îäíà èç ïàð èìååò êîíêóðåíòíîå ïðåèìóùåñòâî, <1 — äðóãàÿ, à ïðè = 0 íè îäíà, íè äðó-
ãàÿ ïàðà íå èìåþò êîíêóðåíòíîãî ïðåèìóùåñòâà. Ïðè çíà÷åíèÿõ ôàêòîðà = 0,01 êîíêó-
ðåíòíîå ïðåèìóùåñòâî ðåàëèçóåòñÿ â 1 ñëó÷àå èç 100 ïðè ìàêñèìàëüíîì çíà÷åíèè ôàêòî-
ðà. Íà ãðàôèêå (ðèñ. 4.9) ýòî âûðàæåíî â óãëå íàêëîíà ëèíèè ôàêòîðà: ïðè 0 îíà ïàðàë-
ëåëüíà îñè õ (ãðàäèåíò îòñóòñòâóåò), ïðè 1 — ïåðïåíäèêóëÿðíà åé. Ñðàçó æå ñòàíîâèòñÿ
î÷åâèäíûì, ÷òî äàæå íåçíà÷èòåëüíûé ãðàäèåíò ñóùåñòâåííî âëèÿåò íà ðàñïðåäåëåíèå
êîìïëåêñîâ âèäîâ: ãðàíèöà ìåæäó êîìïëåêñàìè ñòàíîâèòñÿ ïåðïåíäèêóëÿðíîé ãðàäèåíòó
ñðåäû. Ïðè ñìåùåíèè ðàâíîâåñíîãî ïîëîæåíèÿ â òó èëè èíóþ ñòîðîíó, ãðàíèöà ìåæäó
êîìïëåêñàìè äâèæåòñÿ âñëåä çà íèì. Ñòîèò îòìåòèòü òàêæå, ÷òî äàæå ïðè ïëàâíîì ãðàäè-
åíòå ãðàíèöà ìåæäó êîìïëåêñàìè âåñüìà ðåçêà, ñîâïàäàÿ ñî çíà÷åíèåì ôàêòîðà = 0, ïðè
êîòîðîì îáå ïàðû èìåþò îäèíàêîâûå êîíêóðåíòíûå âîçìîæíîñòè (íà ãðàôèêå ñîîòâåòñò-
âóåò îñè õ).

Òàêèì îáðàçîì, õîòÿ ãðàäèåíò ñðåäû íå ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìûì äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ
ãðàíèöû ìåæäó êîìïëåêñàìè âèäîâ, ïîëîæåíèå ãðàíèöû çàâèñèò îò ãðàäèåíòà: ðàâíîâåñ-
íîå çíà÷åíèå (ïðè êîòîðîì êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü ïàð ðàâíà) ÿâëÿåòñÿ àòòðàêòîðîì. Ïî-
ñêîëüêó àáñîëþòíî îäíîðîäíàÿ ñðåäà âîçìîæíà òîëüêî â êîìïüþòåðíîé ìîäåëè, íî íå â
ïðèðîäå, ñîîòâåòñòâèå ãðàäèåíòîâ ñðåäû ãðàíèöàì ìåæäó êîìïëåêñàìè âèäîâ äîëæíî
áûòü âåñüìà îáû÷íûì. Ïðè ðàññìîòðåíèè ðàáîò, â êîòîðûõ ïîêàçûâàþò âîçìîæíîñòü îáú-
ÿñíèòü ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ ôàêòîðàìè âíåøíåé ñðåäû, ñëåäóåò ïîìíèòü, ÷òî ëþáîé ñà-
ìûé ñîâåðøåííûé ìàòåìàòè÷åñêèé àïïàðàò èùåò ñâÿçè òîëüêî ñðåäè ïåðåìåííûõ, êîòî-

ðûå ââåäåíû â àíàëèç. Ïåðâûì æå ýòàïîì ëþáî-
ãî èññëåäîâàíèÿ ÿâëÿåòñÿ îãðàíè÷åíèå íàáîðà
ðàññìàòðèâàåìûõ ïåðåìåííûõ òåìè, êîòîðûå èñ-
ñëåäîâàòåëü ñ÷èòàåò çíà÷èìûìè. Ïîýòîìó äàëü-
íåéøèé àíàëèç óñòàíàâëèâàåò òîëüêî òî, êàêèå èç
íèõ íàèáîëåå ñâÿçàíû ñ ðàññìàòðèâàåìûìè õà-
ðàêòåðèñòèêàìè è íå áîëåå.

Ïðè÷èíû è ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ íîâûõ âèäîâ è ýêîñèñòåì
Èòàê, ìîäåëèðîâàíèå ïîêàçûâàåò, ÷òî äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ äèñêðåòíîñòè äîñòàòî÷íî

ñóùåñòâîâàíèÿ áèîòè÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé. Äåòàëüíîå èçó÷åíèå áèîëîãèè îòäåëüíûõ
âèäîâ âñåãäà âûÿâëÿåò ìíîãî÷èñëåííûå è ñóùåñòâåííûå ïðèìåðû âçàèìîäåéñòâèÿ èçó÷à-
åìîãî âèäà ñ äðóãèìè, îáèòàþùèìè âìåñòå ñ íèì. Êàæåòñÿ ñîâåðøåííî íåâåðîÿòíûì, ÷òî
âñå ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ íèêàê íå âëèÿþò íà ýâîëþöèþ äëèòåëüíî ñîñóùåñòâóþùèõ âèäîâ.
Íà ïðèçíàíèè äàííîãî ïîëîæåíèÿ è ïîñòðîåíà ïàðàäèãìà ñòðóêòóðàëèçìà. Ñîãëàñíî ýòîé
òåîðèè â ãåîëîãè÷åñêîì ýâîëþöèîííîì ìàñøòàáå âðåìåíè æèâóùèå ñîâìåñòíî âèäû â
ïðîöåññå ýâîëþöèè àäàïòèðóþòñÿ äðóã ê äðóãó, îáðàçóÿ öåëîñòíûå êîìïëåêñû, êîòîðûå
ìû ïîêà áóäåì íàçûâàòü ýêîñèñòåìàìè.

Îäíàêî ïðîöåññû ýâîëþöèè òðàäèöèîííî íå ðàññìàòðèâàþò â ýêîëîãè÷åñêèõ èññëå-
äîâàíèÿõ, ïîñêîëüêó äîâîëüíî øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî ìíåíèå îá ýâîëþöèè êàê ìåäëåí-
íîì ïëàâíîì ïðîöåññå íàêîïëåíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ èçìåíåíèé. Èìååòñÿ â òîé èëè èíîé
ñòåïåíè áåññîçíàòåëüíàÿ òåíäåíöèÿ ñâÿçûâàòü ñòåïåíü ìîðôîëîãè÷åñêèõ îòëè÷èé ñî âðå-
ìåíåì, çà êîòîðîå îíè ïðîèñõîäÿò: ðîä ñ÷èòàþò áîëåå äðåâíèì, íåæåëè âèä; ñåìåéñòâî —

«Åæåëè ó òåáÿ ñïðîøåíî áóäåò: ÷òî
ïîëåçíåå ñîëíöå èëè ìåñÿö, îòâåòñòâóé:
ìåñÿö, èáî ñîëíöå ñâåòèò äí¸ì, êîãäà è
áåç òîãî ñâåòëî» (Êîçüìà Ïðóòêîâ. Ïëî-
äû ðàçäóìüÿ. Ìûñëè è àôîðèçìû. 51).
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áîëåå äðåâíèì, íåæåëè ðîä è ò. ä. Â êà÷åñòâå ïðè-
ìåðà òàêîé òî÷êè çðåíèÿ ìîæíî ïðåäñòàâèòü òàá-
ëèöó 4.2.

Öèôðû, ïðèâîäèìûå â ïîäîáíûõ òàáëèöàõ,
ñèëüíî çàâèñÿò îò àíàëèçèðóåìûõ äàííûõ. Òàê,
ñðåäíèé âîçðàñò ñîâðåìåííîãî âèäà íàñåêîìûõ —
íå ìåíåå 107 ïîêîëåíèé (Æåðèõèí, Ðàñíèöûí,
1980), ò. å. ñîîòâåòñòâóåò âîçðàñòó ñåìåéñòâà â ïðè-
âåä¸ííîé òàáëèöå. Èçâåñòíû ìíîãî÷èñëåííûå ïðè-
ìåðû äëèòåëüíîãî áûòîâàíèÿ âèäîâ â íåèçìåííîì
ñîñòîÿíèè (ëàòèìåðèÿ, ãàòòåðèÿ è ò. ä.). Õðåñòîìàòèåí ïðèìåð ùèòíÿ Triops canacriformis,
ñóùåñòâóþùåãî ñ ïîçäíåãî òðèàñà äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè, ò. å. îêîëî 180 ìëí. ëåò. Åñòü è
ïðîòèâîïîëîæíûå ïðèìåðû.

Ïîñëå âñåëåíèÿ èç Ñåâåðíîé Àìåðèêè äëÿ áîðüáû ñ àìáðîçèåé àìáðîçèåâîãî ëèñòî-
åäà Zygogramma suturalis â òå÷åíèå 5–7 ïîêîëåíèé îáðàçîâàëñÿ íîâûé ïîäâèä Z. suturalis
volatus Kovalev, 2002, îòëè÷àþùèéñÿ êàê ìîðôîëîãèåé, òàê è ñïîñîáíîñòüþ ê ïîë¸òó, êî-
òîðîé ëèøåíû îáà àìåðèêàíñêèõ ïîäâèäà (Êîâàëåâ, 2004).

Ïÿòü ýíäåìè÷íûõ âèäîâ ãàâàéñêèõ áàáî÷åê Hedylepta âñòðå÷àþòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî
íà áàíàíàõ, ÷òî çàâåçëè ïîëèíåçèéöû íà Ãàâàéñêèå îñòðîâà îêîëî 1000 ëåò íàçàä (Zimmer-
mann, 1960).

Ïÿòü âèäîâ ðûá ðîäà Haplochromis, ýíäåìè÷íûõ äëÿ àôðèêàíñêîãî îç. Íàáóãàáî, îá-
ðàçîâàëèñü íå ðàíåå 3720 ëåò íàçàä (Greenwood, 1965).

×èñëî ïðèìåðîâ ìîæíî çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èòü, íî ñîâåðøåííî ÿñíî, ÷òî èìååòñÿ
âåñüìà ñóùåñòâåííûé (íå ìåíåå 6 ïîðÿäêîâ) ðàçáðîñ ñêîðîñòè âèäîîáðàçîâàíèÿ. Ïîýòîìó
â öåëîì ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî ïðåäñòàâëåíèå î ÷¸òêîé ôóíêöèîíàëüíîé ñâÿçè ìåæäó
ðàíãîì òàêñîíà è âðåìåíåì, çà êîòîðîå ýòîò ðàíã áûë äîñòèãíóò (íàñòîëüêî ÷¸òêîé, ÷òî
îïðåäåëÿåòñÿ âîçðàñò òàêñîíîâ è âðåìÿ èçîëÿöèè áèîò ïî ðàíãó òàêñîíîâ), ôàêòè÷åñêèå
äàííûå íå òîëüêî íå ïîäòâåðæäàþò, íî, íàîáîðîò, ïîçâîëÿþò îäíîçíà÷íî óòâåðæäàòü, ÷òî
äàííîå ïðåäñòàâëåíèå ñîâåðøåííî íåâåðíî. È â ïåðâóþ î÷åðåäü íåâåðíî ïðåäñòàâëåíèå î
òîì, ÷òî äëÿ âèäîîáðàçîâàíèÿ íóæíî ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ

Òàêæå âåñüìà øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî ïðåäñòàâëåíèå îá èçîëÿöèè êàê âåäóùåì ôàê-
òîðå ýâîëþöèè. Êëàññè÷åñêàÿ ñõåìà òîãî, êàê âîçíèêàþò âèäû è ýêîñèñòåìû ïðèâåäåíà íà
ðèñ. 4.10. Ñîãëàñíî ýòèì ïðåäñòàâëåíèÿì, íîâûå âèäû è ýêîñèñòåìû îáðàçóþòñÿ ïðåèìó-
ùåñòâåííî ïîñëå ðàçäåëåíèÿ åäèíîãî àðåàëà (âèäà, ýêîñèñòåìû) íåïðåîäîëèìûì áàðüå-
ðîì. Ïîä áàðüåðîì ñëåäóåò ïîíèìàòü ëþáóþ ïðåãðàäó, èñêëþ÷àþùóþ îáìåí ãåíàìè ìåæ-
äó ïîïóëÿöèÿìè ïî ðàçíûå ñòîðîíû áàðüåðà. Íà ñõåìå èñõîäíîé áèîòîé ÿâëÿåòñÿ áèîòà À.
Âîçíèêøèå áàðüåðû (áàðüåðû 1 è 2) ðàçäåëÿþò àðåàë ýòîé áèîòû. Â êàæäîì èç àðåàëîâ
âîçíèêàþò ñàìîñòîÿòåëüíûå áèîòû, êîòîðûå ïîñòåïåííî äèâåðãèðóþò. Â ñëó÷àå èñ÷åçíî-
âåíèÿ áàðüåðà (áàðüåð 1) áèîòû ñëèâàþòñÿ â îäíó. Àíàëîãè÷íî ðàçâèâàþòñÿ ñîáûòèÿ ïî-
ñëå ïðîíèêíîâåíèÿ áèîòû ÷åðåç îáû÷íî íåïðîíèöàåìûé äëÿ íå¸ áàðüåð (áàðüåð 3). Âûäà-
þùèéñÿ àìåðèêàíñêèé ýâîëþöèîíèñò Ýðíñò Ìàéð (1905–2005) âîîáùå îòðèöàë âîçìîæ-
íîñòü ñèìïàòðè÷åñêîãî (áåç èçîëÿöèè) âèäîîáðàçîâàíèÿ çà èñêëþ÷åíèåì îñîáûõ ñëó÷àåâ,
âðîäå ïîëèïëîèäíîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ. Ïîñêîëüêó íà åãî òðóäàõ (â ðóññêîì ïåðåâîäå
îïóáëèêîâàíû: Ìàéð, 1947, 1968, 1971, 1974) âûðîñëî íå îäíî ïîêîëåíèå áèîëîãîâ êàê çà
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Òàáëèöà 4.2. Òåìïû ýâîëþöèè èëè àäàïòàöèè. Ïî Ãëàçîâñêîìó (2004).

Óðîâåíü Âðåìÿ
Ñåìåéñòâî 1×106 ëåò
Ðîä n×105 ëåò
Âèä n×104 ëåò
Ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ â ïîïóëÿöèè n×102 ëåò
Ôóíêöèîíàëüíûå èçìåíåíèÿ â ïîïóëÿöèè n×10 ëåò
Èíäèâèäóàëüíàÿ àäàïòàöèÿ ìèíóòû – ãîäû

«×åì âûøå òàêñîíîìè÷åñêèé
ðàíã, òåì áîëåå äëèòåëüíûé ïðîìåæó-
òîê òðåáóåòñÿ äëÿ åãî ïîÿâëåíèÿ»
(Çåíêåâè÷, 1971, öèò. ïî 1977: 227).

«Îáîñîáëåíèå òàêñîíîâ ðàçíîãî
ðàíãà... òðåáóåò òåì áîëüøå âðåìåíè,
÷åì âûøå ðàíã òàêñîíà» (Áåëÿåâ,
1977: 211).



ðóáåæîì, òàê è ó íàñ â ñòðàíå (äà è ÿ â òîì ÷èñëå), ïðåäñòàâëåíèå î ãëàâåíñòâóþùåé ðîëè
èçîëÿöèè â âèäîîáðàçîâàíèè ïîëó÷èëî øèðî÷àéøåå ðàñïðîñòðàíåíèå, è åãî ñ÷èòàþò  óæå
îäíîé èç ïðîïèñíûõ èñòèí.

Òåì íå ìåíåå, èçó÷åíèå ðåàëüíûõ ñîáûòèé ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðåäñòàâëåíèå î íåîáõî-
äèìîñòè èçîëÿöèè äëÿ îáðàçîâàíèÿ íîâûõ âèäîâ, áèîò è ýêîñèñòåì îòíþäü íå âñåãäà, à,
âîçìîæíî, è ðåäêî ñîîòâåòñòâóþò äåéñòâèòåëüíîñòè.

Äàæå áåãëûé âçãëÿä íà ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ ïî Çåìëå ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàçëè÷íûå
ðàéîíû íàñåëåíû ðàçíûì íàáîðîì âèäîâ. Íåñîìíåííî, ÷òî îäíè âèäû ïðîèçîøëè îò äðó-
ãèõ, íî ïðè ýòîì ÷àñòî ñîâåðøåííî íåâîçìîæíî ïðåäñòàâèòü ñåáå ôèçè÷åñêèå ïðåãðàäû,
ðàçäåëèâøèå ãèïîòåòè÷åñêèé àðåàë ïðåäêîâîãî âèäà. Îñîáåííî ñëîæíî òàêîå ñäåëàòü â
ñëó÷àå ìîðñêèõ âèäîâ, â îñîáåííîñòè ó÷èòûâàÿ èõ øèðî÷àéøèå âîçìîæíîñòè äëÿ ðàñïðî-
ñòðàíåíèÿ áëàãîäàðÿ äîëãîæèâóùèì ïåëàãè÷åñêèì ëè÷èíêàì, êîòîðûå èìååò ïîäàâëÿþ-
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Ðèñ. 4.10. Ðàñïðîñòðàí¸ííîå ïðåäñòàâëåíèå îá îáðàçîâàíèè âèäîâ è áèîò. Ïî Myers, Giller (1988).
Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå .



ùåå áîëüøèíñòâî âèäîâ áåíòîñà. Òàê, îäíè âèäû
îáðàçîâàëèñü â âûñîêèõ øèðîòàõ, ïîñëå ïðîèçî-
øåäøåãî â îëèãîöåíå – ìèîöåíå óâåëè÷åíèÿ òåìïå-
ðàòóðíîãî ãðàäèåíòà ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñîì:
â êîíöå ïàëåîöåíà ïîâåðõíîñòíàÿ òåìïåðàòóðà âî-
äû â Àíòàðêòèêå äîñòèãàëà 18°Ñ. Äðóãèå âèäû
ñôîðìèðîâàëèñü â ïðèýêâàòîðèàëüíûõ ðàéîíàõ,
ïîñëå ïðîèçîøåäøåãî â òî æå âðåìÿ ïîâûøåíèÿ
òåìïåðàòóðû âûøå ýêîëîãè÷åñêîé àìïëèòóäû ñó-
ùåñòâîâàâøèõ ðàíåå â ýòèõ ìåñòàõ ýêîñèñòåì. Òðå-
òüè âèäû õàðàêòåðíû äëÿ áîëüøèõ ãëóáèí Ìèðîâî-
ãî îêåàíà. Íè â îäíîì èç äàííûõ ïðèìåðîâ (à ÷èñ-
ëî èõ ìîæíî çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èòü: òàêîâû è óëü-
òðààáèññàëüíûå æåëîáà ïîñðåäè àáèññàëüíûõ ðàâ-
íèí, è ãëóáîêîâîäíûå êîòëîâèíû ïîñðåäè øåëüôà —
Ëåäîâèòûé îêåàí, ßïîíñêîå ìîðå, è íåêîòîðûå êðóï-
íûå îç¸ðà —Áàéêàë, Íüÿñà è ò. ï.) íå âîçíèêàëà
ïðåãðàäà. Àðåàë íîâûõ âèäîâ âñåãäà îñòàâàëñÿ ñâÿ-
çàííûì ñ àðåàëîì ïðåäêîâûõ. Èõ àðåàëû â íåêîòî-
ðûõ ñëó÷àÿõ ãðàíè÷èëè íà ïðîòÿæåíèè òûñÿ÷ êèëî-
ìåòðîâ! È, åñëè â îòíîøåíèè òðîïè÷åñêèõ ëåñîâ
èìåþòñÿ äàííûå î òîì, ÷òî â íåêîòîðûå ïåðèîäû èõ
ïëîùàäü ðåçêî ñîêðàùàëàñü è ñïëîøíûå ìàññèâû
ðàñïàäàëèñü íà îòäåëüíûå ÷àñòè, òî ñîâðåìåííàÿ
ôðàãìåíòàöèÿ áîðåàëüíûõ ðàéîíîâ ìîðÿ áëèçêà ê
ìàêñèìàëüíîé çà âñ¸ âðåìÿ èõ ñóùåñòâîâàíèÿ.
Ïðåäñòàâèòü  æå áàðüåð, îòäåëÿþùèé ìàëûå ãëóáèíû îò áîëüøèõ, óëüòðààáèññàëüíûå æå-
ëîáà îò àáèññàëüíûõ ðàâíèí, âåðøèíû ãîð îò èõ ïîäíîæèé, íå ñòîèò è ïûòàòüñÿ.

Èçó÷åíèå ãåîëîãè÷åñêîé èñòîðèè ïîêàçûâàåò, ÷òî ãåíåçèñ ïóò¸ì èçîëÿöèè, õîòÿ è
èìååò ìåñòî, íî âñòðå÷àåòñÿ ðåäêî. Îáðàçîâàíèå âèäîâ â ðåçóëüòàòå âîçíèêíîâåíèÿ áàðü-
åðîâ, ðàçäåëÿþùèõ èñõîäíóþ ïîïóëÿöèþ íà äâå ðàçíûå — ñïîñîá ãîðàçäî ìåíåå ðàñïðî-
ñòðàí¸ííûé, ÷åì ýòî ïðèíÿòî ñ÷èòàòü. Îí ïðîñòî óäîáåí ñ ïåäàãîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ
äëÿ îáúÿñíåíèÿ ýâîëþöèè è âèäîîáðàçîâàíèÿ. Â äåéñòâèòåëüíîñòè ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçîëÿ-
öèÿ íå òîëüêî íå ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìîé äëÿ ýâîëþöèè, íî äàæå íå ñòèìóëèðóåò å¸.

Êîíå÷íî, îáîñîáëåíèå ìîæåò ïðèâîäèòü ê ïîñòåïåííîé äèâåðãåíöèè ðàçäåë¸ííûõ
÷àñòåé ðàíåå åäèíîé ýêîñèñòåìû è âîçíèêíîâåíèþ èç íå¸ äî÷åðíèõ. Ïðè ýòîì èç îäíîãî
ïðåäêîâîãî âèäà ïðîèçîéäóò äâà, ïî îäíîìó â êàæäîé èç òàêèõ ÷àñòåé. Ïðèìåð òîìó ìû
èìååì â ïðåâðàùåíèè èçíà÷àëüíî åäèíîé áèîòû ìîðÿ Òåòèñ, ðàñïàâøåéñÿ íà ðÿä òåïëî-
âîäíûõ áèîò. Äðóãîé õîðîøî äîêóìåíòèðîâàííûé ïðèìåð — ñðàâíèòåëüíî íåäàâíåå ðàç-
äåëåíèå åäèíîé òðîïè÷åñêîé ìîðñêîé öåíòðàëüíîàìåðèêàíñêîé áèîòû ïîñëå îáðàçîâàíèÿ
Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà ïðèìåðíî 3,5 ìëí. ëåò íàçàä. Â äàííîì ñëó÷àå ïî ðàçíûå ñòîðîíû
ïåðåøåéêà ñôîðìèðîâàëèñü íåîäèíàêîâûå ýêîñèñòåìû è âèäû, èõ îáðàçóþùèå.

Íî äàæå â òàêèõ, êàçàëîñü áû, õðåñòîìàòèéíûõ ïðèìåðàõ âèäîîáðàçîâàíèÿ â ðåçóëü-
òàòå ãåîãðàôè÷åñêîé èçîëÿöèè ïðè äåòàëüíîì àíàëèçå îêàçûâàåòñÿ íå âñ¸ òàê î÷åâèäíî.
Ïðåæäå âñåãî, íåò îñíîâàíèé ñ÷èòàòü, ÷òî âñå ðàçëè÷èÿ îáóñëîâëåíû òîëüêî è èñêëþ÷è-
òåëüíî ñàìèì ôàêòîì èçîëÿöèè. Êàæäàÿ èç ñòàâøèõ îáîñîáëåííûìè ÷àñòåé èìååò ñâîþ
äàëüíåéøóþ èñòîðèþ. Â íèõ íåçàâèñèìî ìåíÿëèñü êëèìàò è ñòðóêòóðà áèîòîïà. Ïîñëå
ðàçäåëåíèÿ Ïàíàìñêèì ïåðåøåéêîì ÷àñòè ðàíåå åäèíîé áèîòû âçàèìîäåéñòâîâàëè ñ ðàç-
íûìè áèîòàìè. Ðàñïðîñòðàí¸ííîñòü ðàçëè÷íûõ ñî÷åòàíèé àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé â èçîëè-
ðîâàííûõ áèîòîïàõ ìîæåò îòëè÷àòüñÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê èçìåíåíèþ ïëîùàäè, êîòîðóþ
äîëæíû çàíÿòü ðàçíûå ñîîáùåñòâà. Ñëåäñòâèåì ÷åãî ÿâëÿåòñÿ ñîêðàùåíèå ðàçíîîáðàçèÿ
îäíèõ è ðîñò ðàçíîîáðàçèÿ äðóãèõ. Ýòè è äðóãèå ïðè÷èíû íå ìîãëè íå ïîâëèÿòü íà èõ ñî-
âðåìåííûé îáëèê è òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ â ÷àñòíîñòè. Òàê, õîòÿ âèäîâîé ñîñòàâ ìíî-
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«Íàëè÷èå ôèçè÷åñêèõ ïðåãðàä,
õîòü â êàêîé-òî ìåðå îãðàíè÷èâàþùèõ
îáìåí áèîòîé ìåæäó òåððèòîðèÿìè ñî
ñïåöèôè÷åñêèìè óñëîâèÿìè æèçíè,
ñòàíîâèòñÿ îáÿçàòåëüíûì óñëîâèåì
ôîðìèðîâàíèÿ ðåãèîíàëüíîé ôëîðû è
ôàóíû» (Ìîðäêîâè÷, 2005: 138).

«Close relatives (sister species) have
initially vicariant ranges, sympatry is
secondary, resulting from later disper-
sal» (Banarescu, 1992: 823). Ý. Ìàéð
íàïèñàë ïðåäèñëîâèå ê ýòîé ìîíîãðà-
ôèè.

«Äëÿ îáðàçîâàíèÿ ýíäåìè÷íûõ
âèäîâ òðåáóåòñÿ íå òîëüêî ãåîãðàôè-
÷åñêàÿ èçîëÿöèÿ, íî è ïðîäîëæèòåëü-
íîå âðåìÿ» (Àáäóðàõìàíîâ è äð.,
2001: 355).

«Îïèøèòå ïðîöåññ âèäîîáðàçîâà-
íèÿ ó âèäîâ ñ îáëèãàòíûì áåñïîëûì
ðàçìíîæåíèåì» (Âîïðîñ ýêçàìåíàòî-
ðà «íà çàñûïêó»).
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ãèõ òàêñîíîâ ïî îáå ñòîðîíû Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà âåñüìà ñõîäåí, ôàóíû ðèôîîáðàçóþ-
ùèõ ìåëêîâîäíûõ êîðàëëîâ Âîñòî÷íîé Ïàöèôèêè è Êàðèáñêîãî áàññåéíà ñîâåðøåííî ðàç-
ëè÷íû (ñì. Ãëàâó 3 è ðèñ. 3.60). Ôàóíà êîðàëëîâ Âîñòî÷íîé Ïàöèôèêè íåñîìíåííî ÿâëÿ-
åòñÿ ïðîèçâîäíîé ôàóíû Çàïàäíîé Ïàöèôèêè, à âîâñå íå êàðèáñêîé, êàê ìîæíî áûëî áû
îæèäàòü, ó÷èòûâàÿ íåäàâíåå âîçíèêíîâåíèå Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò
î òîì, ÷òî ïîñëå îáðàçîâàíèÿ Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà ìåëêîâîäíûå ðèôîîáðàçóþùèå êî-
ðàëëû â Âîñòî÷íîé Ïàöèôèêå âûìåðëè. À âåäü ñ êîðàëëîâûìè ðèôàìè ñâÿçàíî áîëüøîå
÷èñëî âèäîâ äðóãèõ ãðóïï. Ïîýòîìó âûìèðàíèå êîðàëëîâ íåèçáåæíî äîëæíî áûëî ïðèâå-
ñòè ê âûìèðàíèþ âèäîâ è ñóùåñòâåííîìó èçìåíåíèþ è ïåðåñòðîéêå íå òîëüêî ýêîñèñòåì
ñàìèõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ, íî è ðûõëûõ ãðóíòîâ.

À.Ì. Äüÿêîíîâ (1955) óêàçûâàåò íà íàëè÷èå òðîïè÷åñêèõ âèäîâ, îáèòàþùèõ êàê ó
òèõîîêåàíñêîãî ïîáåðåæüÿ Àìåðèêè, òàê è â Èíäî-Ìàëàéñêîì àðõèïåëàãå, íî îòñóòñòâóþ-
ùèõ â Âåñò-Èíäèè. Ñêîðåå âñåãî ïðè÷èíà òàêîãî — ðàññåëåíèå âèäîâ ïîñëå îáðàçîâàíèÿ
Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà.

Ê.Í. Íåñèñ (1985), ñðàâíèâàÿ òðîïè÷åñêèå ôàóíû ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ ïî îáå
ñòîðîíû Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà, îòìå÷àåò, ÷òî ÷èñëî áåíòîñíûõ è îêåàíè÷åñêèõ âèäîâ â
îáîèõ ðàéîíàõ ïðèìåðíî îäèíàêîâî, òîãäà êàê íåêòîáåíòîñíûõ è íåðèòîîêåàíè÷åñêèõ ãî-
ðàçäî ìåíüøå â âîñòî÷íîòèõîîêåàíñêîì ðàéîíå (5 ïðîòèâ 28). Îí îáúÿñíÿåò ýòî ðåçêèì
èíòåíñèôèöèðîâàíèåì è ñëèÿíèåì Ïåðóàíñêîãî è Êàëèôîðíèéñêîãî àïâåëëèíãîâ â ïëåé-
ñòîöåíå, ïðèâåäøèì ê óíè÷òîæåíèþ áèîòîïà òðîïè÷åñêîé íèæíåñóáëèòîðàëüíîé áèîòû
(âíåøíèé øåëüô – âåðõíÿÿ ÷àñòü ñêëîíà, î÷åíü óçêèé â äàííîì ðàéîíå) èç-çà ïîñòîÿííî-
ãî ñíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû è êîíöåíòðàöèè êèñëîðîäà, õàðàêòåðíîãî äëÿ àïâåëëèíãîâ.

Ëóãà ìîðñêèõ òðàâ âåñüìà îáû÷íû â Êàðèáñêîì ðàéîíå, íî îòñóòñòâóþò â òðîïè÷å-
ñêîé âîñòî÷íîé Ïàöèôèêå, êàê è â òðîïè÷åñêîé âîñòî÷íîé Àòëàíòèêå (Phillips, Menez,
1988). Ïîñêîëüêó ìîðñêèå òðàâû èçâåñòíû ñ ìåëà, òî íåò ñîìíåíèé, ÷òî îíè îáèòàëè â ðàé-
îíå Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà äî åãî îáðàçîâàíèÿ è âûìåðëè â òðîïè÷åñêîé âîñòî÷íîé Ïàöè-
ôèêå ëèøü â ñàìîå ïîñëåäíåå âðåìÿ. Ìíîãèå îáèòàòåëè ñîîáùåñòâ ìîðñêèõ òðàâ Êàðèá-
ñêîãî áàññåéíà èìåþò áëèçêèå âèäû ïî äðóãóþ ñòîðîíó Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà, ãäå îíè
îáèòàþò â ñîîáùåñòâàõ ðûõëûõ ãðóíòîâ. Âñ¸ æå ñïîñîáíîñòè âèäîâ ìåíÿòü ñâîþ áèîëî-
ãèþ êîíå÷íû, ïîýòîìó ÷àñòü âèäîâ, íàñåëÿâøèõ ñîîáùåñòâà ìîðñêèõ òðàâ äî îáðàçîâàíèÿ
Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà, âûìåðëè ñ åãî òèõîîêåàíñêîé ñòîðîíû, êàê è ñàìè ýòè òðàâû, à ñî-
õðàíèâøèåñÿ âèäû èçìåíèëèñü.

Íåò â òðîïè÷åñêèõ âîñòî÷íûõ ðàéîíàõ Ïàöèôèêè (êàê è Àòëàíòèêè è Èíäèéñêîãî
îêåàíà) è áðàõèîïîä — òèïà, èçâåñòíîãî ñ ïàëåîçîÿ, ò.å. âðåìåíè, êîãäà åù¸ íå áûëî íå
òîëüêî Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà, íî è ðàçäåëåíèÿ Ìèðîâîãî îêåàíà íà Òèõèé, Àòëàíòè÷åñ-
êèé è Èíäèéñêèé (Çåçèíà, 1973).

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ÷èñëî âûìåðøèõ â Âåñò-Èíäèè ðîäîâ ìîëëþñêîâ áîëüøå, ÷åì â
Âîñòî÷íîé Ïàöèôèêå (Vermeji, 1978), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî è â Âåñò-Èíäèè óñ-
ëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ìîðñêîé áèîòû ïðåòåðïåâàëè çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ. Ôàêò ìàññî-
âîãî âûìèðàíèÿ òðîïè÷åñêîé ôàóíû Çàïàäíîé Àòëàíòèêè â ýòî âðåìÿ ïîêàçàí äëÿ ìîëëþ-
ñêîâ (Stanley, Campbell, 1981).

Èòàê, òàêñîöåíû íåðèòîîêåàíè÷åñêèõ è íåêòîáåíòîñíûõ ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ,
èãëîêîæèõ è áðàõèîïîä è ñîîáùåñòâà ìîðñêèõ òðàâ è êîðàëëîâûõ ðèôîâ (ñîâåðøåííî
ìåæäó ñîáîé íå ñâÿçàííûå) ïîêàçûâàþò, ÷òî ïîñëå âîçíèêíîâåíèÿ Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà
â òðîïèêàõ âîñòî÷íîé ÷àñòè Òèõîãî îêåàíà è çàïàäíîé Àòëàíòèêè ïðîèçîøëè ñóùåñòâåí-
íûå èçìåíåíèÿ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ áåíòîñà íà øåëüôå, ïðèâåäøèå ê êðóïíîìàñøòàá-
íûì âûìèðàíèÿì. È êëèìàòè÷åñêèå êîëåáàíèÿ, è êðóïíîìàñøòàáíûå âûìèðàíèÿ íå ìîã-
ëè íå îêàçàòü âëèÿíèÿ íà ýâîëþöèþ ñîõðàíèâøèõñÿ âèäîâ.

G.J. Vermeji (1978), ñðàâíèâàÿ òðîïè÷åñêèå âîñòî÷íîòèõîîêåàíñêóþ è çàïàäíîàòëàíòè-
÷åñêóþ áèîòû, îáíàðóæèë, ÷òî ñòåïåíü ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàñõîæäåíèÿ ãàñòðîïîä, äåêàïîä

* Åäèíñòâåííîå èñêëþ÷åíèå — Lucinidae. Ýòî ëåãêî îáúÿñíèìî ñ ýêîëîãè÷åñêèõ ïîçèöèé: äëÿ âèäîâ
äàííîãî ñåìåéñòâà õàðàêòåðíà ñïåöèàëèçàöèÿ ê õåìîñèìáèîòðîôèè (ñì. Ãëàâó 2), ò. å. îíè âõîäÿò â
äðóãèå àññîöèàöèè âèäîâ, ìåíüøå ðåàãèðóþùèå íà èçìåíåíèå àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé. 



è ñòîìàòîïîä ïî ðàçíûå ñòîðîíû Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà íèæå ó âèäîâ, íàñåëÿþùèõ ðûõëûå
ãðóíòû ìåëêîâîäèé, íåæåëè ó âèäîâ, íàñåëÿþùèõ êàìåíèñòûå ãðóíòû. Âñå âèäû òðîïè÷åñ-
êèõ àìåðèêàíñêèõ äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ ñ áîëüøèì çèÿíèåì ñçàäè (ò. å. ãëóáîêî çàêà-
ïûâàþùèõñÿ) èìåþò ïàðû áëèçêèõ âèäîâ ïî îáå ñòîðîíû Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà*. Ýòîò è
äðóãèå ðàçîáðàííûå G.J. Vermeji ïðèìåðû ïðèâåëè åãî ê çàêëþ÷åíèþ, ÷òî ñêîðîñòü ðàñõîæ-
äåíèÿ òàêñîíîâ ïîñëå ðàçäåëåíèÿ åäèíîãî àðåàëà âûøå â áîëåå ãåòåðîãåííûõ áèîòîïàõ.

Ïîýòîìó òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçëè÷èå áèîò ïî ðàçíûå ñòîðîíû Ïàíàìñêîãî ïåðåøåé-
êà ëèøü ÷àñòè÷íî ìîæíî îáúÿñíèòü ñàìèì ôàêòîì èõ ãåîãðàôè÷åñêîé èçîëÿöèè. Î÷åâèä-
íî, ÷òî è â äðóãèõ ñëó÷àÿõ ðîëü ãåîãðàôè÷åñêîé èçîëÿöèè òðóäíî îòäåëèòü îò ðîëè ðàç-
ëè÷íîé èñòîðèè ó÷àñòêîâ, ñòàâøèõ èçîëèðîâàííûìè.

Â òî æå âðåìÿ èìåþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû òîãî, ÷òî âèäû îáðàçîâûâàëèñü
áåç èçîëÿöèè.

Ðàññìîòðèì íåêîòîðûå ïðèìåðû ðàéîíîâ, â êîòîðûõ îáðàçîâûâàëèñü ñïåöèôè÷íûå
äëÿ íèõ âèäû (ðèñ. 4.11), à çàòåì ïîïûòàåìñÿ ïîíÿòü, ïî÷åìó â äàííûõ ðàéîíàõ ø¸ë èí-
òåíñèâíûé ïðîöåññ âèäîîáðàçîâàíèÿ, òîãäà êàê â äðóãèõ — íåò.

Äåðåâüÿ â ñåìåéñòâàõ ñ ïðåîáëàäàíèåì òðàâ
Ñåìåéñòâî ñëîæíîöâåòíûå (Compositae, èëè Asteraceae) — îäíî èç êðóïíåéøèõ ñå-

ìåéñòâ ïîêðûòîñåìåííûõ, íàñ÷èòûâàþùåå áîëåå 1000 ðîäîâ è áîëåå 20000 âèäîâ. Âñòðå-
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Ðèñ. 4.12. Ñëîæíîöâåòíûå äåðåâüÿ âåðøèí öåíòðàëüíîàôðèêàíñêèõ ãîð.
1, 2 — îáùèé âèä âåòâÿùåéñÿ è íåâåòâÿùåéñÿ ôîðìû Senecio, 3 — äåðåâî â ðàçðåçå, âèäíû îñíîâàíèÿ ñòàðûõ
ëèñòüåâ, ñîçäàþùèå «øóáó», ïðåäîõðàíÿþùóþ ñòâîë îò çàìîðîçêîâ. Ïî Cox, Moore (2000). Íà êàðòå — öåíò-
ðàëüíîàôðèêàíñêèå ãîðû ñî ñëîæíîöâåòíûìè äåðåâüÿìè ðîäà Senecio.



÷àþòñÿ îíè âåçäå: îò àðêòè÷åñêèõ ïóñòûíü äî òðîïè÷åñêèõ ëåñîâ, îò ìîðñêèõ ïîáåðåæèé
äî àëüïèéñêèõ ñíåãîâ. Áîëüøèíñòâî ñëîæíîöâåòíûõ — òðàâû, ðåæå êóñòàðíèêè, è ëèøü
èíîãäà — äåðåâüÿ. Íåçàâèñèìîå è íåîäíîêðàòíîå îáðàçîâàíèå æèçíåííîé ôîðìû «äåðå-

âî» âîçìîæíî ó ñëîæíîöâåòíûõ, âåðîÿòíî, áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî
ó ìíîãèõ âèäîâ ñòåáåëü ÷àñòè÷íî îäðåâåñíåâàåò, ÷òî õîðîøî
çíàþò òå, êòî ïðîáîâàë ñêîñèòü ëîïóõ (Arctium sp.): åãî ñòâîë
ãîðàçäî ïðî÷íåå ñòâîëà îäíîðàçìåðíîé åëè — ò. å. ñåìåéñòâî
ïðåàäàïòèðîâàíî ê îáðàçîâàíèþ äåðåâüåâ. Íî îáðàçîâàíèå
æèçíåííîé ôîðìû «äåðåâî» ïðîèñõîäèò ëèøü ïðè îòñóòñòâèè
â ýêîñèñòåìå äåðåâüåâ äðóãèõ òàêñîíîâ, äëÿ êîòîðûõ ýòà æèç-
íåííàÿ ôîðìà îáû÷íà. Òàêèå óñëîâèÿ âîçíèêëè íà âåðøèíàõ
öåíòðàëüíîàôðèêàíñêèõ ãîð, âîçðàñò êîòîðûõ íå ïðåâûøàåò 1
ìëí. ëåò (ðèñ. 4.12). Ìåñòíàÿ âåñüìà áîãàòàÿ òðîïè÷åñêàÿ ôëî-
ðà ïî êàêèì-òî ïðè÷èíàì íå ñìîãëà ñîçäàòü äåðåâüÿ, ñïîñîáíûå
âûíîñèòü âðåìåííûå çàìîðîçêè. Äåôèöèò äåðåâüåâ áûë çàïîë-
íåí ñëîæíîöâåòíûìè â ðåçóëüòàòå îáðàçîâàíèÿ âèäîâ ðîäà
Senecio (ê íåìó ïðèíàäëåæàò îáû÷íûå â ñðåäíåé ïîëîñå Ðîñ-
ñèè êðåñòîâíèêè) 11 âèäàìè ïîäðîäà Senecio (Dendrosenecio),
íà íåêîòîðûõ âåðøèíàõ äî òð¸õ ýíäåìè÷íûõ âèäîâ. Ìîëåêó-
ëÿðíûé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî âíåøíåå ñõîäñòâî äåðåâüåâ ðàçíûõ
ãîð êîíâåðãåíòíî. Êàæäûé èç âèäîâ îáðàçîâàëñÿ èç ìåñòíûõ
(Knox, Palmer, 1995), ò. å. ñèìïàòðè÷íî.

Íà îñòðîâå Ñâÿòîé Åëåíû (ìåñòî ññûëêè Íàïîëåîíà),
âîçíèêøåì â ðàííåì òðåòè÷íîì ïåðèîäå, ìåñòíàÿ ôëîðà áûëà
ïî÷òè ïîëíîñòüþ ñàìîáûòíîé è ñâîåîáðàçíîé, äåôèöèò äåðå-
âüåâ áûë çàïîëíåí ñðàçó ïÿòüþ âèäàìè (ðèñ. 4.13) ñëîæíîöâåò-
íûõ. Â ëåñàõ ïðåîáëàäàë Commidendron robustum, áûëî çäåñü è
äåðåâî ðîäà Senecio.

216 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 4.14. Dendrosicyos
socotranus. Ïî Äåíèñî-

âîé (1981). 

Ðèñ. 4.13. Ñëîæíîöâåòíûå äåðåâüÿ î-âà Ñâÿòîé Åëåíû. Ïî Cox, Moore (2000).



Íà Ãàëàïàãîññêèõ îñòðîâàõ ïðåäñòàâèòåëè ýíäåìè÷íîãî ðîäà ñëîæíîöâåòíûõ
Scalrsia — äåðåâüÿ âûñîòîé áîëåå 20 ì ïðè äèàìåòðå ñòâîëà 25–30 ñì.

Íà áëèçëåæàùèõ îñòðîâàõ Õóàí Ôåðíàíäåñ èìååòñÿ öåëûõ òðè äðåâåñíûõ ðîäà
ñëîæíîöâåòíûõ: Robinsonia, Rhetinodendron è Dendroseris, à òàêæå òðè äðåâåñíûõ âèäà ðî-
äà ìàðü Chenopodium (Chenopodiaceae), ê êîòîðîìó ïðèíàäëåæàò îáû÷íûå â ñðåäíåé ïî-
ëîñå îãîðîäíûå ñîðíÿêè.

Íà î. Ñîêîòðà, ðàñïîëîæåííîì â Àäåíñêîì çàëèâå, äåôèöèò äåðåâüåâ çàïîëíåí îãó-
ðå÷íûì äåðåâîì Dendrosicyos socotranus — ïðåäñòàâèòåëåì ñåìåéñòâà òûêâåííûõ, áëèç-
êèì ê äûíå (ðèñ. 4.14).

E.C. Pielou ñ÷èòàåò òàêèå äåðåâüÿ «æèâûìè èñêîïàåìûìè» «ïî÷òè íåñîìíåííî ñòàð-
øå, ÷åì îñòðîâà, êîòîðûìè íûíå îãðàíè÷åí èõ àðåàë» (Pielou, 1979: 200). Èç òåêñòà íåÿñ-
íî, íà ÷¸ì îñíîâàíî òàêîå óòâåðæäåíèå. Âîçìîæíî íà òîì, ÷òî îíà ïðîñòî ñ÷èòàåò æèçíåí-
íóþ ôîðìó «äåðåâî» äðåâíåå æèçíåííîé ôîðìû «òðàâà» (ìíåíèå øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸í-
íîå), íî íåñîìíåííî, ÷òî â äàííîì ñëó÷àå ýòî íå òàê. Àðåàë äàííûõ âèäîâ îãðàíè÷åí îñ-
òðîâàìè íå «íûíå», à íàîáîðîò, èç ïðèâåä¸ííûõ ïðèìåðîâ ÿñíî, ÷òî æèçíåííàÿ ôîðìà
«äåðåâî» îáðàçóåòñÿ èç ìåñòíûõ âèäîâ êàæäûé ðàç, êîãäà ýêîñèñòåìà â íåé èñïûòûâàåò
äåôèöèò.

Êàïñêàÿ ôëîðà
Ïîæàëóé, îäèí èç íàèáîëåå ÿðêèõ ïðèìåðîâ ýíäåìèçìà òàêñîíîâ ðàçíîãî ðàíãà,

âïëîòü äî î÷åíü âûñîêîãî, äà¸ò Êàïñêàÿ ôëîðà þãà Àôðèêè. Â ýòîé ôëîðå òîëüêî ïîêðû-
òîñåìåííûå ïðåäñòàâëåíû 6 ýíäåìè÷íûìè ñåìåéñòâàìè. 19,5% îáèòàþùèõ òàì ðîäîâ —
ýíäåìû. Íåîáû÷àéíî âûñîêî è âèäîâîå áîãàòñòâî ôëîðû — 8500 âèäîâ, èç êîòîðûõ
90% — ýíäåìû (Dyer, 1975; Goldbaltt, 1978). Äî íåäàâíåãî âðåìåíè òàêîå ñ÷èòàëè äîñòà-
òî÷íûì äëÿ âûäåëåíèÿ å¸ â îòäåëüíîå öàðñòâî (Àë¸õèí, 1944; Àë¸õèí è äð., 1961; Âàëü-
òåð, 1968; Òàõòàäæÿí, 1970 è ìí. äð.). Îäíàêî íîâûå äàííûå ïî áèîãåîãðàôèè è ýêîëîãèè
çàñòàâëÿþò èíà÷å âçãëÿíóòü íà ýòîò ôåíîìåí. Ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì, ïðåäñòàâëåíèÿì,
êàïñêàÿ ôëîðà ñôîðìèðîâàëàñü â óñëîâèÿõ ñðåäèçåìíîìîðñêîãî êëèìàòà (ñóõîå ò¸ïëîå ëå-
òî è âëàæíàÿ õîëîäíàÿ çèìà). Äðóãèìè òàêèìè æå ðåãèîíàìè ÿâëÿþòñÿ ñàìî Ñðåäèçåìíî-
ìîðüå (çäåñü ñïåöèôè÷åñêèå ñîîáùåñòâà èìåþò ìåñòíûå íàçâàíèÿ: ìàêâèñ, ìàêè, ìà÷÷èÿ,
ãàððèãà, ôðèãàíà, øèáëÿê), Êàëèôîðíèÿ (÷àïïàðàëü), ïîáåðåæüå ×èëè (ìàòòîðàëü), þãî-
çàïàä Àâñòðàëèè (ìàëëè-ñêðýá) (ðèñ. 4.15). Â ñàìîé Þæíîé Àôðèêå ñîîáùåñòâà ïîëó÷è-
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Ðèñ. 4.15. Îáëàñòè ñðåäèçåìíîìîðñêîãî êëèìàòà.
1 — ñðåäèçåìíîìîðñêèé òèï êëèìàòà; 2 — àðèäíûå îáëàñòè, ïðåèìóùåñòâåííî ñ çèìíèìè äîæäÿìè. Ïî
Ã. Âàëüòåð (1968).



ëè íàçâàíèå ôèíáîø. Âìåñòå äàííûå ïÿòü ðåãèîíîâ çàíèìàþò ìåíåå 5% ïîâåðõíîñòè ñó-
øè, íî èõ ôëîðà âêëþ÷àåò 48250 âèäîâ ïîêðûòîñåìåííûõ (20% çåìíîé ôëîðû)*. Êîíå÷-
íî, äî íåêîòîðîé ñòåïåíè, — ýòî àðòåôàêò òîãî, ÷òî áëàãîäàðÿ ïðåêðàñíîìó êëèìàòó èìåí-
íî çäåñü ðàçìåùàþòñÿ ìíîãèå íàó÷íî-èññëåäîâàòåëüñêèå îðãàíèçàöèè: îïèñàíà äîñòîâåð-
íàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó ÷èñëîì âèäîâ, èçâåñòíûõ ëèøü ïî ãåðáàðíûì îáðàçöàì, îò ðàññòî-
ÿíèÿ äî áëèæàéøåãî ìóçåÿ ñ ãåðáàðèåì (Wohlgemuth, 1993). Íî ýòî òîëüêî äî íåêîòîðîé
ñòåïåíè îáúÿñíÿåò íàáëþäàåìûé ôåíîìåí. Îñíîâíóþ ïðè÷èíó ñòîëü âûñîêîãî âèäîâîãî
áîãàòñòâà ñëåäóåò èñêàòü â óñëîâèÿõ ñóùåñòâîâàíèÿ ýêîñèñòåì äàííûõ ðàéîíîâ è â ïðî-
öåññàõ èõ ôîðìèðîâàíèÿ.

Â îëèãîöåíå âñå ýòè ðåãèîíû áûëè ïîêðûòû âëàæíûìè ñóáòðîïè÷åñêèìè ëåñàìè. Â
ìèîöåíå èõ êëèìàò èçìåíèëñÿ ñ âëàæíîãî ñóáòðîïè÷åñêîãî íà ñðåäèçåìíîìîðñêèé. Â ïåð-
âóþ î÷åðåäü òàêîå ïðèâåëî ê ñóùåñòâåííîìó óìåíüøåíèþ ñóììàðíîãî êîëè÷åñòâà îñàä-
êîâ è èõ ïåðåðàñïðåäåëåíèþ â òå÷åíèå ãîäà. Ñòàðûå ýêîñèñòåìû íå ìîãëè ñóùåñòâîâàòü â
íîâûõ óñëîâèÿõ, ïîýòîìó âîçíèêëè ñîâåðøåííî íîâûå, ñïîñîáíûå ñóùåñòâîâàòü â óñëî-
âèÿõ äåôèöèòà âëàãè â íàèáîëåå æàðêèé ïåðèîä ãîäà. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ýêîñèñòåìû ðàé-
îíîâ ñî ñðåäèçåìíîìîðñêèì êëèìàòîì îáðàçîâàíû æåñòêîëèñòíîé, â çíà÷èòåëüíîé ñòåïå-
íè êñåðîôèëüíîé êóñòàðíèêîâîé ðàñòèòåëüíîñòüþ ñ áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ñóêêóëåíòîâ.
Ýòè ÷åðòû âûðàæåíû â íåîäèíàêîâîé ñòåïåíè â ðàçíûõ ìåñòàõ: â Àâñòðàëèè è Ñðåäèçåì-
íîìîðüå âåëèêà ðîëü äåðåâüåâ, â Þæíîé Àôðèêå ìíîãî ñóêêóëåíòîâ è ò. ä. Êðîìå ñõîäñò-
âà êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèé è ïîâûøåííîãî âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ äàííûå ñîîáùåñòâà
îáúåäèíÿåò òî, ÷òî äëÿ íèõ õàðàêòåðíû ÷àñòûå ïîæàðû. Ïîýòîìó ðàñòåíèÿ ýòèõ ôëîð èìå-
þò ñïåöèàëüíûå àäàïòàöèè ê ïîæàðàì è, äî íåêîòîðîé ñòåïåíè, èõ ïðîâîöèðóþò (ñðåäè
íèõ óâåëè÷åíà äîëÿ âèäîâ, èìåþùèõ ïîâûøåííîå ñîäåðæàíèå ëåãêî âîñïëàìåíÿþùèõñÿ
ñîåäèíåíèé òèïà ýôèðíûõ ìàñåë) (Æåðèõèí, 1995). Î÷åâèäíî, ÷òî îáðàçîâàíèå òàêèõ ýêî-
ñèñòåì èç âëàæíûõ ñóáòðîïè÷åñêèõ ëåñîâ ïîòðåáîâàëî ðåçêèõ ïåðåñòðîåê, â ðåçóëüòàòå
êîòîðûõ ñôîðìèðîâàëèñü ñîâåðøåííî íîâûå ñîîáùåñòâà ñ ñèëüíî îòëè÷àþùèìñÿ íàáî-
ðîì íèø. Â Åâðîïå, Àìåðèêå è Àâñòðàëèè íîâîîáðàçóþùèåñÿ ýêîñèñòåìû ãðàíè÷èëè ñ
ðàéîíàìè (íàïðèìåð, ãîðíûìè), ãäå îáèòàëî ìíîãî âèäîâ, ïðåàäàïòèðîâàííûõ ê íîâûì
óñëîâèÿì. Ýòè âèäû ïîñëóæèëè îñíîâîé ôîðìèðîâàâøèõñÿ ýêîñèñòåì, ÷òî ïðèâåëî ê çíà-
÷èòåëüíîìó ñõîäñòâó èõ ôëîð ñ ñîñåäíèìè. Êàïñêàÿ æå ôëîðà áûëà âûíóæäåíà îáðàçîâû-
âàòüñÿ çàíîâî. Ñâîåîáðàçíàÿ ÷àñòü áèîòû áûëà îáðàçîâàíà ëèøü íåìíîãèìè èñõîäíûìè
ôîðìàìè, ÷òî ïðèâåëî ê ñîçäàíèþ áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ýíäåìè÷íûõ âèäîâ è ðîäîâ, îòíî-
ñÿùèõñÿ ê íåìíîãèì ñåìåéñòâàì, òîãäà êàê îñòàëüíàÿ áèîòà ñðàâíèòåëüíî ìàëî îòëè÷àåò-
ñÿ îò ñîñåäíèõ. Òàê, çîîëîãè íèêîãäà íå ïðèäàâàëè êàïñêîìó ðåãèîíó ðàíãà âûøå ïîäîá-
ëàñòè, õîòÿ îáðàçîâàíèå ñïåöèôè÷åñêèõ ýêîñèñòåì ïðèâåëî ê îáðàçîâàíèþ ýíäåìîâ è ñðå-
äè æèâîòíûõ: ýíäåìè÷íûå ðîäû åñòü ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ (çåìëÿíîé âîëê Proteles), íî îñî-
áåííî ìíîãî èõ ñðåäè íàñåêîìûõ (æóæåëèöà Axinidium, áîëüøèíñòâî ðîäîâ òðèáû æóæå-

218 Æèçíü íà äíå

«Ñâîåîáðàçèå ôëîðû Êàïñêîé ïðîâèíöèè îáóñëîâëåíî ðàñïðîñòðàíåíèåì ñëåäóþùèõ ñåìåéñòâ è
òàêñîíîâ, âñòðå÷àþùèõñÿ òîëüêî íà ïîëóîñòðîâå Êåéï èëè èìåþùèõ çäåñü ñâîé îñíîâíîé àðåàë.

Ñåìåéñòâà: Proteaceae, Restionaceae, Penaeaceae, Bruniaceae, Geissolomaceae, Stilbaceae, Retzia-
ceae, Grubbiaceae.

Òðèáû: Diosmeae ñðåäè Rutaceae.
Ðîäû: Erica (ïî÷òè 600 âèäîâ), Cliffortia (ðîçîöâåòíûå, ñî 108 âèäàìè), Muraltia (èñòîäîâûå, 115

âèäîâ), Metalasia è Stoebe (ñëîæíîöâåòíûå), Roridula (2 âèäà, ñåìåéñòâî Byblidaceae, ê êîòîðîìó îò-
íîñÿòñÿ åùå òîëüêî 2 àâñòðàëèéñêèõ âèäà Byblis). Âñå ïðîòåéíûå, ïîìèìî âèäà Brabejum stellatifo-
lium, îòíîñÿòñÿ ê ïîäñåìåéñòâó Persoonioideae. Ñåìåéñòâî áîãàòî ïðåäñòàâëåíî è â Àâñòðàëèè, íî
äðóãèìè ðîäàìè. Â Àôðèêå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí ñàìûé ïðèìèòèâíûé ðîä Faurea. Èç 100 âèäîâ
Protea òîëüêî íåìíîãèå âñòðå÷àþòñÿ çà ïðåäåëàìè Êàïñêîé ïðîâèíöèè.

Èç ñåìåéñòâà Restionaceae îäèí òîëüêî ðîä Restio ïðåäñòàâëåí â Þæíîé Àôðèêå 117 âèäàìè (1 íà
Ìàäàãàñêàðå, 27 â Àâñòðàëèè)» (Âàëüòåð, 1968, öèò. ïî: 1972: 157).

* ×òî ãîðàçäî ìåíüøå ðàçíîîáðàçèÿ òðîïè÷åñêîãî äîæäåâîãî ëåñà, êîòîðûé ïîêðûâàåò íûíå òîëüêî
3% ïîâåðõíîñòè Çåìëè, íî òàì âñ¸ åù¸ æèâ¸ò áîëåå ïîëîâèíû âèäîâ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé Çåìëè.



2194. Ñèíýêîëîãèÿ

ëèö Creoidosterini, ìíîãèå ÷åðíîòåëêè, äîëãîíîñèêè è äð.) (Êðûæàíîâñêèé, 1976, 2002).
Âåñüìà ñïåöèôè÷íà è ïðåñíîâîäíàÿ áèîòà ðåãèîíà, â êîòîðîé åñòü äàæå ýíäåìè÷íûå ñå-
ìåéñòâà (Banarescu, 1992). Áîëåå òîãî, äàæå ñðåäè ïîêðûòîñåìåííûõ â ãðóïïàõ, íåäàâøèõ
âñïûøêè ýíäåìèçìà, îòëè÷èå êàïñêîé ôëîðû îò ñîñåäíèõ âåñüìà íåâåëèêî. Ýòî ïîêàçàëî,
íàïðèìåð, ñðàâíåíèå ëèëåéíûõ ðàçíûõ ðàéîíîâ Çåìëè (ðèñ. 4.16).

Ïîìèìî ïðî÷åãî, èç âûøåñêàçàííîãî ñëåäóåò, ÷òî íåò âåñêèõ áèîëîãè÷åñêèõ ïðè÷èí
ðàññìàòðèâàòü Êàïñêóþ ôëîðó êàê ñàìîñòîÿòåëüíîå öàðñòâî. Îíà ëèøü èíòåðåñíàÿ ïðî-
âèíöèÿ. Ñàìîñòîÿòåëüíûì öàðñòâîì êàïñêèé ðåãèîí ìîæíî ñ÷èòàòü òîëüêî ïðè ÷èñòî ôîð-
ìàëüíîì ïîäõîäå, êîòîðûé îïèðàåòñÿ íà àðèôìåòè÷åñêèé ïîäñ÷¸ò ýíäåìè÷íûõ òàêñîíîâ è
èãíîðèðóåò áèîëîãè÷åñêèé ñìûñë âûäåëÿåìûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ. Ñòðåìëåíèå
ïðèäàòü áèîëîãè÷åñêîå ñîäåðæàíèå áèîãåîãðàôè÷åñêèì âûäåëàì è èõ ðàíãó ïîëó÷àåò â
ïîñëåäíåå âðåìÿ âñ¸ áîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå. Â ÷àñòíîñòè, ïîíèçèòü ðàíã Êàïñêîãî ôè-
òîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà äî ïðîâèíöèè ïðåäëàãàþò óæå ìíîãèå (Cowiling et al., 1996;
Ðàçóìîâñêèé, 1999; Cox, Moore, 2000).

Ïàðàòåòèñ
Äëÿ Êàñïèéñêîé è Àðàëüñêîé áèîò è áèîò ðàñïðåñí¸ííûõ ðàéîíîâ Àçîâî-×åðíîìîð-

ñêîãî áàññåéíà (è íåêîòîðûõ ïðåñíûõ è ñîëîíîâàòûõ âîäî¸ìîâ Åâðîïû è Ñåâåðíîé Àôðè-
êè) õàðàêòåðåí âûñîêèé ýíäåìèçì. Äàííûå áèîòû — îñòàòêè áèîòû Ïàðàòåòèñà (ñì. Ãëà-
âó 1). 

Ñîâðåìåííîå íàñåëåíèå ýòîãî ðàéîíà îáðàçóåò
òðè áèîòû, îïèñàííûå â Ãëàâå 1: ïðåñíîâîäíóþ, ñî-
ëîíîâàòîâîäíóþ è «ìîðñêóþ». Ïðåñíîâîäíàÿ áèîòà
ñèëüíî îáîãàòèëà ôàóíó ðåê áàññåéíà â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü Âîëãè, à òàêæå ðåê Àçîâî-×åðíîìîðñêîãî áàñ-
ñåéíà: Dreissena, Ampharetidae, Corophiidae è äð.
Ñîëîíîâàòîâîäíàÿ áèîòà íàñåëÿåò Ñåâåðíûé Êàñïèé
è ñóùåñòâóåò â âèäå ðåôóãèóìîâ â óñòüÿõ ðåê Àçîâî-
×åðíîìîðñêîãî áàññåéíà, îòäåëüíûå ïðåäñòàâèòåëè
îáèòàþò â ðåôóãèóìàõ â äðóãèõ ñîëîíîâàòîâîäíûõ
âîäî¸ìàõ îò Ìàðîêêî äî Áàëòèéñêîãî ìîðÿ. «Ìîð-
ñêàÿ» ôàóíà âìåñòå ñ íåñêîëüêèìè íåäàâíèìè ñðåä-

«Ïî ìíåíèþ Ê.À. Êèñåëåâè÷à
(1923), ìíîãî÷èñëåííûå âèäû è ïîä-
âèäû êàñïèéñêèõ ñåëüäåé ïðîèçîø-
ëè îò îäíîãî âèäà, à G.O. Sars (1927)
è À.Í. Äåðæàâèí (1951) ïðèøëè ê
âûâîäó, ÷òî âñå êàñïèéñêèå Cuma-
cea (òîëüêî â Êàñïèè 7 ðîäîâ è 17
âèäîâ — ÈÆ) ïðîèçîøëè îò îäíîé
ïðàðîäèòåëüñêîé ôîðìû» (Êàðïèí-
ñêèé, 2002: 36). Ïî ìîåìó ìíåíèþ
âñå êàñïèéñêèå ïîëèõåòû-Amphare-
tidae ïðîèçîøëè îò îäíîãî âèäà.
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Ðèñ. 4.16. Ñõîäñòâî Liliiflorae ðàçíûõ
ðåãèîíîâ.

1 — ñåâåð Ãîëàðêòèêè; 2 — Ñðåäèçåìíîìî-
ðüå; 3 — Ñðåäíèé Âîñòîê è Öåíòðàëüíàÿ
Àçèÿ; 4 — Ñàõàðî-àðàáñêèé ðåãèîí; 5 —
Íàìèáè-Êàðó; 6 — ìûñ Äîáðîé Íàäåæäû;
7 — ïðèñàõàðñêèé ðåãèîí, âîñòîê è þã
Öåíòðàëüíîé Àôðèêè (ïðåèìóùåñòâåííî
áåçëåñíûå ëàíäøàôòû); 8 — òðîïè÷åñêèé
äîæäåâîé ëåñ Çàïàäíîé Àôðèêè; 9 — Ìà-
äàãàñêàð; 10 — Èíäèÿ; 11 — âîñòî÷íûé Êè-
òàé; 12 — Þãî-Âîñòî÷íàÿ Àçèÿ; 13 — Ìà-
ëàéçèÿ; 14 — Ïàïóà (Íîâàÿ Ãâèíåÿ); 15 —
Ñåâåðíàÿ è Öåíòðàëüíàÿ Àâñòðàëèÿ; 16 —
þãî-çàïàä Àâñòðàëèè; 17 — Öåíòðàëüíàÿ
Àâñòðàëèÿ; 19 — Ñêàëèñòûå ãîðû; 20 —
âîñòîê Ñåâåðíîé Àìåðèêè; 21 — þãî-çàïàä
Ñåâåðíîé Àìåðèêè; 22 — Öåíòðàëüíàÿ
Àìåðèêà; 23 — âîñòîê Áðàçèëèè; 24 — àð-
ãåíòèíñêàÿ ïàìïà; 25 — Àìàçîíèÿ; 26 —
Ãâèàíñêîå íàãîðüå íà ñåâåðå Þæíîé Àìå-
ðèêè; 28 — Ïàòàãîíèÿ. Ïî îñÿì çíà÷åíèÿ,
ïîëó÷åííûå ìåòîäîì ìíîãîìåðíîãî øêàëè-
ðîâàíèÿ. Ïî Conran (1995).
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1 2 3

Ðèñ. 4.17. Ñõåìà ôèëîãåíèè è ñòðàòèãðàôè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ îñíîâíûõ ñåìåéñòâ è ðîäîâ
äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ, äàâøèõ âñïûøêè âèäîîáðàçîâàíèÿ â áàññåéíàõ Âîñòî÷íîãî Ïàðàòåòèñà

Ïî Ë.À. Íåâåññêîé è äð. (2006).
1 — èñõîäíûé ìîðñêîé ðîä; 2 — ïîÿâëåíèå ýíäåìè÷íûõ âèäîâ; 3 — ïîÿâëåíèå ýíäåìè÷íûõ ðîäîâ.



èçåìíîìîðñêèìè âñåëåíöàìè (Cerastoderma, My-
tilaster, Abra, Nereis è äð.) îáðàçîâàëà «ìîðñêóþ» ýêî-
ñèñòåìó Ñðåäíåãî è Þæíîãî Êàñïèÿ è Àðàëà.

Ë.À. Íåâåññêàÿ ñ ñîàâò. (2006) ïðîàíàëèçèðîâà-
ëè ðàçâèòèå ôàóí ìîëëþñêîâ â Ïàðàòåòèñå ñ ðàííåãî
îëèãîöåíà äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè (çà ïîñëåäíèå 35
ìëí. ëåò) (ðèñ. 4.17). Êàæäûé ðàç ïðè ïîâûøåíèè ñî-
ë¸íîñòè (÷òî âñåãäà áûëî ñâÿçàíî ñ óñòàíîâëåíèåì
ñâÿçè ñ îêåàíîì) áèîòà Ïàðàòåòèñà ñòàíîâèëàñü ñõîä-
íîé ñ áèîòîé ðàéîíîâ, ñ êîòîðûìè óñòàíàâëèâàëàñü
ñâÿçü. Ïðè ñíèæåíèè ñîë¸íîñòè, âûçâàííîé ÷àñòè÷-
íîé èëè ïîëíîé èçîëÿöèåé, ïðîèñõîäèëà âñïûøêà âè-
äîîáðàçîâàíèÿ. Çà àíàëèçèðóåìûé ïåðèîä çàðåãèñò-
ðèðîâàíî 7 òàêèõ âñïûøåê, â êàæäîé èç êîòîðûõ çà
êîðîòêèé ïåðèîä âðåìåíè âîçíèêàëî áîëüøîå ÷èñëî
âèäîâ (äåñÿòêè è ñîòíè) è ðîäîâ (äåñÿòêè). Ñðåäè
äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ ýòî îñîáåííî áûëî õàðàê-
òåðíî äëÿ Limnocardiinae, êóäà îòíîñèòñÿ è Cerasto-
derma — èñõîäíûé äëÿ ïîäñåìåéñòâà ðîä. Òîëüêî â
äàííîì ïîäñåìåéñòâå çà ïðîàíàëèçèðîâàííûé ïåðèîä
îáðàçîâàëîñü áîëåå 700 âèäîâ 68 ðîäîâ. Âèäîîáðàçî-
âàíèå âî âðåìÿ âñïûøåê ïðîèñõîäèëî ãîðàçäî èíòåí-
ñèâíåå: òîëüêî â Didacna â ïëåéñòîöåíîâîì Ïîíòî-
Êàñïèè çà 600 òûñ. ëåò îáðàçîâàëîñü 70 âèäîâ. Â äðó-
ãèõ ÷àñòÿõ Ïàðàòåòèñà âñïûøêè äàâàëè äðóãèå òàêñî-
íû: â Ïàííîíñêîì îçåðå (çàïàäíàÿ ÷àñòü Ïàðàòåòèñà)
â ìèîöåíå–ïëèîöåíå òîëüêî Dreissenidae îáèòàëî 130
âèäîâ (Geary et. al., 2000). Âî âñåõ ñëó÷àÿõ âèäîâîé
ñîñòàâ ïåðåä âñïûøêàìè âèäîîáðàçîâàíèÿ áûë î÷åíü
áåäåí, ÷òî ñ ýêîëîãè÷åñêèõ ïîçèöèé îçíà÷àåò íàëè÷èå íåèñïîëüçóåìûõ ðåñóðñîâ.

Â ïåðèîäû èíòåíñèâíîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ ïîÿâëÿëèñü ðîäû, ñèëüíî óêëîíÿâøèåñÿ
îò èñõîäíûõ ôîðì Limnocardiinae. Â òîì ÷èñëå íåêîòîðûå ñòàíîâèëèñü ýïèáåíòîñíûìè
ôèëüòðàòîðàìè, îäíè èç íèõ ëåæàëè íà ãðóíòå âíèç ìàêóøêîé, ñèëüíî ñäâèíóòîé âïåð¸ä,
à äðóãèå ïðèêðåïëÿëèñü áèññóñîì ê ðèôàì. Îòäåëüíûå Limnocardiinae ïåðåõîäèëè ê æèç-
íè íà æèäêèõ èëàõ, èõ ðàêîâèíû ñòàíîâèëèñü òîíêèìè, íà ðàêîâèíàõ ñíàðóæè ìîãëè âîç-
íèêàòü øèïû, ïîìîãàâøèå äåðæàòüñÿ íà ïîâåðõíîñòè ãðóíòà. Äðåéññåíû — íûíå èñêëþ-
÷èòåëüíî ýïèáåíòè÷åñêèå ôèëüòðàòîðû — îáðàçîâûâàëè èíôàóííûõ äåòðèòîôàãîâ (ðèñ.
6.19). Äàæå òàêàÿ óçêîñïåöèàëèçèðîâàííàÿ ãðóïïà êàê êàìíåòî÷öû ôîëàñû (ðèñ. 2.11) â
Êîíêñêèé âåê äàëè âèäû, æèâóùèå ñâîáîäíî íà ìÿãêèõ ãðóíòàõ (Äàâèòàøâèëè, 1933). Ïî-
ÿâëåíèå àäàïòàöèé, íå î÷åíü õàðàêòåðíûõ äëÿ îñòàëüíûõ âèäîâ äàííîãî òàêñîíà,
G.S. Myers (1960) íàçâàë «supralimital specialization», À.È. Êàôàíîâ (1991) — «çàïðåäåëü-
íîé ñïåöèàëèçàöèåé». Î÷åâèäíî, ÷òî â òàêèõ ñëó÷àÿõ ïðîèñõîäèò ïîïûòêà îñâîåíèÿ íî-
âîãî àäàïòèâíîãî ïðîñòðàíñòâà, ò. å. àðîìîðôîçà.

Ïðåäñòàâëåíèå î òîì, êàê è ñ êàêîé ñêîðîñòüþ ïðîèñõîäèëî âèäîîáðàçîâàíèå â âî-
äî¸ìàõ Ïàðàòåòèñà äà¸ò èçó÷åíèå ñîâðåìåííûõ èçìåíåíèé áèîòû Àðàëüñêîãî ìîðÿ.

Äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè Àðàëà
Íà Àðàëüñêîì ìîðå ÷åëîâåê â êîíöå ïðîøëîãî âåêà ïîñòàâèë êðóïíîìàñøòàáíûé

ýêñïåðèìåíò ïî îáðàçîâàíèþ íîâîé ýêîñèñòåìû. Ñ ðåçêèì ñîêðàùåíèåì, à âðåìåíàìè è
ïîëíûì ïðåêðàùåíèåì ïðåñíîãî ñòîêà â ìîðå, ïðîèçîøëî ñòðåìèòåëüíîå íàðàñòàíèå ñî-
ë¸íîñòè è îáùåå óìåíüøåíèå ïëîùàäè âîäî¸ìà (ðèñ. 4.18). Äî çàðåãóëèðîâàíèÿ ñòîêà ðåê
îñíîâíûìè ïåðâè÷íûìè ïðîäóöåíòàìè ÿâëÿëèñü ìàêðîôèòû (Êàðïåâè÷, 1975), íî ê 1990-
ì ãã. áîëüøèíñòâî âèäîâ ìàêðîôèòîâ âûìåðëî: èç 37 ñîõðàíèëîñü òîëüêî 4 (Äîáðîõîòîâà,
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Ïàëåîíòîëîã Ë.Ø. Äàâèòàøâè-
ëè, õàðàêòåðèçóÿ ôàóíó ìîëëþñêîâ
Ñàðìàòñêîãî âåêà Ïîíòî-Êàñïèÿ,
ïèøåò: «Çäåñü ìû âèäèì ìíîæåñò-
âî... ðàçíîîáðàçíåéøèõ ôîðì, ìíî-
ãèå èç íèõ íàì ïðèøëîñü áû âûäå-
ëèòü â îñîáûå ðîäû, åñëè áû ìû
ñëåäîâàëè ïðèìåðó çîîëîãîâ, èçó-
÷àþùèõ ñîâðåìåííóþ ôàóíó ìîë-
ëþñêîâ» (1933: 158).

«Ýâîëþöèîííûå ïðåîáðàçîâà-
íèÿ ôàóí çàìûêàâøèõñÿ è ïîëíî-
ñòüþ çàìêíóòûõ ïîëóìîðñêèõ è ñî-
ëîíîâàòîâîäíûõ áàññåéíîâ ìîãóò
ñëóæèòü ïðèìåðîì ïðåîáðàçîâàíèÿ
ýêîñèñòåì îñòðîâíîãî òèïà, â êîòî-
ðûõ èíòåíñèâíûé ôîðìî- è âèäî-
îáðàçîâàòåëüíûé ïðîöåññ ïðîèñõî-
äèë â îñíîâíîì ñèìïàòðè÷åñêèì
ïóòåì è ø¸ë ãëàâíûì îáðàçîì çà
ñ÷åò îñâîåíèÿ îñâîáîæäàâøèõñÿ
ýêîëîãè÷åñêèõ íèø. Ýòîò ïåðåõîä â
íîâûå, íåñâîéñòâåííûå äëÿ èñõîä-
íîé ãðóïïû íèøè, ïðèâîäèë ê îá-
ðàçîâàíèþ êðîìå ìíîãî÷èñëåííûõ
âèäîâ òàêñîíîâ äîñòàòî÷íî âûñîêî-
ãî ðàíãà — ðîäîâîãî è ñåìåéñòâåí-
íîãî» (Íåâåññêàÿ è äð., 1987).



1971; Orlova et al., 1998). Ýòî ïðèâåëî ê ðåçêîìó âîçðàñ-
òàíèþ ñîäåðæàíèÿ áèîãåíîâ â âîäå, íåñìîòðÿ íà ïðåêðà-
ùåíèå èõ ïîñòóïëåíèÿ ñ ðå÷íûì ñòîêîì. Â ðåçóëüòàòå, ê
íà÷àëó 1990-õ ãã. ïðîèçîøëî ðåçêîå âîçðàñòàíèå êîíöåí-
òðàöèè ôèòîïëàíêòîíà, è îí ñòàë, êàê è â îñòàëüíûõ ìî-
ðÿõ, îñíîâíûì ïðîäóöåíòîì. Ñëó÷èâøèåñÿ èçìåíåíèÿ
áèîòîïà è ïðîäóêöèîííîãî áëîêà âûçâàëè ñîîòâåòñòâóþ-
ùèå ïåðåñòðîéêè òðîôè÷åñêîé ñòðóêòóðû è òàêñîíîìè-
÷åñêîãî ñîñòàâà çîîïëàíêòîíà, çîîáåíòîñà è èõòèîôàóíû:
èç 49 âèäîâ çîîïëàíêòîíà ñîõðàíèëîñü òîëüêî 7, èç 61 âè-
äîâ çîîáåíòîñà — 27, èç 33 âèäîâ ðûá — 9 (Àíäðååâà,
1989; Àíäðååâ, 1999). Ôàêòè÷åñêè çà ïåðèîä ìåíåå 30 ëåò
ñôîðìèðîâàëàñü ñîâåðøåííî íîâàÿ ýêîñèñòåìà. Äåòàëü-
íî áûëè ïðîàíàëèçèðîâàíû èçìåíåíèÿ, ïðîèçîøåäøèå ñ
Bivalvia (Àíäðååâà, 2001; Àíäðååâà, Àíäðååâ, 2001,
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Ðèñ. 4.19. Ðàçíûå ýêîòèïû
Cerastoderma Àðàëüñêîãî ìî-
ðÿ. Ïî Ñ.È. Àíäðååâîé (2001).

Ðèñ. 4.18. Àðàëüñêîå ìîðå â 2000 ã., âèäíà áåðåãîâàÿ ëèíèÿ ñåðåäèíû ïðîøëîãî âåêà. Ïî Àëàäèíó
è äð., 2004).



2003). Ìàññîâîå âûìèðàíèå ïðèâåëî ê ïîÿâëåíèþ è íàêîïëåíèþ â Àðàëå íåèñïîëüçóåìûõ
ðåñóðñîâ: ê ïåðâîé ïîëîâèíå 1980-õ ãã. óöåëåë ñëó÷àéíûé íàáîð âèäîâ, íåêîòîðûå òðîôè-
÷åñêèå ãðóïïèðîâêè áûëè ïîëíîñòüþ óòðà÷åíû. Â çîîïëàíêòîíå, çîîáåíòîñå è íåêòîíå èñ-
÷åçëè ïðàêòè÷åñêè âñå õèùíèêè. Â çîîáåíòîñå ñîõðàíèëèñü òîëüêî ñîáèðàþùèå äåòðèòî-
ôàãè è îäèí ôèëüòðàòîð èíôàóíû. Íåñìîòðÿ íà ðåçêîå óâåëè÷åíèå êîíöåíòðàöèè ôèòî-
ïëàíêòîíà, ïîòðåáëÿâøèå åãî ôèëüòðàòîðû ýïèôàóíû âûìåðëè. Äëÿ ïîòðåáëåíèÿ íåèñ-
ïîëüçóåìûõ ðåñóðñîâ ñèìïàòðè÷åñêè âîçíèêëè íîâûå òàêñîíû, â ïåðâóþ î÷åðåäü èç ïðåä-
êîâîãî âèäà Cerastoderma glaucum (= C. umbonatum, C. lamarcki, C. isthmicum), ïåðåøåä-
øåãî îò ôèëüòðàöèè èç ïðèëåæàùåãî ê ãðóíòó ñëîÿ âîäû (ôèëüòðàòîð èíôàóíû) — òèï ïè-
òàíèÿ áîëüøèíñòâà Cardiidae — ê ôèëüòðàöèè èç òîëùè âîäû (ôèëüòðàòîð ýïèôàóíû ðûõ-
ëûõ ãðóíòîâ) — òèï ïèòàíèÿ, âîîáùå íå ñâîéñòâåííûé ñîâðåìåííûì Cardiidae (â Ïàðàòå-
òèñå òàêñîíû Cardiidae ñ òàêèì òèïîì ïèòàíèÿ âîçíèêàëè íåîäíîêðàòíî). Îñâîåíèå íîâîé
àäàïòèâíîé çîíû ñîïðîâîæäàëîñü «ðÿäîì àðîìîðôíûõ ïðåîáðàçîâàíèé... èç íàèáîëåå ñó-
ùåñòâåííûõ èçìåíåíèé ìîðôîëîãèè ðàêîâèíû ñëåäóåò îòìåòèòü íîâûå âàðèàíòû êîíôè-
ãóðàöèè ñòâîðîê ñ óäëèíåíèåì çàäíåãî êðàÿ ðàêîâèíû è ñèëüíûì ñìåùåíèåì âïåð¸ä ìà-
êóøåê, óïëîùåíèå ðàêîâèíû, ðåçêîå óìåíüøåíèå ÷èñëà ð¸áåð, èçìåíåíèå ñòðîåíèÿ ëèãà-
ìåíòà è çàìêà. Â íà÷àëå 1990-õ ãã. ñôîðìèðîâàëîñü íåñêîëüêî ãðóïï, èçìåí÷èâîñòü ìåæ-
äó íåêîòîðûìè èç íèõ ïðåâûøàåò ìåæâèäîâóþ èçìåí÷èâîñòü ñîâðåìåííûõ è èñêîïàåìûõ
Cerastoderma, à ïî îòäåëüíûì ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì (çàìîê, ëèãàìåíò) âûõîäèò çà
ïðåäåëû ðîäà è äàæå ñåìåéñòâà» (Àíäðååâ, Àíäðååâà, 2001: 42) (ðèñ. 4.19). Ìàòåðèíñêàÿ
ôîðìà òàêæå ñîõðàíèëàñü. Â äðóãîé èç ïåðåæèâøèõ ïåðåñòðîéêó ãðóïï Bivalvia — Ab-
ra — èç îäíîãî ìàòåðèíñêîãî âèäà A. segmenta (= Syndosmia segmentum), òàêæå íåäàâíåãî
âñåëåíöà èç Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ, îáðàçîâàëîñü òðè ôîðìû. Ýòè ôîðìû ïîðàçèòåëüíî ñîîò-
âåòñòâóþò âèäàì Hypanis, âûìåðøèì â Àðàëå â ðåçóëüòàòå ïåðåñòðîéêè (ðèñ. 4.20). Â îáî-
èõ ñëó÷àÿõ (ñ Cerastoderma è ñ Abra) íîâûå ôîðìû äëèòåëüíî è óñòîé÷èâî ñîñóùåñòâóþò,
÷òî ïîçâîëÿåò ãîâîðèòü îá èõ òàêñîíîìè÷åñêîé ñàìîñòîÿòåëüíîñòè. Òàêèì îáðàçîì, çà
10–15 ïîêîëåíèé îáðàçîâàëîñü íåñêîëüêî âèäîâ ìîëëþñêîâ, ñ ðàçíûì òèïîì ïèòàíèÿ è
ñòîëü ñèëüíî ðàçëè÷àþùèõñÿ ìîðôîëîãè÷åñêè, ÷òî èõ (â ñëó÷àå ñ Cerastoderma) ìîæíî
îòíåñòè, êàê ìèíèìóì, ê ðàçíûì ðîäàì, à ÷åðåç ïàðó äåñÿòêîâ ëåò, ïðè ñîõðàíåíèè òîé æå
ñêîðîñòè ýâîëþöèè, âîçìîæíî, è ê ðàçíûì ñåìåéñòâàì. Íè î êàêîì àëëîïàòðè÷åñêîì âè-
äîîáðàçîâàíèè íå ìîæåò èäòè è ðå÷è: âñå âîçíèêøèå çà ýòî äåñÿòèëåòèå âèäû ñèìïàòðè÷-
íû. Íåò îñíîâàíèé ïðåäïîëàãàòü íàëè÷èå êàêèõ-ëèáî ïðåêîïóëÿöèîííûõ ìåõàíèçìîâ èçî-
ëÿöèè: âñå îíè èìåþò íàðóæíîå îïëîäîòâîðåíèå è ïåëàãè÷åñêóþ ëè÷èíêó.
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Ðèñ. 4.20. Æèçíåííûå ôîðìû èíôàóííûõ äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ Àðàëà. Ïî Ñ.È. Àíäðååâîé (2001).



Àáèññàëüíàÿ ôàóíà Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ
Ñðåäèçåìíîå ìîðå (ïëîùàäü — 2510 ìëí. êì2, îáú¸ì — 3771 ìëí. êóá. êì) ñîåäèíåíî

ñ Àòëàíòè÷åñêèì îêåàíîì óçêèì Ãèáðàëòàðñêèì ïðîëèâîì ãëóáèíîé 350 ì è ðàçäåëåíî íà
äâå ÷àñòè Ñèöèëèéñêèì ïðîëèâîì ãëóáèíîé 400 ì. Ìàêñèìàëüíàÿ ãëóáèíà âîñòî÷íîé ÷àñ-
òè — 5093 ì, çàïàäíîé — 3730 ì. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ìåíåå ïëîòíàÿ àòëàíòè÷åñêàÿ âîäà ïî-
ñòóïàåò â Ñðåäèçåìíîå ìîðå ïî ïîâåðõíîñòè, òîãäà êàê ãëóáèíû çàíÿòû áîëåå ïëîòíîé è ñî-
ë¸íîé âîäîé ìåñòíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Îíà èçëèâàåòñÿ â ïðèäîííûõ ñëîÿõ ÷åðåç Ãèáðàëòàð-
ñêèé ïðîëèâ â Àòëàíòèêó. Òåìïåðàòóðà âîäû â ñàìûõ ãëóáîêèõ ÷àñòÿõ Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ
ãîðàçäî âûøå, ÷åì ãäå áû òî íè áûëî â Ìèðîâîì îêåàíå íà òàêèõ ãëóáèíàõ — áîëåå 13°Ñ (â
Êðàñíîì ìîðå òåìïåðàòóðà íà ãëóáèíàõ òàêæå âûñîêà, íî íà àáèññàëüíûõ ãëóáèíàõ òàì íåò
ìàêðîçîîáåíòîñà, îíè çàïîëíåíû áåñêèñëîðîäíûì ðàññîëîì). Â ðåçóëüòàòå êëèìàòè÷åñêèõ
êîëåáàíèé, íà÷èíàÿ ñ êîíöà ìèîöåíà (ïîäðîáíåå — ñì. ðàçäåë «Èñòîðèÿ Ìèðîâîãî îêåàíà»),
â Ñðåäèçåìíîì ìîðå ïåðèîäè÷åñêè óñòàíàâëèâàëàñü âåðòèêàëüíàÿ ñòðàòèôèêàöèÿ, ïðèâîäÿ-
ùàÿ ê ïîÿâëåíèþ ñåðîâîäîðîäà íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ ìîðÿ, ïî òèïó ñîâðåìåííîãî ×¸ðíîãî
ìîðÿ. Ïîñëåäíèé òàêîé ïåðèîä áûë ìåæäó 25000– 23000 è 9000–6800 ëåò íàçàä. Â ýòî âðå-
ìÿ â âîñòî÷íîé ÷àñòè ìîðÿ îáðàçîâàëñÿ ñëîé ñàïðîïåëÿ òîëùèíîé 2,5–70 ñì (Buckley,
Johnson, 1988). Âî âðåìÿ óêàçàííûõ ïåðèîäîâ ãëóáîêîâîäíàÿ áèîòà, ïî-âèäèìîìó, ïîëíî-
ñòüþ âûìèðàëà. Òåì íå ìåíåå, â ãëóáîêîâîäíîé ÷àñòè Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ èçâåñòíî 20–30
ýíäåìè÷íûõ âèäîâ, ïðèíàäëåæàùèõ ÷àñòè÷íî ê ðîäàì, îáèòàþùèì è íà ìàëûõ ãëóáèíàõ, à
÷àñòè÷íî — ê ãëóáîêîâîäíûì ðîäàì (Ïàñòåðíàê, 1982; Bianchi, Morri, 2000). Ôîðìèðîâàíèå
ýíäåìè÷íîé ãëóáîêîâîäíîé ôàóíû, ïóñêàé è íåìíîãî÷èñëåííîé, ïîêàçûâàåò, ÷òî äàæå íà
áîëüøèõ ãëóáèíàõ ñêîðîñòü âèäîîáðàçîâàíèÿ ìîæåò áûòü âåñüìà âûñîêîé.

Êðóïíûå îç¸ðà
Áàéêàë îñòàåòñÿ êëàññè÷åñêèì â îòå÷åñòâåííîé áèîãåîãðàôè÷åñêîé ëèòåðàòóðå ïðè-

ìåðîì ðåãèîíà ñ âûñîêèì ýíäåìèçìîì. Ïðè÷èíû ýòîãî ýíäåìèçìà è îáîñîáëåííîñòè áàé-
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Òàáëèöà 4.4. Ìîðôîìåòðè÷åñêèå äàííûå
íåêîòîðûõ êðóïíûõ îç¸ð.

îçåðî ïëîùàäü ãëóáèíà, ì
òûñ. êì2 ìàêñèìàëüíàÿ àýðîáíîé çîíû

Âåðõíåå 82,4 393 393
Âèêòîðèÿ 68 80 80
Òàíãàíüèêà 34 1470 70–240
Áàéêàë 31,5 1620 1620
Íüÿñà 30,8 706 35–50

Ðèñ. 4.21. Íåêîòîðûå êðóïíûå îç¸ðà â
îäíîì ìàñøòàáå.



êàëüñêîé ôàóíû ðàçíûå àâòîðû îáúÿñíÿþò, êàçàëîñü áû, íåîäèíàêîâî. Îäíè (íàïðèìåð,
Âåðåùàãèí, 1940) èñòîëêîâûâàþò îòëè÷èÿ áàéêàëüñêîé ôàóíû, å¸ îáîñîáëåííîñòü ïðîèñ-
õîæäåíèåì îò ôàóíû ìåçîçîéñêèõ ìîðñêèõ áàññåéíîâ Àçèè. Äðóãèå (íàïðèìåð, Áåðã,
1948) íàõîäÿò, ÷òî îáîñîáëåííîñòü ôàóíû Áàéêàëà îò îêðóæàþùåé ñâÿçàíà ñ âûìèðàíèåì
ïîñëåäíåé, ò. å. ñ÷èòàþò áàéêàëüñêóþ ôàóíó ðåëèêòîâîé. Îáùèì äëÿ ýòèõ òî÷åê çðåíèÿ ÿâ-
ëÿåòñÿ òî, ÷òî èõ ñòîðîííèêè óáåæäåíû, ÷òî ôàóíà Áàéêàëà áîãàòà ýíäåìèêàìè ïîòîìó,
÷òî îíà îñòàåòñÿ ðåëèêòîì êàêîé-òî åù¸ áîëåå áîãàòîé ôàóíû, ò. å. ñàì Áàéêàë ðàññìàòðè-
âàþò êàê ðåôóãèóì. Ïîýòîìó èõ ìîæíî îáúåäèíèòü â îäíó ãèïîòåçó ðåëèêòîâ.

Äàííàÿ ãèïîòåçà â äåéñòâèòåëüíîñòè îáúÿñíÿåò îòíþäü íå âñå ôàêòû; îñòà¸òñÿ íåÿñ-
íûì:
— ïî÷åìó ñóùåñòâóþùèå îòëè÷èÿ
Áàéêàëà è îêðóæàþùèõ âîäî¸ìîâ
ñòîëü ðåçêè, ò. å. ïî÷åìó ðåëèêòû ñî-
õðàíèëèñü ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî â
Áàéêàëå (à òàêæå âîäî¸ìàõ ñ óñëîâè-
ÿìè, ñõîäíûìè ñ áàéêàëüñêèìè, â êî-
òîðûå îíè ìîãëè ïîïàñòü èç Áàéêà-
ëà)? Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ýòîãî âûäâèãà-
ëè ñîâñåì óæ ôàíòàñòè÷åñêèå òåî-
ðèè.
— ïî÷åìó âûñîêèé ýíäåìèçì îáåñ-
ïå÷åí íà îñíîâå î÷åíü íåáîëüøîãî
÷èñëà ïðåäêîâûõ ôîðì (òàáë. 4.3)?

Åñëè ðàññìàòðèâàòü ïðîáëåìó
øèðå, íå çàìûêàÿñü íà Áàéêàëå, à
àíàëèçèðóÿ ñõîäíûå áèîòû, òî îêà-
çûâàåòñÿ, ÷òî îáå äàííûå îñîáåííîñòè ñâîéñòâåííû è
äðóãèì êðóïíûì îç¸ðàì ñ âûñîêèì ýíäåìèçìîì, íî
ñîâåðøåííî äðóãîé èñòîðèåé. Â îòíîøåíèè ýòèõ îç¸ð
òàêæå âûäâèãàëè òåîðèè î ïðîèñõîæäåíèè èõ áèîòû
èç ìîðñêîé (ïðèìåðû ñì.: Ñòàðîáîãàòîâ, 1970). Îáú-
ÿñíèòü îç¸ðíûé ýíäåìèçì ìîðñêèì ïðîèñõîæäåíèåì
ïûòàëèñü äàæå äëÿ Èññûê-Êóëÿ, ðàñïîëîæåííîãî íà
âûñîòå 1608 ì íàä óðîâíåì ìîðÿ! Îäíè èç òàêèõ îç¸ð
ñ âûñîêèì ýíäåìèçìîì, êàê è Áàéêàë, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé òðåùèíû â êîðå, à äðóãèå èìå-
þò áîëüøóþ ïëîùàäü, íî ñðàâíèòåëüíî ìåëêîâîäíû (òàáë. 4.4, ðèñ. 4.21). Â êà÷åñòâå ïðè-
ìåðà ìîæíî ïðèâåñòè îçåðî Íüÿñà (Ìàëàâè). Ýòî îçåðî âîçíèêëî ïðèìåðíî 500 òûñ. ëåò
íàçàä (ñîâðåìåííûé ãëóáîêîâîäíûé ðåæèì óñòàíîâèëñÿ òàì ãîðàçäî ïîçäíåå — ïðèìåðíî
50 òûñ. ëåò íàçàä). Èç ïðèìåðíî 250 âèäîâ îáèòàþùèõ òóò ðûá áîëåå 90% — ýíäåìû: îêî-
ëî 100 ýíäåìè÷íûõ âèäîâ øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííîãî ðîäà öèõëèä Haplochromis, 70 äðó-
ãèõ âèäîâ öèõëèä, ïðèíàäëåæàùèõ ê 20 ýíäåìè÷íûì ðîäàì (Banarescu, 1995) (ðèñ. 4.22) è
íåñêîëüêî ýíäåìè÷íûõ âèäîâ ðûá äðóãèõ ñåìåéñòâ. Ïî äðóãèì äàííûì â í¸ì îáèòàåò áî-
ëåå 200 âèäîâ öèõëèä, èç êîòîðûõ — ýíäåìè÷íû 180 (Ìàõëèí, 1983) èëè 178 âèäîâ, èç êî-
òîðûõ 174 — ýíäåìû (Äàðëèíãòîí, 1966). Ýíäåìè÷íûå öèõëèäû îáðàçîâàëèñü èç äâóõ èñ-
õîäíûõ âèäîâ (Roberts, 1975). Âïàäèíà îçåðà Òàíãàíüèêà â òðè ðàçà ñòàðøå (1,5–2 ìëí.
ëåò), íî â ïîñëåäíèå 50–60 òûñ. ëåò óðîâåíü îçåðà íåîäíîêðàòíî ñíèæàëñÿ íà ñîòíè ìåò-
ðîâ (äî 600 ì). Ñïåöèôè÷íîñòü èõòèîôàóíû îçåðà ïðèìåðíî òà æå íà âèäîâîì óðîâíå è
âûøå íà ðîäîâîì: èç îáùåãî ÷èñëà ïðèìåðíî 200 âèäîâ (ïðèìåðíî 40 ðîäîâ) 95% — ýí-
äåìû. Íåñîìíåííî, ÷òî óñëîâèÿ è èìåþùèå ðåñóðñû â ýòèõ îãðîìíûõ îç¸ðàõ ñóùåñòâåí-
íî îòëè÷íû îò òàêîâûõ â îêðóæàþùèõ ìåëêèõ âîäî¸ìàõ è ðåêàõ. Ïîýòîìó â äàííûõ îç¸-
ðàõ íå ìîãëè ôóíêöèîíèðîâàòü ýêîñèñòåìû îêðóæàþùèõ âîäî¸ìîâ. Â ïîëíîì ñîîòâåòñò-
âèè ñ òåîðèåé ñòðóêòóðàëèçìà ïðè îáðàçîâàíèè çíà÷èòåëüíîé òåððèòîðèè, íå ìîãóùåé
áûòü íàñåë¸ííîé íè îäíîé èç ñóùåñòâóþùèõ ýêîñèñòåì, â íèõ ñôîðìèðîâàëèñü ñàìîñòî-
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òàêñîí ÷èñëî ýíäåìè÷íûõ
èñõîäíûõ âèäîâ ðîäîâ ñåìåéñòâ

âèäîâ (ïîäñåìåéñòâ)
ãóáêè 1–2 6 3 1
òóðáåëëÿðèè 3–4 äî 40 ? –
îëèãîõåòû ? 164 11 –
îñòðàêîäû 1–2 19 – –
èçîïîäû (Asellus) 2 5
Gammaridae 4–5 363 72 7
ðó÷åéíèêè 2–3 10–12 2
ãàñòðîïîäû 5–6 114 6 3
ðûáû 2–3 23 7 3

Òàáëèöà 4.3. ×èñëî ïðåäïîëàãàåìûõ èñõîäíûõ âè-
äîâ è ÷èñëî ðàçâèâøèõñÿ èç íèõ òàêñîíîâ â ôàóíå
Áàéêàëà. Ïî Êîæîâó (1962), Ñåìåðíîìó (2004), Êà-
ìàëòèíîâ (2002); Êàìàëòèíîâ (2002); Strong et al.

(2008).

«Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ïðè÷èíîé
íåñìåøèâàåìîñòè ôàóí Áàéêàëà è
îêðóæàþùèõ âîäî¸ìîâ ñëóæèò îñî-
áîå ñòðîåíèå áàéêàëüñêîé âîäû, ñî-
äåðæàùåé ïðèìåñü èçîòîïè÷åñêèõ
ìîëåêóë, óâåëè÷èâàþùèõ å¸ ïëîò-
íîñòü» (Áèðøòåéí, 1946: 244).



ÿòåëüíûå ýêîñèñòåìû, î ÷¸ì è ñâèäåòåëüñòâóåò îáðàçîâàíèå ýíäåìè÷íûõ äëÿ íèõ âèäîâ.
Ïðèíÿòü ó÷àñòèå â ôîðìèðîâàíèè íîâûõ áèîò â ñèëó ðàçíûõ ïðè÷èí ñìîãëè íåìíîãèå âè-
äû, èìåííî ïîýòîìó ìíîãî÷èñëåííûå ýíäåìè÷íûå âèäû îáðàçîâàëèñü èç íåìíîãèõ èñõîä-
íûõ, êàê, íàïðèìåð, â Áàéêàëå (òàáë. 4.3). Íîâûå âèäû îáðàçîâûâàëèñü äëÿ ïîòðåáëåíèÿ
ñïåöèôè÷åñêèõ äëÿ äàííîãî îçåðà ðåñóðñîâ, â ðàçëè÷íûõ îç¸ðàõ ýòè ðåñóðñû íåîäèíàêî-
âûå, ðàçëè÷íû è äîíîðñêèå áèîòû, ïîýòîìó â êàæäîì îçåðå â îäíèõ ãðóïïàõ íàáëþäàåòñÿ
âûñîêîå ðàçíîîáðàçèå, òîãäà êàê äðóãèå èëè ìàëîðàçíîîáðàçíû, èëè âîâñå îòñóòñòâóþò.
Ãðóïïû, äàþùèå âñïûøêè âèäîîáðàçîâàíèÿ â ðàçíûõ îç¸ðàõ ñèñòåìàõ, ðàçëè÷íû. Òàê, â
÷àñòíîñòè äëÿ òðîïè÷åñêèõ àôðèêàíñêèõ îç¸ð õàðàêòåðåí âûñîêèé ýíäåìèçì ðûá è íàÿä
(ãðóïïû äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ, êóäà âõîäÿò áåççóáêè è ïåðëîâèöû), òîãäà êàê ôàóíà
áîêîïëàâîâ è èçîïîä (òàêñîíîâ ðàçíîîáðàçèå êîòîðûõ â òðîïèêàõ ãîðàçäî íèæå, ÷åì â óìå-
ðåííûõ øèðîòàõ) êðàéíå áåäíà; â Áàéêàëå æå, ðàñïîëîæåííîì â óìåðåííûõ øèðîòàõ, èñ-
êëþ÷èòåëüíî âåëèêî ðàçíîîáðàçèå áîêîïëàâîâ è èçîïîä, ýíäåìè÷íûõ ðûá íåìíîãî, à ýí-
äåìè÷íûõ íàÿä â í¸ì âîâñå íåò.

Ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ âèäîâ (ýíäåìîâ) ïðè ôîðìèðîâàíèè íîâîé ýêîñèñòåìû ïîèñ-
òèíå ñêàçî÷íî âåëèêà, ÷òî íàõîäèòñÿ â ðåçêîì ïðîòèâîðå÷èè ñ îáùåïðèíÿòûìè ïðåäñòàâ-
ëåíèÿìè î ñêîðîñòÿõ âèäîîáðàçîâàíèÿ è âîîáùå îá ýâîëþöèè êàê ïëàâíîì è íåòîðîïëè-
âîì ïðîöåññå. Òàê, ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì äàííûì, îç. Âèêòîðèÿ ïîëíîñòüþ âûñîõëî â
ïîçäíåì ïëåéñòîöåíå, ïðèìåðíî 12 òûñÿ÷ ëåò íàçàä (Johnson et al., 1996). Î÷åâèäíî, ÷òî êàê
ìèíèìóì áóëüøàÿ ÷àñòü âèäîâ áèîòû ñóùåñòâîâàâøåãî äî òîãî îçåðà âûìåðëà. Òåì íå ìå-
íåå, ñîâðåìåííàÿ áèîòà îçåðà íàñ÷èòûâàåò òîëüêî ìíîãî âèäîâ öèõëèä, áîëüøèíñòâî ýíäå-
ìè÷íûõ, õîòÿ îöåíêè èõ ÷èñëà ðàçëè÷íû: 160–170 âèäîâ öèõëèä, èç íèõ ëèøü òðè — íåýí-
äåìè÷íûå (Ìàõëèí, 1983); îêîëî 200 âèäîâ, èç êîòîðûõ 169 — ýíäåìû (Banarescu, 1995);
áîëåå 300 ýíäåìè÷íûõ âèäîâ (Brown, Lomolino, 1998). Ïî-âèäèìîìó, äëÿ îáðàçîâàíèÿ
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Haplochromis
fenestratus
âîäîðîñëè,
íåñïåöèàëèçèðîâàííûé

Haplochromis
guentheri
íèò÷àòûå
âîäîðîñëè

Labeotropheus
fuellebornii
îáðîñò êàìíåé

Pseudotropheus
tropheops
îáðîñò êàìíåé

Pseudotropheus
zebra
îáðîñò êàìíåé

Pseudotropheus
fuscus
îáðîñò êàìíåé

Petrotilapia
tridentiger
îáðîñò êàìíåé

Cyathochromis
obliquidens
îáðîñò êàìíåé
è ëèñòüåâ

Hemitilapia
oxyrchynchus
îáðîñò
ðàñòåíèé

Haplochromis
similis
ëèñòüÿ

Haplochromis
euchilus
íàñåêîìûå
íà êàìíÿõ

Lethrinops brevis
íàñåêîìûå,
çàðûâøèåñÿ
â ïåñîê

Aulonocara
nyassae
ñîáèðàåò
÷ëåíèñòîíîãèõ

Haplochromis
cyaneus
çîîïëàíêòîí

Cynotilapia afra
çîîïëàíêòîí

Genyochromis
mento
ðûáû

Corematodus
chiranus
ðûáû

Docimodus
johnstoni
ðûáû

Haplochromis
pardalis
ðûáû

Haplochromis
polyodon
ðûáû

Rhamphochromis
macrophthalmus

ðûáû

Haplochromis compressiceps
ðûáû

Labidichromis
vellicans
ñîáèðàåò
÷ëåíèñòîíîãèõ

Ðèñ. 4.22. Öèõëèäû îç. Íüÿñà. Âñå øêàëû — 1 ñì. Ïî Fryer, Iles (1972). Óêàçàí îáúåêò ïèòàíèÿ.



áóëüøåé ÷àñòè ýíäåìè÷íûõ âèäîâ îêàçàëîñü äîñòàòî÷íî ýòèõ 12 òûñÿ÷ ëåò. Âåðîÿòíî òàê-
æå, ÷òî âèäîîáðàçîâàíèå ïðîèñõîäèëî íåñîìíåííî ñèìïàòðè÷åñêè áåç êàêîé-ëèáî èçîëÿ-
öèè, äëÿ ïðîèñõîæäåíèÿ âèäîâ àëëîïàòðè÷åñêèì ïóò¸ì íå áûëî íè óñëîâèé, íè âðåìåíè.

Îçåðî Ëàíàî (Lanao) íà Ôèëèïïèíàõ ïî÷òè â 200 ðàç ìåíüøå îçåðà Âèêòîðèÿ
(375 êì2) è èìååò ïðèìåðíî òîò æå âîçðàñò (10 òûñ. ëåò). Herre â 1924 è 1932 ãã. îïèñàë 13
ýíäåìè÷íûõ âèäîâ (íî íå öèõëèä, à êàðïîâûõ Cyprinidae), îòíîñÿùèõñÿ ê 1 øèðîêî ðàñ-
ïðîñòðàí¸ííîìó è 4 ýíäåìè÷íûì ðîäàì, òðè èç êîòîðûõ ìîíîòèïè÷íû, à îäèí âêëþ÷àåò
äâà âèäà. Äàííûå âèäû íåñîìíåííî ïðîèçîøëè òàêæå îò îäíîãî ñîâðåìåííîãî âèäà Pun-
tius binotatus (= Barbus binotatus), øèðîêî áûòóþùåãî íà Ôèëèïïèíàõ. Ïðè ýòîì ó Mandi-
bularca è Spratellicypris ñòðîåíèå íèæíåé ÷åëþñòè âûõîäèò çà ïðåäåëû âàðèàáåëüíîñòè âî
âñåì ñåìåéñòâå êàðïîâûõ (275 ðîäîâ è áîëåå 1700 âèäîâ). Èõ âàëèäíîñòü îäíèìè áûëà
ïðèçíàíà (Myers, 1960), äðóãèìè — íåò (Banarescu, 1992). Îñíîâíîé àðãóìåíò P. Banares-
cu, â ïðèíöèïå îòðèöàþùåãî âîçìîæíîñòü ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ, çâó÷èò òàê:
«evidently not consistent with princeples of the strictly phyletical (hennigian) classification».
Òàêæå îí óêàçûâàåò, ÷òî òðè èç ïÿòè âèäîâ ýíäåìè÷íûõ ðîäîâ áûëè îïèñàíû ïî îäíîìó
ýêçåìïëÿðó, à ãîëîòèïû óòðà÷åíû âî âðåìÿ âîéíû. Â äàëüíåéøåì, íåñìîòðÿ íà èíòåíñèâ-
íûå ïîïûòêè, íå óäàëîñü èõ ïîéìàòü, ïðàâäà îçåðî ñ òåõ ïîð ïîäâåðãëîñü ñèëüíîìó àíò-
ðîïîãåííîìó âîçäåéñòâèþ, è îíè ìîãëè âûìåðåòü (Leveque et al., 2008). Â òî æå âðåìÿ
P. Banarescu ïðèçíà¸ò, ÷òî êðàá Archipelothelphusa wolterecki äåéñòâèòåëüíî ýíäåìè÷åí äëÿ
Ëàíàî. Îòíîñèòåëüíî ìàëàêîôàóíû îçåðà ß.È. Ñòàðîáîãàòîâ îòìå÷àåò, ÷òî «ïî÷òè âñå âè-
äû, îòìå÷åííûå çäåñü, ýíäåìè÷íû äëÿ îçåðà» (1970: 210).

Ó îáèòàþùèõ â Òàíãàíüèêå öèõëèä ñòðîåíèå çóáîâ òàêæå âûõîäèò çà ïðåäåëû âàðè-
àáåëüíîñòè, íî äàæå íå ñåìåéñòâà, à âñåãî êëàññà: ó âèäîâ ýíäåìè÷íîãî Perissodus çóáû
äâóâåðøèííûå èëè ëèñòîâèäíûå (ðèñ. 4.23), ïðèñïîñîáëåííûå äëÿ ñêóñûâàíèÿ ÷åøóè
ðûá — îñíîâíîé ïèùè âçðîñëûõ ðûá ýòîãî ðîäà. Õàðàêòåðèçóÿ äàííîå ÿâëåíèå, G.S.
Mayers è ââ¸ë ïîíÿòèå «çàïðåäåëüíàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ».

Èçâåñòíû ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû áûñòðîãî îáðàçîâàíèÿ ðàñ ðûá â êðóïíûõ âîäî-
¸ìàõ äëÿ îñâîåíèÿ íîâûõ ðåñóðñîâ (îòñóòñòâîâàâøèõ ðàíåå èëè ïîòðåáëÿâøèõñÿ äðóãèìè,
ñïåöèàëèçèðîâàííûìè ðàíåå âèäàìè). Â íàèáîëåå ðàñïðîñòðàí¸ííîì ñëó÷àå èç ïëàíêòî-
ôàãà èëè ýâðèôàãà îáðàçóåòñÿ äâå ìîðôû: êðóïíàÿ õèùíàÿ è ìåëêàÿ, îáû÷íî áîëåå ò¸ìíî
îêðàøåííàÿ, ïèòàþùàÿñÿ ïëàíêòîíîì. 

Áàëòèéñêîå ìîðå. Ñàëàêà Clupea harengus membrans ñóùåñòâóåò â äâóõ ôîðìàõ: òè-
ïè÷íîé è ãèãàíòñêîé (ãèãàíòñêèå ñòðåìëèíãè). Òèïè÷íàÿ ñàëàêà ïèòàåòñÿ ïðåèìóùåñò-
âåííî ìåëêèì çîîïëàíêòîíîì, ðåæå çîîáåíòîñîì è â âîçðàñòå 5–6 ëåò äîñòèãàåò äëèíû
16–20 ñì. Ñòðåìëèíãè ïèòàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ðûáîé (â òîì ÷èñëå è ñàëàêîé). Äëèíà
ñòðåìëèíãîâ â 1,5–2 ðàçà ïðåâûøàåò äëèíó òèïè÷íîé ñàëàêè òîãî æå âîçðàñòà (Ñâåòîâè-
äîâ, 1952). Âðåìÿ âñåëåíèÿ ñàëàêè â Áàëòèéñêîå ìîðå — ïðèìåðíî 4000 ëåò íàçàä (ïîñëå
îñîëîíåíèÿ Àíöèëîâîãî ìîðÿ-îçåðà).

Áàéêàë. Ýíäåìè÷íûå äëÿ Áàéêàëà ãîëîìÿíêè (Comephoridae) âêëþ÷àþò äâà ïåëàãè-
÷åñêèõ âèäà: ìàëóþ (Comephorus dybowskii) è áîëüøóþ (C. baicalensis) ãîëîìÿíêó. Ìà-
ëàÿ — ïëàíêòîôàã, áîëüøàÿ — õèùíèê.

Äîïîëíèòåëüíûå ïðèìåðû ìîæíî íàéòè ó Á.Ì. Ìåäíèêîâà (1963, 2005), Ì. Barluen-
ga et al. (2006).
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Òàêèì îáðàçîì, îäíîâðåìåííî ñ îáðàçîâàíèåì êðóïíûõ îç¸ð (èëè äðóãèõ áîëüøèõ
ïî ðàçìåðó âîäî¸ìîâ), óñëîâèÿ â êîòîðûõ ðåçêî îòëè÷àþòñÿ îò óñëîâèé â îêðóæàþùèõ âî-
äî¸ìàõ, â íèõ ôîðìèðóþòñÿ ýêîñèñòåìû èç èìåþùèõñÿ â äàííîé ìåñòíîñòè. Â ðåçóëüòàòå
íåêîòîðûå òàêñîíû ïðåîáðàçóþòñÿ â ýíäåìè÷íûå. Ê àíàëîãè÷íûì âûâîäàì ïðèø¸ë è
ß.È. Ñòàðîáîãàòîâ (1970), àíàëèçèðóÿ ïóòè ôîðìèðîâàíèÿ ôàóíû ìîëëþñêîâ îçåðà Òàíãà-
íüèêà. Âðåìÿ, íåîáõîäèìîå äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ íîâîé ýêîñèñòåìû îçåðà, â ãåîëîãè÷åñêîì
ìàñøòàáå ìîæåò áûòü íè÷òîæíî ìàëûì, íåáîëüøèì äàæå ïî ÷åëîâå÷åñêèì ìåðêàì. Èç
ýòîãî, â ÷àñòíîñòè, ñëåäóåò, ÷òî ýíäåìè÷íàÿ ôàóíà Áàéêàëà — àâòîõòîííàÿ, è îáðàçîâàëàñü
îíà â ñàìîì Áàéêàëå, à áîëüøîé âîçðàñò å¸ âèäîâ, âîçìîæíî, ñèëüíî ïðåóâåëè÷åí.

Îñòðîâíîé ýíäåìèçì
Ó òèõîîêåàíñêèõ áåðåãîâ Þæíîé Àìåðèêè ðàñïîëîæåíû îñòðîâà Ãàëàïàãîññêèå è Õó-

àí Ôåðíàíäåñ. Èñòî÷íèêîì áèîòû äëÿ îáåèõ ãðóïï îñòðîâîâ ÿâëÿåòñÿ Þæíàÿ Àìåðèêà, îò-
êóäà âèäû ïðèíîñèò Ïåðóàíñêîå òå÷åíèå. Â íàçåìíîé ôëîðå Ãàëàïàãîññêèõ îñòðîâîâ ìíîãî
ýíäåìè÷íûõ âèäîâ, íî áîëüøèíñòâî èç íèõ âåñüìà áëèçêè ê ïðîèçðàñòàþùèì íà ìàòåðèêå,
÷èñëî æå ýíäåìè÷íûõ ðîäîâ î÷åíü íåâåëèêî. Îñòðîâà Õóàí Ôåðíàíäåñ èìåþò ìíîæåñòâî
ýíäåìè÷íûõ ðîäîâ è äàæå ýíäåìè÷íîå ñåìåéñòâî. T.F. Stuessy ñ ñîàâòîðàìè (1990), àíàëèçè-
ðóÿ ôëîðó ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé ýòèõ îñòðîâîâ, îáíàðóæèë, ÷òî àäàïòèâíàÿ ðàäèàöèÿ ïðî-
èçîøëà ëèøü â 1/4 ñëó÷àåâ óñïåøíîãî âõîæäåíèÿ âèäà-èììèãðàíòà â ýêîñèñòåìó îñòðîâîâ,
â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ âèä-èììèãðàíò ïðîñòî ïðåîáðàçîâàëñÿ â íîâûé (ðèñ. 4.24).

Îêîëî 50% èç ïðèìåðíî 1000 àáîðèãåííûõ âèäîâ öâåòêîâûõ íà Ãàâàéÿõ ïðîèçîøëî
îò ìåíåå ÷åì 12% èç 280 êîëîíèñòîâ. Áîëüøèíñòâî îñòàëüíûõ êîëîíèñòîâ äàëî â àáîðè-
ãåííîé ôëîðå ïî îäíîìó âèäó (òàáë. 4.5).

Íåìíîãî ó÷åáíèêîâ ïî áèîãåîãðàôèè íå óïîìèíàþò äèâåðãåíöèþ ëåìóðîâ îñòðîâà
Ìàäàãàñêàð â îòñóòñòâèå èõ êîíêóðåíòîâ — îáåçúÿí. Ìíîãî÷èñëåííûå äðóãèå ãðóïïû, ãî-
ðàçäî áîëåå øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííûå, äàþò âûñïûøêó âèäîîáðàçîâàíèÿ íà Ìàäàãàñêà-
ðå, âåðîÿòíî, ïî òîé æå ïðè÷èíå. Íàïðèìåð, îòðÿä ïàëüì Principes âêëþ÷àåò áîëåå 200 ðî-
äîâ (áîëåå 3000 âèäîâ) è êàçàëîñü áû êðàéíå øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸í â òðîïèêàõ è ïðîöâå-
òàåò. Â äåéñòâèòåëüíîñòè æå â Àôðèêå ðàñò¸ò òîëüêî íåñêîëüêî âèäîâ èç òð¸õ ðîäîâ. Â òî

Òàáëèöà 4.5. ×èñëî ïðåäïîëàãàåìûõ èñõîäíûõ âèäîâ è ÷èñëî ðàçâèâøèõñÿ èç íèõ òàêñîíîâ íà
Ãàâàéÿõ. Ïî Shohmer, Gustafson (1993).

òàêñîí ÷èñëî ÷èñëî % ýíäåìè÷íûõ
èñõîäíûõ àáîðèãåííûõ âèäîâ

âèäîâ âèäîâ

Pteridiophytes 114 145 70
ìõè 225 233 46
ïîêðûòîñåìåííûå 272 îê. 1000 91
íàçåìíûå ìîëëþñêè 24–34 îê. 1000 30–45
íàñåêîìûå 230–255 5000 99
ïòèöû îê. 25 îê. 135 81
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24%
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Ðèñ. 4.24. Äîëÿ âèäîâ,
îáðàçîâàâøèõñÿ ðàçíû-
ìè ñïîñîáàìè, ñðåäè ñî-
ñóäèñòûõ íàçåìíûõ ðàñ-

òåíèé íà î-âàõ Õóàí
Ôåðíàíäåñ. Ïî

Whittaker (1998).



æå âðåìÿ íà Ìàäàãàñêàðå îáèòàåò áîëåå 100 âèäîâ èç 18 ðîäîâ (Moore, 1972). Ñõîäíûì îá-
ðàçîì â áîëüøîì òðîïè÷åñêî–ñóáòðîïè÷åñêîì ñåìåéñòâå áàìáóêîâ Bambusaceae èçâåñòíî
ñâûøå 500 âèäîâ èç 50 ðîäîâ, 90% îáèòàåò â Àçèè è Àìåðèêå, â Àôðèêå èçâåñòíî 14 âè-
äîâ 6 ðîäîâ, à íà Ìàäàãàñêàðå — 30 âèäîâ 9 ðîäîâ (Good, 1974).

Âûâîäû
Ïðèâåä¸ííûå âûøå ïðèìåðû ïîêàçûâàþò, ÷òî äëÿ îáðàçîâàíèÿ î÷àãà ýíäåìèçìà âî-

âñå íå îáÿçàòåëüíû íè ôèçè÷åñêèå ïðåãðàäû, íè ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ: îí âîçíèêàåò
òîãäà, êîãäà âîçíèêàþò íîâûå ýêîñèñòåìû íà íîâûõ ïëîùàäÿõ, êîòîðûå íå ìîãëè áûòü íà-
ñåëåíû äðóãèìè ýêîñèñòåìàìè. Ïðè÷èíû ýòîé íåâîçìîæíîñòè ñàìûå ðàçíûå: êàê íåïî-
ñðåäñòâåííàÿ èçîëÿöèÿ íîâîé òåððèòîðèè (îñòðîâà), òàê è âîçíèêíîâåíèå èíûõ óñëîâèé,
äàëåêî âûõîäÿùèõ çà òå ïðåäåëû, â êîòîðûõ èñõîäíûå ýêîñèñòåìû ìîãóò íîðìàëüíî ôóíê-
öèîíèðîâàòü (âåðøèíû àôðèêàíñêèõ ãîð, êðóïíûå îç¸ðà, Ïàðàòåòèñ, Àðàë, êàïñêàÿ ôëî-
ðà). Âî âñåõ ïîêàçàííûõ ñëó÷àÿõ íà íåêîåé ïëîùàäè ïîÿâëÿþòñÿ íåèñïîëüçóåìûå ðåñóð-
ñû (÷àñòî íåïðàâèëüíî íàçûâàåìûå ïóñòûìè íèøàìè). Äëÿ èñïîëüçîâàíèÿ òàêèõ ðåñóðñîâ
è îáðàçóþòñÿ ýíäåìè÷íûå äëÿ äàííîé ïëîùàäè âèäû (ñèìïàòðè÷íî èëè àëëîïàòðè÷íî).
Ýòî èìåííî òîò ïðîöåññ, êîòîðûé M.L. Rosenzweig (1978, 1995) íàçâàë «competitive speci-
ation».

T.F. Stuessy è äð. (1990) ïðåäëîæèëè ïðîöåññ ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ íà-
çâàòü «cladogenesis» â òîì ñëó÷àå, êîãäà èñõîäíûé âèä, äàâ ïàðó (èëè áîëåå) ñèìïàòðè÷-
íûõ âèäîâ, âûìåð, è «anacladogenesis», åñëè èñõîäíûé âèä ñîõðàíèëñÿ âìåñòå ñ ïðîèçâîä-
íûì(è) îò íåãî; ïðåîáðàçîâàíèå èñõîäíîãî âèäà â íîâîì äëÿ íåãî ìåñòå â äðóãîé (áåç èç-
ìåíåíèÿ ÷èñëà âèäîâ) îíè íàçâàëè «anagenesis». Cladogenesis è anacladogenesis Å.Ô. Ãóðü-
ÿíîâà íàçûâàëà «áóêåòíûì âèäîîáðàçîâàíèåì». Äîëÿ âèäîâ, îáðàçîâàâøèõñÿ â ðåçóëüòàòå
ýòèõ ïðîöåññîâ, ðàçëè÷íà â ðàçíûõ ðàéîíàõ, íî â îáùåì èìåþùèåñÿ äàííûå ïîçâîëÿþò
ñôîðìóëèðîâàòü ãèïîòåçó î òîì, ÷òî (1) ðàíã è äîëÿ ýíäåìîâ òåì âûøå, ÷åì áîëüøå îòëè-
÷àþòñÿ óñëîâèÿ â àðåàëå íîâîé ýêîñèñòåìû îò óñëîâèé â àðåàëå ýêîñèñòåìû-äîíîðà; (2) äî-
ëÿ ýíäåìîâ òåì âûøå, ÷åì áîëüøèå çàòðóäíåíèÿ âèäû èñïûòûâàþò â ïðîíèêíîâåíèè â àðå-
àë ôîðìèðóþùåéñÿ ýêîñèñòåìû.

Â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ íîâûõ ýêîñèñòåì â óñëîâèÿõ ìàëîãî íà÷àëüíîãî òàêñîíî-
ìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ìíîãèå òàêñîíû ïîëó÷àþò âîçìîæíîñòü îñâîèòü ðåñóðñû, îáû÷-
íî èì íåäîñòóïíûå. Ïðè ýòîì ÷àñòî âîçíèêàþò òàêñîíû, èìèòèðóþùèå òàêñîíû, îáû÷íî
ïîòðåáëÿþùèå ýòè ðåñóðñû (ïàðàëëåëèçì â ðàçâèòèè), ïðèìåðû êîòîðûõ èìåþòñÿ âî âñåõ
ó÷åáíèêàõ ïî ýâîëþöèè. Ñõîäñòâî òàêèõ òàêñîíîâ òåì áîëüøå, ÷åì íà áîëåå ñõîäíîé ãå-
íåòè÷åñêîé îñíîâå îíè âîçíèêàþò. Ñòðîãî ãîâîðÿ, ñàìà âîçìîæíîñòü èìèòàöèè îáóñëîâ-
ëåíà íàëè÷èåì ñõîäíûõ ãåíîòèïîâ. Êîãäà òàêîé âîçìîæíîñòè íåò, ñõîäíûå ôóíêöèè â ýêî-
ñèñòåìå âûïîëíÿþò ñîâñåì íåðîäñòâåííûå òàêñîíû. Íàïðèìåð, â Íîâîé Çåëàíäèè ñôîð-
ìèðîâàëàñü ðàçíîîáðàçíàÿ ôàóíà ãèãàíòñêèõ íåëåòàþùèõ êóçíå÷èêîâ (weta) — ñïåöèàëè-
çèðîâàííûõ ðàñïðîñòðàíèòåëåé ñåìÿí ðàñòåíèé ñ ñî÷íûìè ïëîäàìè (ýòó íèøó îáû÷íî çà-
íèìàþò ìëåêîïèòàþùèå, îòñóòñòâóþùèå â Íîâîé Çåëàíäèè). Êóçíå÷èêè îõîòíî ïîåäàþò
ðàçëè÷íûå ïëîäû, è ÷àñòü ñåìÿí ïðè ýòîì ïðîõîäèò ÷åðåç ïèùåâàðèòåëüíûé òðàêò íåïî-
âðåæä¸ííûìè, èõ âñõîæåñòü äàæå íåìíîãî óëó÷øàåòñÿ (Duthie et al., 2006). Â îòäåëüíûõ
ñëó÷àÿõ äëÿ ïîòðåáëåíèÿ íîâûõ äëÿ òàêñîíà ðåñóðñîâ âîçíèêàþò âåñüìà îòêëîíÿþùèåñÿ
ìîðôîëîãè÷åñêè ôîðìû («çàïðåäåëüíàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ»). Íåêîòîðûå ïðèìåðû çàïðåäåëü-
íîé ñïåöèàëèçàöèè ïðèâåäåíû âûøå, äîïîëíèòåëüíûå ïðèìåðû ìîæíî íàéòè ó
Ñ.Ñ. Øâàðöà (1980). Çàïðåäåëüíóþ ñïåöèàëèçàöèþ, ïî-âèäèìîìó, ìîæíî ðàññìàòðèâàòü
êàê àðîìîðôîçû â ïîíèìàíèè À.Í. Ñåâåðöîâà.

Èññëåäóÿ íåðàâíîìåðíîñòü ýâîëþöèè â ïàëåîíòîëîãè÷åñêîé ëåòîïèñè, íàäî îáúÿñ-
íÿòü íå òîëüêî è äàæå íå ñòîëüêî ïðè÷èíû áûñòðîé ýâîëþöèè â îòäåëüíûå ïåðèîäû,
ñêîëüêî ïðè÷èíó òîãî, ÷òî îáû÷íî ñêîðîñòü ýâîëþöèè ãîðàçäî ìåíüøå òîé, êîòîðàÿ âîç-
ìîæíà. Ïîñêîëüêó áîëüøîé ðàçáðîñ â ñêîðîñòÿõ âèäîîáðàçîâàíèÿ õàðàêòåðåí äëÿ ñàìûõ
ðàçëè÷íûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ãðóïï, åãî íåâîçìîæíî îáúÿñíèòü íåîäèíàêîâûìè ôèëîãåíå-
òè÷åñêèìè âîçìîæíîñòÿìè ðàçíûõ òàêñîíîâ, ïðè÷èíó ñòîëü ñèëüíî îòëè÷àþùèõñÿ ñêîðî-
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ñòåé ýâîëþöèè ñëåäóåò èñêàòü âíå ýâîëþöèîíèðóþùåãî îáúåêòà, â åãî îêðóæåíèè. Íàèáî-
ëåå ïðàâäîïîäîáíûì êàæåòñÿ îáúÿñíåíèå, ÷òî ñêîðîñòü ýâîëþöèè ðåãóëèðóåò áèîòè÷åñêîå
îêðóæåíèå, ò. å. ýêîñèñòåìà. Âèä, âõîäÿùèé â ýêîñèñòåìó, ïîòðåáëÿåò â íåé íåêîòîðûå ðå-
ñóðñû (çàíèìàåò â íåé îïðåäåë¸ííóþ íèøó) è, ñëåäîâàòåëüíî, íàõîäèòñÿ ïîä äåéñòâèåì
ñòàáèëèçèðóþùåãî îòáîðà. Ñòàáèëüíîñòü ñâîéñòâ âèäà, â ñâîþ î÷åðåäü, ïîâûøàåò ñòà-
áèëüíîñòü ñîîáùåñòâà, â êîòîðîå îí âõîäèò — ò. å. ïðîöåññ èìååò ïîëîæèòåëüíóþ îáðàò-
íóþ ñâÿçü. Ïðèìåðû æå áûñòðîé ýâîëþöèè îòíîñÿòñÿ ê ñëó÷àÿì îñëàáëåíèÿ èëè îòñóòñò-
âèÿ òàêîé ðåãóëÿöèè, âî âñåõ ðàçîáðàííûõ ñëó÷àÿõ ýòî ïðîèñõîäèëî ïðè ôîðìèðîâàíèè
íîâûõ ýêîñèñòåì. Ïî-âèäèìîìó, â òàêèõ óñëîâèÿõ ñêîðîñòü ýâîëþöèè ïðèáëèæàåòñÿ ê
ìàêñèìàëüíî âîçìîæíîé. Â.À. Êðàñèëîâ (1969, 1986) ïðåäëîæèë íàçâàòü áèîòè÷åñêè ðå-
ãóëèðóåìóþ ýâîëþöèþ êîãåðåíòíîé (ñîãëàñîâàííîé), à ïðîõîäÿùóþ âíå âëèÿíèÿ îêðó-
æàþùèõ ýêîñèñòåì — íåêîãåðåíòíîé.

Èçâåñòíî, ÷òî â èñòîðèè Çåìëè îäíè ãðóïïû ñìåíÿþò äðóãèå: äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþ-
ñêè ñìåíèëè áðàõèîïîä, ðåïòèëèè ñìåíèëè çåìíîâîäíûõ, ìëåêîïèòàþùèå è ïòèöû — äè-
íîçàâðîâ. ×àñòî ïîäîáíûå ñìåíû èíòåðïðåòèðóþò êàê êîíêóðåíòíîå âûòåñíåíèå îäíîé
ãðóïïû äðóãîé. Îäíàêî äåòàëüíûé àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïðîèñ-
õîäèò íå âûòåñíåíèå îäíîé ãðóïïû äðóãîé, à ñíà÷àëà îäíà ãðóïïà âûìèðàåò, îñâîáîæäàÿ
ìåñòî (ò. å. ðåñóðñû) äðóãîé, êîòîðàÿ òîëüêî ïîñëå ýòîãî äà¸ò âñïûøêó òàêñîíîîáðàçîâà-
íèÿ. Ïî-âèäèìîìó, â ðåçóëüòàòå âûìèðàíèÿ íåêîòîðûõ òàêñîíîâ ñíèæàåòñÿ îáùàÿ ýôôåê-
òèâíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ äîñòóïíûõ ðåñóðñîâ ýêîñèñòåìîé, ò. å. â íåé ïîÿâëÿþòñÿ íåèñ-
ïîëüçóåìûå ðåñóðñû. Ýâîëþöèÿ ñîõðàíèâøèõ òàêñîíîâ è ïðîèñõîäèò äëÿ áîëåå ýôôåêòèâ-
íîãî èñïîëüçîâàíèÿ äàííûõ ðåñóðñîâ (ðèñ. 4.25). Ïðè ýòîì, ñîãëàñíî äàííûì ïàëåîíòîëî-
ãèè, ïîñëå ïåðèîäîâ âûìèðàíèÿ íå òîëüêî âîññòàíàâëèâàëîñü ïðåæíåå ðàçíîîáðàçèå, íî
îíî îêàçûâàëîñü çíà÷èòåëüíî âûøå. Óñêîðåíèå ýâîëþöèè íà ðàííèõ ýòàïàõ èñòîðèè òàê-
ñîíà  êîíêðåòíî äåìîíñòðèðóåò ôàêò ïðèáëèçèòåëüíîãî ñîâïàäåíèÿ âîçðàñòà ðîäà è ìíî-
ãèõ åãî âèäîâ (Øâàðö, 1980). Ïî÷òè íà âñåõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñõåìàõ, ïîñòðîåííûõ íà
îñíîâå áîãàòîãî ïàëåîíòîëîãè÷åñêîãî ìàòåðèàëà, îò îñíîâàíèÿ îòõîäèò ìíîãî êîðîòêèõ
âåòâåé. Âèäû è ðîäû â ýòî âðåìÿ ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ ïî ïðèçíàêàì, ïîçæå õàðàêòåðèçóþ-
ùèì ñåìåéñòâà è îòðÿäû (Ìàìêàåâ, 1968). Äàííûé ïåðèîä ñìåíÿåò äðóãîé, êîãäà ïðîèñ-
õîäèò ãîðàçäî áîëåå ìåäëåííàÿ ýâîëþöèÿ íåìíîãèõ òàêñîíîâ. Ïðàêòè÷åñêè âñå íûíå ñó-
ùåñòâóþùèå òèïû æèâîòíûõ âîçíèêëè â êåìáðèè è ðàíåå. Òîãäà æå âîçíèêëî áîëüøîå êî-
ëè÷åñòâî òàêñîíîâ íåÿñíîãî ïîëîæåíèÿ, ìíîãèå èç êîòîðûõ, ñóùåñòâóé îíè ñåãîäíÿ, ðàñ-
ñìàòðèâàëè áû â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíûõ òèïîâ.
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Öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà

Öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà — ÷òî ýòî òàêîå?
Èòàê, ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû ïîêàçûâàþò, ÷òî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ áûñòðî (èíî-

ãäà ïðàêòè÷åñêè ìãíîâåííî) îáðàçóþòñÿ ýíäåìè÷íûå âèäû è ýêîñèñòåìû. Ïîñêîëüêó îá-
ðàçîâàíèå íîâûõ âèäîâ ìîæåò ïðîèñõîäèòü âåñüìà áûñòðî, êàæåòñÿ âåðîÿòíûì, ÷òî ðàçâè-
òèå âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó âèäàìè ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïî êðàéíåé ìåðå ñòîëü æå ñòðåìè-
òåëüíî, à, âåðîÿòíî, è åù¸ áûñòðåå. Çàêîíîìåðíîñòè ýòîãî ïðîöåññà, ò. å. ýâîëþöèÿ, âîç-
íèêíîâåíèå è ðàçâèòèå ýêîñèñòåì, è ñîñòàâëÿþò îñíîâíîå ñîäåðæàíèå êîíöåïöèè ñòðóê-
òóðàëèçìà. Ïàðàäèãìà ñòðóêòóðàëèçìà ñðàâíèòåëüíî ìàëîèçâåñòíà. Å¸ èçëîæåíèÿ íåò íè
â îäíîì ó÷åáíèêå èëè ìîíîãðàôèè êàê â îòå÷åñòâåííûõ (åñëè íå ñ÷èòàòü ôðàãìåíòû ïî-
ëîæåíèé, âñòðå÷àþùèåñÿ â òðóäàõ êîíòèíóàëèñòîâ), òàê è, íàñêîëüêî íàì èçâåñòíî, â èíî-
ñòðàííûõ. Â òî æå âðåìÿ, ïî íàøåìó ìíåíèþ, îíà àäåêâàòíåå îïèñûâàåò ñòðóêòóðó áèî-
ñôåðû (è áåíòàëè êàê å¸ ñîñòàâíîé ÷àñòè). Ïîýòîìó, ïðåæäå ÷åì ðàññìîòðåòü ñòðóêòóðó
áåíòàëè, íåîáõîäèìî îáñóäèòü îáùèå âîïðîñû ýêîëîãèè. Æåëàþùèå áîëåå óãëóáë¸ííî îç-
íàêîìèòüñÿ ñ òåîðèåé ñòðóêòóðàëèçìà ìîãóò îáðàòèòüñÿ ê ñáîðíèêàì òðóäîâ, èçäàííûõ èç-
äàòåëüñòâîì ÊÌÊ (Ðàçóìîâñêèé, 1999, 2010; Æåðèõèí, 2003).

Ðàçìåðû ýêîñèñòåì, âîçíèêàþùèõ â ïðåäñòàâëåííûõ âûøå ïðèìåðàõ, ãîðàçäî áîëü-
øå ðàçìåðîâ îòäåëüíûõ áèîöåíîçîâ è ñîîáùåñòâ. Ôàêòè÷åñêè ìíîãèå èç òàêèõ ýêîñèñòåì
î÷åâèäíî îáðàçîâàíû öåëûì êîìïëåêñîì ñîîáùåñòâ. Ïîýòîìó äëÿ òàêèõ êðóïíîìàñøòàá-
íûõ ýêîñèñòåì Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèì áûë èñïîëüçîâàí òåðìèí öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà* (Ðà-
çóìîâñêèé, 1969; Êèñåëåâà, Ðàçóìîâñêèé Ðàñíèöûí, 1969; Êèñåëåâà, Ðàçóìîâñêèé, 1971; è
äð.), â äàëüíåéøåì — ÖÑ. Íîâàÿ ÖÑ ìîæåò ñôîðìèðîâàòüñÿ ëèøü òàì, ãäå âîçíèêàåò ïðî-
ñòðàíñòâî, óäîâëåòâîðÿþùåå òð¸ì óñëîâèÿì:

— Íà äàííîé ïëîùàäè íå ìîæåò ñóùåñòâîâàòü íèêàêàÿ èç èìåþùèõñÿ ÖÑ, ìîãóùèõ
ïîïàñòü íà íå¸.

— Ðàçìåð ïëîùàäè äîëæåí áûòü äîñòàòî÷íî âåëèê äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ÖÑ, à óñëî-
âèÿ íà íåé ïðåäñêàçóåìû.

— Îáà ïðåäûäóùèõ óñëîâèÿ äîëæíû ñîáëþäàòüñÿ íà ïðîòÿæåíèè âðåìåíè, äîñòà-
òî÷íîãî äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ.

Îòíîñèòåëüíî ïîñëåäíåãî óñëîâèÿ — âðåìåíè — ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî âðåìÿ, íåîá-
õîäèìîå äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ, âåðîÿòíî, óìåíüøàåòñÿ ñ: (1) óâåëè÷åíèåì îòëè÷èé óñëî-
âèé, â êîòîðûõ ôîðìèðóåòñÿ ÖÑ, îò óñëîâèé ñèñòåìû-äîíîðà è (2) óìåíüøåíèåì ÷èñëà âè-
äîâ, ó÷àñòâóþùèõ â å¸ îáðàçîâàíèè.

Äàííûå óñëîâèÿ êàæóòñÿ íåêîíêðåòíûìè è ñëèøêîì ñòðîãèìè, à ñîîòâåòñòâóþùèå
èì ïëîùàäè — ðåäêî âñòðå÷àþùèìèñÿ â ïðèðîäå. Â äåéñòâèòåëüíîñòè ýòî íå òàê: ïîäîá-
íûå ïëîùàäè âîçíèêàþò ïîñòîÿííî. Âî âñåõ òàêèõ ñëó÷àÿõ ìû íàáëþäàåì âîçíèêíîâåíèå
ÖÑ è îáû÷íî ñîïðîâîæäàþùèé èõ î÷àã ýíäåìèçìà (âèäîâ, àðåàëû êîòîðûõ îãðàíè÷åíû
òîëüêî äàííûì ðàéîíîì). Î÷åâèäíî, ÷òî ïðèìåðàìè ïîäîáíûõ ïëîùàäåé ÿâëÿþòñÿ:
— óëüòðààáèññàëüíûå æåëîáà ïîñðåäè àáèññàëüíûõ ðàâíèí;
— èçîëèðîâàííûå ãëóáîêîâîäíûå êîòëîâèíû (Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí, ßïîíñêîå è Ñðå-
äèçåìíîå ìîðÿ);
— íåêîòîðûå êðóïíûå è íå î÷åíü êðóïíûå îç¸ðà (Áàéêàë, Íüÿñà è ò. ï.), à òàêæå îñòðîâà;
— äîñòàòî÷íî êðóïíûå ãîðû èëè ãîðíûå ñèñòåìû ïîñðåäè ðàâíèí.

Ñëîæíåå çàìåòèòü, ÷òî ýòèì óñëîâèÿì ïîëíîñòüþ óäîâëåòâîðÿþò:
— âûñîêèå øèðîòû, ïîñëå ïðîèçîøåäøåãî â îëèãîöåíå – ìèîöåíå óâåëè÷åíèÿ òåìïåðà-
òóðíîãî ãðàäèåíòà ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñîì (îòíîñèòñÿ â ðàâíîé ñòåïåíè ê òåððèòîðè-
ÿì è àêâàòîðèÿì): â êîíöå ïàëåîöåíà ïîâåðõíîñòíàÿ òåìïåðàòóðà âîäû â Àíòàðêòèêå äî-
ñòèãàëà 18°Ñ.

2314. Ñèíýêîëîãèÿ

* Áîëåå èçâåñòíûé òåðìèí Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî, êîòîðûé îí øèðîêî èñïîëüçîâàë â ñâîèõ ðàáîòàõ —
ñóêöåññèîííàÿ ñèñòåìà — ÷àñòíûé ñëó÷àé ÖÑ.



— ïðèýêâàòîðèàëüíûå ðàéîíû,
ïîñëå ïðîèçîøåäøåãî â òî æå
âðåìÿ ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû
âûøå ýêîëîãè÷åñêîé àìïëèòó-
äû ñóùåñòâîâàâøèõ â ýòèõ ìå-
ñòàõ ðàíåå ñóáòðîïè÷åñêèõ ÖÑ.

Íè â îäíîì èç ïðèâåä¸í-
íûõ âûøå ïðèìåðîâ (à ÷èñëî
èõ ìîæíî çíà÷èòåëüíî óâåëè-
÷èòü) íå âîçíèêàëà ïðåãðàäà.
Àðåàë ôîðìèðîâàíèÿ íîâîé
ÖÑ âñåãäà îñòàâàëñÿ ñâÿçàí-
íûì ñ àðåàëîì ìàòåðèíñêèõ
ÖÑ. Â ïîñëåäíèõ äâóõ ñëó÷àÿõ
ôîðìèðóþùèåñÿ ÖÑ èìåëè îá-
ùèå ãðàíèöû ñ ÖÑ-äîíîðàìè
íà ïðîòÿæåíèè òûñÿ÷ êèëîìåò-
ðîâ! Ïîýòîìó ðèñ. 4.10 íå òî
÷òîáû íå âåðåí, íî ïîä÷¸ðêèâà-
åò âòîðîñòåïåííóþ, ñîâåðøåí-
íî íå îáÿçàòåëüíóþ ïðè÷èíó
âèäîîáðàçîâàíèÿ — ôðàãìåí-
òàöèþ ðàíåå åäèíîé áèîòû.
Ïðè ýòîì äåéñòâèòåëüíî âàæ-

íàÿ ïðè÷èíà, èìåþùàÿ ãîðàçäî áîëüøåå çíà÷åíèå è ðàñïðîñòðàíåíèå, — âîçíèêíîâåíèå
íà îáøèðíûõ ïëîùàäÿõ óñëîâèé, âûõîäÿùèõ çà ïðåäåëû, â êîòîðûõ ñóùåñòâóþùèå ÖÑ
ñïîñîáíû íîðìàëüíî ôóíêöèîíèðîâàòü, — íà í¸ì íèêàê íå îòðàæåíà. Âñëåäñòâèå ÷åãî,
ïî-âèäèìîìó, áîëåå ïðàâèëüíîé ñëåäóåò ñ÷èòàòü ñîâåðøåííî äðóãóþ ñõåìó âîçíèêíîâå-
íèÿ áèîò (âèäîâ) — èçîáðàæ¸ííóþ íà ðèñ. 4.26.

Èòàê, ÖÑ âîçíèêàþò íà äîñòàòî÷íî îäíîðîäíûõ ïëîùàäÿõ, ãäå óñëîâèÿ  âûõîäÿò çà
ïðåäåëû ýêîëîãè÷åñêèõ àìïëèòóä ÖÑ, êîòîðûå ìîãóò íà ýòó ïëîùàäü ïîïàñòü. Ñóùåñòâî-
âàíèå êàêîãî-ëèáî áàðüåðà ïðè ýòîì âîâñå íåîáÿçàòåëüíî, âåðîÿòíî, åãî îáû÷íî è íåò —
àðåàë ôîðìèðóþùåéñÿ ÖÑ îñòà¸òñÿ øèðîêî ñîîáùàþùèìñÿ ñ àðåàëàìè ñòàðûõ ÖÑ. Íî,
ïîñêîëüêó óñëîâèÿ â àðåàëå ôîðìèðóþùåéñÿ ÖÑ ñóùåñòâåííî îòëè÷àþòñÿ îò óñëîâèé â
àðåàëàõ ñòàðûõ, ìåæäó èõ àðåàëàìè ñóùåñòâóåò ãðàäèåíò óñëîâèé. Ãðàíèöà ìåæäó ÖÑ óñ-
òàíàâëèâàåòñÿ â îáëàñòè òàêèõ çíà÷åíèé âíåøíèõ ôàêòîðîâ, ïðè êîòîðûõ êîíêóðåíòîñïî-
ñîáíîñòü (ñïîñîáíîñòü çàíÿòü è óäåðæèâàòü òåððèòîðèþ) êîíòàêòèðóþùèõ ÖÑ ðàâíà.

Ðàññìîòðèì â ýâîëþöèîííîì ìàñøòàáå âðåìåíè ïðîöåññ âîçíèêíîâåíèÿ ÖÑ íà ðà-
íåå áåçæèçíåííîé ïëîùàäè. Åùå ðàç ìîæíî âñïîìíèòü ñëó÷àé Àðàëà, ïîêàçûâàþùèé, ÷òî
«ýâîëþöèîííûé ìàñøòàá âðåìåíè» ìîæåò áûòü âñåãî ëèøü ïàðîé äåñÿòèëåòèé. Äëÿ ðàñ-
ñìîòðåíèÿ äåéñòâèòåëüíî îáùèõ ýêîëîãè÷åñêèõ çàêîíîìåðíîñòåé íåâàæíî, ÷òî ýòî — àê-
âàòîðèÿ èëè òåððèòîðèÿ. Ðàçáåðåì êðàéíèé ñëó÷àé: âèäû, çàñåëÿþùèå îáîçðåâàåìóþ ïëî-
ùàäü íå èìåþò íèêàêèõ àäàïòàöèé íè äðóã ê äðóãó, íè ê ñïåöèôè÷åñêèì óñëîâèÿì íîâîé
ïëîùàäè. Î÷åâèäíî, ÷òî ïðè ïåðâîì æå âçàèìîäåéñòâèè âèäîâ âûÿâÿòñÿ èõ ìàêðîíèøè
(îäíè — àâòîòðîôû, äðóãèå — êîíñóìåíòû ïåðâîãî ïîðÿäêà, òðåòüè — õèùíèêè è ò. ï.).
Â ïðåäåëàõ ìàêðîíèø îäíè âèäû ñòàíóò áîëåå îáèëüíûìè è îáû÷íûìè ïðîñòî ñëó÷àéíî,
ëèáî èç-çà òîãî, ÷òî îíè îêàæóòñÿ êîíêóðåíòîñïîñîáíåå, ÷åì äðóãèå. Òàêèå âèäû áóäóò â

òîé èëè èíîé ñòåïåíè ôîðìèðîâàòü îêðóæàþùóþ ñðå-
äó, ñíèæàÿ å¸ èçìåí÷èâîñòü (õîòÿ áû ëèøü ôàêòîì ñâî-
åãî íàëè÷èÿ). Ýòî ïðèâåäåò ê âîçíèêíîâåíèþ àññîöèà-
öèé âèäîâ. ×åì áîëåå ñèëüíûì ýäèôèêàòîðîì îêàæåòñÿ
âèä (èëè ãðóïïà âèäîâ), òåì áîëüøå òàêàÿ àññîöèàöèÿ
áóäåò ïðèáëèæàòüñÿ ê êîíñîðöèè. Ïðè äîñòàòî÷íî âû-

232 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 4.26. Âîçíèêíîâåíèå âèäîâ è áèîò ñ ïîçèöèè ñòðóêòó-
ðàëèçìà.

Îáðàòèòå âíèìàíèå íà òî, ÷òî áèîòû ôîðìèðóþòñÿ íà îòðåçêàõ
ïëàâíîãî ãðàäèåíòà. Â îòëè÷èå îò ðèñ. 4.10, íà ñõåìå ïîëíîñòüþ îò-
ñóòñòâóþò êàêèå-ëèáî ïðåãðàäû ìåæäó ôîðìèðóþùèìèñÿ áèîòà-
ìè. Íåò äàæå îáëàñòåé óâåëè÷åííûõ ãðàäèåíòîâ. Ãðàíèöû ìåæäó
áèîòàìè òåì íå ìåíåå ðåçêèå. Äîïîëíèòåëüíûå ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå.

«Ïî ìåðå îáðàçîâàíèÿ áèîöå-
íîçîâ ñ óñòîé÷èâîé ñòðóêòóðîé,
ðàñòåíèÿ áîëåå ÷¸òêî ðàñïðåäå-
ëÿþòñÿ ïî ðàçëè÷íûì ìåñòîîáè-
òàíèÿì» (Òîëìà÷åâ, 1974: 212).



ñîêîì ðàçíîîáðàçèè óñëîâèé íà ðàññìàòðèâàåìîé ïëîùàäè â äðóãèõ å¸ ÷àñòÿõ áóäóò èíûå
óñëîâèÿ, ãäå äîñòóïíûå ðåñóðñû ñòàíóò áîëåå ïîäõîäÿùèìè äëÿ ïðî÷èõ âèäîâ. Îíè òîæå
áóäóò ôîðìèðîâàòü ñâîè àññîöèàöèè. Íàïðèìåð, îäíè àññîöèàöèè ñòàíóò âîçíèêàòü íà
ðûõëûõ ãðóíòàõ, äðóãèå — íà ñêàëàõ. Îäíè íà ïåðåóâëàæí¸ííûõ ïî÷âàõ, äðóãèå — íà ïå-
ñêå èëè ñóõèõ èçâåñòíÿêàõ. Ò. å. ïåðâîíà÷àëüíî áåññòðóêòóðíàÿ â áèîòè÷åñêîì îòíîøåíèè
ïëîùàäü áóäåò ñòàíîâèòüñÿ âñ¸ áîëåå ñòðóêòóðèðîâàííîé ïî ìåðå ôîðìèðîâàíèÿ àññîöè-
àöèé.

Â ñèëó ÷èñòî ñëó÷àéíûõ ïðè÷èí (áóëüøàÿ ðàñïðîñòðàí¸ííîñòü íà äàííîé ïëîùàäè
îäíèõ óñëîâèé è ìåíüøàÿ — äðóãèõ) îäíè èç àññîöèàöèé îêàæóòñÿ ðàñïðîñòðàí¸ííåå
äðóãèõ. Îíè, ñ îäíîé ñòîðîíû, îêàæóò  ñèëüíåéøåå âëèÿíèå íà îêðóæàþùèå, ïðîñòî â ñè-
ëó òîãî, ÷òî áîëåå ðàñïðîñòðàíåíû, ò. å. ÿâëÿþòñÿ ïðåäñêàçóåìûì ýëåìåíòîì îêðóæåíèÿ.
Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ñàìûå ðàñïðîñòðàí¸ííûå àññîöèàöèè èìåþò áîëüøå âîçìîæíîñòåé äëÿ
áîëåå òîíêîé è ñîâåðøåííîé êîàäàïòàöèè âõîäÿùèõ â íåãî âèäîâ. Òàêèå àññîöèàöèè îêà-
çûâàþò î÷åíü ñèëüíîå âëèÿíèå íà îñòàëüíûå êàê âñ¸ áîëåå ïðåäñêàçóåìûé êîìïîíåíò ñðå-
äû. Ïðîöåññ ïðîèñõîäèò, òàêèì îáðàçîì, ñ ïîëîæèòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçüþ. Â ðåçóëüòàòå
èíòåãðàöèÿ ÖÑ áûñòðî ðàñò¸ò.

Àññîöèàöèè ôîðìèðóþùåéñÿ ÖÑ, âåñüìà âåðîÿòíî, èìåþò íåñáàëàíñèðîâàííûé îá-
ìåí, ïîñêîëüêó äëÿ òîíêîé ïîäãîíêè áèîëîãèè îòäåëüíûõ âèäîâ ïðîñòî íå áûëî âðåìåíè.
Ýòî èçìåíÿåò ìåñòî, ãäå íàõîäèòñÿ ñîîáùåñòâî (åãî áèîòîï): ïðîèñõîäèò íàêîïëåíèå ïðî-
äóêòîâ æèçíåäåÿòåëüíîñòè è/èëè ïåðåïîòðåáëåíèå èìåâøèõñÿ èçíà÷àëüíî â äàííîì ìåñ-
òå ðåñóðñîâ è ò. ä. Ìèäèåâûå áàíêè çàèëÿþòñÿ èç-çà îòëîæåíèÿ ôåêàëèé è ïñåâäîôåêàëèé.
Îçåðà ìåëåþò èç-çà îòëîæåíèÿ èëà è òîðôà. Íà áåñïëîäíûõ ïåñêàõ îòêëàäûâàåòñÿ ãóìóñ.
Â ðåçóëüòàòå àññîöèàöèÿ èçìåíÿåò ñâîé áèîòîï òàêèì îáðàçîì, ÷òî â äàííîì ìåñòå áîëåå
êîíêóðåíòîñïîñîáíûì îêàçûâàåòñÿ äðóãàÿ àññîöèàöèÿ, êîòîðàÿ å¸ ñìåíÿåò. Ýòó ñìåíó àñ-
ñîöèàöèé ïîä äåéñòâèåì ïðè÷èí âíóòðåííèõ, ïîÿâèâøèõñÿ â ðåçóëüòàòå èõ ôóíêöèîíèðî-
âàíèÿ, íàçûâàþò ýêîãåíåòè÷åñêîé ñóêöåññèåé. Äâèæóùåé ñèëîé ýêîãåíåòè÷åñêîé ñóê-
öåññèè, êàê è ëþáîé äðóãîé ñóêöåññèè, ÿâëÿåòñÿ íåñêîìïåíñèðîâàííîñòü âîçäåéñòâèÿ ïî-
ïóëÿöèé äðóã íà äðóãà. Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî òàêèå èçìåí¸ííûå áèîòîé áèîòîïû ìî-
ãóò ñóùåñòâåííî îòëè÷àòüñÿ îò èìåâøèõñÿ èçíà÷àëüíî íà äàííîé òåððèòîðèè áèîòîïîâ,
ò. å. ôóíêöèîíèðîâàíèå áèîòû ïðèâîäèò ê ðîñòó ðàçíîîáðàçèÿ óñëîâèé â òàêîé êîíêðåò-
íîé ìåñòíîñòè. Ýòî îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü ðîñòà áèîðàçíîîáðàçèÿ è òåì áóëüøå, ÷åì
áóëüøå àññîöèàöèé ôîðìèðóåòñÿ.

Êàæäàÿ àññîöèàöèÿ ìåíÿåò ñâîé áèîòîï îäíèì åäèíñòâåííûì îïðåäåë¸ííûì îáðà-
çîì (ìèäèåâàÿ áàíêà çàèëÿåò ãðóíò, à íå îòêëàäûâàåò ãóìóñ è íå ñïîñîáñòâóåò çàðàñòàíèþ
îçåðà). Íîâîìó ñîñòîÿíèþ áèîòîïà ñîîòâåòñòâóåò äðóãàÿ àññîöèàöèÿ. Òàêóþ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòü ñìåíÿþùèõ äðóã äðóãà âî âðåìåíè àññîöèàöèé íàçûâàþò ñóêöåññèîííûé ðÿä
(sere), à àññîöèàöèè, âõîäÿùèå â ýòîò ðÿä, — ñåðè-
àëüíûìè àññîöèàöèÿìè, èëè ñîîáùåñòâàìè.
Êàæäîìó äîñòàòî÷íî îòëè÷íîìó è ðàñïðîñòðàí¸í-
íîìó èñõîäíîìó ñîñòîÿíèþ àáèîòû ñîîòâåòñòâóåò
ñâîÿ ïèîíåðíàÿ àññîöèàöèÿ è èäóùèé îò íå¸ ñóê-
öåññèîííûé ðÿä. Ñåðèàëüíûå àññîöèàöèè, ïîäîá-
íî ñòàäèÿì îíòîãåíåçà, íåóñòîé÷èâû âî âðåìåíè.

Ïðèìåðîì ñóêöåññèîííîãî ðÿäà ÿâëÿåòñÿ çàðà-
ñòàíèå âîäî¸ìîâ (ñòàðèö, íèçîâûõ áîëîò, ìåëêèõ ðå-
÷óøåê è ò. ï.) íà òåððèòîðèè Ìîñêîâñêîãî ãåîáîòàíè-
÷åñêîãî ðàéîíà (ðèñ. 4.27).

Àññîöèàöèè, âõîäÿùèå â ÖÑ, îáðàçóþòñÿ íå
ñðàçó è íå îäíîâðåìåííî. Àíàëèç ñòðóêòóðû èçó-
÷åííûõ ÖÑ è èõ ñóêöåññèé ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàííèå
ñòàäèè ñóêöåññèé ÷àñòî îáðàçîâàíû áîëåå äðåâíè-
ìè ýâîëþöèîííî òàêñîíàìè èëè æå áîëåå äðåâíè-
ìè àññîöèàöèÿìè. Òàê, â ãèäðîñåðèÿõ (ñóêöåññèîí-

2334. Ñèíýêîëîãèÿ

Ðèñ. 4.27. Ñóêöåññèÿ çàðàñòàíèÿ âî-
äî¸ìà â Ìîñêîâñêîì áîòàíèêî-ãåî-

ãðàôè÷åñêîì ðàéîíå. Àññîöèàöèè âè-
äîâ íàçâàíû ïî äîìèíàíòó. Ïî

Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîìó (1981).



íûõ ðÿäàõ íàçåìíûõ ÖÑ, îáðàçîâàííûõ íà ïåðåóâëàæí¸ííûõ ñóáñòðàòàõ) ïåðâûå èëè îä-
íè èç ïåðâûõ ñòàäèé îáðàçóþò ìõè. Ðàííèå ñòàäèè âîññòàíîâëåíèÿ ñîâðåìåííûõ ðèôîâ
ãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ îáðàçîâàíû âîäîðîñëÿìè — áóðûìè è êðàñíûìè èçâåñòêîâûìè.
Ðàçâèòèå ìèîöåíîâûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ ñåâåðî-âîñòî÷íîé Àòëàíòèêè, îïèñàííîå â äàí-
íîé ãëàâå íèæå, íà÷èíàåòñÿ ñ êðàñíûõ èçâåñòêîâûõ âîäîðîñëåé, à, êàê îòìå÷åíî â Ãëàâå 3,
âñåãäà (â ïàëåîçîå, ìåçîçîå è êàéíîçîå) ïðè ôîðìèðîâàíèè ñîîáùåñòâ ìåëêîâîäíûõ ðè-
ôîâ êèøå÷íîïîëîñòíûõ ãåîëîãè÷åñêè èì ïðåäøåñòâîâàëè ðèôû êðàñíûõ èçâåñòêîâûõ âî-
äîðîñëåé. Âîçìîæíî, ìû èìååì äåëî ñ íåêèì àíàëîãîì èçâåñòíîãî ïðèíöèïà «îíòîãåíåç
ïîâòîðÿåò ôèëîãåíåç».

Ñóêöåññèîííûå ðÿäû ôîðìèðóþòñÿ òîëüêî äëÿ äîñòàòî÷íî ðàñïðîñòðàí¸ííûõ ñòàð-
òîâûõ óñëîâèé àáèîòû. Ðåäêî âñòðå÷àþùèåñÿ ñî÷åòàíèÿ ôàêòîðîâ íå èìåþò ñâîèõ ñóêöåñ-
ñèîííûõ ðÿäîâ, è òàêèå ìåñòîîáèòàíèÿ îñâàèâàþò àññîöèàöèè, ñôîðìèðîâàâøèåñÿ â áèî-
òîïàõ ñî ñõîäíûìè óñëîâèÿìè. Åñëè â àðåàëå ÖÑ âîçíèêàåò äîñòàòî÷íî îáøèðíàÿ ïëî-
ùàäü ñ óñëîâèÿìè ðàíåå íå âñòðå÷àâøèìèñÿ èëè ðåäêèìè, òî âïîëíå ìîæåò âîçíèêíóòü
íîâûé ñóêöåññèîííûé ðÿä èëè ìîäèôèöèðîâàòüñÿ ñóùåñòâóþùèé. Èíûìè ñëîâàìè, íå-
ñìîòðÿ íà ñóùåñòâîâàíèå æ¸ñòêîé ñóêöåññèîííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ÖÑ íå ñëåäóåò ïî-
íèìàòü êàê îêîñòåíåâøóþ ñòðóêòóðó, îíà ñïîñîáíà ìåíÿòüñÿ âñëåä çà èçìåíåíèåì óñëîâèé
å¸ ñóùåñòâîâàíèÿ.

Âûøå ðàññìîòðåíà èäåàëèçèðîâàííàÿ ñèòóàöèÿ, â êîòîðîé ÖÑ ôîðìèðóåòñÿ èç âè-
äîâ, íå èìåþùèõ íèêàêèõ àäàïòàöèé íè äðóã ê äðóãó, íè ê ñïåöèôè÷åñêèì óñëîâèÿì íî-
âîé ïëîùàäè â îòñóòñòâèå ïðååìñòâåííîñòè ñ ÖÑ, ñóùåñòâîâàâøåé â ýòîì ìåñòå ðàíåå. Â
äåéñòâèòåëüíîñòè òàêàÿ ñèòóàöèÿ íåâåðîÿòíà. Â ôîðìèðóþùåéñÿ áèîòå îáû÷íî ñóùåñò-
âóþò âèäû, ïðåàäàïòèðîâàííûå ê áèîòîïàì íîâîé ïëîùàäè, îíè âûñòóïàþò «ÿäðàìè êîí-
äåíñàöèè» îáðàçóþùèõñÿ ñîîáùåñòâ. Åù¸ ýôôåêòèâíåå ðîëü òàêèõ ÿäåð áóäóò âûïîëíÿòü
ãðóïïû êîàäàïòèðîâàííûõ âèäîâ. Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî ýôôåêòèâíîñòü ðîëè ÿäåð ðàñò¸ò
íåëèíåéíî ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà âõîäÿùèõ â íèõ âèäîâ. Ïîñêîëüêó, îáû÷íî îäíà ÖÑ îáðà-
çóåòñÿ èç äðóãîé, ÷èñëî òàêèõ ÿäåð âî âíîâü ôîðìèðóþùèõñÿ ÖÑ äîëæíî áûòü âåëèêî.

Îñíîâíîå îòëè÷èå ôîðìèðîâàíèÿ íîâîé ÖÑ íà îñíîâå óæå ñóùåñòâîâàâøèõ (îäíîé
èëè íåñêîëüêèõ) — íàëè÷èå áîëüøîãî ÷èñëà óæå ñëîæèâøèõñÿ è êîàäàïòèðîâàííûõ êîì-
ïëåêñîâ âèäîâ. ×àñòî â ñîñòàâ ôîðìèðóþùåéñÿ ÖÑ ìîãóò äàæå âõîäèòü â ïî÷òè íåèçìåí-
íîì âèäå àññîöèàöèè ìàòåðèíñêèõ ÖÑ. Ýòè «ÿäðà êîíäåíñàöèè» äîëæíû ñóùåñòâåííî óñ-
êîðÿòü ôîðìèðîâàíèå íîâûõ ÖÑ. Â ïðèíöèïå, íîâàÿ ÖÑ ìîæåò öåëèêîì ñîñòîÿòü èç «ñòà-
ðûõ» âèäîâ, íî îáû÷íî ÷àñòü âèäîâ ñïåöèôè÷íà äëÿ íå¸, åé ïðèñóùà òà èëè èíàÿ ñòåïåíü
ýíäåìèçìà, âïðî÷åì îáû÷íî âèäû ýíäåìè÷íû íå îòäåëüíîé ÖÑ, à äëÿ ãðóïïû áëèçêèõ.

Â õîäå ñóêöåññèè íåñáàëàíñèðîâàííîñòü îáìåíà àññîöèàöèé óìåíüøàåòñÿ. Ýòî ñâÿ-
çàíî ñ òåì, ÷òî ñìåíÿþùèå äðóã äðóãà â õîäå ñóêöåññèè àññîöèàöèè çàíèìàþò îäíî è òî-
æå ìåñòî â ïðîñòðàíñòâå, à êîëè÷åñòâî ïîñòóïàþùåé íà äàííîå ìåñòî ýíåðãèè ïîñòîÿííî.
Âñÿêàÿ íåñáàëàíñèðîâàííîñòü — ýòî ïîòåðè. Àññîöèàöèÿ, ìåíüøå òåðÿþùàÿ ýíåðãèþ,
îêàçûâàåòñÿ â âûèãðûøå. Òàêæå â ðåçóëüòàòå ñóêöåññèè áèîòîï êîíêðåòíîé àññîöèàöèè
âèäîèçìåíÿåòñÿ òàêèì îáðàçîì, ÷òî îòëè÷èÿ åãî îò äðóãèõ óìåíüøàþòñÿ. Â ðåçóëüòàòå
ñóêöåññèîííûå ðÿäû, íà÷àâøèåñÿ â ðàçíûõ óñëîâèÿõ ñ ðàçëè÷íûõ ïèîíåðíûõ àññîöèàöèé,
ñëèâàþòñÿ äðóã ñ äðóãîì, ïîñòåïåííî ïðèõîäÿ ê àññîöèàöèè, êîòîðàÿ â äàííûõ àáèîòè÷å-
ñêèõ óñëîâèÿõ (êëèìàò, ãëóáèíà, îáåñïå÷åííîñòü ïèùåé, îñâåù¸ííîñòü è ò. ä. è ò. ï.) ïðàê-
òè÷åñêè ñáàëàíñèðîâàíà. Òàêóþ àññîöèàöèþ íàçûâàþò êëèìàêñíîé àññîöèàöèåé, èëè
ïðîñòî êëèìàêñîì. Â êëèìàêñå âîçäåéñòâèå êàæäîé ïîïóëÿöèè êîìïåíñèðóåò âîçäåéñò-
âèå îñòàëüíûõ ïîïóëÿöèé. Êëèìàêñíàÿ àññîöèàöèÿ íàõîäèòñÿ â ñîñòîÿíèè äèíàìè÷åñêîãî
ðàâíîâåñèÿ ñî ñâîèì áèîòîïîì. Â ðåçóëüòàòå èçìåíåíèå áèîòîïà åñëè è ïðîèñõîäèò, òî íå-
ñóùåñòâåííî ñ òî÷êè çðåíèÿ ñàìîé êëèìàêñíîé àññîöèàöèè. Íàïðèìåð, êëèìàêñîâûé êî-
ðàëëîâûé ðèô ìîæåò ñêîëü óãîäíî ðàñòè â ðàçìåðàõ, íî êàê áûë êëèìàêñîì, òàê êëèìàê-
ñîì è îñòàíåòñÿ. Åäèíñòâåííûé ïðèçíàê êëèìàêñà, ïî êîòîðîìó åãî ìîæíî îòëè÷èòü îò
äðóãèõ àññîöèàöèé — îòñóòñòâèå ó íåãî âíóòðåííèõ ïðè÷èí äëÿ èçìåíåíèÿ. Èòàê, ÖÑ —
ýòî ñîâîêóïíîñòü ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ (ñåðèàëüíûõ àññîöèàöèé è êëèìàêñà).

Â ïðèíöèïå íåò íè÷åãî íåâåðîÿòíîãî â òîì, ÷òî íà òåððèòîðèè îäíîé ñóêöåññèîííîé
ñèñòåìû ñôîðìèðóåòñÿ ñêîëüêî óãîäíî êëèìàêñîâ. Âåñüìà âîçìîæíî, ÷òî ïðè ñîçäàíèè
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ÖÑ è íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ íåñêîëüêî êëèìàêñîâ. Íåñêîëüêî êëèìàêñîâ ñîñóùåñòâóþò
è ïðè ïðåâðàùåíèè ñóáêëèìàêñà â êëèìàêñ, è ïðè óäëèíåíèè ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ. Îä-
íàêî, ïîñêîëüêó êàæäûé êëèìàêñ è âåäóùèå ê íåìó ñóêöåññèîííûå ðÿäû çàíèìàþò îïðå-
äåë¸ííóþ ïëîùàäü, òî ìåæäó ðàçíûìè êëèìàêñàìè áóäåò ïðîèñõîäèòü êîíêóðåíòíàÿ
áîðüáà çà çàíèìàåìóþ ïëîùàäü. Ïîýòîìó, åñëè ñîñóùåñòâóþùèå êëèìàêñû òðåáóþò ïðè-
ìåðíî îäèíàêîâûõ óñëîâèé, òî ðàíî èëè ïîçäíî îñòàíåòñÿ îäèí. Èíàÿ ñèòóàöèÿ áóäåò íà-
áëþäàòüñÿ, åñëè ñîñóùåñòâóþùèå êëèìàêñû òðåáóþò ñîâåðøåííî ðàçëè÷íûõ óñëîâèé, çà-
âåðøàþò ðàçíûå ñóêöåññèîííûå ðÿäû. Íàïðèìåð, êëèìàêñ íà ðûõëûõ ãðóíòàõ ÿâëÿåòñÿ
êëèìàêñîì â ñîâåðøåííî èíûõ óñëîâèÿõ, íåæåëè êëèìàêñ ðèôîâ. Òàêèå êëèìàêñû ìîãóò
ñîñóùåñòâîâàòü íåîãðàíè÷åííî äîëãî.

Ïðè íàðóøåíèè àññîöèàöèè âíåøíèìè ôàêòîðàìè âîçìîæíû äâà âàðèàíòà. Åñëè
âìåñòå ñ íåé íàðóøàåòñÿ è å¸ áèîòîï, òî ñóêöåññèÿ íà÷èíàåòñÿ ñ àññîöèàöèè, ñîîòâåòñòâó-
þùåé íîâîìó ñîñòîÿíèþ áèîòîïà.

Åñëè íàðóøåíèå çàòðàãèâàåò òîëüêî àññîöèàöèþ, îñòàâëÿÿ å¸ áèîòîï (â òîì âèäå, â
êîòîðûé åãî ìîäèôèöèðîâàëè ñóùåñòâîâàâøèå â äàííîì ìåñòå àññîöèàöèè) íåòðîíóòûì,
ïðîèñõîäèò äåìóòàöèîííàÿ ñóêöåññèÿ — ñðàâíèòåëüíî áûñòðàÿ ïîñëåäîâàòåëüíàÿ ñìåíà
íåñêîëüêèõ íåäîëãîâå÷íûõ àññîöèàöèé. Êàæäîé äîñòàòî÷íî ïðîäâèíóòîé êîðåííîé àññî-
öèàöèè ýêîãåíåòè÷åñêîé ñóêöåññèè ìîæåò ñîîòâåòñòâîâàòü îäèí èëè íåñêîëüêî äåìóòàöè-
îííûõ ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ, ñîñòîÿùèõ èç ïðîèçâîäíûõ àññîöèàöèé. Ñîâîêóïíîñòü äå-
ìóòàöèîííûõ ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ è êîðåííîé àññîöèàöèè íàçûâàþò äåìóòàöèîííûé
êîìïëåêñ. Òàêèì îáðàçîì, ýêîãåíåòè÷åñêàÿ ñóêöåññèÿ â äåéñòâèòåëüíîñòè ñîñòîèò èç ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè íå àññîöèàöèé, à äåìóòàöèîííûõ êîìïëåêñîâ. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà íà
ðèñ. 4.28 ïðèâåäåíû äåìóòàöèîííûå ñóêöåññèè êëèìàêñà Ìîñêîâñêîãî áîòàíèêî-ãåîãðà-
ôè÷åñêîãî ðàéîíà. Îáðàòèòå âíèìàíèå íà òî, ÷òî èìåþòñÿ äâå íà÷àëüíûå ñòàäèè ñóêöåñ-
ñèîííûõ ðÿäîâ. Îäèí ñóêöåññèîííûé ðÿä íà÷èíàåòñÿ â òîì ñëó÷àå, åñëè ïî÷âåííûé ïî-
êðîâ íå ïîâðåæäåí (ïîñëå âåðõîâûõ ïîæàðîâ, âûðóáîê, âåòðîâàëîâ è ò. ï.). Äðóãîé ñóêöåñ-
ñèîííûé ðÿä íà÷èíàåòñÿ ïîñëå ïîâðåæäåíèÿ ïî÷âåííîãî ïîêðîâà (ïîñëå íèçîâûõ ïîæà-
ðîâ, õèùíè÷åñêèõ ðóáîê ñ èñïîëüçîâàíèåì òÿæ¸ëîé òåõíèêè è òðåë¸âêè áðåâåí, â ïðîöåñ-
ñå êîòîðûõ ïî÷âà ÷àñòî ñäèðàåòñÿ äî ìàòåðèíñêîé ïîðîäû). Ïîñëå ïðîõîæäåíèÿ íåñêîëü-
êèõ ñòàäèé ýòè äâà ñóêöåññèîííûõ ðÿäà ñëèâàþòñÿ â îäèí.

Êîðåííàÿ àññîöèàöèÿ îäèíàêîâî õîðîøî âîçîáíîâëÿåòñÿ êàê íà ñîáñòâåííîì ôîíå,
òàê è íà ôîíå îäíîãî èëè íåñêîëüêèõ ïðîèçâîäíûõ àññîöèàöèé. Àññîöèàöèè æå äåìóòà-
öèîííîãî ðÿäà íå ñïîñîáíû âîçîáíîâëÿòüñÿ íà ñîáñòâåííîì ôîíå: ïîñëå åñòåñòâåííîãî îò
âîçðàñòà óìèðàíèÿ èõ âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ îäíà àññîöèàöèÿ ñìåíÿåò äðóãóþ, à ïîòîìó èõ
ñóùåñòâîâàíèå îãðàíè÷åíî ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ æèçíè îäíîãî ïîêîëåíèÿ âèäîâ-ýäèôè-
êàòîðîâ. Íàïðèìåð, â äåìóòàöèîííûõ àññîöèàöèÿõ ñ äðåâåñíûì ÿðóñîì îòñóòñòâóåò ïîä-
ðîñò ñîîòâåòñòâóþùèõ âèäîâ äåðåâüåâ. Äàííîå ÿâëåíèå äîñòîâåðíî ïîêàçàíî äëÿ  âñåõ
èçó÷åííûõ â ýòîì îòíîøåíèè äåìóòàöèîííûõ àññîöèàöèé (Ðàçóìîâñêèé, 1981, 1999,
2010).

Øèðîêî èçâåñòåí ôåíîìåí òðîïè÷åñêèõ ëåñîâ, â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îáóñëàâëè-
âàþùèé èõ âûñîêóþ ìîçàè÷íîñòü: ïîä  äåðåâüÿìè îáû÷íî îòñóòñòâóåò ïîäðîñò òîãî æå
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Ðèñ. 4.28. Äåìóòàöèîííûå ñóê-
öåññèè êëèìàêñà â Ìîñêîâñêîì

áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêîì ðàéîíå.
Ïî Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîìó (1981).



âèäà. Äëÿ åãî îáúÿñíåíèÿ áûëî ïðåäëîæåíî íåñêîëüêî òåîðèé, íî íè îäíà èç íèõ íå îáú-
ÿñíÿåò óäîâëåòâîðèòåëüíî âñå ôàêòû. Âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî òóò èìååò ìåñòî äåìóòàöèîí-
íàÿ ñóêöåññèÿ.

Ýòî ðàçëè÷èå îäíîâðåìåííî ïîçâîëÿåò åñòåñòâåííûì îáðàçîì ðàçäåëèòü áèîöåíîç è
åãî áèîòîï. Ïîä áèîöåíîçîì ñëåäóåò ïîíèìàòü íå òîëüêî ñàìó áèîòó, íî è ñóììó âñåõ îò-
êëîíÿþùèõ âîçäåéñòâèé, îêàçûâàåìûõ åþ íà àáèîòó è áåññëåäíî èñ÷åçàþùèõ ïîñëå óñò-
ðàíåíèÿ áèîòû. Íàïðèìåð, ïîíèæåííàÿ ãèäðîäèíàìèêà â ãëóáèíå çàðîñëåé ìàêðîôèòîâ
ÿâëÿåòñÿ ñâîéñòâîì ñîîáùåñòâà, à íå åãî áèîòîïà, ïîñêîëüêó îáóñëîâëåíà èñêëþ÷èòåëüíî
äåéñòâèåì òàëëîìîâ ìàêðîôèòîâ.

Â ñîîáùåñòâàõ íàçåìíûõ ðàñòåíèé ñóêöåññèè áûëè äåòàëüíî ðàññìîòðåíû Ñ.Ì. Ðà-
çóìîâñêèì (1981). Îí ïîêàçàë, ÷òî ñóêöåññèîííûå ðÿäû ðàçëè÷àþòñÿ â çàâèñèìîñòè îò íà-
÷àëüíûõ óñëîâèé, íî âñå ñóêöåññèè ïðèâîäÿò ê êëèìàêñó, îáû÷íî îäíîìó â ÖÑ. Áûñòðåå
âñåãî ïðîõîäèò äåìóòàöèîííàÿ ñóêöåññèÿ, íî è å¸ ïðîäîëæèòåëüíîñòü íå ìîæåò áûòü
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Ðèñ. 4.29. Ñóêöåññèîííàÿ ñèñòåìà Ìîñêîâñêîãî áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíà. Ïî Ñ.Ì. Ðàçó-
ìîâñêîìó (1981)

Ñåðûì çàëèòû ÷àñòè ñóêöåññèîííîé ñèñòåìû, ðàññìîòðåííûå íà äâóõ ïðåäûäóùèõ ñõåìàõ. C — êëèìàêñ, ñóêöåñ-
ñèîííûå ðÿäû îáîçíà÷åíû ïðîïèñíûìè ëàòèíñêèìè áóêâàìè, ñòàäèè ýòèõ ðÿäîâ — àðàáñêèìè öèôðàìè è ïðÿìî-
óãîëüíûìè ðàìêàìè, à ñòàäèè äåìóòàöèîííûõ ðÿäîâ — ñòðî÷íûìè ëàòèíñêèìè áóêâàìè. Â ñëó÷àå äâóõ äåìóòàöè-
îííûõ ðÿäîâ  â îäíîì äåìóòàöèîííîì êîìïëåêñå âåðõíèé èç íèõ — âûðóáêè, âåòðîâàëû, âåðõîâûå ïîæàðû è
äðóãèå âîçäåéñòâèÿ, óíè÷òîæàþùèå âåðõíèé ÿðóñ ñîîáùåñòâà, íî íå çàòðàãèâàþùèå ïîäñòèëêó, à íèæíèé — ñ íà-
ðóøåíèåì ïîäñòèëêè. Îí ÷àñòî âîçíèêàåò ïîñëå íèçîâûõ ïîæàðîâ, íî ìîæåò áûòü âûçâàí è ëþáûì äðóãèì
âîçäåéñòâèåì, óíè÷òîæàþùèì íå òîëüêî äðåâîñòîé, íî è ïîäñòèëêó (òðåëåâêà ñ êðîíàìè, ñáîð ïîäñòèëêè
íàñåëåíèåì, âûïàñ â ëåñàõ, íà êðóòûõ ñêëîíàõ è ò. ï.).
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ìåíüøå ñóììàðíîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè ýäèôèêàòîðîâ êàæäîé ñòàäèè. Ïîñêîëüêó
íà ñóøå ýäèôèêàòîðû âñåõ ñåðèàëüíûõ àññîöèàöèé, âåäóùèõ ê ëåñíîìó êëèìàêñó, çà èñ-
êëþ÷åíèåì íåñêîëüêèõ ïèîíåðíûõ, — äåðåâüÿ, òî î÷åâèäíî, ÷òî ìèíèìàëüíîå âðåìÿ äà-
æå äåìóòàöèîííîé ñóêöåññèè ïîðÿäêà 1000 ëåò. Âðåìÿ ïðîõîæäåíèÿ ýêîãåíåòè÷åñêèõ ñóê-
öåññèé âåðîÿòíî ãîðàçäî áîëüøå (òûñÿ÷åëåòèÿ, ÷àñòî ìíîãî òûñÿ÷åëåòèé), ïîñêîëüêó ïðè
èõ ïðîõîæäåíèè ïðîèñõîäèò íå òîëüêî ñìåíà äîìèíàíòîâ, íî è âèäîèçìåíåíèå áèîòîïà.
Êàê ïðèìåð ïðèâåäåíà ñóêöåññèîííàÿ ñèñòåìà Ìîñêîâñêîãî ãåîáîòàíè÷åñêîãî ðàéîíà
(ðèñ. 4.29). Î÷åâèäíî, ÷òî âðåìÿ, ïðîøåäøåå ïîñëå ðàçðóøåíèÿ ÷åëîâåêîì ñîîáùåñòâ òóí-
äðîñòåïè, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ÿâíî íåäîñòàòî÷íî äëÿ çàâåðøåíèÿ ýêîãåíåòè÷åñêèõ ñóêöåñ-
ñèé. Èíòåðåñóþùèåñÿ äåòàëüíûì ðàçáîðîì ïðèâåä¸ííîé ñõåìû è àíàëîãè÷íûõ ñõåì äðó-
ãèõ ðàéîíîâ ìîãóò îáðàòèòüñÿ ê óæå öèòèðîâàííîìó «Ïîëíîìó ñîáðàíèþ ñî÷èíåíèé...»
Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî (2010).

Àññîöèàöèÿ è ñîîáùåñòâî
Âûøå èñïîëüçîâàëèñü äâà òåðìèíà «àññî-

öèàöèÿ» è «ñîîáùåñòâî». Â íà÷àëå ãëàâû óæå
áûëà ïîêàçàíà íåîïðåäåë¸ííîñòü òåðìèíîâ «ñî-
îáùåñòâî», «ýêîñèñòåìà», «áèîöåíîç», «áèîãåî-
öåíîç». Ïûòàòüñÿ îïðåäåëèòü èõ áîëåå ñòðîãî
áåññìûñëåííî èç-çà ïðî÷íî óêîðåíèâøåéñÿ
ïðàêòèêè. Âìåñòå ñ òåì, ñóùåñòâóåò âïîëíå ðå-
àëüíîå îáúåäèíåíèå âèäîâ, êîòîðîå ìîæíî íà-
çâàòü, èñïîëüçóÿ ãåîáîòàíè÷åñêèé òåðìèí «àññî-
öèàöèÿ». Õîòÿ ðàçíûå ãåîáîòàíè÷åñêèå øêîëû
òðàêòóþò ýòî ïîíÿòèå íåîäèíàêîâî, àññîöèàöèþ
ìîæíî îïðåäåëèòü êàê ýëåìåíòàðíóþ (ò. å. íå äî-
ïóñêàþùóþ äàëüíåéøåãî äåëåíèÿ) (ñèí)ýêîëî-
ãè÷åñêóþ (ñóêöåññèîííóþ) åäèíèöó. Â òàêîì
çíà÷åíèè ýòîò òåðìèí èñïîëüçîâàí è çäåñü. Âèäû, âõîäÿùèå â àññîöèàöèþ âçàèìíî àäàï-
òèðîâàíû. Â ïðèðîäå ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ êàê óâåëè÷åíèå âåðîÿòíîñòè ñîâìåñòíîãî íàõîæäå-
íèÿ. Âûøå íà ìîäåëè êëåòî÷íûõ àâòîìàòîâ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî òîëüêî òàêîãî äîñòàòî÷íî
äëÿ îáðàçîâàíèÿ ó÷àñòêîâ ñ îäíîðîäíûì íàñåëåíèåì äàæå â àáñîëþòíî îäíîðîäíîé ñðåäå.
Íà ìåñòíîñòè àññîöèàöèè çàíèìàþò îòäåëüíûå ó÷àñòêè — ïàðöåëëû. Ïàðöåëëó ìîæíî
îïðåäåëèòü êàê ýëåìåíòàðíóþ òåððèòîðèàëüíóþ åäèíèöó. Àññîöèàöèè ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ
ïðåäïî÷èòàåìûìè óñëîâèÿìè: â îäíèõ — êîíêóðåíòíîå ïðåèìóùåñòâî ïîëó÷àåò îäíà àñ-
ñîöèàöèÿ, â äðóãèõ — èíàÿ. Íà ãðàäèåíòå óñëîâèé áóäóò è òàêèå òî÷êè, ãäå êîíêóðåíòî-
ñïîñîáíîñòü àññîöèàöèé ðàâíà. Íà ýòîé æå ìîäåëè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ãðàíèöû ìåæäó
ó÷àñòêàìè ðàçíûõ àññîöèàöèé «ïðèòÿãèâàþòñÿ» ê òàêèì òî÷êàì (â äâóìåðíîì ïðîñòðàí-
ñòâå — ëèíèÿì). 

Ñîîáùåñòâî (ýêîñèñòåìó, áèîöåíîç, áèîãåîöåíîç) íà ïðàêòèêå âûäåëÿþò êàê íåêóþ
ñòàòèñòè÷åñêóþ åäèíèöó. Ñîîáùåñòâî ìîæåò ñîâïàäàòü, à ìîæåò è íå ñîâïàäàòü ñ àññîöè-
àöèÿìè. Ñòåïåíü ýòîãî ñîâïàäåíèÿ ÷àñòî çàâèñèò îò ñîîòíîøåíèÿ âåëè÷èíû ó÷¸òíîé ïëî-
ùàäêè è ïàðöåëëû. Åñëè ïëîùàäè, çàíÿòûå îòäåëüíûìè ïàðöåëëàìè ìåíüøå ó÷¸òíîé ïëî-
ùàäêè, òî ïðè îáðàáîòêå ñîáðàííîãî ìàòåðèàëà â ñîîáùåñòâî íåèçáåæíî áóäóò îáúåäèíå-
íû ðàçíûå àññîöèàöèè. Òàêîå ñîîáùåñòâî íåëüçÿ ñ÷èòàòü ýëåìåíòàðíîé åäèíèöåé, ïî-
ñêîëüêó îíî ñîñòîèò èç ðàçëè÷íûõ àññîöèàöèé. Ïîýòîìó, èñïîëüçóÿ èëè âñòðå÷àÿ òåðìèíû
«ñîîáùåñòâî», «ýêîñèñòåìà» è ò. ï., íåîáõîäèìî ïîíèìàòü, ê ÷åìó îíè îòíîñÿòñÿ: ê ýâî-
ëþöèîííî ñëîæèâøåéñÿ ãðóïïå âèäîâ èëè ê ìîçàèêå àññîöèàöèé, îáúåäèí¸ííûõ â ñîîá-
ùåñòâî òîëüêî â ðåçóëüòàòå íåñîâåðøåíñòâà èñïîëüçîâàííûõ ìåòîäèê ñáîðà è îáðàáîòêè
ïðîá. Â ìîðå òàêèå êîìïëåêñíûå ñîîáùåñòâà, ïî-âèäèìîìó, ñâîéñòâåííû â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü æ¸ñòêèì ãðóíòàì ñ èõ âûñîêîé ìîçàè÷íîñòüþ. Êàê ìîçàèêó ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü
çàðîñëè âîäîðîñëåé-ìàêðîôèòîâ íà æ¸ñòêèõ ãðóíòàõ è ðàñïîëîæåííûå ìåæäó íèìè íà
ðûõëûõ ãðóíòàõ àññîöèàöèè.

«Àññîöèàöèÿ îáúåäèíÿåò ó÷àñòêè
ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà ñ îäíèìè è òåìè
æå ãîñïîäñòâóþùèìè âèäàìè êàæäîãî
ÿðóñà è îäíîé è òîé æå ñóêöåññèîííîé
òåíäåíöèåé... âñå å¸ ó÷àñòêè ïðè îòñóò-
ñòâèè íàðóøåíèé èëè ñóùåñòâåííûõ
èçìåíåíèé âíåøíåé ñðåäû ñìåíÿþòñÿ
ó÷àñòêàìè îäíîé è òîé æå äðóãîé àññî-
öèàöèè (â õîäå äåìóòàöèè) èëè îäíîãî è
òîãî æå äåìóòàöèîííîãî êîìïëåêñà (â
ýêîãåíåçå)… Îêîí÷àòåëüíîå óñòàíîâëå-
íèå àññîöèàöèé — ïîñëåäíÿÿ ñòàäèÿ èñ-
ñëåäîâàíèÿ ðàéîíà, ê êîòîðîé ñëåäóåò
ïåðåõîäèòü, ëèøü âûÿñíèâ åãî ñóêöåñ-
ñèîííûå ðÿäû» (Ðàçóìîâñêèé, 1981: 84).



Êîìïëåêñû, îáðàçîâàííûå îäíèìè è òåìè æå àññîöèàöèÿìè, ìîãóò âûãëÿäåòü êàê ñî-
âåðøåííî ðàçíûå ñîîáùåñòâà. Ïðèìåð òàêîé ñèòóàöèè ïðèâîäèò Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (ðèñ.
4.30). Ïîä Çâåíèãîðîäîì «Â ñïëîøíîì ìàññèâå åëüíèêà... íà ïîâûøåíèÿõ ðàñïîëàãàëèñü
ïàðöåëëû åëüíèêà, à â ïîíèæåíèÿõ — ïàðöåëëû äâóõ ñòàäèé ïîñëåäíåé è ïðåäïîñëåäíåé
åâòðîôíîé ãèäðîñåðèè, ëèø¸ííûå äðåâîñòîÿ èç-çà áëîêèðóþùåãî äåéñòâèÿ åëè. Ïîñëå
ïåðâîé âûðóáêè... íà ïàðöåëëàõ ïîñëåäíåé ñòàäèè ãèäðîñåðèè âîçîáíîâèëàñü îñèíà, à
ïàðöåëëû êëèìàêñà è ïðåäïîñëåäíåé ñòàäèè ãèäðîñåðèè îêàçàëèñü çàáëîêèðîâàííûìè.
Ïîñëå âòîðîé âûðóáêè..., íàïðîòèâ, ïðåäïîñëåäíÿÿ ñòàäèÿ ïðèîáðåëà ñâîéñòâåííûé åé
äðåâîñòîé èç ñåðîé îëüõè, çàáëîêèðîâàâøèé êëèìàêñ è ïîñëåäíþþ ñòàäèþ ãèäðîñåðèè»
(Ðàçóìîâñêèé, 1981: 125).

Ïîñêîëüêó ñóêöåññèîííàÿ ñìåíà îäíîé àññîöèàöèè äðóãîé ïðîèñõîäèò íåìãíîâåí-
íî, âîçìîæíû ñëó÷àè, êîãäà ó÷¸òíàÿ ïëîùàäêà áóäåò ðàñïîëîæåíà òàì, ãäå ýòà ñìåíà ïðî-
èñõîäèò. Âûäåëåííîå ñîîáùåñòâî áóäåò âêëþ÷àòü âèäû îáîèõ ñìåíÿþùèõ äðóã äðóãà àñ-
ñîöèàöèé. Ñòåïåíü äîìèíèðîâàíèÿ âèäîâ áóäåò îòðàæàòü ñòàäèè ñóêöåññèè. Ìàòåìàòè÷å-
ñêàÿ îáðàáîòêà òàêîãî ìàòåðèàëà äàñò êîíòèíóóì.

Îïèñàííûå âûøå ñìåíû (ñóêöåññèè) ñî âñåìè èõ îñîáåííîñòÿìè ïðîèñõîäÿò òîëüêî
â àññîöèàöèÿõ. Â ñîîáùåñòâàõ îíè íàáëþäàþòñÿ òîëüêî â òîì ñëó÷àå, êîãäà âûäåëåííîå
ñîîáùåñòâî ñîñòîèò èç îäíîé àññîöèàöèè.

238 Æèçíü íà äíå

êëèìàêñ (Ñ íà ðèñ. 4.28) åëü d–g(Ñ
íà ðèñ. 4.28)

áåð¸çà áîðîäàâ÷àòàÿ 
(Ñb,c íà ðèñ. 4.28) 

ïðåäïîñëåäíÿÿ ñòàäèÿ
åâòðîôíîé ãèäðîñåðèè

ñåðàÿ îëüõà (He 11 b–d
íà ðèñ. 4.28)

ïîñëåäíÿÿ ñòàäèÿ
åâòðîôíîé ãèäðîñåðèè

îñèíà He 12 b–d(
íà ðèñ. 4.28)

ðó
áê

à

500 ì

b

c

d d d

a b c

a d

ðó
áê

à

ïîëå

d

b

c

a,d d a

Ðèñ. 4.30. Âîçíèêíîâåíèå ðàçíûõ ñîîáùåñòâ èç îäíèõ è òåõ æå ïàðöåëë. Ïî Ðàçóìîâñêîìó (2010).
Ñîîáùåñòâà îáîçíà÷åíû ðàçíûìè áóêâåííûìè èíäåêñàìè è ñèëóýòàìè ñîîòâåòñòâóþùåãî öâåòà äåðåâüåâ, ïàð-
öåëëû — ðàçëè÷íîé çàëèâêîé íà ïî÷âåííûõ ðàçðåçàõ. Ëèíèåé íà ïðàâûõ ðèñóíêàõ ïîêàçàíî ïîëîæåíèå ðàçðåçà,
èçîáðàæ¸ííîãî íà ëåâûõ.



Ñóêöåññèè â áåíòîñå
Ðàáîò, ãäå ïðåäñòàâëåíû ñàì ïðîöåññ è ðåçóëüòàòû èçó÷åíèÿ ñóêöåññèîííûõ ñèñòåì è

äàæå ñàìèõ ñóêöåññèé â áåíòîñå, íåìíîãî*, õîòÿ åù¸ â ìîíîãðàôèè F.E. Clements è V.E.
Shelford (1939) äâå ãëàâû èç äåñÿòè ïîñâÿùåíû ñóêöåññèÿìè è êëèìàêñó â âîäíûõ ñîîáùå-
ñòâàõ. Ýòî, îäíàêî, íå ìåøàëî äðóãèì îòðèöàòü ñàìî ñóùåñòâîâàíèå ñóêöåññèé â âîäíûõ
ýêîñèñòåìàõ. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìîæíî ïðèâåñòè ó÷åáíèê À.Ñ. Êîíñòàíòèíîâà «Îáùàÿ ãè-
äðîáèîëîãèÿ». Â ïåðâîì (1967) è âòîðîì (1972) èçäàíèè ñóêöåññèè íå ðàññìîòðåíû. Â òðå-
òüåì (1979) ïîÿâëÿåòñÿ ñîîòâåòñòâóþùèé ðàçäåë, ãäå íàïèñàíî: «äëÿ Ìèðîâîãî îêåàíà èç-çà
ñèëüíîé ïåðåìåøèâàåìîñòè âîäû, ñóêöåññèè íå õàðàêòåðíû, õîòÿ ÷àñòî èìåþò ìåñòî ïðî-
öåññû, íàïîìèíàþùèå èõ. Òàê, ïðè ñèëüíîì çàèëåíèè æ¸ñòêèõ ãðóíòîâ èõ áèîöåíîç èç êóñ-
òèñòûõ è ïðèïîäíèìàþùèõñÿ ôîðì çàìåíÿåòñÿ ñîîáùåñòâîì ðîþùèõ âèäîâ. Íî â äàííîì
ñëó÷àå çàèëåíèå — ðåçóëüòàò íå æèçíåäåÿòåëüíîñòè áèîöåíîçà, à èçìåíåíèé óñëîâèé àêêó-
ìóëÿöèè îñàäêîâ, ò. å. íå ÿâëÿåòñÿ ýêîñèñòåìíûì ïðîöåññîì» (Êîíñòàíòèíîâ, 1979: 366).
Òàì æå âûñêàçàíû ñîìíåíèÿ  â íàëè÷èè ñóêöåññèé â ïëàíêòîíå è ðåêàõ. Äàííûé òåêñò ïî-
âòîð¸í è â ÷åòâ¸ðòîì èçäàíèè (1986: 363). Ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî ìíåíèå À.Ñ. Êîíñòàí-
òèíîâà íå ñîîòâåòñòâóåò äåéñòâèòåëüíîñòè: «èçìåíåíèÿ óñëîâèé àêêóìóëÿöèè îñàäêîâ» â
ñîîáùåñòâàõ ýïèôàóíû òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ è çàðîñëåé ìàêðîôèòîâ ðûõëûõ ãðóíòîâ ÿâëÿþòñÿ
èìåííî ðåçóëüòàòîì íàëè÷èÿ â ýòîì ìåñòå ïîñåëåíèé ôèëüòðàòîðîâ, «êóñòèñòûå è ïðèïîä-
íèìàþùèåñÿ ôîðìû» ñâîèìè òåëàìè íåïîñðåäñòâåííî ñíèæàþò ñêîðîñòü òå÷åíèÿ âîäû, ïî-
äîáíî òîìó êàê ëåñ ñíèæàåò ñêîðîñòü âåòðà. «Óñëîâèÿ àêêóìóëÿöèè îñàäêîâ» ðåçêî ìåíÿþò-
ñÿ òàêæå è îòòîãî, ÷òî ôèëüòðàòîðû ïðîèçâîäÿò áîëüøîå êîëè÷åñòâî ôåêàëèé è ïñåâäîôåêà-
ëèé, ò. å. ôàêòè÷åñêè ïðîäóöèðóþò ñàìûå ìåëêèå ôðàêöèè, ìåíÿÿ óñëîâèÿ àêêóìóëÿöèè
îñàäêîâ. Ýòî íåèçáåæíî ïðèâîäèò ê çàèëåíèþ.

Îäíèì èç ëó÷øèõ èññëåäîâàíèé ñóêöåññèé â ìîðå ÿâëÿþòñÿ ðàáîòû Â.Â. Îøóðêîâà
(2000). Â ðåçóëüòàòå ýêñïåðèìåíòàëüíîãî èññëåäîâàíèÿ îáðàñòàíèÿ ïëàñòèí èì óñòàíîâëå-
íî, ÷òî íà ïëàñòèíàõ äîâîëüíî áûñòðî ôîðìèðóåòñÿ àññîöèàöèÿ äâóñòâîð÷àòîãî ìîëëþñ-
êà ìèäèè Mylilus edulis. Åñëè ñóáñòðàò ïîìåùàþò â âîäó äî èëè âî âðåìÿ ìàññîâîãî îñå-
äàíèÿ ñïàòà (ëè÷èíîê ìèäèé), íà í¸ì ñðàçó ôîðìèðóåòñÿ àññîöèàöèÿ ìèäèé. Åñëè ïîçæå,
êîãäà â ïëàíêòîíå íåò ëè÷èíîê ìèäèé, òî îáðàçóþòñÿ ãðóïïèðîâêè ãèäðîèäîâ, óñîíîãèõ
ðàêîâ èëè îäíîëåòíèõ ìàêðîôèòîâ (â çàâèñèìîñòè îò âðåìåíè ïîìåùåíèÿ ñóáñòðàòà, ò. å.
íàëè÷èÿ â ïëàíêòîíå ëè÷èíîê ñîîòâåòñòâóþùèõ âèäîâ, è ãëóáèíû), êîòîðûå ñìåíÿåò ñî-
îáùåñòâî ìèäèé, êàê òîëüêî ëè÷èíêè ìèäèé íà÷èíàþò îñåäàòü èç ïëàíêòîíà. Ýòî èìåííî
ãðóïïèðîâêè, à íå àññîöèàöèè, ïîñêîëüêó èõ íàëè÷èå äëÿ íà÷àëà ñóêöåññèè íåîáÿçàòåëü-
íî. Èñõîä ñóêöåññèè íå çàâèñèò îò òîãî, áûëè ëè îíè íà íà÷àëüíîé ñòàäèè èëè íåò. Ñòà-
äèÿ ìèäèåâîãî ñîîáùåñòâà äëèòñÿ ìíîãî ëåò è çàêàí÷èâàåòñÿ ïîñòåïåííûì îòìèðàíèåì
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Ðèñ. 4.31. Ñóêöåññèè ýïèôàóíû âåðõíåé ñóáëèòîðàëè Áåëîãî ìîðÿ. Ïî äàííûì Â.Â. Îøóðêîâà (2000).

*Ïðè ýòîì îòíþäü íå âñå ðàáîòû, â êîòîðûõ ðàññìàòðèâàþò ñìåíû, ìîæíî îòíåñòè ê íèì, áåçîòíî-
ñèòåëüíî îò òîãî, íàçûâàþò ñìåíû ñóêöåññèÿìè èëè íåò. 



ìèäèé, äîñòèãøèõ ïðåäåëüíîãî âîçðàñòà (â Áåëîì ìîðå — 16 è áîëåå ëåò). Íà ñìåíó àññî-
öèàöèè ìèäèé íà ãëóáèíàõ 0–1 ì ïðèõîäÿò àññîöèàöèè ôóêîèäîâ, 1–4 ì — áóðîé âîäîðîñ-
ëè Laminaria saccharina, ÷åðåç 2–3 ãîäà íà÷èíàþò ïîÿâëÿòüñÿ ïðîðîñòêè L. digitata, íî ñî-
äîìèíàíòîì àññîöèàöèè îíà ñòàíîâèòñÿ ëèøü ÷åðåç 10–15 ëåò, êîãäà áîëüøàÿ ÷àñòü å¸ òàë-
ëîìîâ äîñòèãíåò ðàçìåðîâ, ñîïîñòàâèìûõ ñ òàêîâûìè L. saccharina. Êëèìàêñíîé ñòàäèåé
ñóêöåññèè ìîæíî ñ÷èòàòü áèäîìèíàíòíóþ àññîöèàöèþ L. saccharina – L. digitata. Òð¸õú-
ÿðóñíàÿ ñòðóêòóðà ôèòîöåíîçà è õàðàêòåðíûé ôëîðèñòè÷åñêèé ñîñòàâ ñîïóòñòâóþùèõ âè-
äîâ ôîðìèðóþòñÿ â òå÷åíèå 3–4 ëåò (Ìèõàéëîâà, 2006). Ãëóáæå 4 ì êëèìàêñíîé ÿâëÿåòñÿ
àññîöèàöèÿ àñöèäèè Styela rustica (ðèñ. 4.31). 

Àíàëîãè÷íûå äàííûå áûëè ïîëó÷åíû è ïðè èçó÷åíèè îáðàñòàíèé ïðèêàì÷àòñêèõ
âîä Òèõîãî îêåàíà (Îøóðêîâ, 2000). Ñðàâíåíèå äàííûõ ïî îáðàñòàíèÿì ñ íàáëþäåíèÿìè
â ïðèðîäå ïîçâîëèëî Â.Â. Îøóðêîâó (2000) ñäåëàòü âûâîä î ïðèíöèïèàëüíîì ñõîäñòâå
ñóêöåññèé îáðàñòàíèÿ è ñóêöåññèé ýïèôàóííûõ ñîîáùåñòâ òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ. Âåçäå â âû-
ñîêîáîðåàëüíûõ è ñóáàðêòè÷åñêèõ âîäàõ ýêîãåíåòè÷åñêèå ñóêöåññèè ïðèâîäÿò ê ñìåíå àñ-
ñîöèàöèè ìèäèé àññîöèàöèÿìè áóðûõ âîäîðîñëåé. Â ñâîþ î÷åðåäü, ìîðñêèå åæè Srongylo-
centrotus ýôôåêòèâíî ñíèæàþò ïëîòíîñòü áóðûõ âîäîðîñëåé, âðåìåíàìè îíè ñïîñîáíû
ïîëíîñòüþ èõ óíè÷òîæèòü. Ýòî ïðèâîäèò ê çàìåíå àññîöèàöèé áóðûõ âîäîðîñëåé àññîöè-
àöèÿìè èíêðóñòèðóþùèõ áàãðÿíîê. Äëÿ ðàçâèòèÿ ïîëíîöåííûõ àññîöèàöèé èíêðóñòèðó-
þùèõ áàãðÿíîê, ñóäÿ ïî çàðàñòàíèþ ëàâ îò èçâåðæåíèé èçâåñòíîãî âîçðàñòà, òðåáóåòñÿ íå
ìåíåå íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ëåò. Ïðåññ õèùíèêîâ ñïîñîáåí ýôôåêòèâíî ñíèçèòü ïëîòíîñòü
ïîïóëÿöèé ìîðñêèõ åæåé è ýíäîãåííî ñòàáèëèçèðîâàòü àññîöèàöèè áóðûõ âîäîðîñëåé.
Êàëàíû ñïîñîáíû ðåãóëèðîâàòü ïëîòíîñòü åæåé íà ãëóáèíàõ äî 15–20 ì. Àíàëîãè÷íûå
äàííûå ïîëó÷åíû è äëÿ êàëèôîðíèéñêèõ êåëïîâ (Halpern et al., 2006), ãäå àññîöèàöèþ áó-
ðûõ âîäîðîñëåé ñòàáèëèçèðóþò ëàíãóñò Panulirus interruptus è áðþõîíîãèé ìîëëþñê
Kelletia kelletii (Buccinidae). Âîçìîæíî, âïðî÷åì, ÷òî òàêàÿ ñòàáèëèçàöèÿ íå àáñîëþòíà:

ãóñòûå çàðîñëè áóðûõ âîäîðîñ-
ëåé ñóùåñòâåííî ñíèæàþò ãèä-
ðîäèíàìèêó, ÷òî ïðèâîäèò ê
ðîñòó ïëîùàäåé äíà, ïîêðûòûõ
èëîì è ïåñêîì. Ýòî â ñâîþ î÷å-
ðåäü ïðåïÿòñòâóåò ýôôåêòèâíî-
ìó âîçîáíîâëåíèþ çàðîñëåé,
ïîñêîëüêó äëÿ ïðèêðåïëåíèÿ
áóðûì âîäîðîñëÿì íåîáõîäèìû
òâ¸ðäûå ãðóíòû (âàëóíû, ñêà-
ëû). Ïîñëå èñ÷åçíîâåíèÿ çàðîñ-
ëåé ãèäðîäèíàìèêà óñèëèâàåò-
ñÿ, è ðûõëûå ãðóíòû ñìåíÿþò
òâ¸ðäûå.

Îïèñàíà ýêîãåíåòè÷åñêàÿ
ñóêöåññèÿ ìèîöåíîâûõ ðèôîâ
ñåâåðî-âîñòî÷íîé Àòëàíòèêè
(ðèñ. 4.32). Ðàííèå ñòàäèè àíà-
ëîãè÷íîé ñóêöåññèè îïèñàíû
âûøå (ðàçäåë «Ñîîáùåñòâà êî-
ðàëëèíîâûõ âîäîðîñëåé»): «Íà
ìîáèëüíîì ñóáñòðàòå ìåëêîâî-
äèé (äî 35–40 ì ãëóáèíû) ÿäðà
èç äåòðèòà îáðàñòàëè Lithophyl-
lum, ñîçäàâàÿ ìåëêèå ðîäîëèòû,
íà êîòîðûõ çàòåì ñåëèëèñü âåò-
âèñòûå Lithothamnion, à êðóï-
íûå ðîäîëèòû ìîãëè ïîêðû-
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Ðèñ. 4.32. Ñõåìà ñòàäèé ðîñòà ðèôà â òîðòîíñêîì ìîðå
ìèîöåíà þãî-âîñòî÷íîé Èñïàíèè. Ïî Braga, Martin (1988).



âàòüñÿ ëèñòîâàòûìè êîðêàìè Mesophyllum» (Íåâåññêàÿ, 1999: 292). Îòäåëüíûå ó÷àñòêè
ýòîé àññîöèàöèè ìîãëè ðàçðàñòàòüñÿ, îáðàçóÿ ðîäîëèòîâûå ìîñòîâûå. Íà òàêîì èçâåñòêî-
âîì îñíîâàíèè ðàçâèâàëèñü ðèôû ãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ: ñíà÷àëà «âîçíèêàëè èçîëèðî-
âàííûå ðèôû, ïîñòðîåííûå Porites, íà êîòîðûõ ìåñòàìè íàðàñòàëè êîëîíèè Platygyra, à
çàòåì âñÿ ïîñòðîéêà ïîêðûâàëàñü êîëîíèÿìè Tarbellastraea. Êîðàëëèíîâûå âîäîðîñëè,
ñðåäè êîòîðûõ ïðåîáëàäàëè âåòâèñòûå Lithophyllum, ðîñëè âìåñòå ñ êîðàëëàìè òîëüêî íà
ïåðâûõ ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ ðèôîâ, à âî âðåìÿ ãîñïîäñòâà Tarbellastraea èñ÷åçàëè. Ýòà
ñóêöåññèÿ: êîðàëëèíîâûå âîäîðîñëè → Porites → (Platygyra) → Tarbellastraea ìîãëà ïî-
âòîðÿòüñÿ íåñêîëüêî ðàç... Tarbellastraea ìîãëè ñåëèòüñÿ òîëüêî íà ñóáñòðàòå, óæå çàíÿòîì
Porites. Çà ãèáåëüþ Tarbellastraea èç-çà çàíîñà îñàäêîì ìîãëî íà÷àòüñÿ âíîâü çàñåëåíèå
ñóáñòðàòà ïðåäñòàâèòåëÿìè Porites. Êàæäûé öèêë äëèëñÿ íåñêîëüêî ñîòåí ëåò» (Íåâåñ-
ñêàÿ, 1999: 292–293). Êàêèå âíåøíèå íàðóøåíèÿ èíîãäà ïðèâîäèëè ê çàíîñó îñàäêàìè ðè-
ôà Tarbellastraea, âîçâðàùàÿ ñóêöåññèþ íà óæå ïðîøåäøèå ñòàäèè, òåïåðü óæå âðÿä ëè
óäàñòñÿ óñòàíîâèòü. Ñõîäíàÿ ñóêöåññèÿ áûëà ïðèâåäåíà â ïðåäûäóùåé ãëàâå ïðè ðàññìî-
òðåíèè ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ.

Ñóêöåññèè ìàêðîôèòîâ áûëè òàêæå ðàññìîòðåíû â Ãëàâå 3 â ñîîòâåòñòâóþùåì ðàç-
äåëå.

Òàêèì îáðàçîì, íà äíå, êàê è íà ñóøå íàáëþäàåìàÿ ìîçàèêà ñîîáùåñòâ åñòü îòðàæå-
íèå ñóêöåññèîííîé äèíàìèêè, ïðîõîäÿùåé â ãåòåðîãåííîé ñðåäå ïðè ïîñòîÿííûõ íàðóøå-
íèÿõ. Êàê è â íàçåìíûõ ÖÑ, êîíå÷íûì ðåçóëüòàòîì ñóêöåññèè â áåíòîñå ÿâëÿåòñÿ ôîðìè-
ðîâàíèå êëèìàêñíîãî ñîîáùåñòâà.

Äèñêðåòíîñòü ñìåíû îòäåëüíûõ àññîöèàöèé â ïðîöåññå ñóêöåññèè ìîæåò ñîçäàòü îá-
ìàí÷èâîå âïå÷àòëåíèå î å¸ äèñêðåòíî-ïðåðûâèñòîì õàðàêòåðå. Â äåéñòâèòåëüíîñòè æå àñ-
ñîöèàöèè îáû÷íî ìàðêèðóþò ïî êðóïíûì äîëãîæèâóùèì âèäàì, êîòîðûå ÷àñòî ÿâëÿþòñÿ
ýäèôèêàòîðàìè. Ñìåíà îäíîãî âèäà äðóãèì ìîæåò ïðîèñõîäèòü òîëüêî ïîñëå ñìåðòè îñî-
áåé. Ýòî ñîçäà¸ò âïå÷àòëåíèå äèñêðåòíîñòè ïðîöåññà. Íî äðóãèå êîìïîíåíòû ñîîáùåñòâà,
îáëàäàþùèå áîëåå êîðîòêîé ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ æèçíè, ñìåíÿþòñÿ áåç ðåçêèõ ïåðåõî-
äîâ, ïëàâíî. Òàê, èçìåíåíèå õàðàêòåðèñòèê ïî÷âû è ïî÷âåííîé ôàóíû ãîðàçäî áîëåå ïëàâ-
íî, íåæåëè ñìåíà äîìèíèðóþùåãî äðåâîñòîÿ. Ïîýòîìó â ðåàëüíîñòè äèñêðåòíîñòü ñóê-
öåññèé íå ñòîëü ðåçêà, êàê ìîæåò ïîêàçàòüñÿ

Êëèìàêñ — ýòî àññîöèàöèÿ, íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííàÿ ê ñóùåñòâóþùèì â êîíêðåò-
íîì ìåñòå óñëîâèÿõ. Íà ñóøå êëèìàêñ îáóñëîâëåí êëèìàòè÷åñêè (êëèìàòè÷åñêèé êëè-
ìàêñ). Îñíîâíîé ôàêòîð, îïðåäåëÿþùèé ðàñïðåäåëåíèå íàçåìíûõ ÖÑ (êëèìàêñîâ) — òåì-
ïåðàòóðà (Ðàçóìîâñêèé, 1999). Îñíîâíîé ôàêòîð, ïî ãðàäèåíòó êîòîðîãî ôîðìèðóþòñÿ àñ-
ñîöèàöèè â ïðåäåëàõ îäíîé ÖÑ — âëàæíîñòü, ïðè÷¸ì âëàæíîñòü â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè
êîíòðîëèðóåò ñàìà ÖÑ è òåì â áîëüøåé ñòåïåíè, ÷åì áëèæå àññîöèàöèÿ â ñóêöåññèîííîì
ðÿäó ê êëèìàêñó. Îáà ôàêòîðà âàðüèðóþò íà áîëüøåé ÷àñòè ïîâåðõíîñòè ñóøè ñðàâíè-
òåëüíî ïëàâíî, èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿþò ëèøü êðóïíûå ãîðíûå ñèñòåìû.

Â ìîðå ìû èìååì ãîðàçäî áîëüøåå ÷èñëî ýêîëîãè÷åñêè ñóùåñòâåííûõ ôàêòîðîâ â
ïðåäåëàõ îäíîé ÖÑ: ñâåò, ãèäðîäèíàìèêà è îïðåäåëÿåìûå åþ ãðóíòû, òðîôíîñòü, ãëóáèíà.
Ïðåîáëàäàþùàÿ ÷àñòü ñóùåñòâóþùèõ àññîöèàöèé íå êîíòðîëèðóåò äàííûå ôàêòîðû.

Îáû÷íî âñå ýòè ôàêòîðû ñâÿçàíû äðóã ñ äðóãîì, äàâàÿ îáùèé ãðàäèåíò ïî ãëóáèíå.
Âìåñòå ñ òåì ìîçàè÷íîñòü îòäåëüíûõ ôàêòîðîâ î÷åíü âåëèêà: íà ëþáîé ãëóáèíå ìû íàõî-
äèì ðàéîíû ñ ðàçíîé ãèäðîäèíàìèêîé, òðîôíîñòü çàâèñèò íå ñòîëüêî îò ãëóáèíû, ñêîëüêî
îò ïðîäóêòèâíîñòè àññîöèàöèé. Îäíè ôàêòîðû ìîãóò ðåçêî ðàçëè÷àòüñÿ íà ðàññòîÿíèÿõ â
ìåòðû è äàæå ñàíòèìåòðû (ãèäðîäèíàìèêà, ãðóíòû), äðóãèå — (ñâåò, ãëóáèíà, òåìïåðàòó-
ðà) èçìåíÿþòñÿ ãîðàçäî áîëåå ïëàâíî. Ïåðâûå ôàêòîðû îïðåäåëÿþò ìåëêîìàñøòàáíóþ
ìîçàè÷íîñòü. Âòîðûå — îòâåòñòâåííû çà êðóïíîìàñøòàáíûå, áèîãåîãðàôè÷åñêèå íåîäíî-
ðîäíîñòè, îíè, êàê ïðàâèëî, îáðàçóþò ãðàäèåíòû, ïðîñòèðàþùèåñÿ îò îäíîé áèîãåîãðà-
ôè÷åñêîé ãðàíèöû äî äðóãîé.

Êàê óæå îòìå÷åíî â Ãëàâå 3, â áåíòîñå íà øåëüôå îñíîâíûìè ÿâëÿþòñÿ ÷åòûðå òèïà
àññîöèàöèé: ñ ïðåîáëàäàíèåì ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû, ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû, ñîáèðàòå-
ëåé è ãðóíòîåäîâ.

2414. Ñèíýêîëîãèÿ



Àññîöèàöèè ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû ìîæíî ðàçäåëèòü íà äâå ãðóïïû: ðèôîîáðàçó-
þùèå è íåðèôîîáðàçóþùèå. Ðèôîîáðàçóþùèå â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè êîíòðîëèðóþò
ñâîé áèîòîï, ïîñêîëüêó ñàìè ñîçäàþò ñóáñòðàò, íà êîòîðîì îáèòàþò. Ñðåäè ñîîáùåñòâ
ýòîé ãðóïïû ìíîãèå — êëèìàêñíûå. Íåñîìíåííî êëèìàêñíûìè ÿâëÿþòñÿ ðèôû êîðàëëîâ,
è, âîçìîæíî, êëèìàêñíûìè ÿâëÿþòñÿ è ðèôû Vermetidae. Íå îòíîñÿòñÿ ê êëèìàêñíûì ìè-
äèåâûå è óñòðè÷íûå áàíêè, ïîñêîëüêó â ïðîöåññå æèçíåäåÿòåëüíîñòè â íèõ ïðîèñõîäèò
çàèëèâàíèå èç-çà íàêîïëåíèÿ ïñåâäîôåêàëèé è ôåêàëèé; â ðåçóëüòàòå áèîòîï ñòàíîâèòñÿ
íåïðèãîäíûì äëÿ âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ.

Íåðèôîâûå ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû íå îêàçûâàþò òàêîãî âëèÿíèÿ íà
ñâîé áèîòîï. Ýòî ñîîáùåñòâà ñêàë, âàëóíîâ è äðóãèõ òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ. Â èõ ñîñòàâ âõîäÿò
âèäû-ýïèáèîíòû è âèäû íèæíåãî ÿðóñà ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ. Ñþäà îòíîñÿòñÿ òàêæå âèäû,
øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííûå íà âàëóíàõ ñðåäè ñîîáùåñòâ ðûõëûõ ãðóíòîâ. Â ïðîöåññå ñâî-
åé æèçíåäåÿòåëüíîñòè îíè èçìåíÿþò äíî òàêèì îáðàçîì, ÷òî îíî ñòàíîâèòñÿ ïðèãîäíûì
äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ñîîáùåñòâ äåòðèòîôàãîâ. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ íàêîïëåíèå ïñåâäîôå-
êàëèé ïðèâîäèò äàæå ê óãíåòåíèþ ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû.

Ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû, ñîáèðàòåëåé è ãðóíòîåäîâ ñîîòâåòñòâóþò êëè-
íå «ïåñêè – ãëèíà», îïðåäåëÿåìîé ãèäðîëîãèåé. Ñîîáùåñòâà ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû ðàç-
âèâàþòñÿ íà ãðóíòàõ, ïîñòîÿííî ïåðåìåùàþùèõñÿ ïîä äåéñòâèåì òîêîâ âîäû, ò. å. íà íå-
ïðåðûâíî âíîâü îáðàçóþùèõñÿ ïîâåðõíîñòÿõ. Ïîýòîìó èõ ñêîðåå ìîæíî ñ÷èòàòü ñóáêëè-
ìàêñîì â óñëîâèÿõ ïîñòîÿííûõ íàðóøåíèé. Ñíèæåíèå ãèäðîäèíàìèêè âåä¸ò ñíà÷àëà ê äî-
ìèíèðîâàíèþ ñîáèðàòåëåé, à çàòåì ãðóíòîåäîâ. Ñîîáùåñòâà ãðóíòîåäîâ ÿâíî âòîðè÷íû:
ãðóíòîåäû ïðåîáëàäàþò íå ïîòîìó, ÷òî èõ ñòàíîâèòñÿ áîëüøå ïî ñðàâíåíèþ ñ ñîîáùåñò-
âàìè äåòðèòîôàãîâ. Íàîáîðîò, êîëè÷åñòâåííûå ïîêàçàòåëè (áèîìàññà, ïëîòíîñòü ïîñåëå-
íèé) ãðóíòîåäîâ ïàäàþò. Íî êîëè÷åñòâåííûå ïîêàçàòåëè äåòðèòîôàãîâ ñî ñíèæåíèåì ãèä-
ðîäèíàìèêè ïàäàþò åùå áûñòðåå, ïîýòîìó ãðóíòîåäû è âûõîäÿò íà ïåðâîå ìåñòî. Ò. å. äàí-
íûå ñîîáùåñòâà ìîæíî îïðåäåëèòü êàê óãíåò¸ííûå èç-çà íåäîñòàòêà ïèùè äëÿ ñîáèðàòå-
ëåé. Òàêèì îáðàçîì â ýòîì íàïðàâëåíèè êëèíû ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî êëèìàêñíûå ñîîáùå-
ñòâà ñêîðåå âñåãî — ñîîáùåñòâà äåòðèòîôàãîâ.

Ôàêòè÷åñêèõ äàííûõ ïî íàáëþäåíèþ çà ñóêöåññèÿìè ñîîáùåñòâ ðûõëûõ ãðóíòîâ ãî-
ðàçäî ìåíüøå, ÷åì ïî íàçåìíûì ñîîáùåñòâàì. Îñíîâíîé âèä èíôîðìàöèè — äàííûå áåí-
òîñíûõ ñúåìîê, âûïîëíåííûõ â îäíîì ðàéîíå â ðàçíîå âðåìÿ.

Â.À. Íàäòî÷èé è Â.Í. Êîáëèêîâ (2001), àíàëèçèðóÿ èçìåíåíèÿ, ïðîèçîøåäøèå â áåí-
òîñå þæíîé ÷àñòè çàïàäíî-êàì÷àòñêîãî øåëüôà, îáíàðóæèëè, ÷òî áèîìàññà ôèëüòðàòîðîâ
ýïèôàóíû (ãóáêè, àñöèäèè) ñíèçèëàñü â äåñÿòêè ðàç, çàòî ñóùåñòâåííî ïîâûñèëàñü áèî-
ìàññà äåòðèòîôàãîâ. Îäíîâðåìåííî îíè êîíñòàòèðîâàëè ïðîãðåññèðóþùåå çàèëåíèå.

Ïî äàííûì Ì. Glemarec (1979) ïîñëå øòîðìîâ, ðàçðóøàþùèõ ñîîáùåñòâà âåðõíåé
ñóáëèòîðàëè, ïèîíåðíûå ñîîáùåñòâà îáðàçóþò ìîëëþñêè ôèëüòðàòîðû-èíôàóíû. Èõ ñìå-
íÿþò ñîîáùåñòâà äåòðèòîôàãîâ — ñíà÷àëà ìîëëþñêîâ, à çàòåì — ïîëèõåò.

Èçìåíåíèÿ áåíòîñà ×¸ðíîãî ìîðÿ (Çàèêà, Êèñåë¸âà è äð., 1992) â ïðîøëîì âåêå ïðî-
èñõîäèëè ñõîäíûì îáðàçîì, õîòÿ èç-çà íèçêîãî âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ áèîòû ×¸ðíîãî ìî-
ðÿ âîçìîæíîñòè äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ðàçëè÷íûõ ñîîáùåñòâ çäåñü ãîðàçäî ìåíüøå, ïîýòîìó
ñóêöåññèîííûå ðÿäû çäåñü âûðàæåíû õóæå, ÷åì â ïîëíîñîë¸íûõ ìîðÿõ. Ïðîãðåññèðóþ-
ùåå çàèëåíèå ×¸ðíîãî ìîðÿ îòðàæàåòñÿ â ïîäíÿòèè íà ìåíüøèå ãëóáèíû íèæíåé ãðàíèöû
îáèòàíèÿ ìàêðîáåíòîñà. Îñîáåííî îò÷¸òëèâî âûðàæåíî çàèëåíèå â çàëèâàõ. Òàê, â íàèáî-
ëåå èçó÷åííîì Êàðêèíèòñêîì çàëèâå èñ÷åçëè óñòðè÷íèêè, ìåñòî ïîñåëåíèé ôèëüòðàòîðîâ
ýïèôàóíû — ìèäèé — çàíÿëî ñîîáùåñòâî ñîáèðàþùåé äåòðèò ïîëèõåòû Melinna palma-
ta. Âîçìîæíî, ýòè èçìåíåíèÿ ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì ñóêöåññèé, õîòÿ íåñîìíåííî åñòü è
äðóãèå ïðè÷èíû, êîòîðûå äåéñòâóþò â òîì æå íàïðàâëåíèè. Â ÷àñòíîñòè, èñêëþ÷èòåëüíî
âåëèêî âëèÿíèå àíòðîïîãåííîé ýâòðîôèêàöèè àêâàòîðèè ×¸ðíîãî ìîðÿ. Ñóùåñòâåííóþ
ðîëü ñûãðàëè è èíâàçèè. 

Èñ÷åçíîâåíèå óñòðè÷íûõ áàíîê è ðèôîâ Sabellaria è çàìåíà èõ ìèäèåâûìè áàíêàìè
(âûíîñÿùèìè áóëüøåå çàèëåíèå) èëè ñîîáùåñòâàìè ñ äîìèíèðîâàíèåì èíôàóííûõ ïîëè-

242 Æèçíü íà äíå



õåò-äåòðèòîôàãîâ îòìå÷åíî è â Wadden Sea (Ñåâåðíîå ìîðå) ïðè ñðàâíåíèè äàííûõ
1923–1926 è 1980 ãã. (Riesen, Reise, 1982).

Òàêèì îáðàçîì, â ìîðå, â îòëè÷èå îò ñóøè, íà òåððèòîðèè îäíîé ÖÑ, êàæåòñÿ, èìå-
åòñÿ êàê ìèíèìóì äâà êëèìàêñà: ñðåäè ðèôîîáðàçóþùèõ àññîöèàöèé è â àññîöèàöèÿõ
ðûõëûõ ãðóíòîâ. G.J. Vermeij (1978) ïîä÷¸ðêèâàåò, ÷òî ðàçëè÷èå ñîîáùåñòâ ðûõëûõ è
òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ ãîðàçäî áîëüøå, íåæåëè ïðîñòî ðàçëè÷èå áèîòîïîâ. Íà ìíîãî÷èñëåííîì
ìàòåðèàëå îí ïîêàçûâàåò, ÷òî â ñîîáùåñòâàõ òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ áèîòè÷åñêèå ñâÿçè, ïî-âè-
äèìîìó, íàïðÿæ¸ííåå, ÷òî ïðèâîäèò ê áóëüøåé ñêîðîñòè âèäîîáðàçîâàíèÿ â íèõ.

Â âåðõíåé ñóáëèòîðàëè ê äàííîé êàðòèíå íàäî äîáàâèòü, âåðîÿòíî, êëèìàêñíûå àñ-
ñîöèàöèè ìàêðîôèòîâ, ïðè÷¸ì, ïî-âèäèìîìó, ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî êëèìàêñíûõ àññîöè-
àöèé ìàêðîôèòîâ íà ðàçíûõ ãëóáèíàõ è ñóáñòðàòàõ: òâ¸ðäûõ (ñêàëû, âàëóíû) è ðûõëûõ
(ïåñîê, èë).

Õîòÿ êëèìàêñ — ñîñòîÿíèå ÖÑ, ê êîòîðîìó îíà ñòðåìèòñÿ, â ðåàëüíûõ óñëîâèÿõ èç-
çà ïîñòîÿííî ïðîèñõîäÿùèõ íàðóøåíèé ñóêöåññèè íèêîãäà íå ïðèâåäóò ê êëèìàêñó íà
âñåé òåððèòîðèè ÖÑ. Íîðìàëüíûì ñîñòîÿíèåì ÖÑ ÿâëÿåòñÿ ìîçàèêà àññîöèàöèé ðàçíûõ
ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ, íàõîäÿùèõñÿ íà íåîäèíàêîâûõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèè. Áîëåå òîãî, âî-
îáðàçèì ñèòóàöèþ, ãäå êëèìàêñ áûë áû äîñòèãíóò íà âñåé òåððèòîðèè ÖÑ. Ýòî îçíà÷àëî
áû íå òîëüêî óñòàíîâëåíèå êëèìàêñà, íî è èñ÷åçíîâåíèå âñåõ ñåðèàëüíûõ àññîöèàöèé ñî
âñåìè âèäàìè, âõîäÿùèìè â èõ ñîñòàâ. È êîãäà, ðàíî èëè ïîçäíî, íåèçáåæíî ïðîèçîéä¸ò
ýêçîãåííîå íàðóøåíèå êëèìàêñà, âîññòàíàâëèâàþùèå åãî ñóêöåññèè íå ñìîãóò ïîéòè, ïî-
ñêîëüêó íåîáõîäèìûå äëÿ ýòîãî âèäû âûìåðëè. Â ðåçóëüòàòå êëèìàêñ íå ñìîæåò âîññòàíî-
âèòüñÿ. Ïîýòîìó óñòàíîâëåíèå êëèìàêñà íà âñåé òåððèòîðèè ÖÑ íåèçáåæíî ïðèâåä¸ò ê å¸
ãèáåëè.

Ìîçàè÷íîñòü ÖÑ ñîçäà¸òñÿ íå òîëüêî ýêçîãåííûìè íàðóøåíèÿìè, íî è âíóòðåííèìè
ïðè÷èíàìè. Îñîáåííî ýòî âûðàæåíî â ÖÑ ñ êðóïíûìè è ìàëîïîäâèæíûìè îñîáÿìè âè-
äîâ-ýäèôèêàòîðîâ. Íàïðèìåð, â ëåñíûõ ÖÑ ñìåðòü êàæäîãî äåðåâà ïðèâîäèò ê ñóùåñòâåí-
íîìó ëîêàëüíîìó èçìåíåíèþ ñâåòîâîãî ðåæèìà*, ÷àñòî íàðóøàåòñÿ è ïî÷âåííûé ïîêðîâ,
ïîÿâëÿåòñÿ èñòî÷íèê ì¸ðòâîé îðãàíèêè è ò. ï. è ò. ä. Ïîýòîìó äàæå êëèìàêñíàÿ àññîöèà-
öèÿ íà ìåñòíîñòè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äèíàìè÷åñêè ìåíÿþùóþñÿ ìîçàèêó ñóêöåññèé âîñ-
ñòàíîâëåíèÿ.

Ýêçîãåííàÿ ñòàáèëèçàöèÿ àññîöèàöèé, ñóáêëèìàêñû
Ëþáàÿ àññîöèàöèÿ ìîæåò áûòü ýêçîãåííî ñòàáèëèçèðîâàíà. Íàïðèìåð, â Áåëîì ìî-

ðå àññîöèàöèè áóðûõ âîäîðîñëåé ñòàáèëüíû, ïîñêîëüêó ìîðñêèå åæè îáèòàþò òîëüêî
ãëóáæå. Îäíàêî îòñóòñòâèå ìîðñêèõ åæåé çäåñü îáóñëîâëåíî íå ýíäîãåííî (ïðåññîì õèù-
íèêîâ), à ýêçîãåííî (íèçêîé ñîë¸íîñòüþ Áåëîãî ìîðÿ).

Ïî ìåõàíèçìàì âîçíèêíîâåíèÿ Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1981) ðàçëè÷àë òðè òèïà ñóáêëè-
ìàêñîâ: ðåöèäèâíûé, ðåòàðäàöèîííûé è äèàñïîðè÷åñêèé.

Ðåöèäèâíûé ñóáêëèìàêñ âîçíèêàåò ïðè ÷àñòîì ïîâòîðåíèè îäíèõ è òåõ æå íàðó-
øåíèé, âîçâðàùàþùèõ ÖÑ â äàííîì ìåñòå íà óæå ïðîéäåííóþ ñóêöåññèîííóþ ñòàäèþ.
Ïðè ýòîì íè ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñåðèàëüíûõ ñòàäèé, íè ñêîðîñòü ïðîòåêàíèÿ ñóêöåññèè
íå îòëè÷àþòñÿ îò íîðìàëüíûõ, èíûìè ñëîâàìè, ðåöèäèâíûé ñóáêëèìàêñ ëèøåí êàêîé-ëè-
áî êà÷åñòâåííîé ñïåöèôèêè. Òàêîâ ÷àñòíûé ñëó÷àé îáû÷íîãî ÿâëåíèÿ «íàðóøåíèå – âîñ-
ñòàíîâëåíèå», îòëè÷àþùèéñÿ ëèøü çíà÷èòåëüíîé ÷àñòîòîé íàðóøåíèé. ×àñòûå íàðóøå-
íèÿ ñîçäàþò ëèøü âèäèìîñòü ñòàáèëüíîñòè, òîãäà êàê â äåéñòâèòåëüíîñòè íå ïðîèñõîäèò
íå òîëüêî îñòàíîâêè, íî äàæå çàìåäëåíèÿ ñóêöåññèè.

2434. Ñèíýêîëîãèÿ

* Âïðî÷åì, Ã. Âàëüòåð ñïðàâåäëèâî óêàçûâàåò, ÷òî îêíà â ïîëîãå ëåñà, íà êîòîðûõ ïîñòðîåíà ïîïó-
ëÿíàÿ íûíå gap-ïàðàäèãìà, îáðàçóþòñÿ òîëüêî â ðåçóëüòàòå ïàäåíèÿ ïåðåñòîéíûõ äåðåâüâ «åñëè æå
îíè ðàçðóøàþòñÿ èçíóòðè òåðìèòàìè èëè ãðèáàìè, òî îíè ðàçâàëèâàþòñÿ, íå çàäåâàÿ îêðóæàþùèõ
äåðåâüåâ» (1968: 104). Âîçìîæíî, ÷òî ðîëü îêîí âûâàëà â ïîääåðæàíèè ìîçàèêè âûñîêà ëèøü â îä-
íîâîçðàñòíûõ ïðîìûøëåííûõ äðåâîñòîÿõ, â êîòîðûå ïðåâðàùåíû ïî÷òè âñå ëåñà. Â äåâñòâåííûõ æå
ëåñàõ äåðåâüÿ ïåðâîãî ÿðóñà ðàçâàëèâàþòñÿ è â âåðòèêàëüíîì ïîëîæåíèè, ÷òî ÿ ñàì íàáëþäàë â îä-
íîì èç íàèáîëåå íåòðîíóòûõ ëåñîâ Åâðîïû — Êîëîãðèâñêîì çàïîâåäíèêå.



Åñëè ïîíÿòèå «íàðóøåíèÿ» òðàêòîâàòü øèðå — êàê ðåçêîå èçìåíåíèå âíåøíèõ óñ-
ëîâèé, òî ðåöèäèâíûì ñóáêëèìàêñîì ìîæíî ñ÷èòàòü öèêëè÷åñêèå (ñåçîííûå) ñóêöåññèè
ìèêðîáåíòîñà (ñ ïåðèîäè÷åñêèì çèìíèì âîçâðàòîì ê íà÷àëüíîé âåñåííåé ñòàäèè)

Ðåòàðäàöèîííûé ñóáêëèìàêñ «âîçíèêàåò ïðè êðàéíåì çàìåäëåíèè ñìåíû ïîä âëè-
ÿíèåì ïîñòîÿííî äåéñòâóþùèõ ôàêòîðîâ, íå âûçûâàþùèõ íàðóøåíèÿ àññîöèàöèè. Ýòîò
òèï ñóáêëèìàêñà èçâåñòåí ëèøü äëÿ ýêîãåíåòè÷åñêèõ ñóêöåññèé. Íàèáîëåå èçâåñòíûé è
î÷åâèäíûé åãî ñëó÷àé ñâÿçàí ñ äåéñòâèåì âíåøíåãî ôàêòîðà, ïðîòèâîïîëîæíîãî ïî îòíî-
øåíèþ ê ýêîãåíåçó. Òðîñòíèêîâûå ïëàâíè â óñòüÿõ íàøèõ ðåê íåîïðåäåëåííî äîëãî îñòà-
þòñÿ íà ïèîíåðíîé ñòàäèè åâòðîôíîé ãèäðîñåðèè, ïîñêîëüêó ïðè äîñòàòî÷íîé ñêîðîñòè
òå÷åíèÿ âîäà íåïðåðûâíî óíîñèò îòëàãàåìûé èìè îðãàíè÷åñêèé ìàòåðèàë. Ïðè ìåíüøåé
ñêîðîñòè òå÷åíèÿ òîðôîîáðàçîâàíèå âñ¸-òàêè ïðîèñõîäèò, íî ñêîðîñòü ñìåíû â òîé èëè
èíîé ìåðå çàìåäëåíà. Â ìèíèàòþðå ýòó æå êàðòèíó ïîñòåïåííîãî ïåðåõîäà îò íîðìàëüíîé
ñêîðîñòè ñìåíû äî ïîëíîé å¸ îñòàíîâêè ëåãêî âèäåòü íà ëþáîé ìåëêîâîäíîé ðåêå» (Ðàçó-
ìîâñêèé, 1999: 281). Àíàëîãè÷íûå ïðîöåññû, ïî-âèäèìîìó, èìåþò ìåñòî â óñëîâèÿõ ïî-
âûøåííîé ãèäðîäèíàìèêè â ñîîáùåñòâàõ ðûõëûõ ãðóíòîâ. «Ïîäîáíî ðåöèäèâíîìó ñóá-
êëèìàêñó, ðåòàðäàöèîííûé ñóáêëèìàêñ íå èìååò êà÷åñòâåííîé ñïåöèôèêè, ïðåäñòàâëÿÿ
ñîáîé äîâåä¸ííîå äî êðàéíîñòè âåñüìà îáû÷íîå ÿâëåíèå çàìåäëåíèÿ ýêîãåíåòè÷åñêîé
ñóêöåññèè. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñìåíû ïðè ýòîì îñòàåòñÿ íîðìàëüíîé, à óìåíüøåíèå å¸
ñêîðîñòè ìîæåò èìåòü ñàìóþ ðàçíîîáðàçíóþ âåëè÷èíó»(Ðàçóìîâñêèé, 1999: 281).

Ñõîäíóþ êàðòèíó ìîãóò äàòü è ïîñòîÿííûå ñåëåêòèâíûå âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ. Íà-
ïðèìåð, â áåðåçíÿêàõ, âûðîñøèõ â ðåçóëüòàòå äåìóòàöèîííîé ñóêöåññèè (ðèñ. 4.28) âîçîá-
íîâëåíèþ åëè ìîãóò ïðåïÿòñòâîâàòü ðåêðåàöèîííàÿ íàãðóçêà èëè âûïàñ ñêîòà, óíè÷òîæà-
þùèõ ïîäðîñò åëè. Òàêóþ ñèòóàöèþ ñêîðåå ñëåäóåò ñ÷èòàòü ðåöèäèâíûì ñóáêëèìàêñîì.

Äèàñïîðè÷åñêèé ñóáêëèìàêñ. Â îòëè÷èå îò ðåöèäèâíîãî è ðåòàðäàöèîííîãî ñóá-
êëèìàêñîâ çäåñü íåò âíåøíåãî âîçäåéñòâèÿ, ïðåïÿòñòâóþùåãî ïðîõîæäåíèþ ñóêöåññèè.
Ýòîò òèï ñóáêëèìàêñà âîçíèêàåò, åñëè âèäû ñëåäóþùåé ñåðèàëüíîé àññîöèàöèè ïî êàêîé-
ëèáî ïðè÷èíå íå ìîãóò ïîïàñòü â äàííîå ìåñòî, à, ñëåäîâàòåëüíî, íå ìîæåò ñôîðìèðîâàòü-
ñÿ ñëåäóþùàÿ ñåðèàëüíàÿ àññîöèàöèÿ. Äàííûé òèï ñóáêëèìàêñîâ, ïî-âèäèìîìó, îáû÷íûé
â íàçåìíûõ ÖÑ, â ìîðñêèõ, åñëè è íàáëþäàþò, òî êðàéíå ðåäêî èç-çà ãîðàçäî áîëüøåé ñïî-
ñîáíîñòè ìîðñêèõ îðãàíèçìîâ ê ðàññåëåíèþ.

Ê òð¸ì âûøåïåðå÷èñëåííûì òèïàì ñëåäóåò äîáàâèòü åù¸ îäèí, êîòîðûé íàáëþäàþò
â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà óñëîâèÿ íà äàííîé ïëîùàäè âûõîäÿò çà ïðåäåëû ýêîëîãè÷åñêîé àìï-
ëèòóäû äàííîé ÖÑ, íî íåò äðóãèõ ÖÑ, ÷òî ñìîãëè áû çàñåëèòü äàííûé ó÷àñòîê. Òàêîãî òè-
ïà ñóáêëèìàêñíûå àññîöèàöèè ñóùåñòâóþò ñåé÷àñ â ×¸ðíîì ìîðå. Áèîòà ×¸ðíîãî ìîðÿ
ïðîèçîøëà îò ñðåäèçåìíîìîðñêîé, íî ëèøü íåìíîãèå âèäû ñìîãëè ïðîíèêíóòü â ×¸ðíîå
ìîðå. Ïîýòîìó íîðìàëüíûé äëÿ ýòîé áèîòû õîä ñóêöåññèé â ×¸ðíîì ìîðå íåâîçìîæåí (â
ïåðâóþ î÷åðåäü èç-çà îòñóòñòâèÿ ìíîãèõ âèäîâ). Ïîñêîëüêó êëèìàêñ â äàííîì ñëó÷àå íå
äîñòèãàåòñÿ èç-çà îòëè÷èé áèîòîïà, êîòîðûå íå ìîãóò áûòü óñòðàíåíû äåéñòâèåì ÖÑ, ÿ
ïðåäëàãàþ íàçâàòü òàêîé ñóáêëèìàêñ áèîòîïè÷åñêèì. 

Åñëè ïðè÷èíû, ïî êîòîðûì âîçíèêàþò ñóáêëèìàêñû, îáû÷íû â òå÷åíèå ñòîëü äëè-
òåëüíîãî âðåìåíè, ÷òî èõ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ôàêòîð âíåøíåé ñðåäû, ñóáêëèìàêñ-
íûå àññîöèàöèè ïîñòåïåííî ýâîëþèðóþò â êëèìàêñíûå, ò. å. ïðîèñõîäèò ôîðìèðîâàíèå
íîâîé ÖÑ. Åñëè æå óñëîâèÿ ìåíÿþòñÿ íåïðåðûâíî, òî ñòîëü æå íåïðåðûâíî ïðîèñõîäèò è
èçìåíåíèå ñîîáùåñòâ, êàê ýòî ìîæíî íàáëþäàòü â Àðàëüñêîì è ×¸ðíîì ìîðÿõ.

Öåíîôèëüíûå è öåíîôîáíûå âèäû
Äåòàëüíîå èçó÷åíèå ÖÑ ïîêàçàëî, ÷òî íå âñå âèäû, âñòðå÷àþùèåñÿ â àðåàëå ÖÑ, âõî-

äÿò â ñîñòàâ å¸ àññîöèàöèé. Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1981, 1999) íàçâàë âèäû, âõîäÿùèå â ñî-
ñòàâ àññîöèàöèé äàííîé ÖÑ, öåíîôèëüíûìè âèäàìè, èëè öåíîôèëàìè, íå âõîäÿùèå —
öåíîôîáíûìè âèäàìè, èëè öåíîôîáàìè.
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Îñíîâíûå ÷åðòû öåíîôèëîâ è öåíîôîáîâ
Îïèñàííûå âûøå ñìåíû (ñóêöåññèè) ñî âñåìè èõ îñîáåííîñòÿìè ïðîèñõîäÿò òîëüêî

â àññîöèàöèÿõ, êîòîðûå ïî îïðåäåëåíèþ ñîñòîÿò èç öåíîôèëüíûõ âèäîâ. Êðîìå ñîîá-
ùåñòâ â ìåñòàõ ýêçîãåííûõ íàðóøåíèé ìîãóò ôîðìèðîâàòüñÿ ãðóïïèðîâêè, êîòîðûå
âïîëíå ñîîòâåòñòâóþò ïðåäñòàâëåíèÿì êîíòèíóàëèñòîâ î ñîîáùåñòâàõ. Ãðóïïèðîâêè äî-
âîëüíî ñõîäíû ñ àññîöèàöèÿìè ïèîíåðíûõ ñòàäèé ñóêöåññèè, êîòîðûå òîæå ôîðìèðóþòñÿ
â ìåñòàõ ýêçîãåííûõ íàðóøåíèé. Ñõîäíû è àóòîýêîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè öåíîôîáîâ è
âèäîâ ïèîíåðíûõ ñòàäèé: è òå, è äðóãèå ÿðêî âûðàæåííûå r-ñòðàòåãè. Ãëàâíîå æå îòëè÷èå
ãðóïïèðîâîê è îáðàçóþùèõ èõ öåíîôîáíûõ âèäîâ îò ïèîíåðíûõ àññîöèàöèé òî, ÷òî ãðóï-
ïèðîâêè íå ÿâëÿþòñÿ íåîáõîäèìîé ñòàäèåé ñóêöåññèè, òîãäà êàê âèäû ïèîíåðíûõ ñîîá-
ùåñòâ íåîáõîäèìû äëÿ çàïóñêà ñóêöåññèè. Íàïðèìåð, â îïèñàííîé âûøå ñóêöåññèè ýïè-
ôàóíû âåðõíåé ñóáëèòîðàëè Áåëîãî ìîðÿ (ðèñ. 4.31) ñîîáùåñòâà, ïðåäøåñòâóþùèå ìè-
äèéíîìó (ãèäðîèäîâ, áàëÿíóñîâ è îäíîëåòíèõ âîäîðîñëåé), ñóùåñòâóþò äî ïåðâîãî ìàñ-
ñîâîãî îñåäàíèÿ ñïàòà ìèäèè, èõ ïðèñóòñòâèå äëÿ íà÷àëà ñóêöåññèè íåîáÿçàòåëüíî. Ïî-
ýòîìó òàêèå ñîîáùåñòâà ñëåäóåò ñ÷èòàòü ãðóïïèðîâêàìè, à âõîäÿùèå â èõ ñîñòàâ âèäû —
öåíîôîáàìè. Àññîöèàöèè äðóãèõ ñòàäèé ñóêöåññèè ëåãêî îòëè÷èìû îò ãðóïïèðîâîê öåíî-
ôîáíûõ âèäîâ òåì, ÷òî îíè ïðèõîäÿò íà ñìåíó îïðåäåë¸ííûì ñåðèàëüíûì àññîöèàöèÿì, à
íå ïîñåëÿþòñÿ íà íàðóøåííûõ ïëîùàäÿõ.

Òàê, Laminaria saccharina ðàçìíîæàåòñÿ îñåíüþ, ïîýòîìó, åñëè ñóáñòðàò âíåñëè âåñ-
íîé, òî íà í¸ì áûñòðî ðàçâèâàåòñÿ è ïîòîì â òå÷åíèå îäíîãî–äâóõ ëåò äîìèíèðóåò Alaria
esculenta, îñåíüþ ê íåé ïðèñîåäèíÿåòñÿ Laminaria saccharina, êîòîðàÿ ñòàíîâèòñÿ äîìè-
íàíòîì íà òðåòèé–÷åòâ¸ðòûé ãîä. Åñëè æå ñóáñòðàò âíåñ¸í îñåíüþ, òî ñòàäèÿ àëÿðèè èç
ñóêöåññèè âûïàäàåò, à ôàçà Laminaria saccharina äëèòñÿ íåñêîëüêî ëåò (Ìèõàéëîâà, 2006).
Ïî-âèäèìîìó, Alaria esculenta ñëåäóåò ñ÷èòàòü öåíîôîáíûì âèäîì.

Ïîñêîëüêó ïèîíåðíàÿ ñòàäèÿ ñóêöåññèè âõîäèò â ñóêöåññèîííûé ðÿä, îíà îáû÷íî
ñìåíÿåòñÿ îäíèì ñòðîãî îïðåäåë¸ííûì ñîîáùåñòâîì. Â ãðóïïèðîâêàõ öåíîôîáíûõ âèäîâ
òàêæå ìîãóò ïðîèñõîäèòü ñìåíû, íî äâèæóùèìè ñèëàìè ýòèõ ñìåí, âåðîÿòíî, ÿâëÿþòñÿ
èçìåíåíèÿ èíòåíñèâíîñòè ýêçîãåííûõ âîçäåéñòâèé. Â òàêèõ ñìåíàõ íåò êëèìàêñà, è îíè
âñåãäà ïðåêðàùàþòñÿ ïðè ïîÿâëåíèè ïèîíåðíûõ âèäîâ (öåíîôèëüíûõ âèäîâ ïåðâûõ, ïè-
îíåðíûõ ñòàäèé ñóêöåññèè), ïîñëå ÷åãî íà÷èíàþòñÿ ñóêöåññèè, ñâîéñòâåííûå äàííîé ÖÑ.
Íàïðèìåð, ïî íàáëþäåíèÿì Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî íà ñâî¸ì îãîðîäå, íà çàáðîøåííûõ ó÷àñò-
êàõ (ò. å. òàì, ãäå åñòåñòâåííàÿ ðàñòèòåëüíîñòü áûëà ïîëíîñòüþ óíè÷òîæåíà) ïðîèñõîäèò
ñëåäóþùàÿ ñìåíà öåíîôîáîâ: ëåáåäà → êèïðåé æåëåçèñòîñòåáåëüíûé → ìîêðèöà → ïû-
ðåé → ñíûòü. Äàëåå óæå ìîãóò âîññòàíàâëèâàòüñÿ àññîöèàöèè ñóêöåññèîííîé ñèñòåìû.
Ïðè ýòîì íà ïîêðûòîé îäíîðîäíîé ðàñòèòåëüíîñòüþ ïëîùàäè (âåçäå ëåáåäà, âåçäå ñíûòü
è ò. ä.) ìîãóò âîçíèêíóòü ðàçíûå àññîöèàöèè: ãäå-òî âîçíèêíåò ó÷àñòîê êëèìàêñà, ãäå-òî
ïîñëåäíÿÿ èëè ïðåäïîñëåäíÿÿ ñòàäèè ýâòðîôíîé ãèäðîñåðèè è ò. ï. (Ðàçóìîâñêèé, 1999).
Òàêàÿ íåîäíîçíà÷íàÿ ñìåíà îáóñëîâëåíà èçíà÷àëüíîé íåîäíîðîäíîñòüþ îáðàáàòûâàåìîãî
ó÷àñòêà. Â äàííîì ïðèìåðå äî óíè÷òîæåíèÿ àáîðèãåííîé ðàñòèòåëüíîñòè íà ðàçëè÷íûõ
åãî ÷àñòÿõ ñóêöåññèè äîøëè íå äî îäíîé è òîé æå ñòàäèè, ò. å. íà îòäåëüíûõ åãî ÷àñòÿõ áû-
ëà îäíà àññîöèàöèÿ, íà äðóãèõ — èíàÿ. Ýòè àññîöèàöèè è âîññòàíàâëèâàþòñÿ ïîñëå óñò-
ðàíåíèÿ ýêçîãåííîãî âîçäåéñòâèÿ.

Ñòàíóò âèäû öåíîôèëàìè èëè íåò îïðåäå-
ëÿåòñÿ â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ è ðàçâèòèÿ
ÖÑ.

×àñòî â àññîöèàöèè èìååòñÿ öåëûé êîì-
ïëåêñ äóáëèðóþùèõ* äðóã äðóãà öåíîôèëîâ. Â
çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé áîëåå ìàññîâûì ñòàíî-
âèòñÿ òî îäèí, òî äðóãîé. Èíîãäà çàìåíà öåíî-
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* Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1981, 1999: 365) íàçûâàë òàêèå âèäû ýêñïëåðåíòàìè, èñïîëüçîâàâ òåðìèí Ë.Ã. Ðà-
ìåíñêîãî (1938), â êîòîðûé ñàì Ë.Ã. Ðàìåíñêèé âêëàäûâàë ñîâñåì äðóãîé ñìûñë (ñì. âûøå, Ãëàâó 2).

«Geum rivale, ÷¸òêî îòëè÷àþùèéñÿ
îò îñòàëüíûõ òð¸õ íàøèõ âèäîâ, — öå-
íîôèë, òîãäà êàê ñâÿçàííûå íåðåäêî ðÿ-
äîì ïåðåõîäîâ G. urbanum, G. aleppicum
è G. intermedium — öåíîôîáû: ëåñíîé
ñîðíÿê, îïóøå÷íûé è ñîðíÿê îòêðûòûõ
ìåñò» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 541).



ôèëà íà äóáëèðóþùèé ïðîèñõîäèò ïðè îòñóòñòâèè â äàííîì ìåñòå îäíîãî èç íèõ (è åãî
ëè÷èíîê, ñåìÿí). 

Äðóãèì êðèòåðèåì, ïîçâîëÿþùèì îòëè÷èòü öåíîôîáîâ îò öåíîôèëîâ, ÿâëÿåòñÿ òî,
÷òî öåíîôîáû îáëàäàþò ìàëîé âåðíîñòüþ, ò. å. îíè íå ïðèóðî÷åíû ê êàêîé-ëèáî àññîöè-
àöèè. Öåíîôèëû, íàïðîòèâ, â ïðåäåëàõ äàííîé ÖÑ ïðèóðî÷åíû ê îäíîé, ðåæå íåñêîëüêèì
àññîöèàöèÿì.

Òðåòüÿ èíòåðåñíàÿ îñîáåííîñòü, î÷åíü âàæíàÿ äëÿ òàêñîíîìèñòîâ-ïðàêòèêîâ: âñå öå-
íîôèëû — «õîðîøèå» (ò. å. ëåãêî ðàñïîçíàâàåìûå) âèäû. Ñðåäè öåíîôîáîâ æå ìíîãî
«ïëîõèõ» âèäîâ: âèäîâ-äâîéíèêîâ, ïîëóâèäîâ è ò. ï. Ïî-âèäèìîìó, ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî
öåíîôèëû çàíèìàþò ñòðîãî îïðåäåë¸ííîå ìåñòî â ÖÑ. Êàê ñëåäñòâèå, îíè íàõîäÿòñÿ ïîä
æ¸ñòêèì ïðåññîì íîðìàëèçèðóþùåãî îòáîðà. Öåíîôîáû æå ñâîáîäíû îò òàêîãî ïðåññà è
ïîýòîìó ìîãóò îáëàäàòü ãîðàçäî áóëüøåé èçìåí÷èâîñòüþ, à òàêæå ìîãóò îáðàçîâûâàòü â
òîé èëè èíîé ñòåïåíè ñïåöèàëèçèðîâàííûå ïîïóëÿöèè, êàê áû «ïðîáóÿ» ñåáÿ íà ðàçíûå
ñïåöèàëüíîñòè. Ïðèìåð íàçåìíûõ òàêñîíîâ, ïî÷òè ñïëîøü ñîñòîÿùèõ èç öåíîôîáíûõ âè-
äîâ — ìàíæåòêè (Alchemilla) è ÿñòðåáèíêè (Hieracium). Gottschlich (1985) è Gottschlich,
Raabe (1991) âûäåëÿþò 52 îñíîâíûõ è 531 ïðîìåæóòî÷íûõ âèäîâ è áîëåå 5300 ïîäâèäîâ
ÿñòðåáèíîê òîëüêî äëÿ ÷àñòè Åâðîïû. Ìíîãèå ïîìíÿò ñ ëåòíèõ ïîëåâûõ ïðàêòèê, ÷òî îï-
ðåäåëèòü ìàíæåòêè è ÿñòðåáèíêè ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî. ×¸òêî îòãðàíè÷åííûå âèäû
ýòèõ ðîäîâ âñåãäà âõîäÿò â ÖÑ (ò. å. ÿâëÿþòñÿ öåíîôèëàìè). Ñðåäè ìîðñêîãî áåíòîñà âû-
äåëåíèå öåíîôèëîâ è öåíîôîáîâ òîëüêî íà÷èíàåòñÿ. Íî óæå ìîæíî ïðèâåñòè íåñêîëüêî
ïðèìåðîâ. Òàê, íåñîìíåííûìè öåíîôîáàìè ÿâëÿþòñÿ ìíîãèå ïîëèõåòû Capitellidae, îñî-
áåííî òàê íàçûâàåìûé êîìïëåêñ âèäîâ Capitella capitata. Âèäû ýòîãî êîìïëåêñà îáèòàþò
ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî â ñèëüíî íàðóøåííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, îñîáåííî îíè õàðàêòåðíû
äëÿ ñèëüíî çàãðÿçí¸ííûõ àêâàòîðèé, ãäå ìîãóò áûòü ÷óòü ëè íå åäèíñòâåííûì âèäîì ìàê-
ðîáåíòîñà. Â ïîëíîì ñîîòâåòñòâèè ñ âûøåïåðå÷èñëåííûìè ñâîéñòâàìè öåíîôîáîâ, âèäû
òàêîãî êîìïëåêñà ïðàêòè÷åñêè íåðàçëè÷èìû. Äëÿ èõ èäåíòèôèêàöèè èñïîëüçóþò áèîõè-
ìè÷åñêèå ìåòîäû, íî è îíè ïîêàçûâàþò ñëàáóþ îáîñîáëåííîñòü âèäîâ. Âåðîÿòíî, ìíîãèå
âèäû, ñâîéñòâåííûå çàãðÿçí¸ííûì ìåñòîîáèòàíèÿìè, — öåíîôîáû. 

Ïî-âèäèìîìó, öåíîôîáîì ÿâëÿåòñÿ îáëàäàþùàÿ î÷åíü øèðîêîé èçìåí÷èâîñòüþ
(«ïëîõîé» âèä) ïîëèõåòà Terebellides stroemi. Î å¸ öåíîôîáíîñòè ãîâîðèò òàêæå òî, ÷òî âè-
äîâîé àðåàë äàæå ïîñëå ïðîâåä¸ííûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé îñòà¸òñÿ î÷åíü
áîëüøèì (êðàéíèå òî÷êè ïðîâåðåííîãî íàìè àðåàëà: îêåàíè÷åñêîå ëîæå Ñåâåðíîãî Ëåäî-
âèòîãî îêåàíà, øåëüô Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè, ×¸ðíîå ìîðå), à òàêæå òî, ÷òî â ×¸ðíîì ìîðå
âèä äîìèíèðóåò â áåíòîñå ó íèæíåé ãðàíèöû àýðîáíîé æèçíè.

Äåëåíèå âèäîâ íà öåíîôîáîâ è öåíîôèëîâ
àáñîëþòíî òîëüêî äëÿ äàííîé ÖÑ. Â äðóãîé ÖÑ
öåíîôèë ìîæåò áûòü öåíîôîáîì. Òåîðèÿ ïðåä-
ñêàçûâàåò, ÷òî â ýòîì ñëó÷àå äîëæíà ðåçêî âîçðà-
ñòàòü åãî èçìåí÷èâîñòü, ò. å. «õîðîøèå» âèäû
äîëæíû ïðåâðàùàòüñÿ â «ïëîõèå». Ê ñîæàëåíèþ,
íàó÷íûõ ðàáîò ïî èçó÷åíèþ èçìåí÷èâîñòè âèäîâ
â çàâèñèìîñòè îò ðîëè, êîòîðóþ èãðàåò âèä â ñî-
îáùåñòâàõ, ïî÷òè íåò.

ÖÑ âëèÿåò íå òîëüêî íà ñòåïåíü òàêñîíîìè-
÷åñêîé ÷¸òêîñòè âèäà. Øèðîêî èçâåñòåí ñëó÷àé ñ
êàó÷óêîíîñîì ãåâååé. Â ïðåäåëàõ å¸ åñòåñòâåííî-

ãî àðåàëà â Àìàçîíèè âñå ïîïûòêè ñîçäàòü ïëàíòàöèè ìîíîêóëüòóðû îêàçàëèñü áåçóñïåø-
íûìè, òîãäà êàê â Ìàëàéçèè òàêèå ïëàíòàöèè ìíîãî÷èñëåííû. Ïî-âèäèìîìó, ýòî ñâÿçàíî
ñ òåì, ÷òî ãåâåÿ â ïðèíöèïå ìîæåò ñóùåñòâîâàòü â ìîíîêóëüòóðå, íî òîëüêî êàê öåíîôîá.
Â ïðåäåëàõ æå å¸ åñòåñòâåííîãî àðåàëà, ãäå îíà, ïî-âèäèìîìó, öåíîôèë, ÖÑ íå äà¸ò ðåà-
ëèçîâàòüñÿ ýòîìó ïîòåíöèàëó.

×èñëî öåíîôîáíûõ âèäîâ â ðàçíûõ òàêñîíàõ íàçåìíûõ ðàñòåíèé âàðüèðóåò â øèðî-
êèõ ïðåäåëàõ: îò 0 äî 100% (Ðàçóìîâñêèé, 1981, 2010). Äîëÿ öåíîôîáîâ â àðåàëàõ êîíêðåò-
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Â Ìîñêîâñêîì ãåîáîòàíè÷åñêîì ðàé-
îíå Festuca rubra è Succisa praemorsa —
äîìèíàíòû ñîîáùåñòâ ýâòðîôíîé ãèäðî-
ñåðèè Íå 12à è 12b, ñîîòâåòñòâåííî (ñì.
ðèñ. 4.25). Â Ïîëåññêîì ðàéîíå «è Festu-
ca rubra, è Succisa praemorsa ïðèñóòñò-
âóþò âî ôëîðå ðàéîíà ëèøü â êà÷åñòâå
öåíîôîáíûõ âèäîâ è âñòðå÷àþòñÿ ïî
îáî÷èíàì äîðîã, íà âûáèòûõ ñêîòîì ìå-
ñòàõ è ò. ï.» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 476).



íûõ ÖÑ âàðüèðóåò â øèðîêèõ ïðåäåëàõ: ñðåäè íàçåìíûõ ðàñòåíèé èõ îò 10–15% â Õàíòû-
Ìàíñèéñêîé è Ñåâåðíî-Çàóðàëüñêîé ÖÑ, äî áîëåå ïîëîâèíû â Ìîñêîâñêîé ÖÑ, à â þæíûõ
àðèäíûõ (Êðûì, Ñðåäíÿÿ Àçèÿ) ê öåíîôîáàì îòíîñèòñÿ ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî îáè-
òàþùèõ òàì âèäîâ (Ðàçóìîâñêèé, 1981, 2010).

Èç âûøåñêàçàííîãî íå ñëåäóåò äåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî öåíîôîáû — ýëåìåíò ÷óæ-
äûé ÖÑ. Íàïðîòèâ, îíè å¸ îáÿçàòåëüíûé êîìïîíåíò. Öåíîôîáû — ðåçåðâ, èç êîòîðîãî ÖÑ
÷åðïàåò ìàòåðèàë äëÿ ñâîåé ýâîëþöèè (ñì. ðàçäåë «Ýâîëþöèÿ öåíîòè÷åñêèõ ñèñòåì»). Â
êîíå÷íîì ñ÷¸òå îíè äåëàþò ÖÑ áîëåå óñòîé÷èâîé, âðåìåííî çàìåùàÿ öåíîôèëîâ â òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà îíè íå ìîãóò âûïîëíÿòü ñâîè ôóíêöèè â ñèñòåìå ïî êàêèì-ëèáî ïðè÷èíàì.
Ïîýòîìó öåíîôîáîâ ñëåäóåò ñïåöèàëüíî èçó÷àòü, íî, åñòåñòâåííî, äðóãèìè ìåòîäàìè, íå-
æåëè öåíîôèëîâ. Âîçìîæíî, çäåñü áóäóò ïîëåçíû íåêîòîðûå èç ìåòîäîâ, ðàçðàáîòàííûå
êîíòèíóàëèñòàìè.

Äåëåíèå âñåõ âèäîâ, îáèòàþùèõ íà òåððèòîðèè, çàíÿòîé ÖÑ, íà äâå ãðóïïû ñðàçó æå
âûçûâàåò àññîöèàöèè ñ äðóãèìè, ãîðàçäî áîëåå èçâåñòíûìè êëàññèôèêàöèÿìè, äåëÿùèìè
âèäû íà äâå ãðóïïû, â ïåðâóþ î÷åðåäü êëàññèôèêàöèÿìè r-Ê è ýäèôèêàòîðîâ–àññåêòàòî-
ðîâ. Äëÿ òîãî, ÷òîáû ëó÷øå ïîíÿòü ñóòü äåëåíèÿ âèäîâ íà öåíîôèëüíûå è öåíîôîáíûå,
öåëåñîîáðàçíî ðàññìîòðåòü ñõîäñòâî è ðàçëè÷èå ýòèõ òð¸õ êëàññèôèêàöèé. 

R-Ê-ñòðàòåãè è öåíîôîáíûå–öåíîôèëüíûå âèäû
Ñìûñë äåëåíèÿ âèäîâ íà r- è Ê-ñòðàòåãîâ ðàññìîòðåí â Ãëàâå 2. Îñíîâíîå ðàçëè÷èå

ýòè äâóõ êëàññèôèêàöèé — ëîãè÷åñêîå îñíîâàíèå äåëåíèÿ. Íà r- è Ê-ñòðàòåãîâ âèäû äåëÿò
íà îñíîâå èõ áèîëîãè÷åñêèõ (àóòîýêîëîãè÷åñêèõ = ñèñòåìàòè÷åñêèõ) îñîáåííîñòåé, ýòî —
êëàññèôèêàöèÿ æèçíåííûõ ñòðàòåãèé âèäîâ. Àíàëîãè÷íûå êëàññèôèêàöèè âèäîâ: êëàññè-
ôèêàöèÿ æèçíåííûõ ôîðì, ìîðôîëîãè÷åñêèå è òàêñîíîìè÷åñêèå êëàññèôèêàöèè. Äåëåíèå
æå íà öåíîôîáû è öåíîôèëû ïðîâîäÿò ïî èõ ïîëîæåíèþ â ÖÑ (ò. å. ëîãè÷åñêîå îñíîâàíèå
êëàññèôèêàöèè — ñèíýêîëîãè÷åñêîå): öåíîôèëû âêëþ÷åíû â ÖÑ, öåíîôîáû — íåò.

Âèäû, íåâõîäÿùèå â ñîñòàâ ÖÑ, ìîãóò ïîñåëÿòüñÿ òîëüêî â ìåñòàõ, ãäå ýòè ñèñòåìû
áûëè ðàçðóøåíû â ñèëó êàêèõ-ëèáî ïðè÷èí. Íà ïðàêòèêå òàêîå îçíà÷àåò, ÷òî äàííûå âè-
äû äîëæíû áûòü ÿðêî âûðàæåííûìè r-ñòðàòåãàìè. Âèäû ïîçäíèõ ñòàäèé ñóêöåññèîííûõ
ðÿäîâ è êëèìàêñà íåêîòîðûõ (ïðåèìóùåñòâåííî — íàçåìíûõ) ÖÑ îáû÷íî îáëàäàþò êà÷å-
ñòâàìè K-ñòðàòåãîâ. Ïîýòîìó ìîæåò ñîçäàòüñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî r-ñòðàòåãè — ýòî öåíîôî-
áû, à K-ñòðàòåãè — ýòî öåíîôèëû. Îäíàêî òàêîå ñîîòâåòñòâèå âîâñå íåîáÿçàòåëüíî. Âèäû
ðàííèõ ñóêöåññèîííûõ ñòàäèé òàêæå ÿâëÿþòñÿ r-ñòðàòåãàìè. Â ñîîáùåñòâàõ, ãäå ïðîèñõî-
äèò èçúÿòèå ñóùåñòâåííîé ÷àñòè áèîìàññû è îñîáåé äîìèíèðóþùèõ âèäîâ, äàæå âèäû
êëèìàêñà îáëàäàþò ñâîéñòâàìè r-ñòðàòåãîâ. Ïðèìåðàìè òàêèõ ñîîáùåñòâ ÿâëÿþòñÿ ñîîá-
ùåñòâà ñòåïåé (Ìîðäêîâè÷, 1982) è áåíòîñà þæíîãî è ñðåäíåãî Êàñïèÿ (Êàðïèíñêèé,
2001). Äëÿ ìíîãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ è ðûá, à òàêæå äëÿ äðåâåñíûõ ðàñòåíèé õàðàêòåðíûì
ÿâëÿåòñÿ óâåëè÷åíèå ïëîäîâèòîñòè ñ ðîñòîì ðàçìåðîâ îñîáè. Ðàçìåð æå îñîáåé ýòèõ ãðóïï
óâåëè÷èâàåòñÿ ñ âîçðàñòîì, ïîýòîìó â äàííûõ ãðóïïàõ äîëãîæèâóùèå âèäû (ñâîéñòâî Ê-
ñòðàòåãîâ) îáëàäàþò âûñîêîé ïëîäîâèòîñòüþ (ñâîéñòâî r-ñòðàòåãîâ) è òåì áóëüøåé, ÷åì
áóëüøå ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè, ò. å. èìååò ìåñòî êîíôëèêò õàðàêòåðèñòèê. Âîîáùå, òà-
êèå ñâîéñòâà r-ñòðàòåãîâ, êàê âûñîêàÿ ïëîäîâèòîñòü è âûñîêàÿ ñïîñîáíîñòü ê ðàññåëåíèþ,
ïðèñóùè áóëüøåé ÷àñòè îðãàíèçìîâ áåíòîñà íåçàâèñèìî îò èõ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè è
æèçíåííîé ñòðàòåãèè. Ýòè ÷åðòû ïðèñóùè ïðàêòè÷åñêè âñåì âèäàì, äîìèíèðóþùèì â
äîííûõ ñîîáùåñòâàõ, â òîì ÷èñëå òàêèì âèäàì-ýäèôèêàòîðàì, êîòîðûå ïî îñòàëüíûì ïî-
êàçàòåëÿì ÿâëÿþòñÿ âðîäå áû òèïè÷íûìè Ê-ñòðàòåãàìè, êàê ìíîãîëåòíèå ìàêðîôèòû è
ãåðìàòèïíûå êîðàëëû.

Ýäèôèêàòîðû–àññåêòàòîðû è öåíîôèëüíûå–öåíîôîáíûå âèäû
Â îòëè÷èå îò àóòîýêîëîãè÷åñêîé êëàññèôèêàöèè r-Ê, äåëåíèå âèäîâ íà ýäèôèêàòîðîâ

è àññåêòàòîðîâ îñíîâàíî íà èõ ìåñòå â ñîîáùåñòâàõ, ò. å. ýòà êëàññèôèêàöèÿ — ñèíýêîëî-
ãè÷åñêàÿ. Ðàçëè÷èå êëàññèôèêàöèé «ýäèôèêàòîðû–àññåêòàòîðû» è «öåíîôèëüíûå–öåíî-

2474. Ñèíýêîëîãèÿ
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ôîáíûå» âèäû ñîñòîèò â èõ ëîãè÷åñêèõ îñíîâàíèÿõ. Äåëåíèå âèäîâ íà ýäèôèêàòîðû è àñ-
ñåêòàòîðû, ïðåäëîæåííîå Â.Í. Ñóêà÷åâûì, îñíîâàíî íà ñòåïåíè èõ âîçäåéñòâèÿ íà îêðó-
æàþùóþ ñðåäó: ýäèôèêàòîðû, â îòëè÷èå îò àññåêòàòîðîâ, ìîäèôèöèðóþò îêðóæàþùóþ
ñðåäó, ñîçäàâàÿ â èçìåí¸ííûõ èìè áèîòîïàõ ñïåöèôè÷åñêèå ñîîáùåñòâà. Äåëåíèå æå íà
öåíîôèëîâ è öåíîôîáîâ îñíîâàíî íà ïðîñòîé êîíñòàòàöèè ôàêòà âõîæäåíèÿ âèäà â àññî-
öèàöèþ. ßñíî, ÷òî ýòî — ïåðåêðûâàþùèåñÿ, íî ñîâñåì íå èäåíòè÷íûå ïîíÿòèÿ, â ïðîòè-
âîïîëîæíîñòü ìíåíèþ À.È. Êàôàíîâà (2004). Äðóãîå ðàçëè÷èå êëàññèôèêàöèé ñâÿçàíî ñ
ðàçíûì ïîíèìàíèåì ñîîáùåñòâà. Ñ ïîçèöèé ïàðàäèãìû ñòðóêòóðàëèçìà (äåëåíèå âèäîâ
íà öåíîôèëîâ è öåíîôîáîâ ÿâëÿåòñÿ å¸ ñîñòàâíîé ÷àñòüþ) ñîîáùåñòâî — ýòî ïðîñòðàíñò-
âåííî-âðåìåííàÿ ñòàäèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ÖÑ. Ïðè äåëåíèè âèäîâ íà ýäèôèêàòîðîâ è àññåê-
òàòîðîâ ñìûñë ïîíÿòèÿ «ñîîáùåñòâî» ñïåöèàëüíî íå àíàëèçèðóþò, îáû÷íî îí âïîëíå ñî-
îòâåòñòâóåò îáùåïðèíÿòîìó (ðàññìîòðåííîìó âûøå). Òàêèì îáðàçîì, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî
êëàññèôèêàöèÿ «ýäèôèêàòîðû–àññåêòàòîðû» òîæå áûëà ïðåäëîæåíà êàê ñèíýêîëîãè÷åñ-
êàÿ, ýòî ïðèíöèïèàëüíî íåîäèíàêîâûå êëàññèôèêàöèè, ðàçëè÷íû è èõ ðåçóëüòàòû. Äà,
ìíîãèå èç öåíîôèëîâ — ýäèôèêàòîðû, èíûå öåíîôèëû òîãî æå ñîîáùåñòâà ìîãóò áûòü àñ-
ñåêòàòîðàìè. Íî ýäèôèêàòîðàìè ìîãóò áûòü è öåíîôîáû: â ãóñòûõ çàðîñëÿõ áîðùåâèêà
Ñîñíîâñêîãî èëè ãèäðîèäîâ ïî÷òè íåò äðóãèõ âèäîâ, òàê ÷òî ôîðìàëüíî ýòî — ýäèôèêà-
òîðû, õîòÿ íèêàêèõ àññîöèàöèé è íå âîçíèêàåò, åñòü ëèøü ãðóïïèðîâêè. Äðóãèå öåíîôîá-
íûå âèäû ìîãóò áûòü àññåêòàòîðàìè.

Öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà è ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü öåíîôèëüíûõ âèäîâ
Ìîæåò ïîêàçàòüñÿ ìàëîâåðîÿòíûì, ÷òî ïðè îòñóòñòâèè áàðüåðîâ ÖÑ ñïîñîáíû ñî-

õðàíèòü ñâîþ öåëîñòíîñòü. Ðàññìîòðèì ýòó ïðîáëåìó íà ïðèìåðå àíàëèçà ãåîãðàôè÷åñêî-
ãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ áëèçêèõ òàêñîíîâ (âíóòðèâèäîâûõ ôîðì èëè áëèçêèõ âèäîâ).

Èòàê, â ÖÑ öåíîôèëüíûé âèä íàõîäèòñÿ ïîä ìîùíûì ïðåññîì ñòàáèëèçèðóþùåãî
îòáîðà â ñîîòâåòñòâèè ñî ñâîåé íèøåé. Îäèí è òîò æå âèä ìîæåò âõîäèòü â ñîñòàâ íå-
ñêîëüêèõ ÖÑ, áîëåå òîãî, îí îáû÷íî âõîäèò. Íî â èíîé ÖÑ âèä èìååò äðóãóþ íèøó (ïî-
ñêîëüêó àññîöèàöèè, â êîòîðûå îí âõîäèò, äðóãèå). Ýòî îáúÿñíÿåò øèðîêî èçâåñòíûé ôå-
íîìåí ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè. ×àñòî ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü íîñèò íå ïëàâ-
íûé (êëèíàëüíûé) õàðàêòåð, à âèä ìîæíî ðàçáèòü íà íåêîòîðîå ÷èñëî ïîäâèäîâûõ òàêñî-
íîâ ñ óçêîé çîíîé èíòåðãðàäàöèè. Êëèíàëüíûé, à íå äèñêðåòíûé õàðàêòåð èçìåí÷èâîñòè
ìîæåò áûòü àðòåôàêòîì èç-çà òîãî, ÷òî ïðè îòáîðå è àíàëèçå èçìåí÷èâîñòè èçíà÷àëüíî
ïðåäïîëàãàþò êëèíàëüíûé å¸ õàðàêòåð. Ãðàíèöû æå ÖÑ âî âíèìàíèå íå áåðóò, è êëèíó ïî-
ëó÷àþò êàê ðåçóëüòàò ôîðìàëüíîé èíòåðïîëÿöèè. ×àñòî îäèí âèä ñìåíÿåò â ïðîñòðàíñòâå
áëèçêèé ê íåìó (âèêàðèðóþùèé). Îáû÷íî äèñêðåòíîñòü òîãî èëè èíîãî òàêñîíîìè÷åñêî-
ãî ðàíãà èíòåðïðåòèðóþò êàê ðåçóëüòàò ñëåäóþùèõ ñîáûòèé: — ïðåâðàùåíèå åäèíîãî
àðåàëà âèäà â íåñêîëüêî èçîëèðîâàííûõ ó÷àñòêîâ (ïðè÷èíîé ýòîãî â ñðåäíèõ øèðîòàõ ïî-

Ðèñ. 4.34. Äèíàìèêà øèðèíû ãèáðèäíîé çîíû ïðè
áåñïðåïÿòñòâåííîé ãèáðèäèçàöèè è êîíêóðåíòíîì
èñêëþ÷åíèè â çàâèñèìîñòè îò ðàäèóñà ðàññåëåíèÿ.
Ñòðåëêîé îòìå÷åí ìîìåíò êîíòàêòà, ñåðàÿ ëèíèÿ — áóëü-
øèé ðàäèóñ, ÷¸ðíàÿ — ìåíüøèé.

Ðèñ. 4.33. Äèíàìèêà øèðèíû çîíû
ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ â îòñóòñòâèè

ãèáðèäèçàöèè.
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ëàãàþò îëåäåíåíèå);

— àëëîïàòðè÷åñêîå âîçíèêíîâåíèå â èçîëÿòàõ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè îáîñîáëåííûõ òàê-
ñîíîâ (âèä, ïîäâèä);
— âîññòàíîâëåíèå íåïðåðûâíîñòè àðåàëà ïîñëå óñòðàíåíèÿ ïðè÷èíû ôðàãìåíòàöèè;
— ãèáðèäèçàöèÿ (â ñëó÷àå ïîäâèäîâ) èëè êîíêóðåíòíîå èñêëþ÷åíèå (â ñëó÷àå âèäîâ) â çî-
íå êîíòàêòà.

Øèðèíó çîíû ãèáðèäèçàöèè ðàññìàòðèâàþò êàê ôóíêöèþ íåçàâåðø¸ííîñòè ïðî-
öåññîâ âèäîîáðàçîâàíèÿ, å¸ îòñóòñòâèå (êîíêóðåíòíîå èñêëþ÷åíèå) — çàâåðø¸ííûì âè-
äîîáðàçîâàíèåì.

Òàêóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé ïðåäïîëàãàþò èç-çà øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííîãî
ïðåäñòàâëåíèÿ î òîì, ÷òî ïðè ñâîáîäíîì ãåíåòè÷åñêîì îáìåíå â çîíå êîíòàêòà äîëæåí óñ-
òàíîâèòüñÿ ïëàâíûé ãðàäèåíò õàðàêòåðèñòèê âèäà. Ýòî ïðåäñòàâëåíèå êàæåòñÿ íàñòîëüêî
î÷åâèäíûì, ÷òî åãî îáîñíîâàíèå ïîëàãàþò èçëèøíèì. Ïðîàíàëèçèðóåì äàííîå ïðåäñòàâ-
ëåíèå íà ïðîñòåéøåé ìîäåëè (Ãðàáîâñêèé, 1995). Â ìîäåëè ìîæíî óñòàíàâëèâàòü ðàçìåð
ïîëÿ, ðàäèóñ ðàññåëåíèÿ, ðàäèóñ ïîèñêà ïîëîâîãî ïàðòí¸ðà, ïëîäîâèòîñòü è âëèÿíèå íà
ñïàðèâàíèå «ïðîöåíòà êðîâè» îäíîãî èëè äðóãîãî òàêñîíà, æèçíåñïîñîáíîñòü ãèáðèäîâ.
Ìîäåëü ìîæíî çàïóñòèòü â äâóõ âàðèàíòàõ: (1) îäèí âèä ïîëíîñòüþ êîíêóðåíòíî èñêëþ-
÷àåò äðóãîé (â êàæäîé êëåòêå ïîëÿ ìîæåò áûòü òîëüêî îäèí âèä) è (2) âèäû íå êîíêóðèðó-
þò äðóã ñ äðóãîì (â êàæäîé êëåòêå ïîëÿ ìîæåò áûòü êàê îäèí âèä, òàê è îáà ñðàçó).

Ïðè îòñóòñòâèè ñïàðèâàíèÿ â ñëó÷àå ïîëíîãî êîíêóðåíòíîãî èñêëþ÷åíèÿ ìåæäó âèäà-
ìè óñòàíàâëèâàåòñÿ óçêàÿ çîíà ïåðåêðûâàíèÿ (øèðèíà ïîëîæèòåëüíî çàâèñèò îò ðàäèóñà
ðàññåëåíèÿ). Â îòñóòñòâèè êîíêóðåíöèè øèðèíà çîíû ïåðåêðûâàíèÿ ëèíåéíî óâåëè÷èâàåò-
ñÿ, ïîêà êàæäûé âèä íå çàéì¸ò âñ¸ ïîëå (ðèñ. 4.33). È òîò, è äðóãîé ðåçóëüòàòû îæèäàåìû.

Åñëè îñîáè ðàçíûõ òàêñîíîâ ñâîáîäíî ñïàðèâàþòñÿ, è èõ ïîòîìñòâî ñîõðàíÿåò ïîë-
íîñòüþ æèçíåñïîñîáíîñòü, òî â ñëó÷àå êîíêóðåíòíîãî èñêëþ÷åíèÿ ìåæäó íèìè óñòàíàâ-
ëèâàåòñÿ óçêàÿ çîíà ïåðåêðûâàíèÿ, øèðèíà êîòîðîé çàâèñèò îò ðàäèóñà ðàññåëåíèÿ (ðèñ.
4.34). Äàæå â ñëó÷àå îòñóòñòâèÿ êîíêóðåíòíîãî èñêëþ÷åíèÿ ìåæäó òàêñîíàìè óñòàíàâëè-
âàåòñÿ óçêàÿ çîíà ãèáðèäèçàöèè, íè î êàêîì ïëàâíîì ãðàäèåíòå íå ìîæåò èäòè è ðå÷è.

Ñíèæåíèå æèçíåñïîñîáíîñòè ãèáðèäîâ ïðèâîäèò ê ñóæåíèþ çîíû ïåðåêðûâàíèÿ,
ò. å. ïîñòêîïóëÿöèîííûå ìåõàíèçìû ýôôåêòèâíî ïðåïÿòñòâóþò ãåíåòè÷åñêîìó îáìåíó. Ñ
óìåíüøåíèåì ñëó÷àéíîñòè ñïàðèâàíèÿ (îñîáè âèäà ïðåäïî÷òèòåëüíî âûáèðàþò îñîáåé
òîãî æå âèäà) øèðèíà çîíû ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ, íàîáîðîò, âîçðàñòàåò, ÷òî ïðèâîäèò ê
óâåëè÷åíèþ ãåíåòè÷åñêîãî îáìåíà, åñëè ïðåäïî÷òåíèå â ñïàðèâàíèè íå àáñîëþòíî. Âûøå
áûëè ðàññìîòðåíû ñëó÷àè, â êîòîðûõ ýôôåêòèâíûå ïðåêîïóëÿöèîííûå ìåõàíèçìû îòñóò-
ñòâîâàëè. Ýôôåêòèâíûå æå ïîñòêîïóëÿöèîííûå ìåõàíèçìû èìåþòñÿ ó âñåõ öåíîôèëüíûõ
âèäîâ — òàêîâ ìîùíûé ïðåññ ñòàáèëèçèðóþùåãî îòáîðà: ãèáðèäàì ìåñòà â ÖÑ íåò. Ýòî
îáúÿñíÿåò, êàê ïðè îòñóòñòâèè ìåõàíèçìîâ, ïðåäîòâðàùàþùèõ ãèáðèäèçàöèþ, îäèí è òîò
æå âèä ìîæåò çàíèìàòü ðàçëè÷íûå ýêîëîãè÷åñêèå íèøè â ðàçíûõ ÖÑ, êàê ìîæåò âîîáùå
ñôîðìèðîâàòüñÿ íîâàÿ ÖÑ â îòñóòñòâèè èçîëÿöèè.

2494. Ñèíýêîëîãèÿ

Ðèñ. 4.35. Ôîðìèðîâàíèå çîíû ïåðåêðûâàíèÿ
ïðè ñâîáîäíîì ñêðåùèâàíèè, 100%

ñìåðòíîñòè ãèáðèäîâ è íèçêîé ïëîäîâèòîñòè
÷åðåç 200 ïîêîëåíèé. 

âèä À

âèä Á



Ïðè ðàçðóøåíèè ÖÑ (íàïðèìåð, â àíòðîïîãåííûõ áèîòîïàõ) ïîñòêîïóëÿöèîííûå
ìåõàíèçìû íå äåéñòâóþò, ÷òî óâåëè÷èâàåò çîíó ïåðåêðûâàíèÿ.

Ðàññìîòðèì òàêæå ñëó÷àé îòñóòñòâèÿ êîíêóðåíöèè è ïðåêîïóëÿöèîííûõ ìåõàíèç-
ìîâ (ñâîáîäíîãî ñêðåùèâàíèÿ), íî íèçêîé æèçíåñïîñîáíîñòè ãèáðèäîâ. Ïðè íèçêîé ïëî-
äîâèòîñòè ìåæäó òàêñîíàìè óñòàíàâëèâàåòñÿ óçêàÿ çîíà, øèðèíà êîòîðîé ïðîïîðöèî-
íàëüíà ðàäèóñó ïîèñêà ïîëîâîãî ïàðòí¸ðà. Ïîÿâëåíèå ýòîé çîíû, ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíî ñ
âûñîêîé ñìåðòíîñòüþ ãèáðèäîâ. Ñ óâåëè÷åíèåì ïëîäîâèòîñòè è/èëè ðàäèóñà ïîèñêà ïî-
ëîâîãî ïàðòí¸ðà çîíà ïåðåêðûâàíèÿ áûñòðî ðàñøèðÿåòñÿ, è ïðè äîñòàòî÷íî âûñîêîé ïëî-
äîâèòîñòè, äàæå ïðè 100% ñìåðòíîñòè ãèáðèäîâ, àðåàëû âèäîâ áûñòðî ïîëíîñòüþ ïåðå-
êðûâàþòñÿ (ïðè òåõ æå ïàðàìåòðàõ, ÷òî è íà ðèñ. 4.35, íî ïëîäîâèòîñòè íå 4, à 100 — çà
12 ïîêîëåíèé).

Ïåðåéä¸ì ê ïðèìåðàì èç ïðèðîäû. Îãðàíè÷èìñÿ íàèáîëåå øèðîêî èçâåñòíûìè, õðå-
ñòîìàòèéíûìè ñëó÷àÿìè: êîëüöåâîé àðåàë áîëüøîé ñèíèöû Parus major (ðèñ. 4.36) è ñå-
ðîé Corvus cornix è ÷¸ðíîé C. corone âîðîí (ðèñ. 4.37). Îáà ñëó÷àÿ ðàññìàòðèâàþò àâòîðû
ïðàêòè÷åñêè âñåõ ó÷åáíèêîâ ïî òåîðèè ýâîëþöèè êàê ïðèìåðû àëëîïàòðè÷åñêîãî âèäîîá-
ðàçîâàíèÿ è çîí âòîðè÷íîãî êîíòàêòà.

Ïàðàäèãìà ñòðóêòóðàëèçìà ïîçâîëÿåò èíà÷å òðàêòîâàòü ýòè ñëó÷àè. Parus major ma-
jor — åâðîïåéñêèé ïîäâèä, åñòåñòâåííûé àðåàë êîòîðîãî îãðàíè÷åí ïðåèìóùåñòâåííî áó-
êîâûìè ëåñàìè. Ýêñïàíñèÿ ïîäâèäà íà âîñòîê ñâÿçàíà ñ îñâîåíèåì èì àíòðîïîãåííûõ

250 Æèçíü íà äíå

÷¸ðíàÿ ñåðàÿ
÷¸ðíàÿ

Ðèñ. 4.37. Ãíåçäîâûå àðåàëû è çîíû ãèáðèäèçàöèè ÷¸ðíîé è ñåðîé âîðîí. Ïî Áëèíîâó (1998), èç
À.Ñ. Ñåâåðöîâà (2005).

bokharensis

major

minor

cinereus

Ðèñ. 4.36. Êîëüöåâîé àðåàë áîëüøîé ñèíèöû. Ïî Êåéí (1968), èç À.Ñ. Ñåâåðöîâà (2005, óïðîùåíî).
Íàäïèñàíû íàçâàíèÿ ïîäâèäîâ.



ëàíäøàôòîâ, â ïåðâóþ î÷åðåäü íàñåë¸ííûõ ïóíêòîâ. Parus major minor — âîñòî÷íîàçèàò-
ñêèé ïîäâèä, ýêñïàíñèÿ êîòîðîãî íà ñåâåð òàêæå ñâÿçàíà ñ îñâîåíèåì èì òåõ æå àíòðîïî-
ãåííûõ ëàíäøàôòîâ. Î÷åâèäíî, ÷òî â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïðè ðàñøèðåíèè åñòåñòâåííîãî àðå-
àëà ïîäâèäà è âñåëåíèè â àíòðîïîãåííûå ëàíäøàôòû è òîò è äðóãîé âèäû âûøëè èç-ïîä
êîíòðîëÿ ðîäíûõ äëÿ íèõ ÖÑ è âîøëè â ñîñòàâ ôîðìèðóþùèõñÿ ñèíàíòðîïíûõ ÖÑ, ñî-
õðàíÿþùèõ åù¸ ìíîãèå ñâîéñòâà ãðóïïèðîâîê. Êàê ÷èñòûì ïîäâèäàì, òàê è èõ ãèáðèäàì
åñòü â íèõ ìåñòî, ïîýòîìó ìåæäó ïîäâèäàìè â óçêîé ïîëîñå ïðîèñõîäèò ãèáðèäèçàöèÿ.

Ñåðàÿ âîðîíà â åñòåñòâåííûõ ñîîáùåñòâàõ — âèä ñâîéñòâåííûé ïðåèìóùåñòâåííî
ïðèðå÷íûì ðàéîíàì, ÷¸ðíàÿ — âèä, áîëåå ñâîéñòâåííûé ëåñàì. Îáà âèäà äàâíî ñòàëè
(êàæäûé â ïðåäåëàõ ñâîåãî åñòåñòâåííîãî àðåàëà) îäíèìè èç îáû÷íåéøèõ ñèíàíòðîïíûõ
âèäîâ. Êàê è â ñëó÷àå ñ áîëüøîé ñèíèöåé, ãèáðèäèçàöèÿ ïðîèñõîäèò âíå ïðèðîäíûõ ÖÑ.
Øèðèíà çîíû ãèáðèäèçàöèè â ïîëíîì ñîîòâåòñòâèè ñ ìîäåëüþ îïðåäåëÿåò ïîäâèæíîñòü
îñîáåé: â Çàïàäíîé Åâðîïå âèäû áîëåå îñ¸äëû, è çîíà ãèáðèäèçàöèè ñóùåñòâåííî óæå.

Â îáîèõ âûøåîïèñàííûõ ñëó÷àÿõ òàêñîíû àëëîïàòðè÷íû, ò.å. çàìåùàþò äðóã äðóãà
â ïðîñòðàíñòâå (âèêàðèðóþò). Ðàññìîòðèì òåïåðü ñëó÷àé ñèìïàòðè÷íûõ âèäîâ. Âñå ïðåä-
ñòàâèòåëè ñåìåéñòâà Fagaceae (áóêîâûå) ÿâëÿþòñÿ öåíîôèëàìè. Ìíîãèå âèäû — ýäèôè-
êàòîðû ðàçëè÷íûõ àññîöèàöèé, â òîì ÷èñëå è êëèìàêñíûõ, êàê â Ñåâåðíîì, òàê è â Þæ-
íîì ïîëóøàðèè, êàê â Ñòàðîì Ñâåòå, òàê è â Íîâîì. Â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè øèðîêî ðàñ-
ïðîñòðàí¸í ðîä äóá — Quercus. Äóá îáûêíîâåííûé, èëè ÷åðåø÷àòûé Q. robur ÿâëÿåòñÿ
ýäèôèêàòîðîì êëèìàêñà Âîñòî÷íî-Åâðîïåéñêîé áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêîé ïðîâèíöèè (ñå-
âåð Âîñòî÷íîé Åâðîïû, íà âîñòîê ïî÷òè äî Óðàëà). Â Çàïàäíî-Åâðîïåéñêîé áîòàíèêî-ãåî-
ãðàôè÷åñêîé ïðîâèíöèè (òåððèòîðèÿ Çàïàäíîé Åâðîïû, à òàêæå íà þãå Âîñòî÷íîé Åâðî-
ïû è Êàâêàçà äî Ëåíêîðàíè âêëþ÷èòåëüíî) ýäèôèêàòîðîì êëèìàêñà ÿâëÿåòñÿ ñêàëüíûé
äóá Q. petraea, îòëè÷àþùèéñÿ ïî÷òè ñèäÿ÷èìè æåëóäÿìè (ðèñ. 4.38). Ýòè äâà âèäà áëèçêè
äðóã ê äðóãó, èõ àðåàëû â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ïåðåêðûâàþòñÿ: ó îáîèõ âèäîâ îíè, íà-
ïðèìåð, âêëþ÷àþò Áðèòàíñêèå îñòðîâà, òàê ÷òî â Øåðâóäñêîì ëåñó Ðîáèíà Ãóäà áûëè îáà

2514. Ñèíýêîëîãèÿ

Q. petraea

Q. robur

Ðèñ. 4.38. ÖÑ, â êîòîðûõ ýäèôèêàòîðàìè êëèìàêñà ÿâëÿþòñÿ Quercus petraea è Q. robur. Ïî
Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîìó (1999).



âèäà. Òàì, ãäå èõ àðåàëû ïåðåêðûâàþòñÿ, äàííûå äâà âèäà íå ïðîñòî ñèìïàòðè÷íû, à ñìå-
íÿþò äðóã äðóãà â õîäå ñóêöåññèè: Q. robur ñòàíîâèòñÿ ýäèôèêàòîðîì ïðåäøåñòâóþùèõ
êëèìàêñó ñåðèàëüíûõ àññîöèàöèé, ãäå ýäèôèêàòîðîì ÿâëÿåòñÿ Q. petraea. Íà âñ¸ì ïðîòÿ-
æåíèè èõ àðåàëîâ ýòî — «õîðîøèå» âèäû. Ñîãëàñíî ïàëåîíòîëîãè÷åñêèì äàííûì, îáà âè-
äà ñóùåñòâóþò, êàê ìèíèìóì, íà ïðîòÿæåíèè ïîñëåäíèõ 10 ìëí. ëåò (ñ ìèîöåíà), è âñ¸
âðåìÿ èõ àðåàëû ïåðåêðûâàëèñü íà ïëîùàäÿõ â ñîòíè òûñÿ÷ êâàäðàòíûõ êèëîìåòðîâ, è íè-
êàêèõ ñîìíåíèé â èõ ñàìîñòîÿòåëüíîñòè íå âîçíèêàëî. Íî âûÿñíèëîñü, ÷òî â èñêóññòâåí-
íûõ íàñàæäåíèÿõ (ò. å. âíå ïðèðîäíûõ ÖÑ, öåíîôèëàìè êîòîðûõ îíè ÿâëÿþòñÿ) ýòè äâà
âèäà íåîãðàíè÷åííî ñêðåùèâàþòñÿ, äàâàÿ âïîëíå ïëîäîâèòîå ïîòîìñòâî (White, 1981).
Ïîñëå îáíàðóæåíèÿ äàííîãî ôàêòà íà÷àëè ãîâîðèòü î òîì, ÷òî îíè — «ïîëóâèäû». Ñìåíà
íàçâàíèé íè÷åãî â äåéñòâèòåëüíîñòè íå îáúÿñíÿåò, ò. å. íå ðàçúÿñíÿåò òîãî, ïî÷åìó äàííûå
âèäû ñîñóùåñòâîâàëè ìèëëèîíû ëåò íà îäíîé òåððèòîðèè è ñîõðàíèëè ñâîþ ñàìîñòîÿ-
òåëüíîñòü. Ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà ñèòóàöèÿ ñ ýòèìè äâóìÿ âèäàìè íàñòîëüêî êëàññè-
÷åñêè ÿñíàÿ è ïîíÿòíàÿ, ÷òî òàê è ïðîñèòñÿ â ó÷åáíèê: âèäû áûëè ðàçäåëüíû â åñòåñòâåí-
íûõ ñîîáùåñòâàõ, ïîêà (è ïîñêîëüêó) áûëè öåíîôèëàìè. Â èñêóññòâåííûõ ïîñàäêàõ îáû÷-
íî íè î êàêèõ åñòåñòâåííûõ àññîöèàöèÿõ ãîâîðèòü íå ïðèõîäèòñÿ, ýòî òèïè÷íûå ãðóïïè-
ðîâêè, ïîýòîìó îáà âèäà äóáà â íèõ ñëåäóåò ñ÷èòàòü öåíîôîáàìè, ò. å. îíè âûõîäÿò èç-ïîä
êîíòðîëÿ öåíîçîâ. Ñêðåùèâàíèå, ïî-âèäèìîìó, èìååò ìåñòî è â ïðèðîäå, íî òàì íåò íèøè
äëÿ ãèáðèäîâ, à åñòü ëèøü íèøè Q. petraea è Q. robur, ïîýòîìó ãèáðèäíûå îñîáè íå âû-
æèâàþò. Â ãðóïïèðîâêàõ æå ÷¸òêî î÷åð÷åííûõ íèø íåò, ÷òî ïîçâîëÿåò ñóùåñòâîâàòü êàê
Q. petraea è Q. robur, òàê è èõ ãèáðèäàì. Äàííûé ïðèìåð òàêæå ïîêàçûâàåò, ÷òî «õîðî-
øèå» âèäû (à ýòî — âñåãäà öåíîôèëû) ìîãóò ñóùåñòâîâàòü ñèìïàòðè÷íî, íå îáëàäàÿ ðå-
ïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèåé. Èõ ñàìîñòîÿòåëüíîñòü ïîääåðæèâàåò èõ öåíîôèëüíîñòü.

Àíàëîãè÷íàÿ ñèòóàöèÿ îïèñàíà è äëÿ àâñòðàëèéñêèõ Eucalyptus, äëÿ ìíîãèõ èç êîòî-
ðûõ èçâåñòíû ìåæâèäîâûå ãèáðèäû, ÷òî «êàê ïðàâèëî îòñóòñòâóþò â ñòàðûõ íàñàæäåíè-
ÿõ. ×àùå îíè íàáëþäàþòñÿ íà ïëîùàäÿõ, èçìåí¸ííûõ äåÿòåëüíîñòüþ ÷åëîâåêà» (Âàëüòåð,
1975: 179).

Ïîòîìñòâî ìíîãèõ âèäîâ â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ (ò. å. âíå ÖÑ) âïîëíå æèçíåñïî-
ñîáíî, ÷òî ïîêàçûâàåò îòñóòñòâèå ó íèõ äåéñòâåííîé ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè íà óðîâíå
âèäîâ. Íàïðèìåð, ãèáðèäû ñîáîëÿ (Martes zibellina) è êóíèöû (M. martes) — êèäóñû —
âïîëíå ïëîäîâèòû, ÷òî ìíîãîêðàòíî ïðîâåðåíî â ïóøíîì ðàçâåäåíèè. Àðåàëû ñîáîëÿ è
êóíèöû øèðîêî ïåðåêðûâàþòñÿ (êóíèöà äîõîäèò íà âîñòîê äî Îáè, à ñîáîëü íà çàïàä äî
Ïå÷îðû), íî ñàìîñòîÿòåëüíîñòü èõ íåñîìíåííà. Ïðèìåðîâ âèäîâ, ñâîáîäíî ñêðåùèâàþ-
ùèõñÿ â íåâîëå (ò. å. âíå ÖÑ), íî äëèòåëüíî ñîñóùåñòâóþùèõ â ïðèðîäå (ò. å. â ÖÑ), î÷åíü
ìíîãî: âñå óòêè (Anatidae) è ïîëîðîãèå Bovidae, ìíîãèå îëåíè ñïîñîáíû ê ñâîáîäíîìó
ñêðåùèâàíèþ, èõ ïîòîìñòâî âïîëíå æèçíåñïîñîáíî, â ñëó÷àå óòîê ýòî äàæå ñîçäà¸ò îïðå-
äåë¸ííóþ ïðîáëåìó â çîîïàðêàõ. Äîïîëíèòåëüíûå ïðèìåðû ïî ïîçâîíî÷íûì ìîæíî íàé-
òè ó Ñ.Ñ. Øâàðöà (1980) è Å.Í. Ïàíîâà (1989).

Òàêèì îáðàçîì, ñàìîñòîÿòåëüíîñòü âèäîâ ïîääåðæèâàåò ôóíêöèîíèðîâàíèå ÖÑ. Â
íåîáõîäèìûõ ñëó÷àÿõ ê ýòîìó ìîæåò áûòü äîáàâëåíà ðåïðîäóêòèâíàÿ èçîëÿöèÿ. Ðåïðî-
äóêòèâíàÿ èçîëÿöèÿ íå ÿâëÿåòñÿ ñàìà ïî ñåáå êðèòåðèåì ñàìîñòîÿòåëüíîñòè âèäîâ, à å¸
îòñóòñòâèå — íåñàìîñòîÿòåëüíîñòè. Îáîñîáëåííîñòü âèäîâ â íåêîòîðûõ (ìíîãèõ?) ñëó÷à-
ÿõ ÿâëÿåòñÿ êàê ñâîéñòâîì âèäîâ, òàê è ÖÑ, â êîòîðûå îíè âõîäÿò. Ïðè ðàçðóøåíèè ÖÑ
îáîñîáëåííîñòü âèäîâ ìîæåò èñ÷åçàòü, è ïðèìåðû òîìó èçâåñòíû â õîðîøî èçó÷åííûõ
ãðóïïàõ òàêèõ, êàê ïòèöû (ïðèìåðû ñì. Ìàéð, 1971). Ïîäîáíûå ñëó÷àè ïðèíÿòî èíòåðïðå-
òèðîâàòü êàê ñëó÷àè íåçàâåðø¸ííîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ, õîòÿ äî òåõ ïîð, ïîêà ÖÑ íå áûëè
ðàçðóøåíû, âèäû áûëè âïîëíå ñàìîñòîÿòåëüíûìè. Ïîýòîìó ïðàâèëüíåå èõ èíòåðïðåòèðî-
âàòü, êàê ðàçðóøåíèå âèäîâ â ðåçóëüòàòå ðàçðóøåíèÿ ÖÑ, â êîòîðûå îíè âõîäèëè.

Êîíöåïöèÿ öåíîôèëüíûõ è öåíîôîáíûõ âèäîâ ïîçâîëÿåò ïîíÿòü âîçíèêíîâåíèå
ìîðôîëîãè÷åñêè îòäåëüíûõ ãðóïï îñîáåé (âèäîâ), äëÿ êîòîðûõ íåèçâåñòíî ïîëîâîå ðàç-
ìíîæåíèå, ãäå êðèòåðèé âèäà, ÷òî ñ÷èòàþò íåîáõîäèìûì è äîñòàòî÷íûì — îáùíîñòü ãå-
íîôîíäà — íå ïðèìåíèì.
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Âèä, òàêèì îáðàçîì, íå ãåíåòè÷åñêîå, à ýêîëîãè÷åñêîå ïîíÿòèå, ïîñêîëüêó ïðè÷èíà
îáðàçîâàíèÿ âèäîâ êðîåòñÿ â íàëè÷èè äîñòàòî÷íîãî êîëè÷åñòâà ñâîáîäíûõ ðåñóðñîâ. Â
áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïðè ýòîì ïðîèñõîäÿò è îïðåäåë¸ííûå èçìåíåíèÿ ãåíîôîíäà ïîïóëÿ-
öèè, èçó÷åíèåì êîòîðûõ çàíèìàåòñÿ ãåíåòèêà. Îäíàêî ïðè îáðàçîâàíèè âèäîâ ñ îáëèãàò-
íûì áåñïîëûì ðàçìíîæåíèåì î ãåíîôîíäå ãîâîðèòü íå ïðèõîäèòñÿ. Ãåíåòèêà, òàêèì îá-
ðàçîì, îáúÿñíÿåò ìåõàíèçìû âèäîîáðàçîâàíèÿ â îäíîì îñîáîì, õîòÿ è âåñüìà ðàñïðîñòðà-
í¸ííîì ñëó÷àå — ó âèäîâ, èìåþùèõ ìåõàíèçìû îáìåíà ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèåé.

Ó âèäîâ, âõîäÿùèõ â ðàçíûå ÖÑ, ýâîëþöèÿ âèäîâ â êàæäîé èç íèõ ïðîèñõîäèò â ñâî-
¸ì íàïðàâëåíèè, îïðåäåëÿåìîì êàê áèîëîãèåé âèäà, òàê è ñâîéñòâàìè ÖÑ. Ïðè äðîáëåíèè
àðåàëà âèäà äðîáÿòñÿ òàêæå è àðåàëû ÖÑ, â êîòîðûé îí âõîäèò. Âèäîîáðàçîâàíèå â ýòîì
ñëó÷àå ïðîèñõîäèò íå òîëüêî, à, âåðîÿòíî, íå ñòîëüêî èç-çà ãåíåòèêî-àâòîìàòè÷åñêèõ ïðî-
öåññîâ, ñêîëüêî èç-çà ðàçíîé íàïðàâëåííîñòè âåêòîðà ýâîëþöèè â ðàçëè÷íûõ ÖÑ.

Öåíîòè÷åñêèå ñèñòåìû ïàñòáèùíîãî è êîíñîðòíîãî òèïîâ
Âñ¸ ìíîãîîáðàçèå ÖÑ ìîæíî ðàñïîëîæèòü íà îñè. Êðàéíèå âàðèàíòû ïîëó÷àò íàçâà-

íèå ÖÑ êîíñîðòíîãî òèïà è ïàñòáèùíîãî òèïà.
Â ñîîáùåñòâàõ ÖÑ êîíñîðòíîãî òèïà (íàïðèìåð, ëåñà, êîðàëëîâûå ðèôû), åñòü

ñòðóêòóðîîáðàçóþùèå âèäû-ýäèôèêàòîðû. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü èõ æèçíè ñóùåñòâåííî
ïðåâûøàåò êðàòêîâðåìåííûå êîëåáàíèÿ âíåøíèõ óñëîâèé. Îíè èìåþò êðóïíûå ðàçìåðû,
ñîçäàâàÿ ÿâíûé çàïàñ áèîìàññû (â ëåñàõ — äåðåâüÿ). Îòíîøåíèå ïðîäóêöèè ê áèîìàññå
(Ð/Â-êîýôôèöèåíò) ãîðàçäî ìåíüøå åäèíèöû. Ýäèôèêàòîðíîå äåéñòâèå äîìèíàíòîâ îáåñ-
ïå÷èâàåò ïîñòîÿíñòâî àññîöèàöèé. Ñìåíà äîìèíèðóþùèõ âèäîâ ïðèâîäèò ê ñìåíå àññî-
öèàöèé, ïîýòîìó äëÿ ÖÑ êîíñîðòíîãî òèïà õàðàêòåðíû ðàçâèòûå ýêîãåíåòè÷åñêèå è äåìó-
òàöèîííûå ñóêöåññèîííûå ðÿäû. Óñòðàíåíèå âèäîâ, îïðåäåëÿþùèõ ñòðóêòóðó àññîöèà-
öèé, ïðèâîäèò ê èõ ïðèíöèïèàëüíîé ïåðåñòðîéêå è ñóùåñòâåííîé ñìåíå âèäîâîãî ñîñòà-
âà, ñîïðîâîæäàþùåéñÿ áîëåå èëè ìåíåå ìàññîâûì âûìèðàíèåì. Äëÿ àññîöèàöèé òàêèõ
ÖÑ õàðàêòåðíî íàëè÷èå áîëüøîãî ÷èñëà ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êîíñóìåíòîâ ïåðâîãî ïî-
ðÿäêà, îñîáåííî äëÿ àññîöèàöèé, áëèçêèõ êëèìàêñíîé. 

ÖÑ ïàñòáèùíîãî òèïà (ñòåïè, ñðåäíèé è þæíûé Êàñïèé, ðàéîíû ñî ñðåäèçåìíî-
ìîðñêèì êëèìàòîì) îðãàíèçîâàíû ïî áëî÷íîìó òèïó, áëîêè ñðàâíèòåëüíî íåçàâèñèìû
äðóã îò äðóãà. Â êàæäûé áëîê âõîäÿò âèäû ñî ñõîäíûìè íèøàìè, íàïðèìåð, áëîê ôèëüò-
ðàòîðîâ ýïèôàóíû, ñîáèðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ, íàçåìíûõ òðàâîÿäíûõ ïîçâîíî÷íûõ è ò. ï.,
Îíè ôàêòè÷åñêè ÿâëÿþòñÿ ãèëüäèÿìè. Áëîêè-ãèëüäèè ìîãóò áûòü îáúåäèíåíû â áëîêè áî-
ëåå âûñîêèõ ïîðÿäêîâ. Íàïðèìåð, áëîêè ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû è èíôàóíû — â áëîê
ôèëüòðàòîðîâ. Áëîêè ôèëüòðàòîðîâ, ñîáèðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ è ãðóíòîåäîâ — â áëîê
áåíòîñíûõ êîíñóìåíòîâ íèçøåãî òðîôè÷åñêîãî óðîâíÿ. Áëîêè òðàâîÿäíûõ íàñåêîìûõ è
òðàâîÿäíûõ ïîçâîíî÷íûõ — â áëîê òðàâîÿäíûõ è ò. ï.

Áëîêè ïðèòèðàþòñÿ äðóã ê äðóãó. Ýòà ïðèòèðêà îáû÷íî ïðîèñõîäèò íà óðîâíå ïðè-
òèðêè ìåæâèäîâûõ âçàèìîîòíîøåíèé âíóòðè áëîêà. Ðàçâèòèå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ âçàè-
ìîîòíîøåíèé âèäîâ, âõîäÿùèõ â ðàçíûå áëîêè, íàáëþäàåòñÿ ðåäêî. Â ÷àñòíîñòè, ñïåöèà-
ëèçèðîâàííûå êîíñóìåíòû ïåðâîãî ïîðÿäêà äëÿ òàêèõ àññîöèàöèé íå ÿâëÿþòñÿ õàðàêòåð-
íûìè, åñëè æå ñïåöèàëèçàöèÿ è íàáëþäàåòñÿ, òî ãîðàçäî ìåíåå æ¸ñòêàÿ. Òðàâîÿäíûå ëåã-
êî ïåðåêëþ÷àþòñÿ ñ ïîòðåáëåíèÿ îäíîãî âèäà ðàñòåíèé íà ïîòðåáëåíèå äðóãîãî, â çàâèñè-
ìîñòè îò òîãî, êàêîé ñåé÷àñ áîëåå äîñòóïåí. Ôèëüòðàòîðû ïîòðåáëÿþò ôèòîïëàíêòîí, îðè-
åíòèðóÿñü áîëüøå íà åãî ðàçìåðû è íàëè÷èå òâ¸ðäîé íàðóæíîé îáîëî÷êè, íåæåëè íà âè-
äîâîé ñîñòàâ. Äåòðèòîôàãè ñîáèðàþò äåòðèò íåçàâèñèìî îò âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè åãî
èñòî÷íèêà. Áåíòîñîÿäíûå ðûáû ïåðåêëþ÷àþòñÿ, íàïðèìåð, ñ ïîòðåáëåíèÿ ïîëèõåò íà ïî-
òðåáëåíèå ðàêîîáðàçíûõ è ò. ä. Ïîýòîìó âîçìîæíà çàìåíà áëîêîâ öåëèêîì áåç ñóùåñòâåí-
íûõ èçìåíåíèé â îñòàëüíûõ áëîêàõ. Òàê, äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ÖÑ òðàâÿíûõ áèîìîâ (ñòåïè,
ñàâàííû è äð.) íåîáõîäèìî íàëè÷èå áëîêà êðóïíûõ òðàâîÿäíûõ æèâîòíûõ. Â þæíîðóñ-
ñêèõ ñòåïÿõ ýòî áûëè ëîøàäè, çóáðû, àíòèëîïû è äð. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñòåïíîé áèîì ìî-
æåò ïîääåðæèâàòüñÿ âûïàñîì ñêîòà. Îäíàêî, òàêîå «ïðîòåçèðîâàíèå» íåñîâåðøåííî, î
÷¸ì ãîâîðèò øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ýôôåêòîâ îïóñòûíèâàíèÿ.
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Äðóãîé ïðèìåð íåñîâåðøåíñòâà «ïðîòåçèðîâàíèÿ» äà¸ò Àâñòðàëèÿ (Êàáàêîâ, 2006).
Â ñôîðìèðîâàâøèõñÿ òàì áåçëåñíûõ ÖÑ áëîê êðóïíûõ òðàâîÿäíûõ áûë ïðåäñòàâëåí ñóì-
÷àòûìè, ñàìûå êðóïíûå ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ áûëè óíè÷òîæåíû åù¸ àáîðèãåíàìè. Åâ-
ðîïåéöû ââåçëè â Àâñòðàëèþ ïëàöåíòàðíûõ òðàâîÿäíûõ ìëåêîïèòàþùèõ, â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü îâåö, à òàêæå êðóïíûé ðîãàòûé ñêîò, ëîøàäåé, âåðáëþäîâ è êðîëèêîâ. Êàê âñÿêèå
òðàâîÿäíûå, îíè ïðîäóöèðîâàëè áîëüøîå êîëè÷åñòâî íàâîçà. Àâñòðàëèéñêèå íàâîçíèêè,
àäàïòèðîâàííûå ê ïèòàíèþ íàâîçîì ñóì÷àòûõ, îêàçàëèñü íå â ñîñòîÿíèè ñïðàâèòüñÿ ñ íà-
âîçîì ïëàöåíòàðíûõ. Îí ñêàïëèâàëñÿ è çàñûõàë â âèäå ñïëîøíîé êîðêè íà ïîâåðõíîñòè
ïî÷â, ÷òî ïðèâåëî ê óõóäøåíèþ òðàâîñòîÿ è â òî æå âðåìÿ ìàññîâîìó ðàçìíîæåíèþ ïàñò-
áèùíûõ ìóõ, íàïàäàþùèõ íà ÷åëîâåêà è æèâîòíûõ. Ñ 1967 ã. â Àâñòðàëèþ íà÷àëè èíòðî-
äóöèðîâàòü 55 âèäîâ Scarabaeinae èç Àôðèêè è Þæíîé Àçèè. Èç íèõ íàèáîëåå óñïåøíî
àêêëèìàòèçèðîâàëèñü Digitonthophagus gazella, Onthophagus binodis, Euoniticellus interme-
dius è Onitis alexis. Ýòè æóêè ñòàëè èíòåíñèâíî ðàçìíîæàòüñÿ, è òàêèì îáðàçîì ïðîáëåìà
óòèëèçàöèè íàâîçà íà ïàñòáèùàõ Àâñòðàëèè ïîñòåïåííî ðåøàåòñÿ. Ëþáîïûòíî, ÷òî íåêî-
òîðûå èç àêêëèìàòèçèðîâàííûõ ðîäîâ (íàïðèìåð, Onthophagus, îáèòàþùèé è â ñðåäíåé
ïîëîñå Ðîññèè) — îáèòàëè â Àâñòðàëèè è ðàíåå, è èìåëè â ñîñòàâå å¸ ôàóíû ýíäåìîâ.

Â ðàéîíàõ ñî ñðåäèçåìíîìîðñêèì êëèìàòîì ÖÑ ðåãóëèðóåòñÿ ÷àñòûìè ïîæàðàìè.
Ïðåäîòâðàùåíèå ïîæàðîâ ïðè ýòîì ïàðàäîêñàëüíûì îáðàçîì âåä¸ò íå ê ñîõðàíåíèþ ÖÑ, à,
íàîáîðîò, ê å¸ ðàçðóøåíèþ, ÷òî â ïåðâóþ î÷åðåäü  âûðàæàåòñÿ â ïàäåíèè áèîðàçíîîáðàçèÿ.

Äëÿ ÖÑ ïàñòáèùíîãî òèïà â öåëîì õàðàêòåðåí î÷åíü âûñîêèé Ð/Â êîýôôèöèåíò ïåð-
âîãî òðîôè÷åñêîãî óðîâíÿ (ôîòîòðîôîâ â ñòåïÿõ, êîíñóìåíòîâ ïåðâîãî ïîðÿäêà â çîîáåí-
òîñå). Âûðàæåííîãî çàïàñà áèîìàññû íåò, îíà ìîæåò ïîòðåáëÿòüñÿ ïî÷òè öåëèêîì (èëè
ñãîðàòü, êàê â ðàéîíàõ ñî ñðåäèçåìíîìîðñêèì êëèìàòîì). Ïðîäóêöèÿ íàäçåìíîé ìàññû â
òðàâÿíûõ ñîîáùåñòâàõ ïðåâûøàåò å¸ ìàêñèìàëüíóþ áèîìàññó â 1,5–2,7 ðàçà (Áàçèëåâè÷,
Òèòëÿíîâà, 1978). Â ñòåïÿõ ïîòðåáëÿåòñÿ äî 30–60% ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè (Àáàòóðîâ,
1980): ó÷èòûâàÿ òî, ÷òî áóëüøàÿ ÷àñòü ðàñòåíèé ñòåïè íå èìååò ìíîãîëåòíèõ íàäçåìíûõ
÷àñòåé, ýòî ñîñòàâëÿåò äî ïîëîâèíû áèîìàññû. Â Ñåâåðíîì è Þæíîì Êàñïèè îñåòðîâûå
ìîãóò âûåñòü áåíòîñ ïîëíîñòüþ: â ïðîáàõ ïîñëå ïðîõîæäåíèÿ íàãóëüíûõ ñòàä îñåòðîâûõ
áåíòîñ èíîãäà âîâñå íå óäà¸òñÿ îáíàðóæèòü, ñîîáùåñòâî â äàííîì ìåñòå âîññòàíàâëèâàåò-
ñÿ çà ñ÷¸ò ïðèíîñà ëè÷èíîê èç ñîñåäíèõ ðàéîíîâ (Êàðïèíñêèé, 2002). Êîëåáàíèÿ áèîìàñ-
ñû è ÷èñëåííîñòè áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â ñîîáùåñòâàõ ðûõëûõ
ãðóíòîâ, ò. å. ÿâëÿþòñÿ äëÿ íèõ îáû÷íûìè, íîðìàëüíûìè. Ñòàáèëüíîñòü ñîîáùåñòâ ïàñò-
áèùíîãî òèïà îáåñïå÷èâàåò ìåíÿþùååñÿ îòíîñèòåëüíîå îáèëèå âèäîâ â çàâèñèìîñòè îò
ñóùåñòâóþùèõ â äàííûé ìîìåíò (â äàííîì êîíêðåòíîì ìåñòå) óñëîâèé, â öåëîì æå âèäî-
âîé ñîñòàâ ïîñòîÿíåí, äåìóòàöèîííûå ñóêöåññèè íå âûðàæåíû.

Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé ïîëàãàë òàêèå áèîìû, êàê áèîì ñòåïåé, ýêçîãåííî (çîîãåííî) ñòà-
áèëèçèðîâàííûìè ðåòàðäàöèîííûìè ñóáêëèìàêñàìè. Ñ ìîåé òî÷êè çðåíèÿ, ðàññìàòðèâàòü
âîçäåéñòâèå áëîêà ôèòîôàãîâ íà áëîê ïåðâè÷íûõ ïðîäóöåíòîâ òîé æå ÖÑ êàê ýêçîãåííîå
âîçäåéñòâèå íåïðàâèëüíî, ïîñêîëüêó òðàâîÿäíûå ÿâëÿþòñÿ òàêîé æå íåîòúåìëåìîé ÷àñ-
òüþ ÖÑ, êàê è ðàñòåíèÿ. Àññîöèàöèè ñòåïåé Ñðåäíåãî è Þæíîãî Êàñïèÿ íå èìåþò âíóò-
ðåííèõ ïðè÷èí äëÿ èçìåíåíèé è ïîýòîìó ÿâëÿþòñÿ êëèìàêñíûìè. Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü
ìíåíèþ Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî, çàðàñòàíèå ñòåïåé ëåñîì ïðîèñõîäèò òîëüêî â ðåçóëüòàòå ýê-
çîãåííîãî âîçäåéñòâèÿ íà ÖÑ.

Äðóãîå ñóùåñòâåííîå îòëè÷èå ÖÑ ïàñòáèùíîãî è êîíñîðòíîãî òèïà — äëèíà ñóê-
öåññèîííûõ ðÿäîâ, ïðèâîäÿùèõ ê êëèìàêñó. Â ÖÑ êîíñîðòíîãî òèïà ýêîãåíåòè÷åñêèå ñóê-
öåññèîííûå ðÿäû ñîñòîÿò èç ìíîãèõ ñåðèàëüíûõ àññîöèàöèé, èç íèõ áëèçêèå ê êëèìàêñó
êîðåííûå àññîöèàöèè èìåþò ñâîè äåìóòàöèîííûå ñóêöåññèîííûå ðÿäû, îäèí èëè äàæå
íåñêîëüêî. Â ÖÑ ïàñòáèùíîãî òèïà ñóêöåññèîííûå ðÿäû ìîãóò âîâñå îòñóòñòâîâàòü, êàê
ýòî íàáëþäàåòñÿ, íàïðèìåð, â Ñðåäíåì è Þæíîì Êàñïèè, ãäå áåíòîñîÿäíûå ðûáû ìåñòà-
ìè âûåäàþò áåíòîñ åæåãîäíî ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ, è ñîîáùåñòâî ñðàçó âîññòàíàâëèâà-
åòñÿ â êëèìàêñíîå. Ôîðìèðîâàíèå êëèìàêñà â ãåîëîãè÷åñêîì ìàñøòàáå âðåìåíè çäåñü
ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå êîýâîëþöèè áëîêîâ, âêëþ÷àÿ ïîäáîð è êîýâîëþöèþ âèäîâ âíóò-
ðè êàæäîãî áëîêà è âñåé ÖÑ â öåëîì. Êàæäûé áëîê âíóòðè ñåáÿ ñðàâíèòåëüíî ñëàáî èíòå-



ãðèðîâàí. Èíûìè ñëîâàìè, õîòÿ ñâÿçè âíóòðè áëîêà ðàçâèòû ñëàáî, íî ñàì íàáîð âèäîâ ÿâ-
ëÿåòñÿ ïðîäóêòîì ýâîëþöèè ÖÑ: âèäû âçàèìíî äîïîëíÿþò äðóã äðóãà, îáåñïå÷èâàÿ äîñòà-
òî÷íî ýôôåêòèâíîå ïîòðåáëåíèå ïîñòóïàþùåé â àññîöèàöèþ ýíåðãèè (ñâåòà, ïèùè è ò. ä.)
â ëþáûõ äîñòàòî÷íî ÷àñòî âñòðå÷àþùèõñÿ óñëîâèÿõ, íåçàâèñèìî îò àìïëèòóäû èõ êîëåáà-
íèé, â ïðåäåëàõ óñëîâèé, ê êîòîðûì àäàïòèðîâàíà äàííàÿ ÖÑ.

ÖÑ êîíñîðòíîãî òèïà äî íåêîòîðîé ñòåïåíè êîíòðîëèðóþò ñîñòîÿíèå ñâîåãî áèîòî-
ïà. Íàïðèìåð, çàðîñëè ìàêðîôèòîâ èëè ðèôû äîñòàòî÷íî ýôôåêòèâíî êîíòðîëèðóþò ñêî-
ðîñòü òå÷åíèÿ âîäû. Áëàãîäàðÿ ýòîìó àññîöèàöèÿ ñïîñîáíà â îïðåäåë¸ííîé ñòåïåíè êîì-
ïåíñèðîâàòü íåèçáåæíûå âðåìåííûå êîëåáàíèÿ (ìåæãîäîâûå, ñåçîííûå è ò. ï.) ðàçíûõ
ôàêòîðîâ (ïîòîê ýíåðãèè, êëèìàò è ò. ï.). Ýôôåêòíûì ïðèìåðîì òàêîé ñòàáèëèçàöèè ÿâëÿ-
åòñÿ íàðàùèâàíèå ìåëêîâîäíîãî ðèôà â âûñîòó, êîìïåíñèðóþùåå óâåëè÷åíèå ãëóáèíû
íàä åãî îñíîâàíèåì. Â ðåçóëüòàòå òàêîé êîìïåíñàöèè îáðàçóþòñÿ ïîñòðîéêè âûñîòîé äî
2 êì è áîëåå (ïðè òîì, ÷òî ñàì ðèô ìîæåò ñóùåñòâîâàòü íà ãëóáèíàõ íå áîëåå ïåðâûõ äå-
ñÿòêîâ ìåòðîâ). Ñòàáèëèçàöèþ ÖÑ êîíñîðòíîãî òèïà îáåñïå÷èâàåò ñîçäàíèå çàïàñà áèî-
ìàññû, ïîýòîìó â èõ àññîöèàöèÿõ äîìèíèðóþò âèäû, èìåþùèå ìíîãèå ïðèçíàêè Ê-ñòðà-
òåãîâ (áîëüøàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè, âûñîêàÿ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü è ò. ï.). Â
ñëó÷àå ÖÑ ïàñòáèùíîãî òèïà è òî, è äðóãîå íåâîçìîæíî, ïîñêîëüêó áóëüøàÿ ÷àñòü ïðî-
äóêöèè è áèîìàññû èçûìàåòñÿ. Ïîýòîìó ñóêöåññèîííûå ðÿäû â íèõ ðàçâèòû ñëàáî èëè äà-
æå âîâñå îòñóòñòâóþò. Íåèçáåæíûå êîëåáàíèÿ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé îò ìåñòà ê ìåñòó è
âî âðåìåíè êîìïåíñèðóåò èçìåíåíèå ñîñòàâà ñîîáùåñòâà (äîìèíèðóþò òî îäíè, òî äðóãèå
âèäû). Â ðåçóëüòàòå, íåñìîòðÿ íà èçìåíÿþùèåñÿ â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè ÷èñëåííûå ñî-
îòíîøåíèÿ âèäîâ è, äî íåêîòîðîé ñòåïåíè, âèäîâîé ñîñòàâ, ÖÑ â öåëîì âåñüìà ñòàáèëü-
íû. Òàêîé õàðàêòåð èçìåíåíèé îáåñïå÷èâàåò ñîçäàíèå ïðèìåðíî îäèíàêîâîé ïðîäóêöèè
ñàìûì íèçøèì òðîôè÷åñêèì óðîâíåì ýêîñèñòåì* íà ôîíå ôëóêòóàöèé âíåøíåé ñðåäû.
Íàäî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî î âèäîâîì ñîñòàâå ñîîáùåñòâ ìû ñóäèì ïî íàøèì ñáîðàì, ïîýòî-
ìó âèäû ñ íèçêîé â äàííûé ìîìåíò ÷èñëåííîñòüþ ëåãêî ìîãóò áûòü ïðîïóùåíû.

Âûøå îïèñàíû èäåàëèçèðîâàííûå ñèòóàöèè. Â ðåàëüíûõ ÖÑ íàáëþäàåòñÿ ñî÷åòàíèå
ñâîéñòâ îáîèõ òèïîâ àññîöèàöèé. Òàê, â íàèáîëåå èçó÷åííûõ ëåñíûõ ÖÑ áëîê ïðîäóöåí-
òîâ óñòðîåí ïî êîíñîðòíîìó òèïó. Áëîê êîíñóìåíòîâ ïåðâîãî ïîðÿäêà ñî÷åòàåò ÷åðòû îáî-
èõ. Íà áîëåå âûñîêèõ óðîâíÿõ óñèëèâàþòñÿ ÷åðòû ïàñòáèùíûõ ñîîáùåñòâ. Ïî êîíñîðòíî-
ìó òèïó îðãàíèçîâàíû òå òðîôè÷åñêèå óðîâíè, êîòîðûå íå ñïîñîáíû ïîâëèÿòü íà ñâîé èñ-
òî÷íèê ýíåðãèè, íî òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè âèäû-ýäèôèêàòîðû ïðèíàäëåæàò ê äàííîìó
òðîôè÷åñêîìó óðîâíþ. Ñêîëüêî áû ðàñòåíèé íå âûðîñëî, îíè íå ñïîñîáíû ïîâëèÿòü íà
âåëè÷èíó ñîëíå÷íîé ðàäèàöèè, ïîñòóïàþùåé íà åäèíèöó ïëîùàäè ñîîáùåñòâà. Êîëè÷åñò-
âî íàâîçíèêîâ íå ñïîñîáíî ïîâëèÿòü íà ïðîäóêöèþ íàâîçà. Ïëîòíîñòü äåòðèòîôàãîâ è
ôèëüòðàòîðîâ íå âëèÿåò íà âåëè÷èíó ïîñòóïëåíèÿ â ñîîáùåñòâî äåòðèòà è ïëàíêòîíà. Ïî-
ýòîìó âíóòðè òàêèõ óðîâíåé è ãèëüäèé ïðåîáëàäàåò êîíêóðåíöèÿ çà ïîñòóïàþùóþ ýíåð-
ãèþ (â âèäå ñâåòà èëè äåòðèòà).

Ïðèíöèïèàëüíî èíàÿ ñèòóàöèÿ íàáëþäàåòñÿ íà áîëåå âûñîêèõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíÿõ
è âî âñåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïëîòíîñòü îðãàíèçìîâ ýòèõ óðîâíåé ñïîñîáíà ïîâëèÿòü íà ïîòîê
ïîñòóïàþùåé íà íåãî ýíåðãèè. Ðàçìíîæàÿñü íåîãðàíè÷åííî, îíè ñïîñîáíû ïîäîðâàòü
ñâîé ïèùåâîé ðåñóðñ. Ôèòîôàãè ìîãóò ñúåñòü âñå ðàñòåíèÿ, õèùíèêè — âñåõ ñâîèõ æåðòâ.
Äàííûå áëîêè ôóíêöèîíèðóþò ïî ïàñòáèùíîìó òèïó. Åñëè âèäû ýòèõ òðîôè÷åñêèõ óðîâ-
íåé ÿâëÿþòñÿ âèäàìè-ýäèôèêàòîðàìè (ñòåïè, Ñðåäíèé è Þæíûé Êàñïèé), òî è âñÿ ÖÑ ñà-
ìîîðãàíèçóåòñÿ ïî ïàñòáèùíîìó òèïó.

Îäèí áëîê âûñøèõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé ìîæåò âõîäèòü ñðàçó â íåñêîëüêî ÖÑ. Âîç-
ìîæíî, âåðîÿòíîñòü ïåðåõîäà áëîêà ê âíóòðèöåíîòè÷åñêèì âçàèìîîòíîøåíèÿì ïàñòáèù-
íîãî òèïà ðàñò¸ò ñ ðîñòîì àáñîëþòíîé èíäèâèäóàëüíîé ïîäâèæíîñòè îñîáåé âèäîâ, âõî-
äÿùèõ â áëîê. Àáñîëþòíàÿ ïîäâèæíîñòü â êàæäîì êîíêðåòíîì òàêñîíå æèâîòíûõ êðóïíî-
ãî ðàíãà îáû÷íî ðàñò¸ò ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ îñîáåé. Âèäû — êîìïîíåíòû ÖÑ ïàñò-
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* Â ýêîñèñòåìå ñòåïåé — ýòî òðàâÿíèñòûå ðàñòåíèÿ, â ýêîñèñòåìå ðûõëûõ ãðóíòîâ — êîíñóìåíòû
ïåðâîãî ïîðÿäêà (ôèëüòðàòîðû, äåòðèòîôàãè). 



áèùíîãî òèïà îáåñïå÷èâàþò ñåáå áîëåå ñòàáèëüíîå ïîñòóïëåíèå ðåñóðñîâ íà ôîíå êîëå-
áàíèé àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé è ïðîäóêòèâíîñòè ñâÿçàííûõ ñ íèì âèäîâ. Ïî-âèäèìîìó,
ýòèì äî íåêîòîðîé ñòåïåíè ìîæíî îáúÿñíèòü íàáëþäàåìóþ (èëè íàáëþäàâøóþñÿ ðàíåå)
âíóòðè ïðàêòè÷åñêè âñåõ êëàññîâ ïîçâîíî÷íûõ, ìîëëþñêîâ, ÷ëåíèñòîíîãèõ òåíäåíöèþ ê
óâåëè÷åíèþ ðàçìåðîâ. Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî âñå âûãîäû ïàñòáèùíûõ ñâÿçåé ðåàëèçó-
þòñÿ òîëüêî ïðè íåèçìåííîñòè áëîêîâ êîíñîðòíîãî òèïà, âõîäÿùèõ â äàííóþ ÖÑ. Ïðè èõ
ïåðåñòðîéêå ñâÿçàííûå ñ íèìè ïàñòáèùíûå áëîêè ïðåòåðïåâàþò êàðäèíàëüíûå èçìåíå-
íèÿ. Òàê, ñìåíà òàêñîíîâ ôèòîïëàíêòîíà â ìîðå ïðèâåëà ê çàìåíå áðàõèîïîä äâóñòâîð÷à-
òûìè ìîëëþñêàìè. Âåðíî è îáðàòíîå — èçìåíåíèÿ ñðåäè ïàñòáèùíûõ áëîêîâ ìàëî âëèÿ-
þò íà áëîêè, îðãàíèçîâàííûå ïî êîíñîðòíîìó òèïó. Äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïàñòáèù-
íûé áëîê ÿâëÿåòñÿ ýäèôèêàòîðîì, åãî ïîëíîå óñòðàíåíèå ïðèâîäèò ê ïåðåñòðîéêå ÖÑ, íî
âîâñå íå ê ãëîáàëüíîìó âûìèðàíèþ âõîäèâøèõ â ïðåæíèå ÖÑ âèäîâ, õîòÿ íåêîòîðîå âû-
ìèðàíèå è ìîæåò èìåòü ìåñòî. Ïðèìåðîì òàêîãî ÿâëÿåòñÿ èñ÷åçíîâåíèå òóíäðîñòåïè: êðî-
ìå êðóïíûõ òðàâîÿäíûõ, èñòðåáë¸ííûõ ÷åëîâåêîì, âûìåðëè ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî âèäû,
òåñíî ñâÿçàííûå ñ íèìè (èõ êîíñîðòû): õèùíèêè, ñòåðâÿòíèêè, íàâîçíèêè è ïàðàçèòû.

Ñðàâíèòåëüíî ñëàáàÿ ñâÿçü áëîêîâ, îðãàíèçîâàííûõ ïî ïàñòáèùíîìó òèïó, ñ îñòàëü-
íîé ÖÑ äåëàåò èõ ýâîëþöèþ ìåíåå êîãåðåíòíîé. Èìåííî ýòèì îáúÿñíÿåòñÿ âûñîêàÿ ñêî-
ðîñòü ýâîëþöèè íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ, êîòîðûå èç îáùèõ ñîîáðàæåíèé, êàçàëîñü áû,
äîëæíû áûëè ýâîëþöèîíèðîâàòü ìåäëåííåå îñòàëüíûõ: îíè îáëàäàþò ìàëûì ÷èñëîì ïî-
òîìêîâ, áîëüøîé ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ æèçíè, ïîçäíèì ïîëîâûì ñîçðåâàíèåì, âûñîêîé
ñïîñîáíîñòüþ ê ðàññåëåíèþ.

Ôîðìèðîâàíèå ÖÑ ïàñòáèùíîãî òèïà ïðîõîäèò, ïî-âèäèìîìó, íåñêîëüêî èíà÷å, ÷åì
êîíñîðòíîãî. Â ýòîì ñëó÷àå ïðîèñõîäèò ïîäáîð è êîàäàïòàöèÿ âèäîâ, ñïîñîáíûõ îáåñïå-
÷èòü ìàêñèìàëüíîå ïîòðåáëåíèå ïîñòóïàþùåé ýíåðãèè â èçìåíÿþùåìñÿ ïðåäñêàçóåìûì
îáðàçîì îêðóæåíèè. Îäíîâðåìåííî ïðîèñõîäèò ïîäãîíêà áëîêîâ äðóã ê äðóãó. Â êà÷åñòâå
ïðèìåðà ôîðìèðîâàíèÿ òàêèõ ñîîáùåñòâ (âåðîÿòíî, âåñüìà øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííûõ â
ìîðñêîì áåíòîñå) íèæå áóäåò ðàññìîòðåíî ôîðìèðîâàíèå òðàâÿíûõ áèîìîâ.

Ðàçðóøåíèå ÖÑ ïàñòáèùíîãî è êîíñîðòíîãî òèïîâ òàêæå ïðîèñõîäèò ïî-ðàçíîìó è
èìååò ðàçëè÷íûå ïîñëåäñòâèÿ. Ðàçðóøåíèå êîíñîðòíûõ ÖÑ, êàê ýòî âèäíî èç ïðèìåðîâ
ðèôîâ è òðîïè÷åñêèõ ëåñîâ, ïðèâîäèò ê âûìèðàíèþ ñóùåñòâåííîé ÷àñòè âõîäÿùèõ â íèõ
âèäîâ. Ðàçðóøåíèå ïàñòáèùíûõ ÖÑ, êàê âèäíî èç ïðèìåðà ðàçðóøåíèÿ òóíäðîñòåïè, ïðè-
âîäèò ê âûìèðàíèþ òîëüêî âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ è èõ áëèæàéøèõ êîíñîðòîâ.

Äåëåíèå ÖÑ íà ïàñòáèùíûå è êîíñîðòíûå ñõîäíî ñ èçâåñòíûì äåëåíèåì ñîîáùåñòâ
íà ðåãóëèðóåìûå ñâåðõó (up–down) è ñíèçó (down–up) (ñì. îáçîð: Áèçèíà, 1997). Ðàçíèöà
ýòèõ êëàññèôèêàöèé â òîì, ÷òî îíè îòíîñÿòñÿ ê ðàçíûì óðîâíÿì: ïåðâàÿ — ê óðîâíþ ÖÑ,
âòîðàÿ — ê óðîâíþ ñîñòàâëÿþùèõ èõ ñîîáùåñòâ.

Ýâîëþöèÿ öåíîòè÷åñêèõ ñèñòåì

Ïðè÷èíû ýíäîãåííîãî ðàçâèòèÿ öåíîòè÷åñêèõ ñèñòåì
Âûøå ìû ðàññìîòðåëè ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ íîâîé ÖÑ. Å¸ öåëîñòíîñòü âî âðåìåíè

ïîääåðæèâàåòñÿ ïîñòîÿíñòâîì íàáîðà íèø è ïîñòîÿíñòâîì âèäîâîãî ñîñòàâà. È òî, è äðó-
ãîå äîñòàòî÷íî ýôôåêòèâíî ðåãóëèðóåò ÖÑ. Òàêèì îáðàçîì, ÖÑ ñàìà ïî ñåáå, êàçàëîñü áû,
íå èìååò âíóòðåííèõ ïðè÷èí äëÿ ðàçâèòèÿ ïîñëå òîãî, êàê îíà ñôîðìèðîâàëàñü. Ñ.Ì. Ðà-
çóìîâñêèé äàæå ñ÷èòàë, ÷òî ÖÑ «èëè èñ÷åçàåò, èëè îñòà¸òñÿ â íåèçìåííîì âèäå. Î ïëàâ-
íîì ýâîëþöèîíèðîâàíèè... íå ìîæåò áûòü è ðå÷è» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 156). Òåì íå ìåíåå,
íà ïðîòÿæåíèè èñòîðèè Çåìëè îäíè ÖÑ ñìåíÿëè äðóãèå, íà èõ ñìåíó, â ñâîþ î÷åðåäü, ïðè-
õîäèëè òðåòüè... Îñíîâíàÿ ïðè÷èíà ýòîãî, êîíå÷íî, íå â íåïðåðûâíîé áîìáàðäèðîâêå ïî-
âåðõíîñòè Çåìëè ìåòåîðèòàìè. Îäíàêî, íè â ó÷åáíèêàõ ýêîëîãèè, íè â ó÷åáíèêàõ òåîðèè
ýâîëþöèè ïðè÷èíû ýâîëþöèè ýêîñèñòåì îáû÷íî âîâñå íå ðàññìàòðèâàþò, èëè îãðàíè÷èâàþò-
ñÿ îáùèìè ñëîâàìè î ðîñòå ïðèñïîñîáëåííîñòè âèäîâ.

Äîñòàòî÷íî ÿñíà ëèøü ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ. ÖÑ ôîðìèðóåòñÿ äëÿ áîëåå ýôôåê-
òèâíîãî èñïîëüçîâàíèÿ èìåþùèõñÿ ðåñóðñîâ. Ïîêà íàõîäÿòñÿ íåèñïîëüçóåìûå ðåñóðñû,
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ïðîèñõîäèò âèäîîáðàçîâàíèå. Îñíîâíîå íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè — ïðîãðåññèâíàÿ ñïåöè-
àëèçàöèÿ àññîöèàöèé, ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ è ò. ä. Äëÿ ÖÑ ýòî îçíà÷àåò ðîñò ÷èñëà íèø
(âèäîâ, àññîöèàöèé, ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ è ò. ï.), ïëîòíîñòè èõ óïàêîâêè è óðîâíÿ êîà-
äàïòàöèè. Ñîîòâåòñòâåííî, ïðè ôîðìèðîâàíèè ÖÑ óìåíüøàåòñÿ îáú¸ì íèø âèäîâ è ñîîá-
ùåñòâ è ñòåïåíü èõ ïåðåêðûâàíèÿ. Îäíàêî, äàííûé ïðîöåññ íå ìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ áåñ-
êîíå÷íî: íè îáú¸ì èñïîëüçóåìîãî ðåñóðñà, íè ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè, íè ïëîùàäü, çàíè-
ìàåìàÿ àññîöèàöèÿìè, íå ìîãóò ñòàòü ñêîëü óãîäíî ìàëûìè. Ýòî îáúÿñíÿåò ïðè÷èíó ðåç-
êîãî çàìåäëåíèÿ òåìïîâ ýâîëþöèè, íî íå ïîìîãàåò ïîíÿòü ïðè÷èíó ïîñëåäóþùèõ èçìåíå-
íèé ÖÑ.

Í.Í. Êàëàíäàäçå è À.Ñ. Ðàóòèàí (1993à,á), àíàëèçèðóÿ þðñêèé ýêîëîãè÷åñêèé êðè-
çèñ áëîêà íàçåìíûõ òåòðàïîä, âûäâèíóëè ãèïîòåçó (ðèñ. 4.39), ñîãëàñíî êîòîðîé ïðè÷èíà
ýíäîãåííîãî ðàçâèòèÿ ÖÑ çàêëþ÷àåòñÿ â ñëåäóþùåì. Ïîêà ÖÑ ôîðìèðóåòñÿ, íàïðàâëåíèå
ýâîëþöèè âèäîâ, âõîäÿùèõ â å¸ ñîñòàâ (ôèëîãåíåç), è ñàìîé ñèñòåìû (ôèëîöåíîãåíåç)
ñîâïàäàþò. Íàïðàâëåíèå ôèëîãåíåçà — ïðîãðåññèâíàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ âèäîâ. Ðîñò ñïåöè-
àëèçàöèè ïðèâîäèò íå òîëüêî ê óâåëè÷åíèþ ýôôåêòèâíîñòè ïîòðåáëåíèÿ âèäîì ðåñóðñà,
íî è ê óìåíüøåíèþ ïîòîêà ýíåðãèè ÷åðåç ïîïóëÿöèþ äàííîãî âèäà è ê óìåíüøåíèþ åãî
÷èñëåííîñòè, íàêîïëåíèþ â ñèñòåìå íåèñïîëüçóåìûõ ðåñóðñîâ, à òàêæå ê ðîñòó ÷óâñòâè-
òåëüíîñòè ê êîëåáàíèÿì óñëîâèé åãî æèçíè. Ïîñêîëüêó âåðîÿòíîñòü âûìèðàíèÿ ëþáîãî
âèäà îòëè÷íà îò íóëÿ, ðîñò ñïåöèàëèçàöèè ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ýòîé âåðîÿòíîñòè. Ïî
äîñòèæåíèè íåêîòîðîãî ïîðîãà ñòåïåíè äðîáëåíèÿ äëÿ ñîîáùåñòâà ñòàíîâèòñÿ íåâûãîä-

2574. Ñèíýêîëîãèÿ

Ðèñ. 4.39. Ñõåìà ñîïðÿæ¸ííîé ýâîëþöèè ñîîáùåñòâà è áèîòû, å¸ òàêñîíîìè÷åñêîãî è
ýêîëîãè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ.

Òèïè÷íàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ôàç ôèëîöåíîãåíåçà ïîêàçàíà íà ñõåìå òðåìÿ ðàçíûìè ñïîñîáàìè â âèäå: äèíàìè-
êè òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ (ëåâàÿ ÷àñòü ñõåìû); ðàçäåëåíèÿ ëèöåíçèîííîãî ïðîñòðàíñòâà è õàðàêòåðà
ïðååìñòâåííîñòè (ñòðåëêè) ìåæäó àäàïòèâíûìè çîíàìè (ñðåäíÿÿ ÷àñòü ñõåìû); ïëîòíîñòè èõ óïàêîâêè (ïðàâàÿ
÷àñòü ñõåìû). Ëèöåíçèîííîå ïðîñòðàíñòâî ñîîáùåñòâà (1); àäàïòèâíûå çîíû ïîêàçàíû äâóìÿ ñïîñîáàìè: îòðåç-
êàìè (ñðåäíÿÿ ÷àñòü ñõåìû) èëè â âèäå ðàñïðåäåëåíèé (ïðàâàÿ ÷àñòü ñõåìû) â ëèöåíçèîííîì ïðîñòðàíñòâå (2);
èíòåðçîíàëüíûå ýêîëîãè÷åñêèå ëàêóíû ïîêàçàíû ïðîìåæóòêàìè ìåæäó àäàïòèâíûìè çîíàìè (3), íå÷¸òêî âûðà-
æåííàÿ ãðàíèöà àäàïòèâíûõ çîí (4), ñëàáî ñïåöèàëèçèðîâàííûå òàêñîíû ïîêàçàíû ïóíêòèðíûìè ëèíèÿìè è
ñòðåëêàìè (5); ñïåöèàëèçèðîâàííûå òàêñîíû 1-é ôîðìàöèè — ïðåðûâèñòûìè ëèíèÿìè è ñòðåëêàìè (6), 2-é ôîð-
ìàöèè — ñïëîøíûìè ëèíèÿìè è ñòðåëêàìè (7); ìåðà òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ (N); ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
ìîìåíòîâ (Ò1–Ò8) ãåîëîãè÷åñêîãî âðåìåíè (7). Ïî Êàëàíäàäçå, Ðàóòèàíó (1993à).

7

6

5

4

3

2

1

0
N

S

S

R R

1 2 3 4 5 6 7

âð
åì

ÿ

S



íûì äàëüíåéøàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ åãî ÷ëåíîâ. Âèä æå â ñèëó îñîáåííîñòåé ïðîöåññà ýâîëþ-
öèè ñòðåìèòñÿ ê äàëüíåéøåé ñïåöèàëèçàöèè è íå ìîæåò äåñïåöèàëèçèðîâàòüñÿ. Â ðåçóëü-
òàòå äàëüíåéøåé ñïåöèàëèçàöèè âèäîâ ïîÿâëÿþòñÿ íåèñïîëüçóåìûå ðåñóðñû, êîòîðûå àâ-
òîðû òåîðèè íàçûâàëè «ìåæíèøåâûå ëàêóíû». Îòäåëüíûõ ðåñóðñîâ íåäîñòàòî÷íî äëÿ
ïîääåðæàíèÿ ïîïóëÿöèè ñïåöèàëèñòà, íî ñóììàðíî ðàçíûå ðåñóðñû äîñòàòî÷íû äëÿ ïîä-
äåðæàíèÿ ïîïóëÿöèè ãåíåðàëèñòà (íåñïåöèàëèçèðîâàííîãî âèäà). Èñòî÷íèêîì ãåíåðàëèñ-
òîâ âûñòóïàþò ýêîòîíû. Ïîÿâëåíèå â ñîîáùåñòâå òàêèõ ãåíåðàëèñòîâ ïðåäñòàâëÿåò îïðå-
äåë¸ííóþ îïàñíîñòü äëÿ ñîõðàíåíèÿ ïðåæíåé ñòðóêòóðû ñèñòåìû. Åñëè ñòðóêòóðèðóþ-
ùèå âîçìîæíîñòè ñèñòåìû äîñòàòî÷íî âåëèêè, òî íà áàçå ýòèõ ãåíåðàëèñòîâ âîçíèêàåò íî-
âàÿ ôîðìàöèÿ ñïåöèàëèñòîâ, â îáùèõ ÷åðòàõ âîñïðîèçâîäÿùàÿ îðãàíèçàöèþ ïðåæíåé, è
óñòîé÷èâîñòü ñèñòåìû âîññòàíàâëèâàåòñÿ. Ïî ìåðå ðîñòà ÷èñëà ñïåöèàëèñòîâ âòîðîé ôîð-
ìàöèè íàñûùåííîñòü ñîîáùåñòâà íèøàìè óâåëè÷èâàåòñÿ, ñî âðåìåíåì âíîâü ïåðåõîäèò
îïòèìàëüíûé óðîâåíü, è öèêë ïîâòîðÿåòñÿ. Ìîäåëü îïèñûâàåò ñîîáùåñòâî, ñîñòîÿùåå èñ-
êëþ÷èòåëüíî èç ñïåöèàëèñòîâ, ïðè÷¸ì óðîâåíü èõ ñïåöèàëèçàöèè ïðèìåðíî îäèíàêîâ è
ïîñòîÿííî ðàñò¸ò. Òàêîå ñîîáùåñòâî, åñëè è âîçìîæíî, îòíþäü íå ÿâëÿåòñÿ òèïè÷íûì. Â
ñîîáùåñòâàõ â íîðìå ñîñóùåñòâóþò ñïåöèàëèñòû è ãåíåðàëèñòû, à óðîâåíü ñïåöèàëèçà-
öèè âèäîâ ðàçëè÷åí è íå ìîæåò ðàñòè áåñêîíå÷íî.

Ýòó æå ïðîáëåìó èçó÷àë Â.È. Ãðàáîâñêèé (2005) íà ìîäåëè, ïîñòðîåííîé íà îñíîâå
èäåîëîãèè êëåòî÷íûõ àâòîìàòîâ (ðèñ. 4.40). Â îòëè÷èå îò îáúÿñíåíèÿ post factum, íà ìîäå-
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Ðèñ. 4.40. Äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè êîíñóìåíòîâ â çàâèñèìîñòè îò ïðîäóêòèâíîñòè.
Öèôðû — ïîòîê ýíåðãèè ÷åðåç ñîîáùåñòâî. Ñïðàâà: òèïè÷íûå «ïîðòðåòû ñîîáùåñòâ». Ãëóáèíà ñïåöèàëèçàöèè
èìååò 10 ãðàäàöèé; ìîäà ñïåöèàëèçàöèè îòðàæàåò ïîòðåáëåíèå 10 ðàçëè÷íûõ ðåñóðñîâ. Ïî Ãðàáîâñêîìó (2005).



ëè ëåã÷å âûäåëèòü íåîáõîäèìûå è äîñòàòî÷íûå ïðè÷èíû, ïîñêîëüêó â ìîäåëè óñëîâèÿ
ìîæíî êîíòðîëèðîâàòü, à ýêñïåðèìåíòû — ïîâòîðÿòü. Òàêàÿ ìîäåëü äîëæíà:

1. Âêëþ÷àòü ìèíèìóì äîïóùåíèé (ïðàâèëî «áðèòâû Îêêàìà»*), êîòîðûå íå ïðîòè-
âîðå÷èëè áû èìåþùèìñÿ äàííûì (êàê ïàëåîíòîëîãè÷åñêèì, òàê è íåîíòîëîãè÷åñêèì).

2. Äåìîíñòðèðîâàòü ïîâåäåíèå ñèñòåìû, êîòîðîå íàõîäèòñÿ â ôîêóñå íàøèõ îáúÿñ-
íåíèé: äëèòåëüíûå ïåðèîäû êîãåðåíòíîé ýâîëþöèè, ñìåíÿþùèåñÿ êîðîòêèìè ïåðèîäàìè
ïåðåñòðîåê (íåêîãåðåíòíîé ýâîëþöèè).

Â ìîäåëè ðàññìîòðåí ïðîñòåéøèé ñëó÷àé ñîîáùåñòâà, ñîñòîÿùåãî èç îäíîãî òðîôè-
÷åñêîãî óðîâíÿ, âèäû êîòîðîãî ìîãóò ñïåöèàëèçèðîâàòüñÿ, è äåñÿòè âèäîâ ðåñóðñîâ, ïî-
ïîëíÿåìûõ ñ ïîñòîÿííîé ñêîðîñòüþ, ò. å. ìîäåëèðîâàëîñü ñîîáùåñòâî, àíàëîãè÷íîå ðàñ-
ñìîòðåííîìó Í.Í. Êàëàíäàäçå è À.Ñ. Ðàóòèàíîì (1992, 1993). Èçó÷åíèå ìîäåëè ïîêàçàëî,
÷òî ñ óâåëè÷åíèåì ïîòîêà ýíåðãèè ÷åðåç ñîîáùåñòâî (ðîñòà ïðîäóêòèâíîñòè è/èëè ïëîùà-
äè, çàíÿòîé ñîîáùåñòâîì), ñòàáèëüíîñòü ñîîáùåñòâà ðàñò¸ò. Ïðè ñíèæåíèè ïîòîêà ýíåð-
ãèè â ñèñòåìå ïîñòåïåííî íàêàïëèâàþòñÿ íåèñïîëüçîâàííûå ðåñóðñû. Â ìîäåëè Í.Í. Êà-
ëàíäàäçå è À.Ñ. Ðàóòèàíà íåèñïîëüçóåìûå ðåñóðñû ïîÿâëÿëèñü â ðåçóëüòàòå ñóæåíèÿ íèø
âèäîâ èç-çà ïðîãðåññèâíî óâåëè÷èâàþùåéñÿ èõ ñïåöèàëèçàöèè. Ñîãëàñíî èõ ìîäåëè, ñïå-
öèàëèçàöèÿ ÿâëÿåòñÿ êàê áû ñàìîöåëüþ (íàïðàâëåíèå ôèëîãåíåçà — ïðîãðåññèâíàÿ ñïå-
öèàëèçàöèÿ âèäîâ). Â ðåçóëüòàòå ðîñòà ñïåöèàëèçàöèè âõîäÿùèõ â ñîîáùåñòâî âèäîâ, ýô-
ôåêòèâíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ âñåì ñîîáùåñòâîì èìåþùèõñÿ ðåñóðñîâ ñíèæàåòñÿ, ÷òî ýêâè-
âàëåíòíî óòâåðæäåíèþ î ñíèæåíèè ýôôåêòèâíîñòè (ïîëíîòû) èñïîëüçîâàíèÿ èìåþùèõñÿ
ðåñóðñîâ (ò. å., â êîíå÷íîì ñ÷åòå, ïðèñïîñîáëåííîñòè) êàæäûì èç âèäîâ ñîîáùåñòâà. Ñó-
ùåñòâîâàíèå òàêîãî ïðîöåññà ñïåöèàëèçàöèè, êîòîðûé èìåë áû ðåçóëüòàòîì ñíèæåíèå ýô-
ôåêòèâíîñòè èñïîëüçîâàíèÿ âèäîì èìåþùèõñÿ ðåñóðñîâ ïðåäñòàâëÿåòñÿ âåñüìà ñîìíè-
òåëüíûì. Â ìîäåëè æå Â.È. Ãðàáîâñêîãî íàêîïëåíèå ðåñóðñîâ ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå íå-
äîñòàòî÷íî ýôôåêòèâíîé ñïåöèàëèçàöèè. Ñïåöèàëèçàöèÿ ïðè ýòîì, â ïðîòèâîïîëîæíîñòü
ìîäåëè Í.Í. Êàëàíäàäçå è À.Ñ. Ðàóòèàíà (1992, 1993) ðàñò¸ò íå áåçãðàíè÷íî, à òîëüêî äî
òåõ ïîð, ïîêà ðàñò¸ò ýôôåêòèâíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ ðåñóðñîâ. Áàçîâûå óñëîâèÿ ìîäåëè
Â.È. Ãðàáîâñêîãî ãîðàçäî áîëüøå ïîõîäÿò íà ïðàâäó, ïîñêîëüêó ñïåöèàëèçàöèÿ, ñ îäíîé
ñòîðîíû, íå ìîæåò ðàñòè íåîãðàíè÷åííî (êàê ïðåäïîëàãàþò Í.Í. Êàëàíäàäçå è À.Ñ. Ðàó-
òèàí), à ñ äðóãîé — âñåãäà íåäîñòàòî÷íî ýôôåêòèâíà. Ýòî ïðîèñõîäèò èç-çà òîãî, ÷òî (1)
íåïðåðûâíî ìåíÿþùèåñÿ óñëîâèÿ èçìåíÿþò âåêòîð ýâîëþöèè è (2) íè îäíà èç ÖÑ íå ñî-
ñòîèò íà 100% èç ýíäåìîâ, êàêàÿ-òî ÷àñòü âèäîâ, çà÷àñòóþ ñóùåñòâåííàÿ, âõîäèò â ñîñòàâ
äðóãèõ ÖÑ. Íàïðàâëåíèå ñïåöèàëèçàöèè â ðàçíûõ ÖÑ íåèçáåæíî ðàçëè÷àåòñÿ, ÷òî ñíèæà-
åò ýôôåêòèâíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ ðåñóðñîâ â êàæäîé èç ÖÑ, â êîòîðóþ âõîäèò òàêîé âèä.

Êàê òîëüêî îáú¸ì íåèñïîëüçîâàííûõ ðåñóðñîâ ïðåâûñèò íåêîòîðûé ïîðîã, ñîîáùå-
ñòâî, ìîäåëèðóåìîå Â.È. Ãðàáîâñêèì, ñòàíîâèòñÿ íåóñòîé÷èâûì. Â í¸ì ïðîèñõîäèò äåñ-
ïåöèàëèçàöèÿ âèäîâ íà ïðîòÿæåíèè âðåìåíè, íåçíà÷èòåëüíîãî ïî ñðàâíåíèþ ñ ïåðèîäîì
ñòàáèëüíîãî ðàçâèòèÿ. Íà ñòàäèè ìàêñèìàëüíîé äåñïåöèàëèçàöèè ïðîèñõîäèò èçìåíåíèå
ìîäû ñïåöèàëèçàöèè è âîçíèêàþò ïîòðåáèòåëè íåèñïîëüçîâàííîãî ðåñóðñà. Ïîñëåäíèå
áûñòðî ñïåöèàëèçèðóþòñÿ íà ïîòðåáëåíèå íåèñïîëüçîâàííûõ ðåñóðñîâ. Èõ íåîãðàíè÷åí-
íîå ðàçìíîæåíèå íà äàííîì ýòàïå ïðèâîäèò ê âçðûâîîáðàçíîé âñïûøêå ÷èñëåííîñòè
(ýòîò ôåíîìåí òðóäíî, åñëè âîîáùå âîçìîæíî, ïðîñëåäèòü íà ïàëåîíòîëîãè÷åñêîì ìàòå-
ðèàëå). Âîññòàíîâëåíèå áàëàíñà ïðîèçâîäñòâà – ïîòðåáëåíèÿ ïðèâîäèò â êðàéíèõ ñëó÷àÿõ
ëèáî ê âûìèðàíèþ íîâûõ ñïåöèàëèñòîâ, ïîòðåáëÿâøèõ ðàíåå íåïîòðåáëÿåìûå ðåñóðñû, è
âîññòàíîâëåíèþ ñòàðîé ñòðóêòóðû, ëèáî ê óñòàíîâëåíèþ íîâîãî ñîîáùåñòâà ñî ñâîèì õà-
ðàêòåðíûì çàïîëíåíèåì íèø, ñâîåîáðàçíûì «ïîðòðåòîì ñîîáùåñòâà». Îáû÷íî, ïî-âèäè-
ìîìó, íàáëþäàåòñÿ ïðîìåæóòî÷íàÿ ñèòóàöèÿ. Â ïåðèîäû ïåðåñòðîéêè ýâîëþöèÿ íåêîãå-
ðåíòíà, â ïåðèîäû ìåæäó ïåðåñòðîéêàìè — êîãåðåíòíà. Èñòî÷íèêîì íîâûõ ñïåöèàëèñòîâ,
ñîãëàñíî ìîäåëè Â.È. Ãðàáîâñêîãî, ìîãóò ÿâëÿòüñÿ äåñïåöèàëèçèðîâàâøèåñÿ ñïåöèàëèñòû
(â îòëè÷èå îò ìîäåëè Í.Í. Êàëàíäàäçå è Ñ.À. Ðàóòèàíà, ãäå äåñïåöèàëèçàöèÿ ñ÷èòàåòñÿ íå-
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âîçìîæíîé). Ïîýòîìó ïåðåñòðîéêà ñîîáùåñòâà ìîæåò ïðîèñõîäèòü òîëüêî çà ñ÷¸ò âíóò-
ðåííèõ ðåñóðñîâ, èñïîëüçîâàíèå îáèòàòåëåé ýêîòîíîâ è äðóãèõ ñîîáùåñòâ òàêæå âîçìîæ-
íî, íî íå îáÿçàòåëüíî äàæå èõ íàëè÷èå. Âåðîÿòíîñòü äåñïåöèàëèçàöèè âîâñå íå ïðîòèâî-
ðå÷èò èçâåñòíîìó ïîëîæåíèþ î íåîáðàòèìîñòè ýâîëþöèè, ïîñêîëüêó îáðàòèìîñòü ýâîëþ-
öèè è äåñïåöèàëèçàöèÿ — «äâå áîëüøèå ðàçíèöû». Â âîçìîæíîñòè äåñïåöèàëèçàöèè è
ïîñëåäóþùåé ñïåöèàëèçàöèè ê íîâîé íèøå êàæäûé ìîæåò ëåãêî óáåäèòüñÿ, âûãëÿíóâ â
îêíî: áîëüøèíñòâî ñèíàíòðîïíûõ âèäîâ ïðîøëè èìåííî ýòîò ïóòü.

Â ìîäåëè Â.È. Ãðàáîâñêîãî òàêæå ïðåäñòàâëåíî, ÷òî â óñòîé÷èâîì ñîîáùåñòâå îäíî-
âðåìåííî ìîãóò ñóùåñòâîâàòü è ñïåöèàëèñòû, è ãåíåðàëèñòû (íà ðèñ. 4.40 ïðè ïðîäóêòèâ-
íîñòè 0,025 è 1) — ñèòóàöèÿ, ñâîéñòâåííàÿ è ïðèðîäíûì ñîîáùåñòâàì.

Äàííàÿ ìîäåëü ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðè÷èíû âèäîîáðàçîâàíèÿ — ýêîëîãè÷åñêèå.

Ïóòè ïðåîáðàçîâàíèÿ öåíîòè÷åñêèõ ñèñòåì

Öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà â ñòàáèëüíîì îêðóæåíèè
Â òàêîì ïðîñòåéøåì ñëó÷àå ñîáëþäàþòñÿ ñëåäóþùèå óñëîâèÿ:

— ïîòîê ýíåðãèè, óñâàèâàåìûé ÖÑ, íåèçìåíåí;
— êîëåáàíèÿ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ ìàëû, ò. å. íå âëèÿþò íà ôóíêöèîíèðîâàíèå ÖÑ;
— íå ïðîèñõîäèò îáìåíà âèäàìè ñ äðóãèìè ÖÑ;
— ïîëîæåíèå è ïëîùàäü àêâà(òåððè)òîðèè, çàíÿòîé ÖÑ, íåèçìåííû;
— íå ïðîèñõîäÿò êàòàñòðîôû ñòîëü ñèëüíûå, ÷òî çàòðóäíÿþò è íàðóøàþò ïðîõîæäåíèå
ñóêöåññèé (îõâàòûâàþùèå îãðîìíûå ïëîùàäè, áîëüøîå êîëè÷åñòâî âèäîâ è ò. ï.);
— àíòðîïîãåííîå âîçäåéñòâèå íå âëèÿåò íà ôóíêöèîíèðîâàíèå ÖÑ.

Èíûìè ñëîâàìè, âñå èçìåíåíèÿ, ïðîèñõîäÿùèå ñ ÖÑ, âûçâàíû òîëüêî è èñêëþ÷è-
òåëüíî âíóòðåííèìè ïðè÷èíàìè. Ýòè èçìåíåíèÿ è èõ äâèæóùèå ñèëû áûëè ðàññìîòðåíû
âûøå íà ïðèìåðå ñîîáùåñòâà íàçåìíûõ òåòðàïîä è ìîäåëè êëåòî÷íûõ àâòîìàòîâ. Â îáî-
èõ ñëó÷àÿõ ïîêàçàíî, ÷òî íàõîäÿùàÿñÿ â ñòàáèëüíûõ óñëîâèÿõ ÖÑ ìîæåò âðåìÿ îò âðåìå-
íè ïðîõîäèòü ÷åðåç ïåðèîäû ïåðåñòðîåê, ïðè÷èíû êîòîðûõ èñêëþ÷èòåëüíî âíóòðåííèå.
Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî íèøåâàÿ ñòðóêòóðà, ñóäÿ ïî ðåçóëüòàòàì ìîäåëè êëåòî÷íûõ
àâòîìàòîâ è íàáëþäåíèÿì â ïðèðîäå, îáëàäàåò îïðåäåë¸ííûì êîíñåðâàòèçìîì. Ýòî îçíà-
÷àåò, ÷òî ïîñëå òàêèõ ïåðåñòðîåê òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ ìîæåò èçìåíèòüñÿ íåçíà÷èòåëü-
íî, íàïðèìåð: âèäû ñìåíÿò äðóãèå âèäû òîãî æå ðîäà, ïîñêîëüêó â îáùåì âèäû îäíîãî ðî-
äà èìåþò áîëåå áëèçêóþ áèîëîãèþ, ÷åì âèäû ðàçíûõ ðîäîâ.

Öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà â èçìåí÷èâîì îêðóæåíèè — ïðîèñõîäèò èçìåíå-
íèå êëèìàòà è ñîïðÿæ¸ííàÿ ìèãðàöèÿ öåíîòè÷åñêîé ñèñòåìû

Â ïðîñòåéøåì è âåñüìà ðàñïðîñòðàí¸ííîì ñëó÷àå èçìåíåíèå êëèìàòà ïðèâîäèò ê
èçìåíåíèþ ïîëîæåíèÿ ÖÑ. Âî âðåìÿ îëåäåíåíèé áîðåàëüíûå ÖÑ ñäâèãàëèñü íà þã, â ìåæ-
ëåäíèêîâûå ïåðèîäû — íà ñåâåð. Ñêîðîñòü ìèãðàöèè ÖÑ ëèìèòèðóåò ñêîðîñòü ýêîãåíåòè-
÷åñêèõ ñóêöåññèé. Åñëè ýòà ñêîðîñòü íåäîñòàòî÷íà, à òàêæå, åñëè âèäû è èõ àññîöèàöèè
îáèòàþò òîëüêî â ðåäêî âñòðå÷àþùèõñÿ óñëîâèÿõ, ÷àñòü âèäîâ è èõ àññîöèàöèé ìîæåò îêà-
çàòüñÿ íå â ñîñòîÿíèè çàñåëèòü íîâûå ó÷àñòêè àðåàëà ÖÑ, è ñîîòâåòñòâóþùèå íèøè îïó-
ñòåþò. Äàííîå ÿâëåíèå ðåäêî íàáëþäàåòñÿ â ìîðå, íî, âåðîÿòíî, äîñòàòî÷íî øèðîêî ðàñ-
ïðîñòðàíåíî â ïðåñíîâîäíûõ è íàçåìíûõ ÖÑ. Îïóñòåâøèå íèøè çàïîëíÿþò âèäû, îáðà-
çîâàâøèåñÿ îò âèäîâ, îáèòàþùèõ â àðåàëå äàííîé ÖÑ (öåíîôèëüíûõ èëè öåíîôîáíûõ),
èëè èíâàçèîííûå, ïðè ýòîì îáùàÿ ñòðóêòóðà ÖÑ îñòà¸òñÿ íåèçìåííîé.

Íàïðàâëåíèå ïåðåäâèæåíèÿ ÖÑ ÷àñòî ìîæíî îïðåäåëèòü ïî òîìó, ÷òî èç-çà íåîäíî-
ðîäíîñòè àáèîòû çà çàäíèì ôðîíòîì äâèãàþùåéñÿ ÖÑ îñòàþòñÿ ýêñêëàâû-ðåôóãèóìû â
ìåñòàõ, ãäå îíà ïî-ïðåæíåìó áîëåå êîíêóðåíòîñïîñîáíà, ÷åì ñëåäóþùàÿ çà íåé. Àíàëî-
ãè÷íî ó ïåðåäíåãî ôðîíòà îñòàþòñÿ ýêñêëàâû-ðåôóãèóìû ïðåäøåñòâóþùåé ÖÑ.
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Öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà â èçìåí÷èâîì îêðóæåíèè — ïðîèñõîäèò èçìåíå-
íèå êëèìàòà è âûçâàííîå èì èçìåíåíèå öåíîòè÷åñêîé ñèñòåìû

Åñëè ÖÑ íå ìîæåò ìèãðèðîâàòü, ÷òîáû ñîõðàíèòü íåèçìåííûìè óñëîâèÿ ñâîåãî ñó-
ùåñòâîâàíèÿ, îíà âûíóæäåíà ìåíÿòüñÿ. Èçìåíåíèÿ ýòè âûðàæàþòñÿ ïðåæäå âñåãî â âûïà-
äåíèè âèäîâ. Âûïàâøèå âèäû ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ ñâîåé ðîëüþ â ÖÑ. Î÷åâèäíî, ÷òî âûïà-
äåíèå ýäèôèêàòîðà èìååò áîëåå ñóùåñòâåííûå ïîñëåäñòâèÿ, ÷åì äðóãîãî öåíîôèëà, âûïà-
äåíèå æå öåíîôîáîâ äëÿ ÖÑ áåçðàçëè÷íî. Ïîñëåäñòâèÿ çàâèñÿò òàêæå îò ðàñïðîñòðàí¸í-
íîñòè àññîöèàöèé, â êîòîðûå âõîäÿò âûïàâøèå âèäû. Ïîýòîìó âèäû ìîãóò âûïàäàòü èç-çà
èçìåíåíèÿ íå àáèîòû, à áèîòè÷åñêîãî îêðóæåíèÿ. ×åì áîëåå ñóùåñòâåííà ïåðåñòðîéêà,
òåì áîëüøåå êîëè÷åñòâî âèäîâ èñ÷åçàåò â å¸ õîäå, òåì áîëåå ñóùåñòâåííî ìåíÿåòñÿ ñòðóê-
òóðà ÖÑ â öåëîì.

Ñîâîêóïíîñòü óöåëåâøèõ â ðåçóëüòàòå ïåðåñòðîéêè íåìíîãî÷èñëåííûõ âèäîâ ïî-
òðåáëÿåò äîñòóïíûå ðåñóðñû ìåíåå ýôôåêòèâíî, ÷åì ñóùåñòâîâàâøàÿ çäåñü ðàíåå ÖÑ.
Ïðîèñõîäèò íàêîïëåíèå íåèñïîëüçóåìûõ ðåñóðñîâ. Äëÿ èõ áîëåå ýôôåêòèâíîãî ïîòðåáëå-
íèÿ îáðàçóþòñÿ íîâûå âèäû, ñïåöèàëèçèðóþùèåñÿ íà ïîòðåáëåíèè ðàçíûõ ðåñóðñîâ, ò. å.
ïðîèñõîäèò âñïûøêà âèäîîáðàçîâàíèÿ. Ýòîò ôåíîìåí Å.Ô. Ãóðüÿíîâà è íàçûâàëà «áóêåò-
íîå âèäîîáðàçîâàíèå».

Ñîâåðøåííî òîò æå ýôôåêò äàñò è îáðàçîâàíèå íîâûõ ÖÑ èç îãðàíè÷åííîãî ÷èñëà
èñõîäíûõ âèäîâ. ×èñëî èñõîäíûõ âèäîâ ìîæåò áûòü ñíèæåíî êàê â ðåçóëüòàòå èçîëÿöèè
(ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ â èçîëèðîâàííûõ âîäî¸ìàõ èëè íà îñòðîâàõ), òàê è ñóùåñòâåííîãî ðàç-
ëè÷èÿ â ýêîëîãè÷åñêèõ àìïëèòóäàõ äîíîðñêîé è íîâîé ÖÑ.

Ñòåïåíü äèâåðãåíöèè èñõîäíûõ ôîðì (÷èñëî íîâîîáðàçîâàâøèõñÿ òàêñîíîâ) çàâè-
ñèò, â ïåðâóþ î÷åðåäü, îò ïîòîêà ýíåðãèè ÷åðåç íîâóþ ÖÑ (ñì. íèæå).

Ïðîñòîå ñðàâíåíèå ñïèñêîâ âèäîâ ðàçíûõ ÖÑ ìîæåò îòðàæàòü èõ ãåíåòè÷åñêèå âçàè-
ìîîòíîøåíèÿ òîëüêî â ñëó÷àå ïëàâíûõ è ïîñòåïåííûõ èçìåíåíèé. Â ñëó÷àå æå ÖÑ, îáðà-
çîâàííûõ â ðåçóëüòàòå ñóùåñòâåííûõ ïåðåñòðîåê (ñëàáîé ïðååìñòâåííîñòè), ÷åì áû îíè íè
áûëè âûçâàíû, ñòåïåíü ðàçëè÷èÿ ÖÑ áóäåò ïðîïîðöèîíàëüíà ðàçëè÷èþ óñëîâèé è ÷èñëó
èñõîäíûõ âèäîâ. Â îáùåì æå ñëó÷àå ïðîñòîå ñðàâíåíèå ñïèñêîâ ìîæåò îòðàæàòü, à ìîæåò
è íå îòðàæàòü äåéñòâèòåëüíûå ãåíåòè÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ ÖÑ. Ñëåäîâàòåëüíî, ðåçóëü-
òàòû òàêîãî ñðàâíåíèÿ íåâîçìîæíî èíòåðïðåòèðîâàòü áåç äîïîëíèòåëüíîãî ôèëî(öåíî)ãå-
íåòè÷åñêîãî àíàëèçà, à ïîëó÷åííûå ÷èñëåííûå çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòîâ îáùíîñòè/ðàçëè-
÷èÿ ñàìè ïî ñåáå íå ìîãóò ÿâëÿòüñÿ êðèòåðèåì äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ãåíåòè÷åñêîé ñâÿçè ÖÑ.

Öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà â èçìåí÷èâîì îêðóæåíèè — ìåíÿåòñÿ ïîòîê ýíåð-
ãèè ÷åðåç öåíîòè÷åñêóþ ñèñòåìó

Äâèæóùàÿ ñèëà ñóêöåññèé — íåñáàëàíñèðîâàííîñòü îáìåíà àññîöèàöèé. Íî ýòà íå-
ñáàëàíñèðîâàííîñòü ïðèâîäèò ê ïîòåðÿì, îíà ñòàíîâèòñÿ ïëàòîé çà äîñòèæåíèå êëèìàêñà.
Äëèíó ñóêöåññèîííîãî ðÿäà îïðåäåëÿåò êîëè÷åñòâî ðåñóðñîâ, êîòîðûå ÖÑ ìîæåò ïîòåðÿòü
áåç îñîáûõ ïîñëåäñòâèé. Êîëè÷åñòâî ýíåðãèè ÷åðåç ÖÑ åñòü ôóíêöèÿ ñðåäíåãî ïîòîêà
ýíåðãèè ÷åðåç åäèíèöó ïëîùàäè, ïëîùàäè àðåàëà ÖÑ è ýôôåêòèâíîñòè óñâîåíèÿ ýòîé
ýíåðãèè ñàìîé ÖÑ.

Â ïðîñòåéøåì ñëó÷àå óìåíüøåíèå ïîòîêà ýíåðãèè ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå ñíèæå-
íèÿ èíòåíñèâíîñòè å¸ óñâîåíèÿ. Ýòî ìîæåò ïðîèçîéòè èç-çà:
— óìåíüøåíèÿ ïîòîêà ýíåðãèè (äåòðèòà, ñâåòà) ÷åðåç àðåàë ÖÑ;
— ñíèæåíèÿ ýôôåêòèâíîñòè óñâîåíèÿ ýíåðãèè, íàïðèìåð, óìåíüøåíèÿ ïîñòóïëåíèÿ áèî-
ãåíîâ, èëè èç-çà òîãî, ÷òî áèîãåíû áóäóò ïîñòóïàòü â ïåðèîäû íèçêîé îñâåùåííîñòè è òåì-
ïåðàòóðû (âîäî¸ìû óìåðåííûõ è âûñîêèõ øèðîò), èëè áëàãîïðèÿòíàÿ âûñîêàÿ òåìïåðàòó-
ðà è îñâåùåííîñòü áóäóò ïðèõîäèòüñÿ íà ïåðèîäû íåäîñòàòî÷íîãî óâëàæíåíèÿ (ñòåïè, ïó-
ñòûíè, ÖÑ ðàéîíîâ ñî ñðåäèçåìíîìîðñêèì êëèìàòîì);
— îáùåãî óìåíüøåíèÿ ïëîùàäè, çàíÿòîé ÖÑ.

Ñ óìåíüøåíèåì ïîòîêà ýíåðãèè è ðîñòîì äåôèöèòà ðåñóðñîâ ïëàòà çà äîñòèæåíèå
êëèìàêñà ìîæåò îêàçàòüñÿ ñëèøêîì âûñîêîé. Ýòî ïðèâåäåò ê çàìåäëåíèþ õîäà ñóêöåññèè
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è âñ¸ áîëüøåìó ðàñïðîñòðàíåíèþ ïðåäøåñòâóþ-
ùèõ êëèìàêñó àññîöèàöèé. Íàðóøåíèÿ, ïðîèñõî-
äÿùèå ÷àñòî, ñïîñîáíû ñòàáèëèçèðîâàòü ýíäîãåí-
íî íåóñòîé÷èâûå àññîöèàöèè (ò. å. áóäåò íàáëþ-
äàòüñÿ ðåòàðäàöèîííûé ñóáêëèìàêñ). Â ñèëó ñâî-
åé ðàñïðîñòðàí¸ííîñòè ýòè àññîöèàöèè íåèçáåæ-
íî ñòàíóò âñ¸ áîëåå ïðåäñêàçóåìûì ýëåìåíòîì
ÖÑ. Ñ òå÷åíèåì âðåìåíè òàêèå àññîöèàöèè áóäóò
ïðèîáðåòàòü ýíäîãåííóþ óñòîé÷èâîñòü. Ðåçóëüòà-
òîì äàííîãî ïðîöåññà ñòàíåò ïðåâðàùåíèå îäíîé

èç ñåðèàëüíûõ àññîöèàöèé â êëèìàêñ. Â êîíå÷íîì ñ÷åòå âñ¸ ðåøàåò áàëàíñ ìåæäó ñêîðî-
ñòüþ íàðóøåíèé è ñêîðîñòüþ ñóêöåññèé.

Ïðè äîñòàòî÷íî ñèëüíîì óìåíüøåíèè ïîòîêà ýíåðãèè, å¸ íå õâàòèò äëÿ ïðîõîæäåíèÿ
âñåé ñóêöåññèè è ïðîèçîéä¸ò å¸ óñå÷åíèå: êëèìàêñíîé ñòàíåò îäíà èç ïðåäøåñòâóþùèõ
àññîöèàöèé.

Âîçìîæíî òàêæå, ÷òî íåêîòîðûå èëè ìíîãèå (â çàâèñèìîñòè îò ñòåïåíè óìåíüøåíèÿ
ïîòîêà ýíåðãèè) àññîöèàöèè è ñóêöåññèîííûå ðÿäû íå ñìîãóò ïîëó÷èòü êîëè÷åñòâî ýíåð-
ãèè, äîñòàòî÷íîå äëÿ èõ ïîääåðæàíèÿ, è îíè ïðåêðàòÿò ñâî¸ ñóùåñòâîâàíèå. Ýòî ñíèçèò
îáùåå ðàçíîîáðàçèå ÖÑ è ìîæåò ïðèâåñòè ê ïðèîáðåòåíèþ ÖÑ ïàñòáèùíûõ ÷åðò è äàæå
ïàñòáèùíîé ñòðóêòóðû. ×òî ïðîèçîøëî, íàïðèìåð, ïðè ôîðìèðîâàíèè áåçëåñíûõ ÖÑ.

Â ñëó÷àå óâåëè÷åíèÿ ïîòîêà ýíåðãèè ÷åðåç ÖÑ ñòàíóò âåðîÿòíûìè ïðîòèâîïîëîæ-
íûå ÿâëåíèÿ:
— ìîãóò âîçíèêíóòü äîïîëíèòåëüíûå àññîöèàöèè è äîïîëíèòåëüíûå ñóêöåññèîííûå ðÿäû;
— îñòàòî÷íîé íåñáàëàíñèðîâàííîñòè êëèìàêñà ìîæåò îêàçàòüñÿ äîñòàòî÷íî äëÿ ïðîäîë-
æåíèÿ ñóêöåññèè, ïðîèçîéä¸ò óäëèíåíèå ñóêöåññèîííîãî ðÿäà, êëèìàêñîì ñòàíåò íîâàÿ
àññîöèàöèÿ.

Âñ¸ âûøåïåðå÷èñëåííîå ïðèâåä¸ò ê ðîñòó áèîðàçíîîáðàçèÿ, ò.å. ýôôåêòó õîðîøî èç-
âåñòíîìó è ìíîãîêðàòíî îïèñàííîìó.

Ïî-âèäèìîìó, òðîïè÷åñêèå äîæäåâûå ëåñà âîçíèêëè èìåííî òàêèì îáðàçîì — íàä-
ñòðàèâàíèåì ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ ñóáòðîïè÷åñêèõ ÖÑ â óëó÷øèâøèõñÿ äëÿ ðàñòåíèé óñ-
ëîâèÿõ (óâåëè÷åíèå òåìïåðàòóðû ïðè äîñòàòî÷íîì óâëàæíåíèè).

Âîçìîæíî, ÷òî è íåîäíîêðàòíîå âîçíèêíîâåíèå ðèôîâûõ ñîîáùåñòâ â èñòîðèè Çåì-
ëè ñâÿçàíî ñî ñòàíîâëåíèåì ñèìáèîòðîôíûõ âçàèìîîòíîøåíèé ðèôîîáðàçîâàòåëåé (ñïå-
öèôè÷íûõ â êàæäûé ïåðèîä) è âîäîðîñëåé, à èñ÷åçíîâåíèå ðèôîâ — ñ ðàçðóøåíèåì ýòî-
ãî ñèìáèîçà ïî íåÿñíîé ïðè÷èíå. Âîçíèêøèå ñèìáèîòðîôíûå âçàèìîîòíîøåíèÿ èìåëè
ñëåäñòâèåì ðåçêîå âîçðàñòàíèå ïîòîêà ýíåðãèè ÷åðåç ôîðìèðóþùóþñÿ ÖÑ: ïðîöåññ ðàç-
âèâàåòñÿ òàêèì îáðàçîì ñ ïîëîæèòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçüþ. Îãðàíè÷åíèå ðàñïðîñòðàíå-
íèÿ ñèìáèîòðîôíûõ ðèôîâ òðîïè÷åñêèìè ðàéîíàìè, âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ îñîáåííîñòÿìè
ñàìîãî ñèìáèîçà, î êîòîðûõ ìû ïîêà çíàåì î÷åíü ìàëî.

Î÷åíü áîëüøîé ïîòîê ýíåðãèè, äîñòóïíîé äëÿ ÖÑ, ìîæåò ïðåâûñèòü å¸ àäàïòàöèîí-
íûå ñïîñîáíîñòè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ýòó ýíåðãèþ îíà óñâîèòü áóäåò íå â ñîñòîÿíèè, ÷òî
ïðèâåä¸ò ê ïàäåíèþ ðàçíîîáðàçèÿ. Îáû÷íî òàêîå ñîñòîÿíèå ñîïðîâîæäàåòñÿ íàêîïëåíèåì
íåïåðåðàáîòàííîé îðãàíèêè. Ïðèìåðàìè òàêèõ ñèòóàöèé ìîãóò ñëóæèòü ýâòðîôíûå âîäî-
¸ìû è àïâåëëèíãè.

Âåñüìà ñóùåñòâåííûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ òî, ÷òî âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ÖÑ ñàìî ïî ñå-
áå íå ÿâëÿåòñÿ çíà÷èìûì ôàêòîðîì, îïðåäåëÿþùèì å¸ ñëîæíîñòü. Âàæíà ëèøü âåëè÷èíà
ïîòîêà ýíåðãèè ÷åðåç ÖÑ. Âïå÷àòëåíèå î çíà÷èìîñòè âðåìåíè áûòîâàíèÿ ñîçäà¸òñÿ ïðè
èçó÷åíèè òðîïè÷åñêèõ ÖÑ, êîòîðûì ïðèïèñûâàþò äëèòåëüíîå âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ. Â
äåéñòâèòåëüíîñòè æå èõ áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå îáúÿñíÿåòñÿ âûñîêèì ïîòîêîì ýíåðãèè ÷å-
ðåç ÖÑ è ðåäêîñòüþ êðèçèñîâ. Êàê ïîêàçàíî âûøå, âåñüìà ðàçíîîáðàçíûå è ñïåöèôè÷íûå
ÖÑ ìîãóò âîçíèêàòü â ãåîëîãè÷åñêîì âðåìåíè ïðàêòè÷åñêè ìãíîâåííî. Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
äëèòåëüíî ñóùåñòâóþùèå àññîöèàöèè èìåþò áîëüøå âîçìîæíîñòåé äëÿ ðîñòà èõ ðàçíî-
îáðàçèÿ, íî òîëüêî ïðè îãðîìíîì ïîòîêå ýíåðãèè ÷åðåç íèõ.

262 Æèçíü íà äíå

«Äîìèíèðóþùèå â òóíäðå ñîîáùå-
ñòâà ñõîäíû ñ ïóñòîøàìè è òîðôÿíûìè
áîëîòàìè ëåñíîé çîíû, òà¸æíûå ëåñà
íàïîìèíàþò ñåðèàëüíûå õâîéíûå ëåñà
áîëåå þæíûõ ðåãèîíîâ, çîíàëüíûå
ñòåïè ñìîòðÿòñÿ êàê ñóõèå ëóãà, à ïóñ-
òûíè âûãëÿäÿò êàê ðàííèå ñåðèàëüíûå
ñîîáùåñòâà ìåíåå àðèäíûõ ðåãèîíîâ»
(Æåðèõèí, 1997, 2003: 173).



Óâåëè÷åíèå ïîòîêà ýíåðãèè ÷åðåç ïëîùàäü, çàíÿòóþ ÖÑ, ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî îíà
ìîæåò òðàòèòü ÷àñòü å¸ íà óñëîæíåíèå, îáåñïå÷èâàþùåå îòíîñèòåëüíóþ íåçàâèñèìîñòü
ÖÑ. Íàïðèìåð, íà íàêîïëåíèå, óäåðæàíèå è óñêîðåíèå êðóãîâîðîòà áèîãåíîâ â å¸ ïðåäå-
ëàõ. Íàèáîëåå ïðîäóêòèâíûå è î÷åíü áîãàòûå âèäàìè ÖÑ ñóùåñòâóþò â, êàçàëîñü áû,
âåñüìà ìàëîïðîäóêòèâíûõ ìåñòàõ. Êàê óæå ðàññìàòðèâàëîñü âûøå, ôîòîñèíòåç íà êîðàë-
ëîâûõ ðèôàõ ïðîèñõîäèò ïðè êîíöåíòðàöèè àçîòà è ôîñôîðà â âîäå íà óðîâíå ëèìèòèðî-
âàíèÿ ðîñòà ôèòîïëàíêòîíà. Áîãàòûå òðîïè÷åñêèå ëåñà òàêæå ðàçâèâàþòñÿ íà êðàéíå áåä-
íûõ ïî÷âàõ. Ìåíüøàÿ çàâèñèìîñòü ôóíêöèîíèðîâàíèÿ àññîöèàöèè îò óðîâíÿ ëèìèòèðóþ-
ùèõ ôàêòîðîâ, â ñâîþ î÷åðåäü, óâåëè÷èâàåò óñâîÿåìîñòü ñîëíå÷íîé ðàäèàöèè ÖÑ, ò. å.
óâåëè÷èâàåò ïîòîê ýíåðãèè ÷åðåç íå¸, ÷òî ïîçâîëÿåò ÖÑ åù¸ áîëüøå óâåëè÷èòü ñâî¸ ðàç-
íîîáðàçèå. Ïðîöåññ ðàçâèâàåòñÿ ñ ïîëîæèòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçüþ, ÷òî â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè îáúÿñíÿåò âèäîâîå áîãàòñòâî òàêèõ ÖÑ.

Ïðèìåðû ôîðìèðîâàíèÿ öåíîòè÷åñêèõ ñèñòåì
Âûøå, â ðàçäåëå «Ïðè÷èíû è ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ íîâûõ âèäîâ è ýêîñèñòåì» óæå

áûëè ðàçîáðàíû íåêîòîðûå ïðèìåðû ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ: îñòðîâíûõ ÖÑ, ãäå äåôèöèò äå-
ðåâüåâ çàïîëíÿëè òàêñîíû ñåìåéñòâ ñ ïðåîáëàäàíèåì òðàâ; Êàïñêîé è äðóãèõ ôëîð ðàéî-
íîâ ñî ñðåäèçåìíîìîðñêèì êëèìàòîì; â Àðàëå ïîñëå ðåçêîãî óâåëè÷åíèÿ òàì ñîë¸íîñòè; 
â êðóïíûõ îç¸ðàõ; â âîäî¸ìàõ Ïàðàòåòèñà, ïðîõîäèâøèõ ïåðèîäû ðàñïðåñíåíèÿ è îñîëî-
íåíèÿ (íåêîòîðûå äðóãèå àñïåêòû ýòîé áèîòû áóäóò ðàññìîòðåíû íèæå â ðàçäåëå «Áèîãå-
îãðàôèÿ ìîðÿ») è ò. ä. Íî âî âñåõ ïåðå÷èñëåííûõ ñëó÷àÿõ ìû îòñëåæèâàëè îáðàçîâàíèå
êàêèõ-ëèáî îòäåëüíûõ ÷àñòåé ÖÑ, ëèøü ÖÑ Àðàëà áûëà ðàññìîòðåíà ñðàâíèòåëüíî ïîë-
íî. Ðàçáåðåì åù¸ îäèí ïðèìåð: îáðàçîâàíèå ÖÑ ïàñòáèùíîãî òèïà èç ÖÑ êîíñîðòíîãî òè-
ïà, îäíîâðåìåííî ïûòàÿñü ïðîñëåäèòü ñóäüáó íåñêîëüêèõ áëîêîâ.

Ôîðìèðîâàíèå òðàâÿíîãî áèîìà
Â êà÷åñòâå ïðèìåðà âîçíèêíîâåíèÿ ÖÑ ïóò¸ì ïðåîáðàçîâàíèÿ ðàññìîòðèì âîçíèê-

íîâåíèå òðàâÿíûõ ÖÑ (ÒÖÑ) — ñòåïåé, ïðåðèé, ïàìïàñîâ, ñàâàíí è äð. Èõ ôîðìèðîâàíèå
îáû÷íî ñâÿçûâàþò ñ äåôèöèòîì âëàãè (Ìîðäêîâè÷, 1982). Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1999), ïðî-
àíàëèçèðîâàâ äàííûå ïî ñâÿçè ðàñïðåäåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîñòè ñ òåìïåðàòóðîé è âëàæíîñ-
òüþ â 531 òî÷êàõ Çåìíîãî øàðà, îáíàðóæèë, ÷òî ðàñïðåäåëåíèå êëèìàêñíûõ ôèòîöåíîçîâ
íå ñâÿçàíî ñ âëàæíîñòüþ, ÷òî îáúÿñíèë ñïîñîáíîñòüþ ñóêöåññèîííûõ ñèñòåì ýôôåêòèâ-
íî ðåãóëèðîâàòü âëàæíîñòü ñâîèõ áèîòîïîâ.

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò îá îòñóòñòâèè áåç-
ëåñíûõ ÖÑ â ðàííåì ïàëåîãåíå (ïàëåîöåíå è íà÷àëå ýîöåíà). Â òî âðåìÿ êëèìàêñíûìè àñ-
ñîöèàöèÿìè ïîâñåìåñòíî ÿâëÿëèñü ëåñíûå íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî íà Çåìëå, íåñîìíåííî, è
òîãäà áûëè ðàéîíû ñ òåìè æå óñëîâèÿìè, â êîòîðûõ íûíå ñóùåñòâóþò òðàâÿíûå ÖÑ.

Ýòè è äðóãèå ôàêòû çàñòàâëÿþò èñêàòü èíûå ïðè÷èíû âîçíèêíîâåíèÿ è øèðîêîãî
ðàñïðîñòðàíåíèÿ áåçëåñíûõ ÖÑ. Íàèáîëåå àðãóìåíòèðîâàííîé ÿâëÿåòñÿ òåîðèÿ Â.Â. Æå-
ðèõèíà (1993, 1994, 2003), îñíîâíûå ïîëîæåíèÿ êîòîðîé èçëîæåíû íèæå.

Èìåþùèåñÿ ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ÒÖÑ ôîðìèðî-
âàëèñü íåîäíîêðàòíî è íåçàâèñèìî, íî âñåãäà ñõîäíûì îáðàçîì. Ñíà÷àëà ïîÿâëÿëèñü
êðóïíûå ëèñòîÿäíûå ïîçâîíî÷íûå, êîòîðûå çàìåäëÿëè ïðîõîæäåíèå ñóêöåññèé â ìåñòàõ,
ãäå ïîÿâëåíèå ëåñíûõ ñóêöåññèîííûõ ñòàäèé òîðìîçèëîñü êëèìàòè÷åñêè, â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü, èç-çà ñíèæåíèÿ êîëè÷åñòâà îñàäêîâ. Â ðåçóëüòàòå ïëîùàäü, çàíÿòàÿ òðàâÿíûìè ñîîá-
ùåñòâàìè, óâåëè÷èâàëàñü, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü âûçûâàëî ïîÿâëåíèå ðàçíîîáðàçíîé òðàâî-
ÿäíîé ôàóíû, åù¸ áîëåå òîðìîçèâøåé ïðîõîæäåíèå ñóêöåññèé. Ïðîöåññ, òàêèì îáðàçîì,
ðàçâèâàëñÿ ñ ïîëîæèòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçüþ. Â êîíå÷íîì èòîãå ôîðìèðîâàëèñü ýíäîãåí-
íî ñòàáèëèçèðîâàííûå òðàâÿíûå ñîîáùåñòâà ñ âûñîêèì óðîâíåì äèôôóçíûõ êîàäàïòàöè-
îííûõ ñâÿçåé, âåñüìà ëàáèëüíûõ è îáåñïå÷èâàþùèõ ãèáêîå ðåãóëèðîâàíèå ôóíêöèîíèðî-
âàíèÿ àññîöèàöèé â öåëîì â óñëîâèÿõ èçìåí÷èâîé ñðåäû (ò. å. ÖÑ ïàñòáèùíîãî òèïà). Â
ýòèõ ñîîáùåñòâàõ ðàçâèâàëèñü ñïåöèôè÷íûå äëÿ íèõ áëîêè êîïðîôàãîâ, òðàâîÿäíûõ íàñå-
êîìûõ (ïðÿìîêðûëûõ, òåðìèòîâ), ñàïðîôàãîâ, íåêðîôàãîâ è äð. Äîìèíèðóþùèìè ïðîäó-
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öåíòàìè ñòàëè òðàâÿíèñòûå ðàñòåíèÿ, àäàïòèðîâàííûå ê áûñòðîìó ðîñòó ïîñëå ñòðàâëè-
âàíèÿ. Âåçäå äëÿ ÒÖÑ õàðàêòåðíû î÷åíü âûñîêàÿ ïðîäóêòèâíîñòü è ãîðàçäî áîëåå ïëîäî-
ðîäíûå ïî÷âû, ÷åì â ñîñåäíèõ ëåñíûõ ÖÑ.

Êîãäà âïåðâûå âîçíèêëè ÒÖÑ íåèçâåñòíî. Âïîëíå ìîæíî äîïóñòèòü èõ ôîðìèðîâà-
íèå íà îñíîâå ïàïîðòíèêîîáðàçíûõ. Ïåðâûå äîñòîâåðíî èçâåñòíûå ÒÖÑ îòìå÷åíû â ïîçä-
íåì ìåëó. Èõ ýäèôèêàòîðàìè ñòàëè ðàñòèòåëüíîÿäíûå äèíîçàâðû (â ïåðâóþ î÷åðåäü öåðà-
òîïñèäû). Òðàâÿíîé áëîê áûë îáðàçîâàí íå çëàêàìè, êàê íûíå, ïîýòîìó èõ íåëüçÿ ðàññìà-
òðèâàòü êàê ïðåäøåñòâåííèêîâ ñîâðåìåííûõ. Ïî íåóñòàíîâëåííûì ïðè÷èíàì ìåëîâûå
ÒÖÑ áåññëåäíî èñ÷åçëè.

Â êàéíîçîå ÒÖÑ ñôîðìèðîâàëèñü íà îñíîâå çëàêîâ, ïðè÷¸ì íåçàâèñèìî, êàê ìèíè-
ìóì â òð¸õ ìåñòàõ. Ïåðâûå ïî âðåìåíè (â ýîöåíå) ÒÖÑ ñôîðìèðîâàëèñü â Þæíîé Àìåðè-
êå. Èõ ýäèôèêàòîðàìè áûëè íåïîëíîçóáûå è âûìåðøèå îòðÿäû þæíîàìåðèêàíñêèõ êî-
ïûòíûõ — êñåíóíãóëÿòû (Xenungulata) è íîòîóíãóëÿòû (Notoungulata), à ïîçäíåå — è
êðóïíûå ãðûçóíû, ïàðíîêîïûòíûå, ìîçîëåíîãèå è õîáîòíûå. Â Ñåâåðíîé Àìåðèêå ÒÖÑ
íà÷èíàþò ôîðìèðîâàòüñÿ â îëèãîöåíå, à â ìèîöåíå ýòîò ïðîöåññ çàõâàòûâàåò è Åâðàçèþ ñ
Àôðèêîé. Ýäèôèêàòîðàìè ýòèõ ÒÖÑ ÿâëÿëèñü è îñòàëèñü õîáîòíûå è ïàðíî- è íåïàðíîêî-
ïûòíûå. È, íàêîíåö, â íåîãåíå ÒÖÑ íà÷àëè ôîðìèðîâàòüñÿ â Àâñòðàëèè. Èõ ýäèôèêàòîðà-
ìè áûëè òðàâîÿäíûå ñóì÷àòûå è êðóïíûå ïòèöû. Â Àôðèêå, Àçèè è Àâñòðàëèè ñóùåñò-
âåííóþ ðîëü â ÒÖÑ èãðàëè è ðàçíûå íåðîäñòâåííûå òàêñîíû ãèãàíòñêèõ (äî 3 ì äëèíîé)
÷åðåïàõ, â Þæíîé Àìåðèêå èõ, ïî-âèäèìîìó, çàìåíÿëè ñõîäíûå âíåøíå ãèãàíòñêèå áðî-
íåíîñöû. Äàæå â Åâðîïå äî íà÷àëà ïåðèîäà îëåäåíåíèé æèëà ÷åðåïàõà Cheirogaster per-
piniana, äîñòèãàâøàÿ áîëåå 2 ì äëèíû. Â Íîâîé Çåëàíäèè òóññîêîâûå çëàêîâíèêè, âåðîÿò-
íî, ïîääåðæèâàëè ñòðàóñû ìîà è èíûå êðóïíûå áåñêðûëûå ïòèöû. Âîçìîæíî, ÒÖÑ ôîð-
ìèðîâàëèñü è â äðóãèõ ìåñòàõ: íà Ìàäàãàñêàðå (ýäèôèêàòîðû — ñòðàóñû ýïèîðíèñû).
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Ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ òðàâÿíûõ áèîìîâ è ýâîëþöèè òàêñîíîâ-ýäèôèêàòîðîâ ø¸ë
ïàðàëëåëüíî. Òàê, õîáîòíûå äàëè âñïûøêè òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ â íà÷àëå îëè-
ãîöåíà, â ìèîöåíå, â ïåðâîé ïîëîâèíå ïëèîöåíà (ðèñ. 4.41) — êîãäà òðàâÿíûå áèîìû íà-
÷àëè îáðàçîâûâàòüñÿ. Ïîñëå èõ ñòàíîâëåíèÿ ðàçíîîáðàçèå õîáîòíûõ ñíèçèëîñü. Õîáîòíûå
íå ïðîñòî îñâàèâàëè íîâóþ àäàïòèâíóþ çîíó, îíè å¸ ôîðìèðîâàëè.

Î âåäóùåé ðîëè êðóïíûõ òðàâîÿäíûõ â âîçíèêíîâåíèè ÒÖÑ ñâèäåòåëüñòâóåò òàêæå
òî, ÷òî ïîñëå èõ óíè÷òîæåíèÿ èñ÷åçàþò è ÒÖÑ. Âåñüìà ïîêàçàòåëüíî, ÷òî ãîëîöåíîâîå âû-
ìèðàíèå êðóïíûõ òðàâîÿäíûõ, ÿâëÿâøèõñÿ ýäèôèêàòîðàìè òóíäðîñòåïè, íå ñîïðîâîæäà-
ëîñü ñòîëü æå ìàñøòàáíûìè âûìèðàíèÿìè â äðóãèõ áëîêàõ, çà èñêëþ÷åíèåì íåïîñðåäñò-
âåííî ñâÿçàííûõ ñ êðóïíûìè òðàâîÿäíûìè. Áîëüøèíñòâî âèäîâ, âõîäèâøèõ â ÒÖÑ, ñóùå-
ñòâóåò è ïîíûíå. Êîå-ãäå â Ñåâåðíîé Àìåðèêå è Ñèáèðè ñîõðàíèëèñü äàæå îñòàòêè ýòèõ
ÖÑ â âèäå ðåëèêòîâûõ îñòðîâêîâ õîëîäíûõ ñòåïåé.

Âíåäðåíèå âèäîâ
Ïðîáëåìà èíâàçèé â ïîñëåäíåå âðåìÿ ïðèîáðåòàåò âñ¸ âîçðàñòàþùåå çíà÷åíèå èç-çà

àíòðîïîãåííîãî âîçäåéñòâèÿ íà áèîñôåðó. Äàííîé òåìå ïîñâÿùåíî áîëüøîå ÷èñëî ðàáîò
(ñì. îáçîð: Áèîëîãè÷åñêèå èíâàçèè..., 2004). Â ðàññìîòðåííûõ âûøå ñëó÷àÿõ ðàñïàä ñîîá-
ùåñòâ áûë âûçâàí âíåäðåíèåì â àðåàë ÖÑ èíâàçèîííûõ âèäîâ. Îäíàêî âíåäðåíèå îáû÷íî
ïðîèñõîäèò íå òàê óñïåøíî.

Ñîãëàñíî êîíòèíóàëèñòñêîé êîíöåïöèè: (1) âèä çàñåëÿåò âñå äîñòóïíûå åìó ìåñòî-
îáèòàíèÿ (ïîäõîäÿùèå åìó ïî àáèîòè÷åñêèì ôàêòîðàì), (2) áîëåå êîíêóðåíòîñïîñîáíûå
âèäû âûòåñíÿþò ìåíåå êîíêóðåíòîñïîñîáíûå è çàíèìàþò èõ íèøè. Îäíàêî èçó÷åíèå ðå-
àëüíûõ ñîáûòèé â ïðèðîäå ïîêàçûâàåò, ÷òî âñ¸ íå òàê ïðîñòî.

Áèîòà Íîâîé Çåëàíäèè äëèòåëüíîå âðåìÿ ðàçâèâàëàñü â óñëîâèÿõ èçîëÿöèè. Îëåäå-
íåíèå ïëåéñòîöåíà ïðèâåëî ê âûìèðàíèþ áîëüøîãî ÷èñëà âèäîâ (Mildenhall, 1980). Êàçà-
ëîñü áû, ýòè ôàêòîðû äîëæíû áûëè ïðèâåñòè ê ìàëîé êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè íîâîçå-
ëàíäñêîé íàçåìíîé áèîòû. Ïîýòîìó, ñëåäóÿ êîíòèíóàëèñòñêîé êîíöåïöèè, ñëåäîâàëî îæè-
äàòü çíà÷èòåëüíîãî ïðîíèêíîâåíèÿ èíòðîäóöåíòîâ â åñòåñòâåííûå íîâîçåëàíäñêèå ñîîá-
ùåñòâà è âûòåñíåíèÿ àáîðèãåííûõ âèäîâ. Òàêîé ýôôåêò äîëæåí áûòü õîðîøî âûðàæåí,
ïîñêîëüêó ÷èñëî ââåç¸ííûõ âèäîâ èñêëþ÷èòåëüíî âåëèêî: èììèãðàíòû ñòàðàëèñü ñîçäàòü
ñðåäó, íàïîìèíàâøóþ èì î ñòàðîé äîáðîé Àíãëèè. Îäíàêî â äåéñòâèòåëüíîñòè ýòèõ ñëó-
÷àåâ ñîâñåì íåìíîãî, ãîðàçäî ìåíüøå, ÷åì ìîæíî áûëî áû îæèäàòü. Òàê èç ïðèìåðíî 130
âèäîâ ââåç¸ííûõ ïòèö ïðèæèëîñü òîëüêî 24, è ëèøü åâðîïåéñêèé ÷¸ðíûé äðîçä è çÿáëèê
âñòðå÷àþòñÿ â åñòåñòâåííûõ ëåñàõ (Ëýê, 1957). Â.Â. Æåðèõèí (1987, 2003: 310) ïèøåò, ÷òî
èç «190 íîâîçåëàíäñêèõ âèäîâ äîæäåâûõ ÷åðâåé ïî÷òè êàæäûé äåñÿòûé âèä çàâîçíîé, íî
âñå èíòðîäóöåíòû îáèòàþò èñêëþ÷èòåëüíî â êóëüòóðíûõ ëàíäøàôòàõ, íå ïðîíèêàÿ â åñ-
òåñòâåííûå (Stout, 1973). Ñõîäíàÿ ñèòóàöèÿ íàáëþäàåòñÿ ñðåäè íàñåêîìûõ (Watt, 1977),
ìîêðèö (Stout, 1973), ïàóêîâ (Forster, 1975), ñëèçíåé (Barker, 1979). Èç ñîòåí èíòðîäóöè-
ðîâàííûõ âèäîâ íàñåêîìûõ, ìíîãèå èç êîòîðûõ ðàñòèòåëüíîÿäíû, òîëüêî îäèí ñåðü¸çíî
ïîâðåæäàåò ìåñòíûé âèä ðàñòåíèé — àâñòðàëèéñêèé ÷åðâåö Eriococcus orariensis íà àáî-
ðèãåííîì íîâîçåëàíäñêîì êóñòàðíèêå Leptospermum scoparium. Ýòî íåâîçìîæíî ñâÿçû-
âàòü ñ êàêèìè-òî îñîáûìè ñâîéñòâàìè ìåñòíîé ôëîðû, ïîñêîëüêó â äðóãèõ ðàéîíàõ ââå-
ç¸ííûå èç Íîâîé Çåëàíäèè ðàñòåíèÿ ïîäâåðãàþòñÿ íàïàäåíèþ ìåñòíûõ ôèòîôàãîâ. Òàê,
þæíûé áóê [ýäèôèêàòîð êëèìàêñà â Íîâîé Çåëàíäèè — È.Æ.] ïðè âûðàùèâàíèè â Àíãëèè
îõîòíî çàñåëÿåòñÿ ìíîãèìè âèäàìè ìåñòíûõ öèêàäîê è â ýòîì îòíîøåíèè çàìåòíî ïðåâîñ-
õîäèò ìíîãèå ìåñòíûå âèäû äåðåâüåâ (Claridge, Wilson, 1981)». 

Èç 53 âèäîâ ïòèö, çàâåç¸ííûõ íà Ãàâàéè, ïî÷òè âñå îáèòàþò â àíòðîïîãåííî ìîäè-
ôèöèðîâàííûõ ñîîáùåñòâàõ (Fisher, 1948).

«Â Àâñòðàëèè â ïðèãîðîäàõ Ìåëüáóðíà èç âîñüìè âèäîâ ìóõ ðîäà Drosophila ïÿòü —
çàâåç¸ííûå â Àâñòðàëèþ êîñìîïîëèòû, à åù¸ äâà â ïðèðîäå âñòðå÷àþòñÿ òîëüêî â äðóãèõ
ðàéîíàõ Àâñòðàëèè è, ïî-âèäèìîìó, òàêæå çàâåçåíû â Ìåëüáóðí; â ÷èñëî äîìèíàíòîâ âõî-
äÿò òîëüêî êîñìîïîëèòíûå âèäû. Â òî æå âðåìÿ â åñòåñòâåííûõ ëåñàõ îêðåñòíîñòåé Ìåëü-
áóðíà îáèòàåò 11 ìåñòíûõ âèäîâ è íè îäíîãî èíòðîäóöèðîâàííîãî (Parsons, 1978). Çàâîç-
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íûå âèäû äîæäåâûõ ÷åðâåé â Àâñòðàëèè òàêæå çàñåëÿþò ëèøü íàðóøåííûå ó÷àñòêè
(Wood, 1974)» (Æåðèõèí, 1987, 2003: 310).

×èñëî âèäîâ ïòèö, ââåç¸ííûõ â Ñåâåðíóþ Àìåðèêó çà ïîñëåäíèå íåñêîëüêî âåêîâ,
äîëæíî ñóùåñòâåííî ïðåâûøàòü ñîòíþ, íî øèðîêî ðàñïðîñòðàíèëèñü ïî÷òè èñêëþ÷è-
òåëüíî âèäû, ïðèñïîñîáèâøèåñÿ ê àíòðîïîãåííî ìîäèôèöèðîâàííûì ñîîáùåñòâàì (Pe-
terson, 1948).

Íàäî òàêæå îòìåòèòü, ÷òî îòíþäü íå âñå âèäû îñòðîâíûõ ÖÑ ìàëîêîíêóðåíòîñïî-
ñîáíû. Òàê, çàâåç¸ííàÿ â ñåðåäèíå ïðîøëîãî âåêà íà ñåâåð Èðëàíäèè íîâîçåëàíäñêàÿ òóð-
áåëëÿðèÿ Artioposthia triangulata, äëèíîé äî 15 ñì, â îòäåëüíûõ ðàéîíàõ îïóñòîøèòåëüíî
ñîêðàòèëà ïîïóëÿöèè äîæäåâûõ ÷åðâåé, êîòîðûìè îíà â îñíîâíîì ïèòàåòñÿ. 

Âñ¸ æå èçó÷åíèå åñòåñòâåííûõ íàçåìíûõ ÖÑ è ÖÑ ìîðñêîãî è ïðåñíîâîäíîãî áåí-
òîñà ïîêàçûâàåò, ÷òî âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïðîèñõîäÿò èíâàçèè. ×åì áåäíåå ÖÑ, òåì ñ áóëü-
øåé ë¸ãêîñòüþ â íå¸ âíåäðÿþòñÿ âèäû èç ÖÑ ñ áóëüøèì âèäîâûì áîãàòñòâîì. Òàêèå âè-
äû ìîãóò ñòàíîâèòüñÿ ðóêîâîäÿùèìè èëè õàðàêòåðíûìè âèäàìè ñîîáùåñòâ, ÷òî äåëàåò
íåîáõîäèìûì âûâîä î òîì, ÷òî îíè ñòàíîâÿòñÿ öåíîôèëüíûìè. Äàæå âåñüìà ðàçíîîáðàç-
íàÿ ÖÑ â îòäåëüíûõ ñâîèõ èçîëèðîâàííûõ ÷àñòÿõ (íà êîòîðûå è ðàçáèòû â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ ÖÑ áóëüøåé ÷àñòè ïîâåðõíîñòè ñóøè) ìîæåò íå ñîäåðæàòü íåîáõîäèìûé äëÿ ïðîõîæ-
äåíèÿ ñóêöåññèè íàáîð âèäîâ. Ïóñòûå íèøè â ýòîì ñëó÷àå çàïîëíÿþò íå äåðèâàòû ìåñò-
íûõ, à ïðèøåëüöû.

Åù¸ ëåã÷å âíåäðåíèå âèäîâ â ìåñòíûå ÖÑ áóäåò ïðîèñõîäèòü â ðàéîíàõ, ãäå ÖÑ
ôóíêöèîíèðóåò çà ïðåäåëàìè ñâîåé ýêîëîãè÷åñêîé àìïëèòóäû, ò. å. òàì, ãäå ñîñòàâ ñîîá-
ùåñòâ ñèëüíî îáåäí¸í è íå òîëüêî îòñóòñòâóþò íåêîòîðûå èëè ìíîãèå âèäû, íî è öåëèêîì
àññîöèàöèè. Ïðèìåðîì òàêîãî âíåäðåíèÿ ÿâëÿåòñÿ âñåëåíèå èíäî-ìàëàéñêèõ òðîïè÷åñêèõ
(Anadara inequivalvis = Cunearca cornea), áîðåàëüíûõ àòëàíòè÷åñêèõ (Mya arenaria) è òè-
õîîêåàíñêèõ (Rapana thomasiana = R. venosa è Crassostrea gigas) âèäîâ â ×¸ðíîå ìîðå.
Âåñüìà ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî äàííûå âèäû íå âîøëè â ñîñòàâ ÖÑ ñàìîãî Ñðåäèçåìíîãî ìî-
ðÿ. Áîëüøàÿ ÷àñòü èõ òàì âîâñå íå îáíàðóæåíà, îñòàëüíûå íàéäåíû â òàêèõ ìàðãèíàëüíûõ
áèîòîïàõ, êàê ðàñïðåñí¸ííûå ëàãóíû ñåâåðíîé Àäðèàòèêè.

Äðóãîé âîçìîæíûé ñëó÷àé — âíåäðåíèå âèäîâ â ÖÑ ñ ðåäóöèðîâàííûì íàáîðîì àñ-
ñîöèàöèé, ò. å. íåýôôåêòèâíûì ïîòðåáëåíèåì èìåþùèõñÿ ðåñóðñîâ. Ïðè÷èíû ìàëîãî ÷èñ-
ëà àññîöèàöèé â ÖÑ ñâÿçàíû ñ òåì, ÷òî âèäû, êîòîðûå ìîãëè áû îáðàçîâàòü ýòè àññîöèà-
öèè, èëè íå ñìîãëè ïîïàñòü â àðåàë ÖÑ (îñòðîâà, îç¸ðà), èëè âûìåðëè òàì â ïðîöåññå ôîð-
ìèðîâàíèÿ ÖÑ (Êàñïèéñêàÿ áèîòà — ïîäðîáíåå ñì. Ãëàâó 6).

Â áåíòîñå ïðåîáëàäàþùàÿ ÷àñòü óñïåøíî âíåäðèâøèõñÿ âèäîâ îòíîñèòñÿ ê ýïèôà-
óííûì îáðàñòàòåëÿì, ò. å. ýòî âèäû ðàííèõ ñòàäèé ñóêöåññèé èëè öåíîôîáû. Â îáùåì,
ïðåïÿòñòâèé äëÿ âíåäðåíèÿ â àðåàë ÖÑ öåíîôîáíûõ âèäîâ ãîðàçäî ìåíüøå, ÷åì äëÿ öåíî-
ôèëüíûõ. Õîðîøèé ïðèìåð — îãðîìíûé (äî 3 è áîëåå ìåòðîâ âûñîòîé) áîðùåâèê Ñî-
ñíîâñêîãî Heracleum sosnowskyi (ñîê åãî ðàçðóøàåò ìåëàíèí êîæè, ÷òî ïðèâîäèò ê ñèëü-
íûì ñîëíå÷íûì îæîãàì), àðåàë êîòîðîãî â íàñòîÿùåå âðåìÿ áûñòðî ðàñò¸ò, íî âñòðå÷àåò-
ñÿ îí òîëüêî â íàðóøåííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ (âäîëü äîðîã, íà çàáðîøåííûõ ñåëüñêîõîçÿé-
ñòâåííûõ óãîäüÿõ è ò. ï.).

Â ñëó÷àå äèàñïîðè÷åñêîãî ñóáêëèìàêñà öåíîôîáû ìîãóò äàæå âðåìåííî âõîäèòü â
ñîñòàâ ÖÑ.

Ê ðàéîíàì ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ àíòðîïîãåííî íàðóøåííûìè ÖÑ ñëåäóåò îòíåñòè ïî÷-
òè âñå íàçåìíûå öåíîçû.

Ê ðàéîíàì ñ îáåäí¸ííûì âèäîâûì ñîñòàâîì îòíîñÿòñÿ îñòðîâíûå è äðóãèå äëèòåëü-
íî ðàçâèâàâøèåñÿ â óñëîâèÿõ èçîëÿöèè ÖÑ (íàïðèìåð, êàñïèéñêàÿ), ó÷àñòêè ÖÑ, ôóíêöè-
îíèðóþùèå â óñëîâèÿõ, äàë¸êèõ îò îïòèìàëüíûõ (íàïðèìåð, ÷åðíîìîðñêèå), à òàêæå
ïðåñíîâîäíûå, ôîðìèðóþùèåñÿ â óñëîâèÿõ âûñîêî- è ìàëîïðåäñêàçóåìî èçìåí÷èâîé ñðå-
äû.

×òî êàñàåòñÿ ïàñòáèùíûõ ÖÑ è áëîêîâ, òî èõ èçó÷åíèå ïîêàçàëî, ÷òî óìåíüøåíèå
ðîëè âíóòðèáëî÷íûõ êîàäàïòàöèé, íåèçáåæíîå ïðè î÷åíü ñèëüíîì èçúÿòèè ïðîäóêöèè è
áèîìàññû, ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ïðîíèöàåìîñòè áèîòû äëÿ äðóãèõ âèäîâ. Âîçìîæíî ýòî
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ïðîèñõîäèò èç-çà ñðàâíèòåëüíî ìåíüøåé ñïåöèàëèçàöèè âèäîâ, âõîäÿùèõ â òàêèå ÖÑ. Õî-
ðîøåé èëëþñòðàöèåé ÿâëÿåòñÿ ñóäüáà âñåëåíöåâ â Êàñïèéñêîì ìîðå: äâóñòâîð÷àòûõ ìîë-
ëþñêîâ Mytilaster lineatus è Abra segmenta è ïîëèõåò Nereis succinea è N. diversicolor. Êàê
óæå ãîâîðèëîñü, ÖÑ ìàêðîáåíòîñà Þæíîãî è Ñðåäíåãî Êàñïèÿ àäàïòèðîâàíà ê ñóùåñò-
âåííîìó, à ìåñòàìè — ïî÷òè ïîëíîìó åæåãîäíîìó âûåäàíèþ. Ïîýòîìó íè îáåñïå÷åííîñòü
ïèùåé, íè íàëè÷èå äîñòàòî÷íîãî ìåñòà îáû÷íî íå ÿâëÿþòñÿ ëèìèòèðóþùèìè ôàêòîðàìè
äëÿ ðàçâèòèÿ ïîïóëÿöèé áåíòîñà. Ïî-âèäèìîìó, ìåæâèäîâàÿ êîíêóðåíöèÿ è âîîáùå ñïå-
öèàëèçèðîâàííûå ìåæâèäîâûå âçàèìîîòíîøåíèÿ âíóòðè áëîêà ìàêðîçîîáåíòîñà â Êàñ-
ïèè âûðàæåíû ñëàáî. Ýòî ïîçâîëÿåò ïîñåëÿòüñÿ íà äíå ëþáûì âèäàì, êîòîðûõ óñòðàèâà-
åò äàííûé áèîòîï, ò. å. ïðåäîïðåäåëÿåò ë¸ãêîñòü âõîæäåíèÿ â ñîîáùåñòâî èíâàçèîííîãî
âèäà. Äàëüíåéøóþ ñóäüáó âèäîâ îïðåäåëÿþò íå ñòîëüêî ìåæâèäîâûå âçàèìîîòíîøåíèÿ
âíóòðè áëîêà, ñêîëüêî âçàèìîäåéñòâèÿ ñ äðóãèìè áëîêàìè, â äàííîì ñëó÷àå — ñïîñîá-
íîñòü âûíåñòè ïðåññ õèùíèêîâ. Mytilaster lineatus äëèòåëüíîå âðåìÿ ïðàêòè÷åñêè íå âõî-
äèë â ðàöèîí ðûá-áåíòîôàãîâ, ÷òî ïîçâîëèëî åìó áûñòðî óâåëè÷èòü ÷èñëåííîñòü è áèî-
ìàññó. Äðóãèõ ôèëüòðàòîðîâ ýïèôàóíû — äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ ðîäà Dreissena è, â
ïåðâóþ î÷åðåäü, D. caspia, ïî-ïðåæíåìó â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè âûåäàëè. Òàêîå ïîëîæå-
íèå äîâîëüíî áûñòðî ïðèâåëî ê èõ âûìèðàíèþ.

Ìåñòíûå áåíòîñîÿäíûå ðûáû ñòàëè ïîòðåáëÿòü Abra segmenta è Nereis diversicolor â
çíà÷èòåëüíûõ êîëè÷åñòâàõ òîëüêî ÷åðåç íåñêîëüêî ëåò ïîñëå àêêëèìàòèçàöèè ïîñëåäíèõ,
÷òî ïîçâîëèëî âñåëåíöàì áûñòðî óâåëè÷èòü ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèé. Â äàëüíåéøåì îíè
îêàçàëèñü ñïîñîáíûìè âûíåñòè ïðåññ áåíòîôàãîâ. Â äîííûõ ñîîáùåñòâàõ îíè íå êîíêó-
ðèðîâàëè ñ àáîðèãåíàìè, ïîýòîìó èõ âíåäðåíèå â áëîê ìàêðîçîîáåíòîñà ïðîèçîøëî áåç
îòðèöàòåëüíûõ ïîñëåäñòâèé äëÿ ýíäåìè÷íîé áèîòû.

Nereis succinea çàíèìàåò ñõîäíóþ ñ N. diversicolor íèøó. Íà äíå îíè, ïî-âèäèìîìó,
èñïûòûâàþò îäèíàêîâîé ïðåññ áåíòîôàãîâ. Íî ýòè äâà âèäà, ñõîäíûå âî ìíîãèõ îòíîøå-
íèÿ, ðàçëè÷àþòñÿ áèîëîãèåé ðàçìíîæåíèÿ. Ïîëîâîçðåëûå N. succinea ïðåâðàùàþòñÿ â
ïëàâàþùóþ â òîëùå âîäû ãåòåðîíåðèäíóþ ñòàäèþ, òîãäà êàê ó N. diversicolor ãåòåðîíå-
ðèäíîé ñòàäèè íåò. Îí âûáðàñûâàåò ïîëîâûå ïðîäóêòû, íå âûëåçàÿ èç íîðîê. Ïî-âèäèìî-
ìó, äàííîå îòëè÷èå è ïðåäîïðåäåëèëî èõ ñóäüáó: N. succinea — âèä, êîòîðûé ñïåöèàëüíî
ïåðåñåëÿëè — íå ñìîã âûíåñòè äâîéíîé ïðåññ õèùíèêîâ (íà äíå è â òîëùå âîäû) è âû-
ìåð, õîòÿ àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ Êàñïèÿ âïîëíå äëÿ íåãî ïîäõîäèëè (ãåòåðîíåðèäíûå ñòà-
äèè N. succinea îòìå÷àëè â Êàñïèè â ïåðâûå ãîäû). N. diversicolor, êîòîðîãî çàâåçëè â Êà-
ñïèé ñëó÷àéíî è äàæå íå çàìå÷àëè ýòîãî äåñÿòèëåòèÿìè, ïîñëå àêêëèìàòèçàöèè èñïûòû-
âàë ìåíüøèé ïðåññ õèùíèêîâ, ñìîã óñïåøíî àêêëèìàòèçèðîâàòüñÿ è øèðîêî ðàñïðîñòðà-
íèòüñÿ â Êàñïèè, ãäå èãðàåò ñóùåñòâåííóþ ðîëü â äîííûõ ñîîáùåñòâàõ.

Îñîáè ìíîãèõ óñïåøíî âíåäðèâøèõñÿ âèäîâ èìåþò ñðàâíèòåëüíî êðóïíûå ðàçìåðû.
Íàïðèìåð, èç ìëåêîïèòàþùèõ âíåäðÿþòñÿ âèäû îòðÿäà õèùíûõ (àìåðèêàíñêàÿ íîðêà).
Íåò ñîìíåíèé, ÷òî ñ ýïîõè Âåëèêèõ Ãåîãðàôè÷åñêèõ îòêðûòèé ìûøåâèäíûõ ãðûçóíîâ íå-
îäíîêðàòíî çàâîçèëè ñ äðóãèõ ìàòåðèêîâ â Åâðàçèþ, Ñåâåðíóþ Àìåðèêó è Àâñòðàëèþ, íî
ñëó÷àè óñïåøíîé àêêëèìàòèçàöèè îòíîñÿòñÿ òîëüêî ê àíòðîïîãåííî ìîäèôèöèðîâàííûì
áèîòîïàì. Åäèíñòâåííîå èñêëþ÷åíèå — îíäàòðà, ÷òî ñóùåñòâåííî ïðåâîñõîäèò ïî ðàçìå-
ðàì îñòàëüíûõ ìûøåâèäíûõ ãðûçóíîâ è ê òîìó æå âíåäðèëàñü â àññîöèàöèè ðàííèõ ñòà-
äèé ãèäðîñåðèé, ãäå îíà ñòàëà èñïîëüçîâàòü íåäîèñïîëüçóåìûå ðåñóðñû. Ñðåäè áåíòîñà
òàêæå èçâåñòíû ïðèìåðû óñïåøíûõ àêêëèìàòèçàöèé êðóïíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ è ðûá. Ïî-
âèäèìîìó, òàêèå âèäû âõîäÿò â áëîêè, îðãàíèçîâàííûå ïî ïàñòáèùíîìó òèïó. Âîçìîæíî,
÷òî èíäèâèäóàëüíûé ó÷àñòîê îñîáåé íåêîòîðûõ èç òàêèõ âèäîâ çàõâàòûâàåò íåñêîëüêî ñî-
îáùåñòâ è äàæå ÖÑ, ÷òî äåëàåò äàííûå âèäû ìåíåå ñâÿçàííûìè ñ îäíîé ÖÑ.

Òàêèì îáðàçîì, àíàëèç óñïåøíûõ è áåçóñïåøíûõ èíâàçèé ïîêàçûâàåò, ÷òî ðåçóëüòà-
òû èíòðîäóêöèè çàâèñÿò íå ñòîëüêî îò ñèñòåìàòè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé âèäîâ (æèçíåííîé
ñòðàòåãèè, êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè, îñîáåííîñòåé áèîëîãèè è ò. ï.), ñêîëüêî îò îñîáåííî-
ñòåé ñóùåñòâóþùåé â äàííîì ìåñòå ÖÑ: íàëè÷èÿ íåäîèñïîëüçóåìûõ ðåñóðñîâ è å¸ òèïà
(êîíñîðòíàÿ èëè ïàñòáèùíàÿ). Àáîðèãåííûå ÖÑ ñïîñîáíû âåñüìà ýôôåêòèâíî ïðåïÿòñò-
âîâàòü ïðîíèêíîâåíèþ â íèõ èíâàçèîííûõ âèäîâ, ïî êðàéíåé ìåðå â òîé å¸ ÷àñòè, êîòîðàÿ
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îðãàíèçîâàíà ïî êîíñîðòíîìó òèïó. Ýòî óáåäèòåëüíî ñâèäåòåëüñòâóåò î âûñîêîé öåëîñò-
íîñòè ÖÑ. Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1982, 1999) âîîáùå ïîëàãàë, ÷òî ÖÑ â íîðìàëüíîì ñîñòîÿ-
íèè íåïðîíèöàåìà äëÿ âíåäðåíèÿ â íå¸ ÷óæäûõ âèäîâ. Ñóùåñòâóþò òðè èñòî÷íèêà âíåä-
ðåíèÿ âèäîâ â ñóùåñòâóþùèå àññîöèàöèè: (1) ïîñòîÿííî ñóùåñòâóþùèé â äàííîì ìåñòå
ïóë öåíîôîáîâ, (2) âèäû ñîñåäíèõ áèîò è (3) öåíîôèëüíûå âèäû äðóãèõ àññîöèàöèé äàí-
íîé ÖÑ.

Ñìåíà îäíîé öåíîòè÷åñêîé ñèñòåìû äðóãîé
ÖÑ îáû÷íî ñîñòîèò èç ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ. Ñóêöåññèîííûå ðÿäû ñîñòîÿò èç äåìó-

òàöèîííûõ êîìïëåêñîâ. Äåìóòàöèîííûå êîìïëåêñû ñîñòîÿò èç ñîîáùåñòâ-ñòàäèé äåìóòà-
öèîííîé ñóêöåññèè (àññîöèàöèè — â ïîíèìàíèè Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî). Ò. å. ÖÑ èìåþò èå-
ðàðõè÷åñêóþ (èëè, êàê ñåé÷àñ ìîäíî ãîâîðèòü, — ôðàêòàëüíóþ) ñòðóêòóðó*.

Ñâÿçè âíóòðè åäèíèöû êàæäîãî óðîâíÿ, åñòåñòâåííî, áîëåå ñêîîðäèíèðîâàíû, ÷åì
ñâÿçè ìåæäó íèìè (íàïðèìåð, ìåæäó âèäàìè îäíîé àññîöèàöèè ñâÿçè áîëåå ñêîîðäèíèðî-
âàíû, ÷åì ìåæäó âèäàìè ðàçíûõ àññîöèàöèé). Ïîýòîìó ðàçâèòèå êàæäîé èç åäèíèö íà
êàæäîì èç èåðàðõè÷åñêèõ óðîâíåé ïðîèñõîäèò ñðàâíèòåëüíî íåçàâèñèìî (àññîöèàöèÿ ìè-
äèåâîé áàíêè äî íåêîòîðîé ñòåïåíè ýâîëþèðóåò íåçàâèñèìî îò àññîöèàöèè ëàìèíàðèé íå-
ñìîòðÿ íà òî, ÷òî ýòî ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè îäíîãî ñóêöåññèîííîãî ðÿäà). Îïèñàííûå
âûøå öèêëû ïðîèñõîäÿò âíóòðè êàæäîé åäèíèöû òàêæå ñðàâíèòåëüíî íåçàâèñèìî. Ñóäü-
áà îñòàëüíûõ àññîöèàöèé äàííîãî ñóêöåññèîííîãî ðÿäà çàâèñèò îò ñòåïåíè èçìåíåíèÿ
äàííîé àññîöèàöèè: ÖÑ ñïîñîáíà êîìïåíñèðîâàòü èçìåíåíèÿ òîëüêî, åñëè îíè íå ïðåâû-
øàþò íåêóþ âåëè÷èíó. Ïðè ýòîì êîìïåíñàöèÿ ïðîèñõîäèò â ïðåäåëàõ åäèíèöû áîëåå âû-
ñîêîãî óðîâíÿ. Òàê, åñëè ðàñïàäàåòñÿ àññîöèàöèÿ, òî äàëüíåéøèé ðàñïàä ìîæåò áûòü îñ-
òàíîâëåí òîëüêî ñòðóêòóðèðóþùèì äåéñòâèåì äåìóòàöèîííîãî êîìïëåêñà, â êîòîðûé òà-
êàÿ àññîöèàöèÿ âõîäèò. Åñëè ïðîèñõîäèò ðàñïàä äåìóòàöèîííîãî êîìïëåêñà — òî ñòðóê-
òóðèðóþùèì äåéñòâèåì ñóêöåññèîííîãî ðÿäà è ò. ä. Ñàì ðàñïàä âåä¸ò ê îáðàçîâàíèþ
ñðàâíèòåëüíî íåçàâèñèìûõ êîíñîðöèé è ãðóïïèðîâîê, êîòîðûå ñòðåìÿòñÿ ñòàòü öåíòðàìè
ôîðìèðîâàíèÿ íîâûõ àññîöèàöèé.

Òàêèì îáðàçîì, â ãåîëîãè÷åñêîì ìàñøòàáå âðåìåíè íå òîëüêî îòäåëüíûå àññîöèà-
öèè, íî è ÖÑ â öåëîì âðåìÿ îò âðåìåíè ïðîõîäÿò ñòàäèè ðàñïàäà (îáû÷íî ÷àñòè÷íîãî) è
ïîñëåäóþùåãî âîññòàíîâëåíèÿ. Âíåøíå ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ â êîëåáàíèè ìíîãèõ ïîêàçàòåëåé
ÖÑ, ïðåæäå âñåãî âèäîâîãî ñîñòàâà. Â ðåçóëüòàòå òàêèõ êîëåáàíèé ïðîèñõîäèò èçìåíåíèå
÷èñëà è ñîñòàâà öåíîôèëüíûõ âèäîâ.

Åñëè â ðåçóëüòàòå ðàñïàäà àññîöèàöèè èëè èíîé ïðè÷èíå íà å¸ ìåñòå îáðàçóåòñÿ ñó-
ùåñòâåííî íîâàÿ, òî âñå ïîñëåäóþùèå ñåðèàëüíûå àññîöèàöèè äàííîãî ñóêöåññèîííîãî
ðÿäà, êàê áû îíè íè áûëè âíóòðåííå óñòîé÷èâû, ñ âûñîêîé âåðîÿòíîñòüþ èñ÷åçíóò. Ýòî
ïðîèçîéäåò ïîòîìó, ÷òî ëþáàÿ àññîöèàöèÿ, çà èñêëþ÷åíèåì ïèîíåðíîé, ìîæåò çàíÿòü
òîëüêî áèîòîï, ïîäãîòîâëåííûé ïðåäøåñòâóþùèì. Åñëè òàêèõ áèîòîïîâ íå áóäåò, òî íå
âîçíèêíóò è íîâûå ó÷àñòêè àññîöèàöèè, à ñòàðûå ÷àñòè àññîöèàöèè ñìåíÿòñÿ äðóãèìè,
ñëåäóþùèìè çà íèìè â ñóêöåññèîííîì ðÿäó. Ó÷àñòêè êëèìàêñà ðàíî èëè ïîçäíî áóäóò íà-
ðóøåíû, íî âîññòàíîâèòüñÿ óæå íå ñìîãóò. Ðàññìîòðèì ïðèìåðû òàêèõ ñîáûòèé.

Ãàâàéñêèå îñòðîâà
Â êîíöå XIX â. íà Ãàâàéè ñ Êàíàðñêèõ, Àçîðñêèõ îñòðîâîâ è îñòðîâà Ìàäåéðà ïîð-

òóãàëüöàìè áûë èíòðîäóöèðîâàí êóñòàðíèê Myrica faya Att. Îí ïîñåëÿåòñÿ íà îòêðûòûõ
ìåñòàõ íà áåäíûõ âóëêàíè÷åñêèõ ïî÷âàõ, çàíèìàÿ ïîâðåæäåííûå ïðè èçâåðæåíèÿõ ó÷àñò-
êè ñåçîííî-âëàæíûõ ãîðíûõ è äîæäåâûõ ëåñîâ, íî íå ïðîíèêàåò â íåíàðóøåííûå ñîîáùå-

268 Æèçíü íà äíå

* Ýòî çàìå÷àíèå ñëåäóåò ïîíèìàòü íå êàê óòâåðæäåíèå, ÷òî èåðàðõè÷åñêàÿ è ôðàêòàëüíàÿ ñòðóêòó-
ðû èäåíòè÷íû, à êàê çàìå÷àíèå î ìîäå íà èíòåðïðåòàöèþ ôàêòè÷åñêèõ äàííûõ. Êàê ãîâîðèòñÿ â ðóñ-
ñêîé ïîñëîâèöå: «Åñëè ó òåáÿ åñòü íîâûé ìîëîòîê, òî âñ¸ âûãëÿäèò ïîõîæèì íà ãâîçäü». Â÷åðà âåç-
äå íàõîäèëè èåðàðõèþ, ñåãîäíÿ — ôðàêòàëû, çàâòðà — åù¸ ÷òî-íèáóäü: ìåíÿåòñÿ èíòåðïðåòàöèÿ, íî
íå ñóòü ÿâëåíèÿ. Äëÿ äàëüíåéøåãî íåâàæíî, ÷òî  ýòî èåðàðõèÿ èëè ôðàêòàëû, à ìîæåò ÷òî-òî èíîå.



ñòâà. Êóñòàðíèê áûñòðî îáðàçóåò ó÷àñòêè îäíîâèäîâîãî ñîîáùåñòâà, ïîä ïîëîãîì êîòîðî-
ãî íå ïðîèñõîäèò âîçîáíîâëåíèå ìåñòíîãî äåðåâà Metrosideros, ïîñêîëüêó, ïîìèìî ïðî÷å-
ãî, îïàä M. faya ïîäàâëÿåò ïðîðàñòàíèå ñåìÿí Metrosideros. Áîëåå òîãî, óíè÷òîæåíèå M.
faya íå ïðèâîäèò ê âîçîáíîâëåíèþ ìåñòíîé ðàñòèòåëüíîñòè, èáî íà ïî÷âå, ïðåîáðàçîâàí-
íîé M. faya, áîëåå êîíêóðåíòîñïîñîáíûìè ÿâëÿþòñÿ èíòðîäóöèðîâàííûå çëàêè (Vitousek,
Walker, 1989 è äð., öèò. ïî: Øâàðö, 2004).

Ýòîò ïðèìåð ïîêàçûâàåò, ÷òî íàèìåíåå óñòîé÷èâûìè, à, ñëåäîâàòåëüíî, ñàìûìè óÿç-
âèìûìè, ÿâëÿþòñÿ ïèîíåðíûå àññîöèàöèè.

Çàõâàò ñóøè ïîêðûòîñåìåííûìè*
Â ñðåäíåì ìåëó íà ïåðâûå ðîëè â íàçåìíûõ ýêîñèñòåìàõ íà÷àëè âûõîäèòü ïîêðûòî-

ñåìåííûå. Ïðè÷èíà ñðåäíåìåëîâîé áèîöåíîòè÷åñêîé ðåîðãàíèçàöèè ÿâëÿåòñÿ ïðåäìåòîì
ñïåêóëÿöèé. Íå ñóùåñòâóåò ñâèäåòåëüñòâ êàêèõ-ëèáî íåîáû÷íûõ êëèìàòè÷åñêèõ èëè
èíûõ àáèîòè÷åñêèõ èçìåíåíèé â ýòî âðåìÿ. Â.Â. Æåðèõèí â 1976 ã. âûäâèíóë ãèïîòåçó, ñî-
ãëàñíî êîòîðîé ñðåäíåìåëîâûå ñîáûòèÿ ìîæíî èíòåðïðåòèðîâàòü êàê ýíäîãåííóþ ïåðåñò-
ðîéêó ñîîáùåñòâ. Doyle, Hickey (1976) äîêàçûâàëè, ÷òî ðàííèå öâåòêîâûå îáèòàëè â åñòå-
ñòâåííî íàðóøåííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, ïîçæå â ïîëüçó ýòîé òî÷êè çðåíèÿ áûëè ïðèâåäåíû
äîïîëíèòåëüíûå àðãóìåíòû (Æåðèõèí, 1978). Â òàêèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ñåé÷àñ ïîñåëÿþò-
ñÿ äâà ýêîëîãè÷åñêè îòëè÷íûõ òèïà ðàñòåíèé: (1) ïèîíåðíûå öåíîôèëüíûå è (2) öåíîôîá-
íûå âèäû. Ëîãè÷íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî òå æå òèïû ñóùåñòâîâàëè è ðàíåå. Ïèîíåðíûå âè-
äû äåòåðìèíèðóþò äàëüíåéøèé õîä ðàñòèòåëüíîé ñóêöåññèè. Îíè â íîðìå âûòåñíÿþò öå-
íîôîáíûå. Äðåâíåéøèå ïîêðûòîñåìåííûå âîçíèêëè, ïî-âèäèìîìó, â íà÷àëå ìåëà èëè â
ñàìîì êîíöå þðû â Öåíòðàëüíîé Àçèè. Âîçìîæíî, ïðåäêè öâåòêîâûõ âîçíèêëè êàê öåíî-
ôîáíûå ðàñòåíèÿ, ïîñåëÿâøèåñÿ íà áåðåãîâûõ îïîëçíÿõ, ðå÷íûõ íàíîñàõ è òîìó ïîäîá-
íûõ ó÷àñòêàõ, íà êîòîðûõ îòñóòñòâîâàëà öåíîôèëüíàÿ ðàñòèòåëüíîñòü. Êàê öåíîôîáû îíè
áûëè ðàñïðîñòðàíåíû ïÿòíèñòî: ìåñòà ñ îáèëüíûì èõ ðàçâèòèåì ðàçäåëÿëè ãîðàçäî áîëåå
îáøèðíûå ïëîùàäè, ãäå èõ íå áûëî. Âûæèâàíèå ïîêðûòîñåìåííûõ îáåñïå÷èâàëà, ãëàâ-
íûì îáðàçîì, èõ ñïîñîáíîñòü ê áûñòðîìó ðàñïðîñòðàíåíèþ. Ñëåäîâàòåëüíî, ñóùåñòâîâàë
ñèëüíûé îòáîð â ïîëüçó ðàçâèòèÿ ðåïðîäóêòèâíûõ àäàïòàöèé. Íà áåííåòòèòàõ (è, âîçìîæ-
íî, èíûõ ìåçîçîéñêèõ ãîëîñåìåííûõ) òîãäà óæå ñóùåñòâîâàëà áîãàòàÿ ôàóíà îïûëèòåëåé,
ïîñêîëüêó íåêîòîðûå âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûå àíòîôèëüíûå íàñåêîìûå íàéäåíû â
þðå. Îäíàêî äåéñòâåííîñòü íàñåêîìîîïûëåíèÿ ó ýíòîìîôèëüíûõ ìåçîçîéñêèõ ãîëîñåìåí-
íûõ êàæåòñÿ äîâîëüíî íèçêîé. Ïîÿâëåíèå áîëåå ýôôåêòèâíîé ýíòîìîôèëèè ó ïîêðûòîñå-
ìåííûõ äîëæíî áûëî ðàäèêàëüíî èçìåíèòü ñðàâíèòåëüíóþ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü ðàç-
ëè÷íûõ òàêñîíîâ ðàñòåíèé.

Âíåäðåíèå ïîêðûòîñåìåííûõ âíà÷àëå ïðîèñõîäèëî ìåäëåííî, èçìåíåíèÿ íàêàïëè-
âàëèñü ïîñòåïåííî, íî çàòåì ïðèîáðåëè îãðîìíûé ðàçìàõ è ðåçêî óñêîðèëèñü. Ïî-âèäèìî-
ìó, ýòî ïðîèçîøëî êàê òîëüêî èõ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü ñòàëà ñðàâíèìîé ñ ïèîíåðíûìè
âèäàìè äðåâíèõ ÖÑ. Âîçìîæíî, íà îòíîñèòåëüíóþ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü ïîâëèÿëî òî,
÷òî ïîêðûòîñåìåííûå ìîãóò îáðàçîâûâàòü òðàâÿíèñòûå ôîðìû (ñâîåîáðàçíàÿ íåîòåíèÿ),
òîãäà êàê ó ãîëîñåìåííûõ îíè íåèçâåñòíû. Òðàâà, ñóäÿ ïî ñîâðåìåííûì âèäàì, ñïîñîáíà
ê ðàçìíîæåíèþ íà ïåðâîì, ðåæå âòîðîì ãîäó æèçíè, ÷àñòî îáðàçóåò ïëîòíûå äåðíîâèíû,
ìåøàþùèå ïðîðàñòàíèþ êàêèõ-ëèáî äðóãèõ ðàñòåíèé. Â èçó÷åííûõ ñîâðåìåííûõ ÖÑ
ïåðâûå ñòàäèè âñåãäà îáðàçîâàíû òðàâîé, ëèøü íà ïåðåóâëàæí¸ííûõ ñóáñòðàòàõ òðàâà óñ-
òóïàåò ïåðâåíñòâî ìîõîîáðàçíûì, òàêæå ñïîñîáíûì îáðàçîâûâàòü ïëîòíûå äåðíîâèíû,
íî âñ¸ æå íå ãîëîñåìåííûì. Èç-çà ëó÷øåé ñïîñîáíîñòè ê ðàññåëåíèþ ïîêðûòîñåìåííûå
áûñòðåå çàõâàòûâàëè íàðóøåííûå ó÷àñòêè è, áëàãîäàðÿ âîçðîñøåé êîíêóðåíòîñïîñîáíî-
ñòè, íå óñòóïàëè èõ ïèîíåðíûì âèäàì ìåçîôèòíûõ ÖÑ. Òåì ñàìûì ïîñëåäóþùèå ñòàäèè
ïðåæíèõ ñóêöåññèé áûëè áëîêèðîâàíû. Èõ âîññòàíîâëåíèå íà ó÷àñòêàõ ñ ýêçîãåííî íàðó-
øåííîé ðàñòèòåëüíîñòüþ ñòàëî íåâîçìîæíûì, ÷òî ïðèâåëî ê ïîñòåïåííîìó íåîáðàòèìî-
ìó ñîêðàùåíèþ çàíèìàåìûõ èìè ïëîùàäåé.

2694. Ñèíýêîëîãèÿ

* Ïðåèìóùåñòâåííî ïî Â.À. Êðàñèëîâó (1989) è Â.Â. Æåðèõèíó (2003).



Ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå äàííûå ïîäòâåðæäàþò ïîäîáíûé õîä ñîáûòèé. Ïåðâûå íåñî-
ìíåííûå îñòàòêè ïîêðûòîñåìåííûõ (îäíîîáðàçíûå ìåëêèå ïðîñòûå ëèñòüÿ ñ íåïðàâèëü-
íûì æèëêîâàíèåì è ñòîëü æå îäíîîáðàçíàÿ ïûëüöà) îòíîñÿòñÿ ê ðàííåìó ìåëó (130–112
ìëí. ëåò íàçàä). Â àïòñêîì âåêå (112–106 ìëí. ëåò íàçàä) ïîêðûòîñåìåííûå ñòàíîâÿòñÿ áî-
ëåå ìíîãî÷èñëåííûìè è ðàçíîîáðàçíûìè. Â àëüáå (106–100 ìëí. ëåò íàçàä) ðàçíîîáðàçèå
ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ ëèñòüåâ è ïûëüöû áûñòðî ðàñò¸ò. Â ÷àñòíîñòè, ïîÿâëÿþòñÿ ëèñ-
òüÿ ñî ñëîæíûì æèëêîâàíèåì, íåñîìíåííî ïðèíàäëåæàùèå êðóïíûì äåðåâüÿì. Â ñâÿçè ñ
ýòèì õî÷åòñÿ íàïîìíèòü, ÷òî âñå ðàííèå ñòàäèè ýêîãåíåòè÷åñêèõ ñóêöåññèé â èçó÷åííûõ
ñîâðåìåííûõ ñóêöåññèîííûõ ñèñòåìàõ íèêîãäà íå ñîäåðæàò äåðåâüåâ, êîòîðûå ïîÿâëÿþò-
ñÿ ëèøü íà áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèÿõ. Â òå÷åíèå ðàííåãî ìåëà ñîäåðæàíèå ïûëüöû (îòðàæà-
þùåå óñðåäí¸ííûé ñîñòàâ ðàñòèòåëüíîñòè äîâîëüíî îáøèðíûõ òåððèòîðèé) ïîêðûòîñå-
ìåííûõ ðàñò¸ò, íî îñòà¸òñÿ íåâûñîêèì. Íàïðîòèâ, â ëèñòîâûõ çàõîðîíåíèÿõ (îòðàæàþ-
ùèõ ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî ñîñòàâ ïðèâîäíûõ ñîîáùåñòâ) ïîêðûòîñåìåííûå òî ðåäêè èëè
îòñóòñòâóþò, òî äîìèíèðóþò èëè ñóáäîìèíèðóþò. Â êîíöå ñðåäíåãî – íà÷àëå ïîçäíåãî
àëüáà îñòàòêè ïîêðûòîñåìåííûõ íàõîäÿò óæå âî âñåõ ðåãèîíàõ, âêëþ÷àÿ Àâñòðàëèþ è
àðêòè÷åñêèå îáëàñòè. Â ñåíîìàíå (íà÷àëî ïîçäíåãî ìåëà, 100–94 ìëí. ëåò íàçàä) ïîêðûòî-
ñåìåííûå ïî÷òè ïîñòîÿííî ïðèñóòñòâóþò â çàõîðîíåíèÿõ, à èõ ðàçíîîáðàçèå åù¸ áîëüøå
óâåëè÷èâàåòñÿ. È ïîçäíåå èõ ðàçíîîáðàçèå è äîìèíèðîâàíèå ïðîäîëæàåò ïðîãðåññèâíî
ðàñòè. Â ñâÿçè ñ ýòèì, â ïàëåîíòîëîãèè ðàñòåíèé ãðàíèöó ìåçîôèòà è êàéíîôèòà (àíàëî-
ãè÷íóþ ãðàíèöå ìåçîçîÿ è êàéíîçîÿ â ïàëåîíòîëîãèè æèâîòíûõ) ïðîâîäÿò ïî ãðàíèöå
ìåæäó àëüáîì è ñåíîìàíîì (100 ìëí. ëåò íàçàä, ò. å. íà 35 ìëí. ëåò ðàíüøå) — âðåìåíè
íàèáîëåå ðåçêîãî êà÷åñòâåííîãî ñêà÷êà â òàêñîíîìè÷åñêîì ñîñòàâå ôëîðû è õàðàêòåðå íà-
çåìíîé ðàñòèòåëüíîñòè.

Òàêèì îáðàçîì, êîíêóðåíòíî âûòåñíèâ ïèîíåðíûå ñòàäèè õàðàêòåðíûõ äëÿ ìåçîôè-
òà ÖÑ, ïîêðûòîñåìåííûå òåì ñàìûì âûòåñíèëè ñàìè ýòè ÖÑ. Âçàìåí îíè ñîçäàëè ñâîè
ñóêöåññèîííûå ðÿäû, ñíà÷àëà â äîëèíàõ ðåê è ñâÿçàííûõ ñ íèìè ìåñòîîáèòàíèÿõ (êîòî-
ðûå â îñíîâíîì è îòðàæàþòñÿ â ïàëåîíòîëîãè÷åñêîé ëåòîïèñè). Â ñîñòàâ íîâûõ ÖÑ âõî-
äèëè ïîêðûòîñåìåííûå, íîâûå ãðóïïû õâîéíûõ è ïîòîìêè ÷àñòè ôëîðû ìåçîôèòà. Êàêîå-
òî âðåìÿ íà îäíîé òåððèòîðèè ñîñóùåñòâîâàëè äâå ÖÑ, ñõîäíûå ïî òðåáîâàíèÿì ê àáèî-
òå. Äàííûå Â.À. Ñàìûëèíîé (1974) ñâèäåòåëüñòâóþò î ñóùåñòâîâàíèè ìîçàèêè ìåçîôèò-
íûõ è êàéíîôèòíûõ, à íå ñìåøàííûõ ìåçî-êàéîíîôèòíûõ ñîîáùåñòâ. Ñðàâíèòåëüíî äëè-
òåëüíîå èõ ñîñóùåñòâîâàíèå áûëî âîçìîæíûì, âåðîÿòíî, èç-çà òîãî, ÷òî â ñóõèõ ìåñòî-
îáèòàíèÿõ ñóêöåññèîííûå ðÿäû åù¸ äîëãî ïðèíàäëåæàëè ìåçîôèòíûì ÖÑ. Òàêàÿ íåóñ-
òîé÷èâàÿ ñèòóàöèÿ íå ìîãëà ïðîäîëæàòüñÿ áåñêîíå÷íî: è ñàìûå ñóõèå íàðóøåííûå ìåñòî-
îáèòàíèÿ èç-çà èçìåíåíèé ãèäðîëîãèè è ðåëüåôà ìîãëè ñòàòü óâëàæí¸ííûìè. Äà è ñàìè
ïîêðûòîñåìåííûå co âðåìåíåì äîëæíû áûëè ñîçäàòü ìåíåå òðåáîâàòåëüíûå ê âëàãå âèäû,
íåóñòóïàâøèå çàõâà÷åííûõ ïëîùàäåé ïèîíåðíûì âèäàì ìåçîôèòíûõ ÖÑ è â ñóõèõ íàðó-
øåííûõ îáèòàíèÿõ. Â ðåçóëüòàòå, ïî ìåðå ðàññåëåíèÿ ïîêðûòîñåìåííûõ è îñâîåíèÿ èìè
âñ¸ áîëåå ðàçíîîáðàçíûõ ìåñòîîáèòàíèé, ìåçîôèòíûå ÖÑ áûëè âûòåñíåíû ïîâñåìåñòíî.
Ïðîöåññ, ñóäÿ ïî ïàëåîíòîëîãè÷åñêèì äàííûì, çàíÿë ïî ìåíüøåé ìåðå çíà÷èòåëüíóþ ÷à-
ñòü ïîçäíåãî ìåëà.

Ñìåíà ðàñòèòåëüíîñòè íåèçáåæíî ïîâëåêëà çà ñîáîé êðèçèñ âñåé ÖÑ. Âûìåðëè ìíî-
ãèå ãðóïïû æèâîòíûõ, ïðÿìî èëè êîñâåííî ñâÿçàííûå ñî ñòàðûìè ÖÑ. Ïîêðûòîñåìåííûå
ñîçäàëè îñíîâó íîâûõ ñîîáùåñòâ, ïåðâîíà÷àëüíî íåíàñûùåííûõ è ïîòîìó íåñòàáèëüíûõ.
Îñíîâíûå ïðåîáðàçîâàíèÿ ýêîñèñòåì ïðîèñõîäèëè â êîíöå ðàííåãî – íà÷àëå ïîçäíåãî ìå-
ëà. Èõ ñîïðîâîæäàëî áûñòðîå âûìèðàíèå ìíîãèõ ãðóïï (ýòîò ïðîöåññ íàèáîëåå äåòàëüíî
ïðîñëåæåí íà íàñåêîìûõ). Ïåðâîíà÷àëüíî âûìèðàíèå íå êîìïåíñèðîâàëî ôîðìèðîâàíèå
íîâûõ òàêñîíîâ, îäíàêî â òå÷åíèå ïîçäíåãî ìåëà ñîçäàâøèéñÿ «âàêóóì» çàïîëíÿëè âíîâü
âîçíèêàþùèå òàêñîíû â íà÷àëå áûñòðî, çàòåì, ïî ìåðå ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ, âñ¸ ìåäëåííåå,
ïîêà íå âîññòàíîâèëñÿ «íîðìàëüíûé» êîãåðåíòíûé õîä ýâîëþöèè. Ñëîæèâøèåñÿ â ðåçóëü-
òàòå íîâûå ÖÑ ñîõðàíèëè ñâîè îñíîâíûå ÷åðòû äî ñèõ ïîð, õîòÿ ìåäëåííûå èçìåíåíèÿ,
ñâÿçàííûå ñ áîëåå ñîâåðøåííîé «ïîäãîíêîé» äðóã ê äðóãó èõ ÷ëåíîâ è îïèñàííûìè âûøå
èçìåíåíèÿìè ÖÑ, ïðîèñõîäèëè è ïîçæå.

270 Æèçíü íà äíå



Ïîñëåäñòâèÿ óñòàíîâëåíèÿ ãîñïîäñòâà íà ñóøå ïîêðûòîñåìåííûõ íå îãðàíè÷èëèñü
ïðÿìûì âûòåñíåíèåì çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè ïðåæíèõ ðàñòåíèé è ñîïðÿæ¸ííûì âûìèðàíè-
åì ñâÿçàííûõ ñ íèìè æèâîòíûõ. Îáëàäàÿ îòëè÷íûì îò äîìèíèðîâàâøèõ ðàíåå ãðóïï ìå-
òàáîëèçìîì, ïîêðûòîñåìåííûå äîëæíû áûëè èçìåíèòü õèìè÷åñêèé ñîñòàâ ñðåäû ñâîåãî
îáèòàíèÿ è ñäåëàòü å¸ íåïðèãîäíîé äëÿ æèçíè ìíîãèõ îðãàíèçìîâ, ñ êîòîðûìè îíè ïðÿìî
íå âçàèìîäåéñòâîâàëè. Ðîñò ïîñòóïëåíèÿ áûñòðî ðàçëàãàþùèõñÿ ìÿãêèõ òêàíåé ïîêðûòî-
ñåìåííûõ ïîâëèÿë òàêæå íà âîäíûå ýêîñèñòåìû, âûçâàâ ýâòðîôèêàöèþ âîäî¸ìîâ. Ýòî
ïðèâåëî ê ñóùåñòâåííîé ïåðåñòðîéêå ïðåñíîâîäíûõ ýêîñèñòåì è ñâÿçàííîìó ñ íåé ìàññî-
âîìó âûìèðàíèþ îç¸ðíîé ôàóíû.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ øèðîêî èñïîëüçóþò êëàññèôèêàöèþ ïðåñíîâîäíûõ ýêîñèñòåì,
ñîçäàííóþ A. Thienemann (1925) è E. Naumann (1921) ïðèìåíèòåëüíî ïðåèìóùåñòâåííî ê
óñëîâèÿì óìåðåííîãî êëèìàòà. Ñîãëàñíî ýòîé êëàññèôèêàöèè ñðåäè ñîâðåìåííûõ îç¸ð-
íûõ ýêîñèñòåì âûäåëÿþò äèñòðîôíûå, îëèãîòðîôíûå, ýâòðîôíûå è ìåçîòðîôíûå îç¸ðà
(Ëåïí¸âà, 1950; Êîíñòàíòèíîâ, 1972). ×àñòî äàííóþ êëàññèôèêàöèþ èñïîëüçóþò è äëÿ õà-
ðàêòåðèñòèêè ñòîÿ÷èõ âîäî¸ìîâ, ñîçäàííûõ ÷åëîâåêîì (ïðóäîâ, âîäîõðàíèëèù).

Äèñòðîôíûå îç¸ðà. Ìåëêîâîäíûå (ãëóáèíîé â íåñêîëüêî ìåòðîâ), ÷àñòî õîðîøî
ïðîãðåâàåìûå îç¸ðà, áåðåãà êîòîðûõ îáðàçîâàíû ñôàãíîâûìè ñïëàâèíàìè, à äíî — òîð-
ôîì. Ïðîäóêòèâíîñòü òàêèõ îç¸ð íåâåëèêà, âîäà èõ íàñûùåíà êèñëîðîäîì äî ìàêñèìàëü-
íûõ ãëóáèí. Â âîäå âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ ãóìèíîâûõ êèñëîò, èç-çà ÷åãî îíà èìååò õàðàê-
òåðíóþ êîðè÷íåâóþ îêðàñêó è êèñëûé ðÍ (îïóñêàåòñÿ äî 4–3). Íàñåëåíèå äèñòðîôíûõ
îç¸ð ìàëîðàçíîîáðàçíîå è äîâîëüíî ñïåöèôè÷åñêîå. Èç-çà íèçêîãî ðÍ â íèõ îòñóòñòâóþò
ìîëëþñêè, ÷üè ðàêîâèíû  ðàñòâîðÿþòñÿ â êèñëîòå. Äèñòðîôíûå îç¸ðà õàðàêòåðíû äëÿ þãà
òóíäðû, áîðåàëüíûõ (òàéãè) è íåìîðàëüíûõ (øèðîêîëèñòâåííûõ ëèñòîïàäíûõ) ëåñîâ, ñå-
âåðíîé ñòåïè, èíîãäà âñòðå÷àþòñÿ â ãîðàõ, ò. å. âåçäå, ãäå èìåþòñÿ òîðôÿíûå áîëîòà, ðàí-
íåé ñòàäèåé ðàçâèòèÿ êîòîðûõ îíè ÿâëÿþòñÿ. 

Îëèãîòðîôíûå îç¸ðà. Ãëóáîêîâîäíûå (ãëóáèíîé äî íåñêîëüêèõ ñîò ìåòðîâ) ñðàâíè-
òåëüíî õîëîäíûå îç¸ðà ñåâåðà Åâðàçèè è Ñåâåðíîé Àìåðèêè è âûñîêîãîðíûå, çàíèìàþ-
ùèå òåêòîíè÷åñêèå èëè ýðîçèîííûå êîòëîâèíû, à òàêæå îáðàçóþùèåñÿ â ðåçóëüòàòå çàïðó-
æèâàíèÿ ãîðíûõ óùåëèé. Èõ ñêàëèñòûå áåðåãà ñëîæåíû ïðåèìóùåñòâåííî êðèñòàëëè÷åñ-
êèìè ïîðîäàìè. Ïðîäóêòèâíîñòü ýòèõ îç¸ð ñðàâíèòåëüíî íåâåëèêà, öâåòåíèå âîäû äëÿ íèõ
íåõàðàêòåðíî. Îñíîâíîé ïåðâè÷íûé ïðîäóöåíò — ôèòîïëàíêòîí, ðîëü ìàêðîôèòîâ íåâå-
ëèêà. Êðóïíûå îëèãîòðîôíûå îç¸ðà (Îíåæñêîå, Ëàäîæñêîå, Ñåâàí, Èñûê-Êóëü, Òåëåöêîå è
äð.) èç-çà ñâîèõ áîëüøèõ ðàçìåðîâ îáëàäàþò äîñòàòî÷íî áîëüøîé ðûáîïðîäóêöèåé. Ðûá-
íûé ïðîìûñåë íà íèõ èìååò ýêîíîìè÷åñêîå çíà÷åíèå. Âîäà äàííûõ îç¸ð äî ñàìîãî äíà íà-
ñûùåíà êèñëîðîäîì è èìååò ðÍ, áëèçêèé ê íåéòðàëüíîìó. Îëèãîòðîôíûå îç¸ðà èìåþò
ñðàâíèòåëüíî ðàçíîîáðàçíîå íàñåëåíèå, à êðóïíûå — îáëàäàþò è ýíäåìè÷íûìè òàêñîíà-
ìè, îáû÷íî ïîäâèäîâîãî ðàíãà.

Ýâòðîôíûå îç¸ðà. Ìåëêîâîäíûå (ãëóáèíîé â íåñêîëüêî ìåòðîâ, êðóïíûå — ïåðâûå
äåñÿòêè ìåòðîâ) õîðîøî ïðîãðåâàåìûå îç¸ðà, ðàñïîëîæåííûå â ðàâíèííûõ èëè ñëàáîõîë-
ìèñòûõ ðàéîíàõ, ñëîæåííûõ îñàäî÷íûìè ïîðîäàìè. Äëÿ ýâòðîôíûõ îç¸ð õàðàêòåðíà âû-
ñîêàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ, ÷àñòî ñîïðîâîæäàþùàÿñÿ öâåòåíèåì. Ñóùåñòâåííóþ äîëþ
ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè ñîçäàþò ìàêðîôèòû, îáðàçóþùèå ãóñòûå ïðèáðåæíûå çàðîñëè. Íå-
ðåäêè çàìîðû. Èõ äíî ïîêðûòî òîëñòûì ñëîåì èëà, îáû÷íî ñ çàïàõîì ñåðîâîäîðîäà. Âîäà
ñ ðÍ, áëèçêîé ê íåéòðàëüíîé. Ê ýâòðîôíûì îç¸ðàì îòíîñÿòñÿ ïîéìåííûå îç¸ðà è ñòàðèöû
ðåê, à òàêæå òàêèå ñðàâíèòåëüíî êðóïíûå îç¸ðà êàê Èëüìåíü, ×óäñêîå, Ïåðåÿñëàâñêîå, Íå-

2714. Ñèíýêîëîãèÿ

Òàáëèöà 4.5. Òèïîëîãèÿ âîäî¸ìîâ ïî ñîäåðæàíèþ îáùåãî ôîñôîðà, õëîðîôèëëà «à» è ñðåäíåé
áèîìàññå ôèòîïëàíêòîíà. Ïî Â.Ä. Ô¸äîðîâó, Â.È. Êàïêîâó (2006).
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ðî. Ýâòðîôíûå âîäî¸ìû ñ î÷åíü âûñîêîé ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèåé (îáû÷íî ñâÿçàííîé ñ àí-
òðîïîãåííûì âîçäåéñòâèåì) âûäåëÿþò â îñîáûé òèï ãèïåðòðîôíûõ îç¸ð.

Ìåçîòðîôíûå îç¸ðà. Êàê ÿâñòâóåò èç íàçâàíèÿ, îíè çàíèìàþò âî âñåõ îòíîøåíèÿõ
ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå.

Ðàçíûå ÷àñòè ìíîãèõ êðóïíûõ îç¸ð, îñîáåííî ñ èçðåçàííîé áåðåãîâîé ëèíèåé, ìîãóò
îòíîñèòüñÿ ê íåîäèíàêîâûì òèïàì. Òàê, ìåëêîâîäíûå ïîëóçàìêíóòûå çàëèâû îëèãîòðîô-
íûõ îç¸ð ìîãóò èìåòü âñå ñâîéñòâà ìåçîòðîôíûõ è äàæå ýâòðîôíûõ.

Â öåëîì ýòà êëàññèôèêàöèÿ âåðíî îòðàæàåò îñíîâíûå òèïû íûíå ñóùåñòâóþùèõ
îç¸ð. Ïðè òîì ðàçëè÷èÿ â ïðîäóêòèâíîñòè îç¸ð ñâÿçûâàþò â ïåðâóþ î÷åðåäü ñ ðàçëè÷èåì
ñîäåðæàíèÿ â èõ âîäå áèîãåíîâ (òàáë. 4.5). Îäíàêî èçó÷åíèå ïàëåîíòîëîãè÷åñêèõ äàííûõ
(Æåðèõèí, 2003) çàñòàâëÿåò èíà÷å âçãëÿíóòü íà ïðè÷èíû, îáóñëàâëèâàþùèå ñïåöèôè÷åñ-
êèå îñîáåííîñòè îç¸ð ïîäîáíûõ òèïîâ. Â ìåçîôèòå ñóùåñòâîâàëè îç¸ðà, êîòîðûå îáëàäà-
ëè íåâîçìîæíûìè â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñî÷åòàíèåì ñâîéñòâ: ãèïîòðîôíûå è ïñåâäîîëèãîò-
ðîôíûå.

Ãèïîòðîôíûå îç¸ðà. Ìåëêîâîäíûå (ãëóáèíîé äî íåñêîëüêèõ ìåòðîâ) õîðîøî ïðî-
ãðåâàåìûå ïîéìåííûå îç¸ðà (ñòàðèöû) ñ íåéòðàëüíîé ðåàêöèåé ñðåäû è áîëüøèì êîëè÷å-
ñòâîì àëëîõòîííîãî äåòðèòà, ïðåäñòàâëÿþùåãî ñîáîé îñòàòêè ðàñòèòåëüíîñòè îêðóæàþ-
ùèõ ëåñîâ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ â òàêèõ óñëîâèÿõ ôîðìèðóþòñÿ ýâòðîôíûå îç¸ðà ñ æèäêè-
ìè èëàìè ñ ñåðîâîäîðîäîì. Áåíòîñ â íèõ ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóåò è ïîÿâëÿåòñÿ ëèøü ñ
óâåëè÷åíèåì ïðîòî÷íîñòè, óëó÷øàþùåé âîäîîáìåí è ñíàáæåíèå êèñëîðîäîì ïðèäîííûõ
ñëî¸â âîäû. Â ìåçîôèòå æå â ýòèõ óñëîâèÿõ ñóùåñòâîâàëè âûñîêîïðîäóêòèâíûå (ò. å. ýâò-
ðîôíûå) îç¸ðà ñ îáèëüíûì îêñèôèëüíûì áåíòîñîì, â êîòîðîì äîìèíèðîâàëè äåòðèòîôà-
ãè: ïåëîôèëüíûå ëè÷èíêè âåñíÿíîê (íûíå âûìåðøàÿ æèçíåííàÿ ôîðìà) è ïîä¸íîê. Ïàðà-
äîêñàëüíûì îáðàçîì óâåëè÷åíèå ïðîòî÷íîñòè óãíåòàëî îêñèôèëüíûé áåíòîñ, ÷òî îäíî-
çíà÷íî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óõóäøåíèè ñíàáæåíèÿ ïðèäîííûõ ñëî¸â êèñëîðîäîì. Â ñîâðå-
ìåííûõ âîäî¸ìàõ, íàïðîòèâ, óâåëè÷åíèå ïðîòî÷íîñòè ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ñîäåðæà-
íèÿ êèñëîðîäà â ïðèäîííûõ ñëîÿõ. Ñëåäîâàòåëüíî, íàëè÷èå îáèëüíûõ ðàñòèòåëüíûõ îñ-
òàòêîâ ñàìî ïî ñåáå íå ïðèâîäèò ê èñ÷åçíîâåíèþ êèñëîðîäà. Ïî-âèäèìîìó, äåëî â òîì, ÷òî
â ñîâðåìåííûõ ñòàðèöàõ êèñëîðîä ðàñõîäóåòñÿ íà îêèñëåíèå ýòèõ îñòàòêîâ áàêòåðèÿìè. Â
ìåçîôèòå æå ðàñòèòåëüíûå îñòàòêè îáðàçîâûâàëè ãîëîñåìåííûå, òêàíè êîòîðûõ îáëàäàþò
ñèëüíîé àíòèáàêòåðèàëüíîé àêòèâíîñòüþ: ëèñòüÿ ñîâðåìåííîãî Ginkgo biloba íå íà÷èíà-
þò ðàçëàãàòüñÿ â âîäå äàæå ñïóñòÿ ãîä. Ïîýòîìó ðàçëîæåíèå ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ ïðî-
âîäèëè íå áàêòåðèè, à äåòðèòîôàãè. Ïðè óñèëåíèè ïðîòî÷íîñòè êèñëîðîäíûé ðåæèì óõóä-
øàëñÿ èç-çà ñíèæåíèÿ êîíöåíòðàöèè àíòèáèîòèêîâ è ñîîòâåòñòâåííîãî ðîñòà áàêòåðèàëü-
íîé àêòèâíîñòè. Áàêòåðèàëüíàÿ àêòèâíîñòü ïîäàâëÿåòñÿ è â äèñòðîôíûõ âîäîåìàõ, íî òàì
ýòî ïðîèñõîäèò èç-çà íèçêîãî çíà÷åíèÿ ðÍ. Ðåãóëÿðíîå íàëè÷èå òîíêîñòåííûõ ðàêîâèí
ìîëëþñêîâ îäíîçíà÷íî ñâèäåòåëüñòâóåò î áëèçêîì ê íåéòðàëüíîìó èëè äàæå ñëåãêà ùå-
ëî÷íîìó ðÍ ãèïîòðîôíûõ îç¸ð. Â ñëó÷àå ãèïîòðîôíûõ îç¸ð ìû èìååì äåëî ñ «ãîðèçîí-
òàëüíûì» âçàèìîäåéñòâèåì ìåæäó ñîîáùåñòâàìè. Åñëè èíòåðïðåòèðîâàòü îç¸ðà êàê ïåð-
âóþ ñòàäèþ ãèäðîñåðèè íàçåìíîé ÖÑ, òî âçàèìîäåéñòâóþùèå ñîîáùåñòâà ïðèíàäëåæàò ê
îäíîé ÖÑ. Åñëè æå èíòåðïðåòèðîâàòü îç¸ðà êàê äèñêðåòíûå ó÷àñòêè ïðåñíîâîäíûõ ÖÑ, òî
ïåðåíîñ îñóùåñòâëÿåòñÿ ìåæäó ðàçíûìè ÖÑ.

Ïñåâäîîëèãîòðîôíûå îç¸ðà. Êðóïíûå (äëèíîé äî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ êèëîìåò-
ðîâ) òåêòîíè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ãëóáîêîâîäíûå (íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ìåòðîâ) îç¸ðà ñ
íåéòðàëüíûì èëè ñëåãêà ù¸ëî÷íûì ðÍ è î÷åíü âûñîêîé ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèåé. Â ìåçî-
ôèòå îòñóòñòâîâàëè ñîñóäèñòûå âîäíûå ìàêðîôèòû, ïîýòîìó âñÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ
ïðîèçâîäèëàñü âîäîðîñëÿìè, ïðåèìóùåñòâåííî ïëàíêòîííûìè, îò÷àñòè — áåíòîñíûìè.
Ñëåäóþùèé òðîôè÷åñêèé óðîâåíü áûë ïðåäñòàâëåí îáèëüíûì çîîïëàíêòîíîì, à â áåíòî-
ñå — ïîòðåáèòåëÿìè äîííûõ âîäîðîñëåé: ëè÷èíêàìè ïîä¸íîê è ðó÷åéíèêîâ, è ôèëüòðàòî-
ðàìè: êðóïíûìè Conchostraca (áëèçêèé ê ùèòíÿì ïîäîòðÿä ðàêîîáðàçíûõ, íåìíîãî÷èñ-
ëåííûå ïðåäñòàâèòåëè êîòîðîãî íûíå îáèòàþò ïðåèìóùåñòâåííî â ãîðíûõ è ýôåìåðíûõ
âîäî¸ìàõ), ìåëêèìè Bivalvia, êëîïàìè-ãðåáëÿêàìè Corixidae. Çîîïëàíêòîíîì ïèòàëèñü ëè-
÷èíêè Chaîboridae (ê ýòîì ñåìåéñòâó ïðèíàäëåæèò êîðåòðà), âåñüìà ìíîãî÷èñëåííûå: êî-

272 Æèçíü íà äíå



ëè÷åñòâî èõ îñòàòêîâ (ãîëîâíûõ êàïñóë) äîñòèãàåò ñîòåí íà 1 äì2. Õèùíèêè áûëè ïðåä-
ñòàâëåíû ðûáàìè, êðóïíûìè íåêòîííûìè ëè÷èíêàìè ñòðåêîç (íûíå âûìåðøàÿ æèçíåííàÿ
ôîðìà), êëîïàìè-ãëàäûøàìè, âîäÿíûìè æóêàìè, ëè÷èíêè êîòîðûõ íå îáëàäàëè âíåêè-
øå÷íûì ïèùåâàðåíèåì (íûíå âûìåðøàÿ æèçíåííàÿ ôîðìà). Çàìîðîâ â ýïèëèìíèîíå, íå-
ñìîòðÿ íà âûñîêóþ ïðîäóêöèþ, íå áûëî, õîòÿ îòìå÷åíû áåñêèñëîðîäíûå óñëîâèÿ â ãèïî-
ëèìíèîíå, ðàñïîëîæåííîì ãîðàçäî ãëóáæå çîíû âåòðîâîãî ïåðåìåøèâàíèÿ (îç¸ðà ðàñïî-
ëàãàëèñü â ò¸ïëîì êëèìàòå, è ïîâåðõíîñòíûé ñëîé âîäû, âåðîÿòíî, íå îñòûâàë äîñòàòî÷-
íî äëÿ ðàçâèòèÿ ñåçîííîé âåðòèêàëüíîé öèðêóëÿöèè).

Ïîñëå ýêñïàíñèè ïîêðûòîñåìåííûõ èñ÷åçëè óñëîâèÿ, îáåñïå÷èâàþùèå ñóùåñòâîâà-
íèå ãèïî- è ïñåâäîîëèãîòðîôíûõ îç¸ð è èõ áèîòû. Êàê ñàìè ïîêðûòîñåìåííûå, òàê è ïðî-
äóêòû èõ ðàñïàäà áèîõèìè÷åñêè îòëè÷àþòñÿ îò ãîëîñåìåííûõ è ïðîäóêòîâ èõ ðàñïàäà,
ïðè÷¸ì ðàñïàä ýòîò ïðîèñõîäèò ãîðàçäî áûñòðåå è ñ ó÷àñòèåì áàêòåðèé, ïîñêîëüêó òêàíè
ïîêðûòîñåìåííûõ íå îáëàäàþò áàêòåðèöèäíîé àêòèâíîñòüþ. Ðåçóëüòàòîì ñìåíû ïîêðû-
òîñåìåííûìè ãîëîñåìåííûõ â ïîçäíåì ìåëó – ðàííåì ïàëåîãåíå áûëî ñèëüíîå ýêçîãåííîå
ýâòðîôèðîâàíèå âîäî¸ìîâ, ðåçêîå ïàäåíèå â íèõ êîíöåíòðàöèè êèñëîðîäà, îñîáåííî â
ïðèäîííûõ ñëîÿõ, ïîÿâëåíèå íåðåäêèõ çàìîðîâ. Îêñèôèëüíàÿ ôàóíà ìåçîôèòà áîëüøåé
÷àñòüþ âûìåðëà, ÷àñòüþ îòñòóïèëà â ðåêè. Îç¸ðíûå îòëîæåíèÿ âåðõíåãî ìåëà ñîäåðæàò
ìíîãî îðãàíèêè ïðè ïðàêòè÷åñêè ïîëíîì îòñóòñòâèè îñòàòêîâ ïðåñíîâîäíûõ æèâîòíûõ.

Ëèøü âî âòîðîé ïîëîâèíå ïàëåîãåíà ïðîèçîøëî ôîðìèðîâàíèå ñîîáùåñòâ ïîãðó-
æåííûõ ìàêðîôèòîâ, ïî-âèäèìîìó ñòàáèëèçèðîâàâøèõ êèñëîðîäíûå óñëîâèÿ â îç¸ðàõ. Â
ýòî âðåìÿ â îç¸ðà âîçâðàùàþòñÿ èç ðåê îêñèôèëüíûå ôîðìû. Ïàðàëëåëüíî âîçíèêàþò íî-
âûå ïðåñíîâîäíûå ãðóïïû, ñðåäè êîòîðûõ çíà÷èòåëüíî áóëüøóþ ðîëü èãðàþò íàñåêîìûå,
ïîëó÷àþùèå êèñëîðîä èç âîçäóõà, à íå èç âîäû: æóêè-âîäîëþáû è ïëàâóíöû, êîìàðû, êëî-
ïû, ðàçíîêðûëûå ñòðåêîçû. Â êàéíîçîéñêèõ îç¸ðàõ îñíîâíóþ ïðîäóêöèþ ñîçäàþò ìàêðî-
ôèòû-ïîêðûòîñåìåííûå, à íå ôèòîïëàíêòîí, êàê â ìîðÿõ è â ìåçîôèòíûõ îç¸ðàõ.

Èíòåðåñíî, ÷òî â ìîðå ñîîáùåñòâà ìàêðîôèòîâ-ïîêðûòîñåìåííûõ ñôîðìèðîâàëèñü
óæå â ìåëó (Phillips, Menez, 1988).

Ãèïîòåçà Â.Â. Æåðèõèíà ïîçâîëÿåò ïîíÿòü, ïî÷åìó îãðàíè÷åííîå ÷èñëî ðàííèõ òàê-
ñîíîâ öâåòêîâûõ ñìîãëî âûòåñíèòü ïî ñóùåñòâó âñþ ôëîðó ìåçîôèòà — ñèòóàöèÿ, íà ïåð-
âûé âçãëÿä êàæóùàÿñÿ íåâîçìîæíîé.

Äîïîëíèòåëüíûå çàìå÷àíèÿ

Î ñóêöåññèÿõ
Ñóùåñòâîâàíèå òåðìèíà îïðàâäàííî òîëüêî â òîì ñëó÷àå, êîãäà îí ñòàíîâèòñÿ ÿðëû-

êîì äëÿ êàêîãî-ëèáî ÿâëåíèÿ. Òåðìèí «ñóêöåññèÿ» â ïîñëåäíåå âðåìÿ íà÷àëè èñïîëüçîâàòü
ïðèìåíèòåëüíî ê ëþáûì èçìåíåíèÿì: îò èçìåíåíèÿ ðàçìåðíîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè äî
èçìåíåíèé, ïðîèñõîäÿùèõ â ãåîëîãè÷åñêîì âðåìåíè, íàïðèìåð, ïðè ïðåâðàùåíèè ðèôòî-
âûõ îç¸ð â îêåàíû (Ñòàðîáîãàòîâ, 2007). Ïðè òàêîì ðàñøèðåííîì ïîíèìàíèè òåðìèíà
«ñóêöåññèÿ» îí ñòàíîâèòñÿ ñèíîíèìîì ñëîâ «èçìåíåíèå» è «ñìåíà» äëÿ ïðèäàíèÿ òåêñòó
íàóêîîáðàçíîñòè, ò. å. ñàìî ñóùåñòâîâàíèå òåðìèíà òåðÿåò êàêîé-ëèáî ñìûñë. Ïîýòîìó íå-
îáõîäèìî êðàòêî ðàññìîòðåòü ðàçíîîáðàçíûå ÿâëåíèÿ, ê êîòîðûì ïðèìåíÿëè ýòîò òåðìèí,
è ïîïûòàòüñÿ ïîíÿòü, êàêèå èç íèõ äîñòàòî÷íî ñïåöèôè÷íû, ÷òîáû èìåëî ñìûñë èñïîëü-
çîâàòü äàííûé òåðìèí. Ò. å. â êàêîì ñëó÷àå òåðìèí «ñóêöåññèÿ» íå ìîæåò áûòü çàìåí¸í áî-
ëåå øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííûì ñëîâîì áåç óùåðáà äëÿ ñìûñëà. Â òîì ÷èñëå ïîïûòàòüñÿ
ðàçîáðàòüñÿ è â çíà÷åíèÿõ ðàçëè÷íûõ ïðèëàãàòåëüíûõ, èñïîëüçóåìûõ â ñî÷åòàíèè ñ ýòèì
òåðìèíîì.

Î÷åâèäíî, ÷òî ïðè îïèñàíèè èçìåíåíèé ðàçìåðíîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè èëè èçìå-
íåíèé, ïðîèñõîäÿùèõ â ãåîëîãè÷åñêîì âðåìåíè, âïîëíå ìîæíî îáîéòèñü ñëîâîì «èçìåíå-
íèå». Âðÿä ëè ñëåäóåò íàçûâàòü ñóêöåññèåé è öèêëè÷åñêèå ñåçîííûå ïðîöåññû. Íàïðèìåð,
ðàííåé âåñíîé â ëåñàõ äî ðàñïóñêàíèÿ ëèñòâû è â ñòåïÿõ ïîÿâëÿþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå
ðàñòåíèÿ-ýôåìåðîèäû, áûñòðî çàêàí÷èâàþùèå æèçíåííûé öèêë, ïîñëå ÷åãî èõ íàäçåìíûå
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÷àñòè îòìèðàþò è îñòàþòñÿ ëèøü ïîäçåìíûå ïîêîÿùèåñÿ ñòàäèè (êëóáíè, ëóêîâèöû è ò.
ï.). Ïðèìåðîì òàêèõ ýôåìåðîèäîâ ÿâëÿþòñÿ òþëüïàíû è íàðöèññû. Ãîâîðèòü î ñóêöåññèè
çäåñü íåëüçÿ, ïîñêîëüêó èç ãîäà â ãîä íàáëþäàþòñÿ îäíè è òå æå ñîáûòèÿ, è êàêèõ-ëèáî èç-
ìåíåíèé â äåéñòâèòåëüíîñòè íå ïðîèñõîäèò. Â áîòàíèêå äëÿ òàêèõ ÿâëåíèé åñòü õîðîøèé
òåðìèí — ñåçîííûé àñïåêò.

Îñîáûé ñëó÷àé ïðåäñòàâëÿþò ñìåíû ñîîáùåñòâ, îáðàçîâàííûõ âèäàìè ñ æèçíåí-
íûì öèêëîì ñóùåñòâåííî ìåíüøå ãîäà. Ïðè ýòîì ïðîèñõîäÿò çàêîíîìåðíûå, ïîâòîðÿþ-
ùèåñÿ èç ãîäà â ãîä ñìåíû àññîöèàöèé â ðåçóëüòàòå èõ æèçíåäåÿòåëüíîñòè. Òàêèå ñìåíû
ïðîèñõîäèò â ìèêðîáåíòîñå (Áóðêîâñêèé, 2006) è ôèòîïëàíêòîíå (Èëüÿø, Æèòèíà, Ô¸äî-
ðîâ, 2003). Â ìàñøòàáå äàííûõ àññîöèàöèé ïîäîáíûå ñìåíû ëîãè÷íî òàêæå ñ÷èòàòü ñóê-
öåññèÿìè. Íî åñëè ðàññìàòðèâàòü âñþ ÖÑ â öåëîì, ò. å. ñìåíèòü ìàñøòàá ðàññìîòðåíèÿ è
ó÷èòûâàòü íå òîëüêî ìèêðîáåíòîñ, à âåñü áåíòîñ, íå òîëüêî ôèòîïëàíêòîí, à âåñü ïëàíê-
òîí è íåêòîí, òî òàêèå ñìåíû ñëåäóåò èíòåðïðåòèðîâàòü êàê ñìåíû ñåçîííûõ àñïåêòîâ îä-
íîãî è òîãî æå íå ìåíÿþùåãîñÿ, à ëèøü «êîëåáëþùåãîñÿ» â ýâîëþöèîííî çàäàííûõ ïðå-
äåëàõ íàáîðà àññîöèàöèé. Ò. å. öåëåñîîáðàçíîñòü ïðèìåíåíèÿ òåðìèíà «ñóêöåññèÿ» â äàí-
íîì ñëó÷àå çàâèñèò îò ìàñøòàáà ðàññìîòðåíèÿ.

Íàèáîëåå ÷àñòî òåðìèí «ñóêöåññèÿ» èñïîëüçóþò äëÿ ñìåí, ïðîèñõîäÿùèõ â ñîîáùå-
ñòâàõ. ×òîáû ðàçîáðàòüñÿ â ìíîãîîáðàçèè âîçìîæíûõ ñìåí ïðåäëîæåíî ìíîãî êëàññèôè-
êàöèé íà ðàçíûõ ëîãè÷åñêèõ îñíîâàíèÿõ (ñì., íàïðèìåð, Ìèðêèí è äð., 2002): ïî ìàñøòà-
áó âðåìåíè (áûñòðûå, ñðåäíèå, ìåäëåííûå, î÷åíü ìåäëåííûå), ïî îáðàòèìîñòè (îáðàòè-
ìûå è íåîáðàòèìûå), ïî ñòåïåíè ïîñòîÿíñòâà ïðîöåññà (ïîñòîÿííûå è íåïîñòîÿííûå), ïî
ïðîèñõîæäåíèþ (ïåðâè÷íûå è âòîðè÷íûå), ïî òåíäåíöèÿì èçìåíåíèÿ ïðîäóêòèâíîñòè
(ïðîãðåññèâíûå è ðåãðåññèâíûå), ïî òåíäåíöèè èçìåíåíèÿ âèäîâîãî áîãàòñòâà (ïðîãðåñ-
ñèâíûå è ðåãðåññèâíûå), ïî àíòðîïîãåííîñòè (àíòðîïîãåííûå è ïðèðîäíûå), ïî õàðàêòå-
ðó ïðîèñõîäÿùèõ âî âðåìÿ ñóêöåññèè èçìåíåíèé (àâòîòðîôíûå è ãåòåðîòðîôíûå). Ïî
ìíåíèþ À.Ï. Øåííèêîâà (1964: 319), ïîäîáíûå êëàññèôèêàöèè — ýòî «êëàññèôèêàöèè
ñìåí ïî èõ ïðè÷èíàì». Â äåéñòâèòåëüíîñòè, êàê óêàçûâàåò Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1999: 345),
îäíè èç äàííûõ êëàññèôèêàöèé — ýòî êëàññèôèêàöèè «ïðè÷èí, íî íå ñìåí», ïîñêîëüêó
îäíî äåëî ïðè÷èíà, âûçâàâøàÿ ïðîöåññ, à ñîâñåì äðóãîå — ñàì ïðîöåññ. Ñâÿçü òóò äàëå-
êà îò îäíîçíà÷íîé ôóíêöèîíàëüíîé. Íåðåäêî òàêèå êëàññèôèêàöèè äåëàþò íà îñíîâå ïðî-
èçâîëüíî âûáðàííûõ ïîêàçàòåëåé, êîòîðûå ìîãóò ìåíÿòüñÿ âî âðåìÿ ñóêöåññèè.

Ðàññìîòðèì â êà÷åñòâå ïðèìåðà ïîäðàçäåëåíèå ñóêöåññèé íà ïåðâè÷íûå è âòîðè÷-
íûå, ââåä¸ííîå F. Clements (1916). Ïîä ïåðâè÷íûìè ïîíèìàþò ñóêöåññèè, íà÷èíàþùèåñÿ
ñ ìîìåíòà îáðàçîâàíèÿ áèîòîïà (íàïðèìåð, ïîñëå âûêàïûâàíèÿ ïðóäà), ïîä âòîðè÷íû-
ìè — ñóêöåññèè â ìåñòàõ, ãäå óæå áûëî ñîîáùåñòâî (íàïðèìåð, ïîñëå çàëèâàíèÿ ðàíåå
îñóø¸ííîãî ïðóäà èëè íà âûðóáêàõ). Ïåðâè÷íûå ñóêöåññèè — ýòî âñåãäà ñóêöåññèè ýêî-
ãåíåòè÷åñêèå. ×òî æå êàñàåòñÿ âòîðè÷íûõ ñóêöåññèé, òî òóò âîçìîæíû äâà âàðèàíòà:

— åñëè â ðåçóëüòàòå âîçäåéñòâèÿ áûëè ðàçðóøåíû è ñîîáùåñòâî, è åãî áèîòîï, òî
âòîðè÷íàÿ ñóêöåññèÿ — ýòî ýêîãåíåòè÷åñêàÿ ñóêöåññèÿ, íà÷èíàþùàÿñÿ ñ òîé òî÷êè, êîòî-
ðîé ñîîòâåòñòâóåò ñòåïåíü ðàçðóøåíèÿ áèîòîïà (ëåñ ìîæåò áûòü òîëüêî âûðóáëåí èëè íà
åãî ìåñòå âûêîïàí ïðóä), ò. å. îòëè÷àòüñÿ îò ïåðâè÷íîé òîëüêî òî÷êîé íà÷àëà, ïîëîæåíèå
êîòîðîé îïðåäåëÿåò ñòåïåíü âíåøíåãî âîçäåéñòâèÿ.

— åñëè âíåøíåå âîçäåéñòâèå ïðèâåëî ê ðàçðóøåíèþ òîëüêî ñîîáùåñòâà, îñòàâèâ íå-
òðîíóòûìè ñäåëàííûå èìè ïðåîáðàçîâàíèÿ áèîòîïà (ëåñ âûðóáëåí áåç íàðóøåíèÿ ïî÷âåí-
íîãî ïîêðîâà), òî â òàêîì ñëó÷àå âòîðè÷íàÿ ñóêöåññèÿ — ýòî äåìóòàöèîííàÿ ñóêöåññèÿ.

Î÷åâèäíî, ÷òî âòîðè÷íûå ñóêöåññèè â ïðåäñòàâëåííûõ äâóõ âàðèàíòàõ áóäóò ðàçíû-
ìè, è òåì áîëåå, ÷åì áîëåå ðàçâèòû äåìóòàöèîííûå ñóêöåññèîííûå ðÿäû â àðåàëå äàííîé
ÖÑ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, â ïåðâîì âàðèàíòå ïåðâè÷íûå è âòîðè÷íûå ñóêöåññèè — ñèíîíè-
ìû. Èíûìè ñëîâàìè, ïðîöåññû, îòíåñ¸ííûå ïî äàííîé êëàññèôèêàöèè ê ðàçëè÷íûì êàòå-
ãîðèÿì (ïåðâè÷íûå èëè âòîðè÷íûå ñóêöåññèè), â äåéñòâèòåëüíîñòè ìîãóò áûòü êàê ðàçíû-
ìè, òàê è èäåíòè÷íûìè, ÷òî ãîâîðèò î òîì, ÷òî äåëåíèå ñóêöåññèé íà ïåðâè÷íûå è âòîðè÷-
íûå íå âûÿâëÿåò èõ áèîëîãè÷åñêîé ñïåöèôèêè, ÿâëÿåòñÿ áèîëîãè÷åñêè íåèíôîðìàòèâíûì.
Ýòî, âïðî÷åì, è íåóäèâèòåëüíî, ïîñêîëüêó ëîãè÷åñêèì îñíîâàíèåì äëÿ äåëåíèÿ çäåñü ÿâ-
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ëÿåòñÿ íå ñâîéñòâà èçó÷àåìîãî ïðîöåññà, à èíòåíñèâíîñòü âíåøíåãî âîçäåéñòâèÿ, ïðè÷¸ì
òàêàÿ èíòåíñèâíîñòü îöåíèâàåòñÿ íå ïî ðåàêöèè èçó÷àåìîãî îáúåêòà íà âîçäåéñòâèå, à èç
àïðèîðíî çàäàííûõ ïðåäñòàâëåíèé î òîì, ÷òî òàêîå õîðîøî, à ÷òî òàêîå ïëîõî.

Äðóãîé ïðèìåð: ïîäðàçäåëåíèå ñóêöåññèé íà àâòîòðîôíûå è ãåòåðîòðîôíûå. Ïîäîá-
íîå ïîäðàçäåëåíèå èìååò â ñâî¸ì îñíîâàíèè èäåþ î òîì, ÷òî îòíîøåíèå ïåðâè÷íîé ïðî-
äóêöèè (Ð) ê äûõàíèþ (R) â õîäå ñóêöåññèè «ïðèáëèæàåòñÿ ê åäèíèöå (ðàâíîâåñèþ)»
(Îäóì, 1986: 167). Àâòîòðîôíûå ñóêöåññèè — ýòî ñóêöåññèè, íà÷èíàþùèåñÿ ñ ñîîáùåñòâ,
ó êîòîðûõ Ð/R>1, ãåòåðîòðîôíûå — Ð/R<1, ïðè òîì â ãåòåðîòðîôíîé ñóêöåññèè «ñòàöèî-
íàðíîãî ñîñòîÿíèÿ äîñòè÷ü íåâîçìîæíî» (Îäóì, 1986: 167).

Ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî Ð/R=1 — ýòî ñîñòîÿíèå ðàâíîâåñèÿ, ÿâëÿåòñÿ ýêñòðàïîëÿ-
öèåé ïðåäñòàâëåíèé ýêîëîãîâ, èçó÷àâøèõ íåêîòîðûå íàçåìíûå ýêîñèñòåìû, íà âñþ áèî-
ñôåðó. Êàæäîå ñîîáùåñòâî ïðè ýòîì îòîæäåñòâëÿþò ñ çàêðûòîé ñèñòåìîé, îñíîâíûì, åñ-
ëè íå åäèíñòâåííûì, èñòî÷íèêîì ýíåðãèè â êîòîðîì ÿâëÿåòñÿ ôîòîñèíòåç âõîäÿùèõ â ñî-
ñòàâ ñîîáùåñòâà ðàñòåíèé. Ìåæäó òåì ëþáîå ñîîáùåñòâî — îòêðûòîå, ÷òî îñîáåííî îò-
íîñèòñÿ ê âîäíûì ñîîáùåñòâàì, ãäå äîëÿ àëëîõòîííîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, ýíåðãèþ
êîòîðîãî èñïîëüçóåò ñîîáùåñòâî, äîñòèãàåò 100%. Ó âîäíûõ ñîîáùåñòâ çà ïðåäåëàìè ôè-
òàëè (çà èñêëþ÷åíèåì ñîîáùåñòâ õåìîáèîñà) âîîáùå íåò ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè. Íåðåäêî
è â ïðåäåëàõ ôèòàëè ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ î÷åíü íåçíà÷èòåëüíà, íàïðèìåð, âî ìíîãèõ ñî-
îáùåñòâàõ ðûõëûõ ãðóíòîâ. Òàêèå ñîîáùåñòâà íàõîäÿòñÿ â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ ìèëëè-
îíû ëåò. Ïîýòîìó ñîîòíîøåíèå ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè è äûõàíèÿ êàê ïîêàçàòåëü óñòîé÷è-
âîñòè ïðèìåíèòåëüíî ê íèì îêàçûâàåòñÿ ñîâåðøåííî íåèíôîðìàòèâíûì. Òåîðèÿ, ïðèìå-
íèìàÿ ëèøü ê îãðàíè÷åííîìó ÷èñëó îáúåêòîâ, íå ìîæåò ïðåòåíäîâàòü íà ðîëü îáùåé. ×òî-
áû íå ìåíÿòü òåîðèþ, òàêèå ñîîáùåñòâà ÷àñòî îáúÿâëÿþò íåïîëíîöåííûìè. Ñ ìîåé òî÷êè
çðåíèÿ, ñòðàííî ñ÷èòàòü ñîîáùåñòâà, íàñåëÿþùèå áîëüøå ïîëîâèíû ïîâåðõíîñòè Çåìëè,
íåïîëíîöåííûìè. Åñëè óæ ïðèäåðæèâàòüñÿ ïðåäñòàâëåíèé, îïèñàííûõ Îäóìîì, òî ïðè-
ä¸òñÿ îòíåñòè ê ïåðâè÷íûì ïðîäóöåíòàì ëþáîé íèçøèé òðîôè÷åñêèé óðîâåíü, ïîñòàâëÿ-
þùèé ýíåðãèþ â ñîîáùåñòâî, â òîì ÷èñëå è ïîòðåáèòåëåé äåòðèòà, õîòÿ ýòî è êàæåòñÿ íå-
ïðèâû÷íûì. Áîëåå òîãî, åñëè íà÷àòü êîïàòü ãëóáæå, òî ïðèíÿòàÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðàê-
òèêà íå âïîëíå ïîñëåäîâàòåëüíà. Ñåé÷àñ ê ïåðâè÷íûì ïðîäóöåíòàì îòíîñÿò «àâòîòðîô-
íûå îðãàíèçìû, â îñíîâíîì çåë¸íûå ðàñòåíèÿ, êîòîðûå ìîãóò ïðîèçâîäèòü ïèùó èç ïðî-
ñòûõ íåîðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ» (Îäóì, 1986: 29), ò. å. ïîëó÷àþùèå ýíåðãèþ äëÿ æèçíåäå-
ÿòåëüíîñòè è ñèíòåçà íîâîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà çà ñ÷¸ò ëþáûõ èñòî÷íèêîâ, êðîìå
îêèñëåíèÿ äðóãîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà. Ïðè òàêîì îïðåäåëåíèè âåñòèìåíòèôåðû
÷¸ðíûõ êóðèëüùèêîâ, èñïîëüçóþùèå ýíåðãèþ îêèñëåíèÿ âîññòàíîâëåííûõ ñîåäèíåíèé
ìåòàëëîâ, ÿâëÿþòñÿ àâòîòðîôàìè (õåìîàâòîòðîôàìè). Òîò æå âèä, æèâóùèé íà òðóïå êèòà
èëè çàòîïëåííîì ñóõîãðóçå, èñïîëüçóþùèé ýíåðãèþ îêèñëåíèÿ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà,
ñòàíîâèòñÿ óæå ãåòåðîòðîôîì. Â ëþáîì ñëó÷àå îòíîøåíèå Ð/R è äåëåíèå ñóêöåññèé íà àâ-
òîòðîôíûå è ãåòåðîòðîôíûå èìåþò îãðàíè÷åííîå ïðèìåíåíèå. Êëàññè÷åñêèé ïðèìåð ãå-
òåðîòðîôíîé ñóêöåññèè — äèíàìèêà ïðîñòåéøèõ â ñåííîì íàñòîå (Woodroff, 1912) — â
äåéñòâèòåëüíîñòè ÿâëÿåòñÿ íîðìàëüíûì ïðîöåññîì ïîòðåáëåíèÿ îðãàíèêè ðåäóöåíòàìè,
êîòîðûé ìîæíî îòîæäåñòâëÿòü ñ ñóêöåññèÿìè â ïðèðîäíûõ ñîîáùåñòâàõ ðàçâå ÷òî â ïðî-
ãðàììå ñðåäíåé øêîëû.

Íåêîòîðûå èç ïðåäëîæåííûõ êëàññèôèêàöèé îñíîâàíû íà èçìåíåíèè ñâîéñòâ ñîîá-
ùåñòâ (ïðîäóêòèâíîñòè, âèäîâîãî áîãàòñòâà è äð.), äåéñòâèòåëüíî íàáëþäàâøèõñÿ â õîäå
îòäåëüíûõ ñóêöåññèé. Ýòè èçìåíåíèÿ áåçîñíîâàòåëüíî ñî÷ëè óíèâåðñàëüíûìè íåñìîòðÿ
íà òî, ÷òî â õîäå äðóãèõ ñóêöåññèé òå æå ñâîéñòâà ìåíÿëèñü èíà÷å, ïîðîé äèàìåòðàëüíî
ïðîòèâîïîëîæíûì îáðàçîì.

Ïîýòîìó ìíîæåñòâåííîñòü êëàññèôèêàöèé ñóêöåññèé, ïðîâîäèìûõ ïðàêòè÷åñêè ïî
ëþáîìó èç ìûñëèìûõ ëîãè÷åñêèõ îñíîâàíèé, îïðàâäàíà òîëüêî ñ òî÷êè çðåíèÿ êîíòèíóà-
ëèñòîâ, ñ÷èòàþùèõ ñóêöåññèè ñòîõàñòè÷åñêèì ïðîöåññîì êîíêóðåíòíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ
îòäåëüíûõ ñëó÷àéíî îáèòàþùèõ âìåñòå âèäîâ, ïðîèñõîäÿùèì ïîä äåéñòâèåì ðàçíîîáðàç-
íûõ âíåøíèõ ôàêòîðîâ. Î÷åâèäíî, ÷òî, â çàâèñèìîñòè îò öåëåé èññëåäîâàòåëÿ, ïîäîáíûå
êëàññèôèêàöèè ìîæíî ñòðîèòü íà ëþáîì îñíîâàíèè, à ÷èñëî èõ ìîæíî óâåëè÷èâàòü äî
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áåñêîíå÷íîñòè. Òàê, Ï.Ä. ßðîøåíêî (1950: 57) âïîëíå ëîãè÷íî óêàçûâàë íà íåîáõîäè-
ìîñòü ðàçäåëåíèÿ àíòðîïîãåííûõ ñìåí íà:

— ñìåíû â ñîöèàëèñòè÷åñêèõ ñòðàíàõ;
— ñìåíû â êàïèòàëèñòè÷åñêèõ ñòðàíàõ.
Â òî æå âðåìÿ î÷åâèäíî, ÷òî ïîäîáíûå êëàññèôèêàöèè ìàëî äàþò äëÿ ïîíèìàíèÿ ýí-

äîãåííîé äèíàìèêè ñîîáùåñòâ.
Ñ òî÷êè çðåíèÿ èçó÷åíèÿ äèíàìèêè åñòåñòâåííûõ ñîîáùåñòâ, èìååò ñìûñë ðàçäå-

ëèòü ñìåíû íà ýêçîãåííûå è ýíäîãåííûå. Äâèæóùåé ñèëîé ýíäîãåííûõ ñìåí ÿâëÿåòñÿ
ôóíêöèîíèðîâàíèå àññîöèàöèé. Äâèæóùåé ñèëîé ýêçîãåííûõ ñìåí ìîæåò áûòü ÷òî óãîä-
íî, êðîìå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ àññîöèàöèé. Òåðìèí «ñóêöåññèÿ» öåëåñîîáðàçíî ïðèìåíÿòü
òîëüêî ê ýíäîãåííûì ñìåíàì, ýêçîãåííûå æå ñìåíû ñëåäóåò íàçûâàòü ïðîñòî «ñìåíàìè».
Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî áóëüøàÿ ÷àñòü âíåøíèõ âîçäåéñòâèé ñâîèì ðåçóëüòàòîì
èìååò ñèòóàöèþ ñõîäíóþ ñ òîé, ÷òî âñòðå÷àåòñÿ èëè óæå âñòðå÷àëàñü â ïðåäåëàõ àðåàëà
ÖÑ. Ò. å. ýêçîãåííûå âîçäåéñòâèÿ èñêóññòâåííî ïðèâîäÿò ê ñìåíå ñóùåñòâîâàâøåãî â äàí-
íîì ìåñòå ñîîáùåñòâà äðóãèì ñîîáùåñòâîì ýòîé æå ÖÑ. Ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ âíåøíåãî
âîçäåéñòâèÿ íà÷èíàåòñÿ ýíäîãåííàÿ ñóêöåññèÿ, íè÷åì íå îòëè÷àþùàÿñÿ îò îáû÷íîé. Òàê,
ðóáêà ëåñà ñ òî÷êè çðåíèÿ ÖÑ (ñóäÿ ïî å¸ ðåàêöèè) ýêâèâàëåíòíà âåðõîâîìó ïîæàðó èëè
âåòðîâàëó; õèùíè÷åñêàÿ ðóáêà, ïðîâîäèìàÿ ñ ïðèìåíåíèåì òÿæ¸ëîé òåõíèêè, ñ ðàçðóøå-
íèåì ïî÷âåííîãî ïîêðîâà — íèçîâîìó ïîæàðó. Ýêçîãåííîå âîçäåéñòâèå ìîæåò äàæå ñîâ-
ïàäàòü ñ ñóêöåññèåé. Òàê, â ñóêöåññèè áåðåçíÿê → åëüíèê âûáîðî÷íàÿ ðóáêà áåð¸çû òîëü-
êî óñêîðèò ïðîõîæäåíèå ñóêöåññèè.

Ñëåäóåò òàêæå ðàçäåëÿòü ñóêöåññèè â ÖÑ è ñìåíû â ãðóïïèðîâêàõ âèäîâ, â òîì ÷èñ-
ëå — àíòðîïîãåííûõ. Â ÖÑ ñóêöåññèè — èñòîðè÷åñêè ñëîæèâøèéñÿ æ¸ñòêî äåòåðìèíè-
ðîâàííûé ïðîöåññ. Ñìåíû æå â ãðóïïèðîâêàõ — ñòîõàñòè÷åñêèé ïðîöåññ ïðåîáðàçîâàíèÿ
îäíîé ñëó÷àéíîé ãðóïïèðîâêè â äðóãóþ. Îäíà èç îñíîâíûõ îøèáîê êîíòèíóàëèñòîâ ñî-
ñòîèò â ñìåøèâàíèè ýòèõ äâóõ ïðèíöèïèàëüíî ðàçíûõ ïðîöåññîâ è ïåðåíåñåíèå çàêîíî-
ìåðíîñòåé, âûÿâëåííûõ íà ñëó÷àéíûõ ãðóïïèðîâêàõ (êîòîðûå ëåãêî âîñïðîèçâåñòè â ëà-
áîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ), íà ÖÑ (ðèñ. 4.42). Âïðî÷åì, íåêîòîðûå, à èíîãäà è ìíîãèå ïðîöåñ-
ñû ñóêöåññèé â ÖÑ è ãðóïïèðîâêàõ ìîãóò ñîâïàäàòü. Â òî æå âðåìÿ ìåæäó íèìè èìåþòñÿ
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è áîëüøèå ïðèíöèïèàëüíûå ðàçëè÷èÿ. Âîçìîæíî, ïðàâèëüíåå áûëî áû ïðèçíàòü ñóùåñò-
âîâàíèå äâóõ ðàçäåëîâ ýêîëîãèè: ýêîëîãèè ïðèðîäíûõ åñòåñòâåííûõ ÖÑ è ýêîëîãèè àíò-
ðîïîãåííî ìîäèôèöèðîâàííûõ, ñîçäàííûõ èëè ïîääåðæèâàåìûõ ÷åëîâåêîì ãðóïïèðîâîê
âèäîâ. Íåîáõîäèìî, êîíå÷íî, ïîìíèòü, ÷òî èäåàëüíàÿ ÖÑ — ýòî ïðåäåë, ê êîòîðîìó ñòðå-
ìèòñÿ áèîòà. Ðåàëüíûå ÖÑ îáëàäàþò â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ÷åðòàìè ãðóïïèðîâîê è ìî-
ãóò âîçíèêàòü â ðåçóëüòàòå ýâîëþöèîííîãî ïðåîáðàçîâàíèÿ ãðóïïèðîâîê è âõîäÿùèõ â íèõ
öåíîôîáíûõ âèäîâ.

Îá ýêîëîãè÷åñêîé íèøå
Âûøå ìíîãî ðàç áûë èñïîëüçîâàí òåðìèí «íèøà» («ýêîëîãè÷åñêàÿ íèøà»), íî íå áû-

ëî äàíî åãî îïðåäåëåíèå. Òåðìèí ýòîò ñòîëü øèðîêî è äàâíî èñïîëüçóþò â ýêîëîãèè, äà è
áèîëîãèè â öåëîì, ÷òî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñìûñë åãî èíòóèòèâíî ÿñåí. Ê òîìó æå äàí-
íîå ïîíÿòèå îáñóæäàþò âî âñåõ ó÷åáíèêàõ ýêîëîãèè, åñòü äàæå ïîñâÿùåííûå ýòîìó  êíè-
ãè, íàïðèìåð, îáçîð Ï. Äæèëëåðà (1988) «Ñòðóêòóðà ñîîáùåñòâ è ýêîëîãè÷åñêàÿ íèøà». È
âñ¸ æå, â ñâÿçè ñ èçëîæåíèåì îñíîâ ïàðàäèãìû ñòðóêòóðàëèçìà, íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü
íåêîòîðûå àñïåêòû ýòîãî ïîíÿòèÿ è îáñóäèòü åãî ðàçëè÷èÿ ó êîíòèíóàëèñòîâ è ñòðóêòóðà-
ëèñòîâ.

Ñóùåñòâóþò äâå àëüòåðíàòèâíûõ òî÷êè çðåíèÿ íà ñóùíîñòü ýêîëîãè÷åñêîé íèøè.
Ñîãëàñíî îäíîé, íèøà ÿâëÿåòñÿ ñâîéñòâîì âèäà (íèøó ñîçäà¸ò âèä, å¸ çàíèìàþùèé) è íå
çàâèñèò îò òîãî, â êàêîå ñîîáùåñòâî âèä âõîäèò; áîëåå òîãî, âèä ìîæåò âîâñå íå âõîäèòü
íè â êàêîå ñîîáùåñòâî, íî åãî íèøà îñòà¸òñÿ íåèçìåííîé, ò. å. íèøà — ïîíÿòèå àóòîýêî-
ëîãè÷åñêîå. Òàêîå ïðåäñòàâëåíèå î íèøå âïîëíå ñîîòâåòñòâóåò êîíöåïöèè êîíòèíóàëèçìà.
Ïîñêîëüêó â ðåàëüíîé ïðèðîäå âèä çàíèìàåò íå âñþ íèøó, áûëè ïðåäëîæåíû òåðìèíû
«ôóíäàìåíòàëüíàÿ» è «ðåàëèçîâàííàÿ» íèøè (Hutchinson, 1957). Ôóíäàìåíòàëüíóþ
íèøó íàçûâàþò òàêæå «ïîòåíöèàëüíàÿ», èëè «âèðòóàëüíàÿ».

Ñîãëàñíî àëüòåðíàòèâíîé òî÷êå çðåíèÿ íèøà åñòü ñâîéñòâî àññîöèàöèè è âíå å¸ íå
èìååò ñìûñëà, ò. å. íèøà — ïîíÿòèå ñèíýêîëîãè÷åñêîå. Òàêîå ïðåäñòàâëåíèå î íèøå íå ñî-
ãëàñóåòñÿ ñ êîíöåïöèåé êîíòèíóàëèçìà (îòðèöàþùåé ðåàëüíîñòü àññîöèàöèé), ïîñêîëüêó
ïîëó÷àåòñÿ, ÷òî íèøà åñòü ñâîéñòâî òîãî, ÷òî íå ñóùåñòâóåò. Â òî æå âðåìÿ îíî ñîîòâåò-
ñòâóåò êîíöåïöèè ñòðóêòóðàëèçìà. Ñîãëàñíî ïîñëåäíåé, íèøè îáðàçóþòñÿ â ìîìåíò ôîð-
ìèðîâàíèÿ àññîöèàöèé è ÖÑ. Îäèí è òîò æå âèä â ðàçëè÷íûõ àññîöèàöèÿõ çàíèìàåò ðàç-
íûå íèøè. Ïîýòîìó â ëþáîì ñîîáùåñòâå âñÿêàÿ íèøà îñòàåòñÿ ðåàëèçîâàííîé è äðóãîé
áûòü íå ìîæåò. Â ïðåäåëàõ ÖÑ îäèí âèä ìîæåò âõîäèòü â ñîñòàâ ðàçíûõ ñîîáùåñòâ, ò. å.
çàíèìàòü íåñêîëüêî íèø. Íàïðèìåð, ñîñíà, áàãóëüíèê è ãîëóáèêà íà ñåâåðíîì Çàóðàëüå
îáèòàþò íà ïåñêàõ è íà îëèãîòðîôíûõ áîëîòàõ (Ðàçóìîâñêèé, 1968, 2010). Îäèí èç îáû÷-
íûõ âèäîâ íà ëèòîðàëè ñåâåðíûõ ìîðåé, ïîëîâèíó æèçíè (âî âðåìÿ ïðèëèâîâ) ïðîâîäÿ-
ùèé ïîä âîäîé — ñîëåðîñ (Salicornia europaea, ñåì. ìàðåâûå). Òîò æå ñàìûé âèä ñîëåðî-
ñà îáèòàåò è â ïóñòûíÿõ Ñðåäíåé Àçèè*. Õîòÿ â îáîèõ ñëó÷àÿõ ìåñòîîáèòàíèÿ îáúåäèíÿ-
åò èõ ñóõîñòü (ôèçè÷åñêàÿ â ñëó÷àå ïåñêîâ è ôèçèîëîãè÷åñêàÿ â ñëó÷àå îëèãîòðîôíûõ áî-
ëîò è ëèòîðàëè), ñ÷èòàòü, ÷òî â ýòèõ ñòîëü ðàçíûõ áèîòîïàõ äàííûå âèäû çàíèìàþò îäíó
íèøó áûëî áû âåñüìà áîëüøîé íàòÿæêîé.

Ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèçìà, ðàçäåëåíèå íèøè íà ôóíäàìåíòàëüíóþ, èëè ïîòåí-
öèàëüíóþ, è ðåàëèçîâàííóþ îòíîñèòñÿ ê àóòîýêîëîãèè è îïèñûâàåò ñïåêòð óñëîâèé, â êî-
òîðûõ ìîã áû îáèòàòü âèä âíå àññîöèàöèé (ôóíäàìåíòàëüíàÿ íèøà), è òå, â êîòîðûõ îí
äåéñòâèòåëüíî îáèòàåò (ðåàëèçîâàííàÿ íèøà). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, â ñëó÷àå öåíîôîáíûõ
âèäîâ è ðåàëèçîâàííàÿ, è ïîòåíöèàëüíàÿ íèøà — ïîíÿòèÿ àóòîýêîëîãè÷åñêèå, ïîñêîëüêó
è òà è äðóãàÿ åñòü ñâîéñòâî âèäà, à íå àññîöèàöèè, èáî öåíîôîáíûé âèä íå âõîäèò â àññî-
öèàöèè. Ðàçíèöà ïîòåíöèàëüíîé è ðåàëèçîâàííîé íèø â ýòîì ñëó÷àå ëèøü â òîì, ÷òî ðåà-
ëèçîâàòüñÿ ïîòåíöèàëüíàÿ íèøà ìîæåò òîëüêî â íàðóøåííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. Òî åñòü,
ñìûñë ïîíÿòèÿ «ôóíäàìåíòàëüíàÿ íèøà» ôàêòè÷åñêè ÿâëÿåòñÿ ñèíîíèìîì ïîíÿòèÿ «áèî-
ëîãèÿ âèäà», âîçìîæíî, áîëåå ïðàâèëüíî èì è îãðàíè÷èòüñÿ. Ñìûñë æå ïîíÿòèÿ «ðåàëèçî-
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* Íà ýòîò ïðèìåð óêàçàëà ìíå Î.Â. Ìàêñèìîâà.



âàííàÿ íèøà» âåñüìà áëèçîê ê ñìûñëó, êîòîðûé âêëàäûâàþò â ïîíÿòèå «íèøà» òå, êòî ñ÷è-
òàåò íèøó ñâîéñòâîì àññîöèàöèè. Òî, êàê âèäû ðàñïðåäåëÿòüñÿ ïî íèøàì, îïðåäåëÿåòñÿ â
ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ è å¸ ðàçâèòèÿ.

Øèðîêî èñïîëüçóþò òàêæå òåðìèíû «âàêàíòíàÿ íèøà» «ïóñòàÿ íèøà», «ëèöåí-
çèÿ» (Ëåâ÷åíêî, 1984; Ñòàðîáîãàòîâ, 1984; Ëåâ÷åíêî, Ñòàðîáîãàòîâ, 1986à,á, 1990). Ñ òî÷-
êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèçìà, î âàêàíòíûõ, ïóñòûõ íèøàõ ìîæíî ãîâîðèòü òîëüêî ïðè èñ÷åç-
íîâåíèè îäíîãî èëè íåñêîëüêî âèäîâ èç óæå ñóùåñòâóþùåé àññîöèàöèè â ñèëó êàêèõ-ëè-
áî ïðè÷èí, ïîýòîìó, åñëè óæ ïðåäëàãàòü äëÿ òàêîé íèøè ñïåöèàëüíûé òåðìèí, òî å¸ ïðà-
âèëüíåå íàçûâàòü íå «ïóñòîé», à «îïóñòåâøåé». Íèø æå ïóñòûõ èçíà÷àëüíî áûòü íå ìî-
æåò, ïîñêîëüêó ðàñïðåäåëåíèå äîñòóïíûõ ðåñóðñîâ ïî íèøàì ïðîèçâîäèòñÿ â ïðîöåññå
ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ è íåâîçìîæíî ïðåäñòàâèòü, ÷òî ïðè ôîðìèðîâàíèè ñîîáùåñòâà, êîãäà
ïðîèñõîäèò ñïåöèàëèçàöèÿ âèäîâ (ðàçäåëåíèå íèø), â ÖÑ áóäóò ðåçåðâèðîâàòüñÿ «ïóñòûå
íèøè» ïîä íåèçâåñòíûå âèäû. Â òî æå âðåìÿ, ïîñêîëüêó ïîëíîå èñïîëüçîâàíèå äîñòóïíûõ
ðåñóðñîâ òåîðåòè÷åñêè íåðåàëüíî, â ÖÑ âñåãäà åñòü íåèñïîëüçóåìûå (íåïîëíîñòüþ èñ-
ïîëüçóåìûå) ðåñóðñû. Áóäåò ëè ýòèõ ðåñóðñîâ äîñòàòî÷íî äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ íèøè — äå-
ëî ñëó÷àÿ.

Êîëü ñêîðî ÖÑ çàíèìàåò îïðåäåë¸ííîå ìåñòî íà ïîâåðõíîñòè Çåìëè, ïðîñòðàíñòâåí-
íàÿ (ãåîãðàôè÷åñêàÿ) ñîñòàâëÿþùàÿ åñòü òàêîå æå èçìåðåíèå íèøè, êàê è, íàïðèìåð, îò-
íîøåíèå âèäà ê òåìïåðàòóðå èëè ìåñòî â ïèùåâîé öåïè. Âíå ïðîñòðàíñòâà, çàíèìàåìîãî
äàííîé ÖÑ, íèøà èëè îòñóòñòâóåò, èëè êà÷åñòâåííî ìåíÿåòñÿ. Ýòî íåîáõîäèìî ó÷èòûâàòü. 

Î ñâîéñòâàõ êëèìàêñà
Ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà äëÿ òîãî, ÷òîáû ñîîáùåñòâî ñ÷åñòü êëèìàêñíûì, åäèíñò-

âåííûì è äîñòàòî÷íûì ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå â í¸ì âíóòðåííèõ ïðè÷èí äëÿ èçìåíåíèÿ. Ðàç-
íûå àâòîðû íàçûâàþò ðÿä äîïîëíèòåëüíûõ ñâîéñòâ è ïðèçíàêîâ êëèìàêñíîãî ñîîáùåñòâà.
Íàáîð èõ âàðüèðóåò, à êðèòåðèè îòáîðà ýòèõ ïðèçíàêîâ íåÿñíû. Ñîçäà¸òñÿ âïå÷àòëåíèå,
÷òî èõ ïîäáèðàþò â ñîîòâåòñòâèè ñ îñîçíàííîé èëè íåîñîçíàííîé èäååé î òîì, ÷òî â ïðî-
öåññå ñóêöåññèè âîçðàñòàåò ñîâåðøåíñòâî àññîöèàöèè. Ïîä ñîâåðøåíñòâîì æå ñîîáùåñò-
âà îáû÷íî ïîíèìàþò óñëîæíåíèå åãî ñòðóêòóðû. Ýòè ïðèçíàêè ÷àñòî ñ÷èòàþò ñòîëü æå íå-
îòúåìëåìûìè ïðèçíàêàìè êëèìàêñíîé àññîöèàöèè êàê è åäèíñòâåííûé äåéñòâèòåëüíî ñó-
ùåñòâåííûé. Áîëåå òîãî, îá îòñóòñòâèè âíóòðåííèõ ïðè÷èí äëÿ èçìåíåíèÿ íåðåäêî íå
âñïîìèíàþò, à ñîîòâåòñòâèå èçó÷àåìîãî ñîîáùåñòâà êëèìàêñó ïðîâåðÿþò íå åäèíñòâåííî
âîçìîæíûì ñïîñîáîì — íà îñíîâå èçó÷åíèÿ äèíàìèêè ðàçâèòèÿ ñîîáùåñòâ, à ïî ñîîòâåò-
ñòâèþ ñâîéñòâ èçó÷àåìîãî ñîîáùåñòâà óìîçðèòåëüíîìó íàáîðó íåîáÿçàòåëüíûõ ñâîéñòâ
êëèìàêñà. Èõ íàáîð âàðüèðóåò îò àâòîðà ê àâòîðó, âîçüì¸ì êàê ïðèìåð ñïèñîê Þ. Îäóìà
(1975: 325) (òàáë. 4.6). Ïðèâåä¸ííûå â òàáëèöå ñâîéñòâà äî íåêîòîðîé ñòåïåíè äóáëèðóþò
äðóã äðóãà. Áîëüøàÿ ÷àñòü ñâîéñòâ, ïðèïèñûâàåìûõ ðàçâèâàþùèìñÿ ñòàäèÿì, õàðàêòåðíû
è äëÿ êëèìàêñíûõ ñîîáùåñòâ ïàñòáèùíûõ ÖÑ. Ìîæíî ñäåëàòü íåêîòîðûå çàìå÷àíèÿ îá
îòäåëüíûõ ðàññìîòðåííûõ Þ. Îäóìîì ïðèçíàêàõ ýêîñèñòåìû.

2. Îòíîøåíèå Ð/Â (îòíîøåíèå âàëîâîé ïðîäóêöèè ê óðîæàþ íà êîðíþ). Â êëè-
ìàêñíûõ àññîöèàöèÿõ ïàñòáèùíîãî òèïà îíî âåñüìà âûñîêî (Êàñïèé, ñòåïè). Äà è â ñîîá-
ùåñòâàõ êîíñîðòíîãî òèïà — ëåñàõ — «íåò îñíîâàíèé ñ÷èòàòü, ÷òî ïðîèçâîäèòåëüíîñòü
ðàñò¸ò â õîäå ñóêöåññèè» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 304–305).

5. Ïèùåâûå öåïè. Ôîðìà ïèùåâûõ öåïåé îïðåäåëÿåòñÿ íå ñòàäèåé ñóêöåññèè, à òè-
ïîì àññîöèàöèé. Â ìîðå çà ïðåäåëàìè ôèòàëè è ñîîáùåñòâ õåìîáèîñà, à â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè è â íèõ, ïèùåâûå öåïè äåòðèòíûå âî âñåõ ñîîáùåñòâàõ. Íî ýòî íå ïðè÷èíà è äà-
æå íå ïîâîä ñ÷èòàòü âñå èõ çðåëûìè (êëèìàêñíûìè).

6. Îáùåå îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî. Çàïàñ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà â ñîîáùåñòâå îï-
ðåäåëÿåòñÿ åãî òèïîì, à íå ñòàäèåé ñóêöåññèè.

8. Âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå — êîìïîíåíò ìíîãîîáðàçèÿ. «Âî âñåõ èçâåñòíûõ íàì
ðàéîíàõ êðóïíûå ó÷àñòêè êîðåííîé àññîöèàöèè êëèìàêñà ïðîèçâîäÿò ñòðàííîå è, ïîæà-
ëóé, óäðó÷àþùåå âïå÷àòëåíèå ñâîåé ôëîðèñòè÷åñêîé áåäíîñòüþ è ìîíîòîííîñòüþ» (Ðàçó-
ìîâñêèé, 1999: 303), ò. å. ôàêòû ãîâîðÿò, ïî êðàéíåé ìåðå, î ñóùåñòâîâàíèè è îáðàòíîãî

278 Æèçíü íà äíå



ÿâëåíèÿ — ïàäåíèè âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ â õîäå ñóêöåññèè è ìàëîì âèäîâîì ðàçíîîáðà-
çèè êëèìàêñà.

11. ßðóñíîñòü è ïðîñòðàíñòâåííàÿ ãåòåðîãåííîñòü (ñòðóêòóðíîå ðàçíîîáðàçèå).
Â ïðåäåëàõ ÖÑ ïðîñòðàíñòâåííàÿ ãåòåðîãåííîñòü îáóñëîâëåíà òîëüêî ñóùåñòâîâàíèåì
ðàçíûõ ñóêöåññèîííûõ ñòàäèé, ò. å. ÿâëÿåòñÿ íå ñâîéñòâîì äàííîé ñòàäèè, à îòðàæåíèåì
çàâåðø¸ííîñòè ñóêöåññèîííîãî ïðîöåññà. ×òî êàñàåòñÿ ÿðóñíîñòè, òî â êëèìàêñíîé àññî-
öèàöèè îíà ìîæåò ïîëíîñòüþ îòñóòñòâîâàòü. Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé, àíàëèçèðóÿ ÿðóñíîñòü ñî-
îáùåñòâ Ïîäìîñêîâüÿ, çàêëþ÷àåò, ÷òî «óñëîæíåíèå ñòðóêòóðû... íåëüçÿ ñ÷èòàòü îáÿçà-
òåëüíûì ïðàâèëîì» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 303).

13. Ðàçìåðû îðãàíèçìà. Êàê è ïóíêòû 5 è 6, çàâèñèò ñêîðåå îò òèïà àññîöèàöèè.
Ïîïðîáóéòå ñ ïîçèöèé òåîðèè ñòðóêòóðàëèçìà ïðîàíàëèçèðîâàòü îñòàëüíûå ïðèçíàêè.

Î ïîëèêëèìàêñå è êëèìàêñ-êîíòèíóóìå
Êàê óæå ãîâîðèëîñü, àññîöèàöèÿ ÿâëÿåòñÿ êëèìàêñíîé íå ïîòîìó, ÷òî îíà ñóùåñòâó-

åò äëèòåëüíîå âðåìÿ, êàê îá ýòîì ÷àñòî ïèøóò. Åäèíñòâåííûì ïðèçíàêîì êëèìàêñà ÿâëÿ-
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Òàáëèöà 4.6. Ìîäåëü ýêîëîãè÷åñêîé ñóêöåññèè. Òåíäåíöèè, êîòîðûõ ñëåäóåò îæèäàòü â ðàçâèòèè
ýêîñèñòåì. Ïî Îäóìó (1975: 325).

Ïðèçíàêè ýêîñèñòåìû Ðàçâèâàþùèåñÿ ñòàäèè Çðåëûå ñòàäèè

Ýíåðãåòèêà ñîîáùåñòâà
1 Îòíîøåíèå Ð/R (îòíîøåíèå âàëîâîé

ïðîäóêöèè ê äûõàíèþ) >1< ~1
2 Îòíîøåíèå Ð/Â (îòíîøåíèå âàëîâîé

ïðîäóêöèè ê óðîæàþ íà êîðíþ) Âûñîêîå Íèçêîå
3 Îòíîøåíèå Â/Å (áèîìàññà,

ïîääåðæèâàåìàÿ åäèíèöåé ïîòîêà ýíåðãèè) Íèçêîå Âûñîêîå
4 Óðîæàé (÷èñòàÿ ïðîäóêöèÿ ñîîáùåñòâà) Âûñîêèé Íèçêèé
5 Ïèùåâûå öåïè Ëèíåéíûå, Âåòâÿùèåñÿ,

ïðåèìóùåñòâåííî (ïèùåâûå ñåòè)
ïàñòáèùíûå ïðåèìóùåñòâåííî

äåòðèòíûå
Ñòðóêòóðà ñîîáùåñòâà

6 Îáùåå îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî Ìàëî Ìíîãî
7 Íåîðãàíè÷åñêèå áèîãåííûå âåùåñòâà Ýêñòðàáèîòè÷åñêèå Èíòðàáèîòè÷åñêèå
8 Âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå — êîìïîíåíò ìíîãîîáðàçèÿ Ìàëî Âåëèêî
9 Âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå — êîìïîíåíò âûðàâíåííîñòè Ìàëî Âåëèêî
10 Áèîõèìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå Ìàëî Âåëèêî
11 ßðóñíîñòü è ïðîñòðàíñòâåííàÿ

ãåòåðîãåííîñòü (ñòðóêòóðíîå ðàçíîîáðàçèå) Ñëàáî îðãàíèçîâàíû Õîðîøî
îðãàíèçîâàíû

Æèçíåííûé öèêë
12 Ñïåöèàëèçàöèÿ ïî íèøàì Øèðîêàÿ Óçêàÿ
13 Ðàçìåðû îðãàíèçìà Íåáîëüøèå Êðóïíûå
14 Æèçíåííûå öèêëû Êîðîòêèå è ïðîñòûå Äëèííûå è ñëîæíûå

Êðóãîâîðîòû áèîãåííûõ âåùåñòâ
15 Êðóãîâîðîòû ìèíåðàëüíûõ âåùåñòâ Îòêðûòûå Çàìêíóòûå
16 Ñêîðîñòü îáìåíà áèîãåííûõ âåùåñòâ

ìåæäó îðãàíèçìàìè è ñðåäîé Âûñîêàÿ Íèçêàÿ
17 Ðîëü äåòðèòà â ðåãåíåðàöèè áèîãåííûõ âåùåñòâ Íåçíà÷èòåëüíàÿ Çíà÷èòåëüíàÿ

Äàâëåíèå îòáîðà
18 Õàðàêòåð ðîñòà Íà áûñòðûé ðîñò Íà ðåãóëÿöèþ

(«r-îòáîð») îáðàòíîé ñâÿçüþ
(«K-îòáîð»)

19 Ïðîäóêöèÿ Êîëè÷åñòâî Êà÷åñòâî
Âñåîáùèé ãîìåîñòàç

20 Âíóòðåííèé ñèìáèîç Íå ðàçâèò Ðàçâèò
21 Ñîõðàíåíèå áèîãåííûõ âåùåñòâ Ñ ïîòåðÿìè Ïîëíîå
22 Ñòàáèëüíîñòü (óñòîé÷èâîñòü ê âíåøíèì âîçìóùåíèÿì) Íèçêàÿ Âûñîêàÿ
23 Ýíòðîïèÿ Âûñîêàÿ Íèçêàÿ
24 Èíôîðìàöèÿ Ìàëî Ìíîãî



åòñÿ îòñóòñòâèå âíóòðåííèõ ïðè÷èí äëÿ åãî èçìåíåíèÿ. Îá ýòîì ïèñàë åù¸ F. Clements â
ñâîèõ îáøèðíûõ òðóäàõ. Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1981: 59) óêàçûâàë íà «÷åòûðå îñíîâíûõ ìî-
ìåíòà, êðàñíîé íèòüþ ïðîõîäÿùèõ ÷åðåç íèõ.

1. Êëèìàêñ çíàìåíóåò ñîáîé ñîñòîÿíèå ðàâíîâåñèÿ ìåæäó ñîîáùåñòâîì è ñðåäîé.
2. Äëèòåëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ íèêîèì îáðàçîì íå ìîæåò ñëóæèòü ïðèçíàêîì, îò-

ëè÷àþùèì êëèìàêñ îò ïðî÷èõ ñîîáùåñòâ.
3. Óñòàíîâèòü, ÷òî äàííîå ñîîáùåñòâî ÿâëÿåòñÿ êëèìàêñîì, ìîæíî ëèøü îäíèì ïó-

ò¸ì: ìíîãîêðàòíî ïðîñëåæèâàÿ âåñü õîä ñóêöåññèé íå òîëüêî â äàííîé ìåñòíîñòè, íî è íà
áîëåå îáøèðíûõ òåððèòîðèÿõ, ãäå âîîáùå âñòðå÷àþòñÿ ýòî ñîîáùåñòâî è ñîñòàâëÿþùèå
åãî âèäû.

4. Êëèìàêñ ñòàáèëåí ëèøü â ñòàáèëüíûõ óñëîâèÿõ ñðåäû: îí ìîæåò áûòü ðàçðóøåí
ëþáûìè âíåøíèìè àãåíòàìè (÷òî ñíîâà âûçîâåò âîññòàíàâëèâàþùóþ åãî ñóêöåññèþ);
ïðè äîñòàòî÷íîì èçìåíåíèè êëèìàòà îí âîîáùå óñòóïèò ìåñòî èíîìó êëèìàêñó».

Êîíå÷íî, ñîîáùåñòâî, íå èìåþùåå âíóòðåííèõ ïðè÷èí äëÿ èçìåíåíèé, ìîæåò ñóùå-
ñòâîâàòü î÷åíü äëèòåëüíîå âðåìÿ, íî âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ — ëèøü íåîáÿçàòåëüíîå ñëåä-
ñòâèå åãî ñâîéñòâ. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ñîîáùåñòâà âîîáùå íå ÿâëÿåòñÿ
ñêîëüêî-íèáóäü çíà÷èìîé â äàííîì âîïðîñå. Àññîöèàöèè Ñðåäíåãî è Þæíîãî Êàñïèÿ ìå-
ñòàìè ñóùåñòâóþò íå áîëåå ãîäà, è âñ¸ æå îíè — êëèìàêñíûå. Òåì íå ìåíåå, ìíîãèå àâòî-
ðû ïî íåïîíÿòíûì ïðè÷èíàì ñòàëè ñ÷èòàòü âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ñîîáùåñòâà îñíîâíûì
êðèòåðèåì äëÿ îòíåñåíèÿ åãî ê êëèìàêñó. Â ðåçóëüòàòå, ñîäåðæàíèå ïîíÿòèÿ êëèìàêñ áû-
ëî ïðèíöèïèàëüíî èçìåíåíî è ïðèìåíåíî ê ñîîáùåñòâàì, êîòîðûå ñòðóêòóðàëèñòû íèêîã-
äà íå íàçâàëè áû êëèìàêñîì. Ñíà÷àëà ê êëèìàêñó îòíåñëè ñîîáùåñòâà, ïðåäøåñòâóþùèå
åìó, ïðîñòî íà òîì îñíîâàíèè, ÷òî îíè ñóùåñòâóþò äîñòàòî÷íî äîëãî (íàïðèìåð 100–200
ëåò), íî âñ¸ æå ãîðàçäî ìåíüøå, ÷åì ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ ýòèõ
ñîîáùåñòâ. Òàêèå ñîîáùåñòâà íàçâàëè ýäàôè÷åñêèå êëèìàêñû. Óäèâèòåëüíî, íî íà òàêîì
îñíîâàíèè êîíöåïöèÿ êëèìàêñà ìîäèôèöèðîâàëàñü â êîíöåïöèþ ïîëèêëèìàêñà (Tansley,
1935; Îäóì, 1986). Îäíîâðåìåííî áûëî âûäâèíóòî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî è êëèìàòè÷åñêèé
êëèìàêñ «ìîæåò ñîäåðæàòü çàðîäûøè ñîáñòâåííîé ãèáåëè». Çàòåì êëèìàêñàìè ñòàëè ñ÷è-
òàòü âñ¸ ðàñøèðÿþùèéñÿ êðóã ñîîáùåñòâ, âïëîòü äî ïèîíåðíûõ ñòàäèé è àíòðîïîãåííûõ
ãðóïïèðîâîê. Èçó÷åíèå òàêèõ ñîîáùåñòâ, ïî îïðåäåëåíèþ íå ÿâëÿþùèõñÿ êëèìàêñàìè,
ïîêàçàëî, êàê è ñëåäîâàëî îæèäàòü, ÷òî îíè èçìåíÿþòñÿ. Â ðåçóëüòàòå âîçíèêëà íîâàÿ êîí-
öåïöèÿ — êëèìàêñ-êîíòèíóóìà (Whittaker, 1953). Î÷åâèäíî, ÷òî ãèïîòåçû ïîëèêëèìàêñà è
êëèìàêñ-êîíòèíóóìà íèêîèì îáðàçîì íå ÿâëÿþòñÿ ðàçâèòèåì òåîðèè êëèìàêñà, êàê å¸ ïî-
íèìàþò ñòðóêòóðàëèñòû. Èõ âîçíèêíîâåíèå ñâÿçàíî ñ ïðèíöèïèàëüíî èíûì âçãëÿäîì íà
ñóùíîñòü òåîðèè êëèìàêñà. Â ðåçóëüòàòå â îäèí è òîò æå òåðìèí ñòîðîííèêè ðàçíûõ ïàðà-
äèãì âêëàäûâàþò ñîâåðøåííî ðàçëè÷íûå ñìûñëû, ÷òî íå ñïîñîáñòâóåò ÿñíîñòè äèñêóññèè.
Ñòîðîííèêàì ïàðàäèãìû êîíòèíóàëèçìà ñëåäîâàëî áû íå çàïóòûâàòü äèñêóññèþ, äî íåóç-
íàâàåìîñòè ìåíÿÿ ñìûñë ïðåäëîæåííîãî ñòðóêòóðàëèñòàìè òåðìèíà, à ïðåäëîæèòü ñâîé.

Ãðàíèöû è ýêîòîíû

Ýêîòîíû
Òåðìèí «ýêîòîí» áûë ïðåäëîæåí äëÿ ó÷àñòêîâ, â ïðåäåëàõ êîòîðûõ îäíî ñîîáùåñò-

âî ïåðåõîäèò â äðóãîå (Clements, Shelford, 1939), è òàê åãî ïîíèìàþò è ïîñëåäóþùèå àâ-
òîðû (Ðåéìåðñ, ßáëîêîâ, 1982; Ìèðêèí, Ðîçåíáåðã, 1983; Ìèðêèí è äð., 1989 è äð.). Âìå-
ñòå ñ òåì, ïîñêîëüêó êîíòèíóàëèñòû è ñòðóêòóðàëèñòû ïîäðàçóìåâàþò ïîä ñîîáùåñòâàìè
ðàçíûå ÿâëåíèÿ, è ýêîòîí îíè íåèçáåæíî òðàêòóþò íåîäèíàêîâî.

Ñ ïîçèöèé êîíòèíóàëèçìà, ñ÷èòàþùåãî ñîîáùåñòâà ëèøü àðòåôàêòîì, ôàêòè÷åñêè
ýêîòîí — ýòî îáëàñòü áîëåå ðåçêèõ ãðàäèåíòîâ ñìåíû áèîòû. Èíûìè ñëîâàìè, ðàçëè÷èÿ
ìåæäó ýêîòîíàìè è ñîîáùåñòâàìè ëèøü êîëè÷åñòâåííûå, íî íå êà÷åñòâåííûå. Íåò ïðèí-
öèïèàëüíûõ ðàçëè÷èé è ìåæäó ýêîòîíàìè, ðàçäåëÿþùèìè ñîîáùåñòâà è áèîãåîãðàôè÷åñ-
êèå ðåãèîíû.

280 Æèçíü íà äíå



Ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà ýêîòîí — ýòî ãðàíèöà ìåæäó àññîöèàöèÿìè. Õðåñòîìà-
òèéíûé ïðèìåð ýêîòîíà — îïóøêà. Â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ îïóøêà îáû÷íî ÿâëÿåòñÿ
ïîäâèæíîé ëèíèåé ìåæäó ëåñíûìè è áåçëåñíûìè ñåðèàëüíûìè àññîöèàöèÿìè îäíîãî
ñóêöåññèîííîãî ðÿäà. Âïîëíå ïðèìåíèìî ïîíÿòèå ýêîòîí è äëÿ ñìåøàííûõ ëåñîâ, ïî-
ñêîëüêó îíè ôàêòè÷åñêè ïðåäñòàþò ïåðåõîäíîé ñòàäèåé ìåæäó ðàçíûìè àññîöèàöèÿìè ñ
ëèñòâåííûìè è õâîéíûìè äîìèíàíòàìè âåðõíåãî ÿðóñà. Ãðàíèöû ìåæäó ñîîáùåñòâàìè
ðàçíûõ ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ âðÿä ëè ìîãóò áûòü íàçâàíû ýêîòîíîì, ïîñêîëüêó ïåðåõîäà
ìåæäó ñîîáùåñòâàìè òóò íåò, à åñòü ëèøü ãðàíèöà. Ïðèìåðû òàêèõ ãðàíèö ðàññìîòðåíû
Ê.Â. Êèñåë¸âîé è äð. (1969) è Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèì (1981, 2010). Òåðìèí ýêîòîí èñïîëüçóþò
è â çîîãåîãðàôèè äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ãðàíèöû ìåæäó ÖÑ (áèîãåîãðàôè÷åñêîé ãðàíèöû)
(Áîáðîâ, Íåðîíîâ, 1993) è äàæå äëÿ ãðàíèö ìåæäó áîëåå êðóïíûìè ðåãèîíàìè. Òàê, Ê.Â.
Áåêëåìèøåâ (1969) ñ÷èòàåò ÷òî «ñ ýêîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ, íåðèòè÷åñêèå çîíû ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé ýêîòîíû ìåæäó ïåëàãè÷åñêèìè è äîííûìè áèîöåíîçàìè». Èñïîëüçîâàíèå
âî âñåõ ñëó÷àÿõ îäíîãî òåðìèíà «ýêîòîí» ñîçäà¸ò îáìàí÷èâîå âïå÷àòëåíèå èäåíòè÷íîñòè
ýòèõ ÿâëåíèé. Ðàññìîòðèì ðàçëè÷íûå ãðàíèöû áîëåå ïîäðîáíî.

Ãðàíèöû ìåæäó ñîîáùåñòâàìè è öåíîòè÷åñêèìè ñèñòåìàìè
Âûøå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ÖÑ ñîñòîèò èç îòäåëüíûõ àññîöèàöèé. Âîïðîñ î ñòåïåíè

ðåçêîñòè ãðàíèö ìåæäó ýòèìè àññîöèàöèÿìè (îáîñîáëåííîñòè îòäåëüíûõ àññîöèàöèé), î
âûðàæåííîñòè ýêîòîíà âàæåí êàê òåîðåòè÷åñêè, òàê è ïðàêòè÷åñêè. Â ñâÿçè ñ ÷åì íåîáõî-
äèìî îòìåòèòü, ÷òî ãðàíèöû ìåæäó àññîöèàöèÿìè îäíîé ÖÑ ìîãóò áûòü òð¸õ òèïîâ:
– ãðàíèöû ìåæäó àññîöèàöèÿìè îäíîãî äåìóòàöèîííîãî êîìïëåêñà,
– ãðàíèöû ìåæäó ðàçíûìè äåìóòàöèîííûìè êîìïëåêñàìè, ïðèíàäëåæàùèìè ê îäíîìó
ñóêöåññèîííîìó ðÿäó,
– ãðàíèöû ìåæäó ðàçíûìè ñóêöåññèîííûìè ðÿäàìè.

Î÷åâèäíî, ÷òî ðåçêîñòü ïîäîáíûõ ãðàíèö ðàçëè÷íà. Äåìóòàöèîííàÿ ñóêöåññèÿ ïðî-
èñõîäèò î÷åíü áûñòðî, âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ îòäåëüíîãî ñîîáùåñòâà íå ïðåâûøàåò ïðî-
äîëæèòåëüíîñòü æèçíè îñîáåé âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ. Ïîýòîìó íà ìåñòíîñòè ìû áóäåì íà-
áëþäàòü ðàçíûå ñòàäèè ïðîèñõîäÿùèõ ñìåí îäíîãî ñîîáùåñòâà äðóãèì, à ãðàíèöû ìåæäó
àññîöèàöèÿìè áóäóò î÷åíü ðàçìûòû.

Ýêîãåíåòè÷åñêàÿ ñóêöåññèÿ ïðîòåêàåò ãîðàçäî ìåäëåííåå, ïîýòîìó íà ìåñòíîñòè áó-
äóò ñóùåñòâîâàòü äîñòàòî÷íî áîëüøèå ïëîùàäè, çàíÿòûå îòäåëüíûìè ñåðèàëüíûìè àññî-
öèàöèÿìè (âåðíåå — äåìóòàöèîííûìè êîìïëåêñàìè). Òåì íå ìåíåå, ïîñêîëüêó ñåðèàëü-
íûå àññîöèàöèè îäíîãî ñóêöåññèîííîãî ðÿäà âñ¸-òàêè ðàíî èëè ïîçäíî ñìåíÿþò äðóã äðó-
ãà, âñåãäà áóäóò ñóùåñòâîâàòü ïëîùàäè (è äîâîëüíî áîëüøèå), íà êîòîðûõ ýòîò ïåðåõîä
ïðîèñõîäèò â íàñòîÿùåå âðåìÿ, õîòÿ äîëÿ òàêèõ ïëîùàäåé ñóùåñòâåííî ìåíüøå, ÷åì â
ñëó÷àå äåìóòàöèîííûõ ñóêöåññèé.

Ðàçíûå ñóêöåññèîííûå ðÿäû ñõîäÿòñÿ òîëüêî â êëèìàêñå, ïîýòîìó ãðàíèöû ìåæäó
àññîöèàöèÿìè ðàçëè÷íûõ ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ áóäóò åù¸ áîëåå ðåçêèìè. Íå ìîãóò áûòü
ðåçêèìè ëèøü ãðàíèöû ìåæäó ïîñëåäíèìè ñåðèàëüíûìè àññîöèàöèÿìè ðàçíûõ ñóêöåññè-
îííûõ ðÿäîâ è êëèìàêñîì.

Ðåçêîñòü ãðàíèöû ìåæäó îäíèìè è òåìè æå ñåðèàëüíûìè àññîöèàöèÿìè îäíîé ÖÑ
ìîæåò âàðüèðîâàòü âî âðåìåíè: èç ðåçêîé îíà ïðåâðàùàåòñÿ â ïëàâíóþ â ìîìåíò ñìåíû
àññîöèàöèé. Äîëÿ ïëîùàäåé, ãäå â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðîèñõîäèò ñìåíà àññîöèàöèé (= ðåç-
êîñòü ãðàíèö), ðàçëè÷íà â òð¸õ ðàññìîòðåííûõ ñëó÷àÿõ, íî âî âñåõ èìåþòñÿ òàêèå, ãäå ðåç-
êèå ãðàíèöû îòñóòñòâóþò. Âûäåëåíèå ñîîáùåñòâ, ïðîèçâîäèìîå áåç ó÷¸òà ñóêöåññèîííîé
äèíàìèêè, îáû÷íî äà¸ò äîâîëüíî ï¸ñòðóþ áîëåå èëè ìåíåå êîíòèíóàëüíóþ êàðòèíó. Ïî-
ýòîìó, êñòàòè ñêàçàòü, àññîöèàöèè ñëåäóåò âûäåëÿòü òîëüêî ïîñëå èçó÷åíèÿ ñóêöåññèé êàê
èòîã, à íå êàê íà÷àëüíóþ ñòàäèþ èçó÷åíèÿ ÖÑ, êàê ýòî îáû÷íî ïðèíÿòî. Èòàê, â íîðìå
ìåæäó àññîöèàöèÿìè îäíîé ÖÑ ìîãóò è îáû÷íî áûâàþò ïåðåõîäû, ïîñêîëüêó ýòè àññîöè-
àöèè — ñòàäèè ðàçâèòèÿ îäíîé ÖÑ, òî åñòü, ãðàíèöû ìåæäó äàííûìè àññîöèàöèÿìè âî
âðåìåíè ýíäîãåííî èñ÷åçàþò.
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Êðîìå ãðàíèö ìåæäó àññîöèàöèÿìè îäíîé ÖÑ, ñóùåñòâóþò ãðàíèöû ïðèíöèïèàëüíî
èíîãî õàðàêòåðà: ãðàíèöû ìåæäó ðàçëè÷íûìè ÖÑ. Ãðàíèöû ìåæäó àññîöèàöèÿìè îäíîé
ÖÑ ìîæíî íàçâàòü ýêîëîãè÷åñêèìè, à ìåæäó ðàçëè÷íûìè ÖÑ — áèîãåîãðàôè÷åñêèìè.

Â ïðîñòåéøåì è íàèáîëåå ðàñïðîñòðàí¸ííîì ñëó÷àå ÖÑ îáëàäàþò óíèêàëüíûìè
ýêîëîãè÷åñêèìè àìïëèòóäàìè. Ïîýòîìó ãðàíèöà ìåæäó ÖÑ óñòàíàâëèâàåòñÿ êàê ëèíèÿ, ïî
îáå ñòîðîíû êîòîðîé êîíêóðåíòíûì ïðåèìóùåñòâîì îáëàäàåò îäíà èç ýòèõ ÖÑ. Ïîëîæå-
íèå äàííîé ëèíèè îïðåäåëÿåò ãðàäèåíò àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ. Ïðè îòñóòñòâèè áàðüåðîâ
â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïîëîæåíèå ãðàíèöû ÖÑ îáóñëàâëèâàåò òî, ÷òî óñëîâèÿ çà ýòîé ãðà-
íèöåé (1) äåëàþò äàííóþ ÖÑ ìåíåå êîíêóðåíòîñïîñîáíîé, íåæåëè ãðàíè÷àùóþ ñ íåé, èëè
æå (2) âûõîäÿò çà ýêîëîãè÷åñêóþ àìïëèòóäó ÖÑ, ò. å. â ëþáîì ñëó÷àå èìååòñÿ ñóùåñòâåí-
íîå ñ òî÷êè çðåíèÿ ñèñòåìû èçìåíåíèå àáèîòû. Îáû÷íî (íî îòíþäü íå âñåãäà) èçìåíåíèå
ýòî ïðîèñõîäèò íå ïëàâíî, à ñðàâíèòåëüíî îäíîðîäíûå îáëàñòè ÷åðåäóþòñÿ ñ îáëàñòÿìè,
ãäå àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ ìåíÿþòñÿ ãîðàçäî áûñòðåå. Èìåííî ïîýòîìó áèîãåîãðàôè÷åñ-
êàÿ ãðàíèöà îáû÷íî ïðèóðî÷åíà ê áàðüåðàìè èëè îáëàñòÿì ÿâñòâåííûõ ãðàäèåíòîâ, íà-
ñòîëüêî îáû÷íî, ÷òî íàëè÷èå áàðüåðà èëè ãðàäèåíòà ñòàëè ñ÷èòàòü íåîáõîäèìûì è äîñòà-
òî÷íûì óñëîâèåì ñóùåñòâîâàíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîé ãðàíèöû. Íî äåéñòâèòåëüíî ëè ýòî
òàê? Äåéñòâèòåëüíî ëè ðàñïðîñòðàíåíèå âèäîâ ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè íåïîñðåäñòâåííî
îïðåäåëÿåò àáèîòà èëè æå àáèîòà îïðåäåëÿåò ðàñïðîñòðàíåíèå ÖÑ, à îíè, â ñâîþ î÷å-
ðåäü, — ðàñïðîñòðàíåíèå âèäîâ, âõîäÿùèõ â èõ ñîñòàâ (öåíîôèëüíûõ âèäîâ)? Ñàì ôàêò
ñîâïàäåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö ñ îáëàñòÿìè ïîâûøåííûõ ãðàäèåíòîâ íå ìîæåò ÿâ-
ëÿòüñÿ ïîäòâåðæäåíèåì ýòîãî.

Ñóùåñòâóåò øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííîå ìíåíèå î òîì, ÷òî áèîãåîãðàôè÷åñêèå ãðàíè-
öû âåñüìà íåðåçêè. Â ñâÿçè ñ ýòèì íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî çîíó êîíòàêòà ðàçíûõ ÖÑ
(áèîãåîãðàôè÷åñêóþ ãðàíèöó) íåïîñðåäñòâåííî íà ìåñòíîñòè ïî÷òè íèêîãäà íå èçó÷àëè.
Ìíîãî÷èñëåííûå âûñêàçûâàíèÿ, âñòðå÷àþùèåñÿ â ëèòåðàòóðå ïî äàííîé òåìå, íå ïîä-
êðåïëåíû ôàêòè÷åñêèì ìàòåðèàëîì è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé èñêëþ÷èòåëüíî ìíåíèÿ àâòî-
ðîâ, à íå ôàêòû. Ìíå èçâåñòíà òîëüêî îäíà ðàáîòà, â êîòîðîé èññëåäîâàëàñü ãðàíèöà ìåæ-
äó áèîãåîãðàôè÷åñêèìè ðåãèîíàìè (Äûáñêàÿ, Ðàçóìîâñêèé, 1978). Ïðèâåä¸ííûå â íåé ïî-
ëåâûå íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî øèðèíà ãðàíèöû ìåæäó ÖÑ ìîæåò èçìåðÿòüñÿ ìåòðà-
ìè. Êàê áóäåò ïîêàçàíî â ñëåäóþùåé ãëàâå ïðè ðàññìîòðåíèè ìåòîäîâ âûäåëåíèÿ ÖÑ (ìå-
òîäîâ áèîãåîãðàôèè), ÷¸òêîñòü ãðàíèöû î÷åíü ñèëüíî çàâèñèò îò ïðèìåíÿåìûõ ìåòîäîâ.
Ïðè èñïîëüçîâàíèè àäåêâàòíûõ ìåòîäîâ âûÿâëÿåìûå ãðàíèöû ìåæäó ÖÑ âåñüìà ðåçêè.
Âîçìîæíî, ðåçêîñòü ãðàíèöû áîëüøå ó ÖÑ êîíñîðòíîãî òèïà. Íàøè äàííûå ïî áåíòîñó
ðûõëûõ ãðóíòîâ íèæíåé ñóáëèòîðàëè Áàðåíöåâà ìîðÿ, ñîîáùåñòâà êîòîðîãî ÿâëÿþòñÿ â
çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ïàñòáèùíûìè, ïîêàçûâàþò, ÷òî è â ýòîì ñëó÷àå îíè ìîãóò áûòü
î÷åíü ðåçêèìè (Æèðêîâ, 2004).

Øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî ìíåíèå î íåâîçìîæíîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñ-
êèõ ãðàíèö, îáóñëîâëåííûõ òîëüêî áèîòè÷åñêèìè âçàèìîäåéñòâèÿìè (â îòñóòñòâèå ãðàäè-

åíòà àáèîòû). Äåéñòâèòåëüíî, àíàëèç ïîëîæåíèÿ áèî-
ãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö ïîêàçûâàåò, ÷òî áîëüøàÿ èõ
÷àñòü ïðîõîäèò â ìåñòàõ ðåçêèõ ãðàäèåíòîâ àáèîòè÷å-
ñêèõ ôàêòîðîâ. Ïðèìåðàìè òàêèõ ìåñò íà øåëüôå ÿâ-
ëÿþòñÿ þãî-çàïàäíàÿ ÷àñòü Áàðåíöåâà ìîðÿ, Ôàðåðî-
Èñëàíäñêèé ïîðîã, Íüþôàóíäëåíñêàÿ áàíêà. Ïî âåð-
òèêàëè ôàóíèñòè÷åñêèå ãðàíèöû îáû÷íî ïðèóðî÷åíû
ê êðîìêå øåëüôà, ïîäíîæèþ ìàòåðèêîâîãî ñêëîíà è
âåðõíåé ÷àñòè ãëóáîêîâîäíûõ æåëîáîâ. Òàêîå ñîâïà-

äåíèå ãðàíèö àðåàëîâ è ãðàäèåíòîâ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ ñîçäàëî óñòîé÷èâîå è  îáùå-
ðàñïðîñòðàíåííîå ìíåíèå î òîì, ÷òî ðàñïðîñòðàíåíèå âèäîâ îïðåäåëÿåòñÿ èñêëþ÷èòåëü-
íî àáèîòè÷åñêèìè ôàêòîðàìè.

Íà ñàìîì äåëå, õîòÿ òàêèå ãðàíèöû äåéñòâèòåëüíî åñòü (íàïðèìåð, ìåæäó ìîðåì è
ñóøåé, ìîðåì è ïðåñíûìè âîäàìè, ôèòàëüþ è ðàñïîëîæåííûìè ãëóáæå ðàéîíàìè ìîðÿ),
ïîëîæåíèå ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà ãðàíèö îáóñëîâëåíî áèîòè÷åñêèìè âçàèìîîòíî-

«Íå èçâåñòíî íè îäíîãî ïðè-
ìåðà, êîãäà ñîâðåìåííàÿ áèîòè÷å-
ñêàÿ ãðàíèöà ñóùåñòâîâàëà áû
«ïî èíåðöèè», ïîñëå èñ÷åçíîâå-
íèÿ íåáèîëîãè÷åñêèõ ïðè÷èí å¸
ïîÿâëåíèÿ» (Ìèðîíîâ, 2004: 94).

282 Æèçíü íà äíå
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Ðèñ. 4.43. Ïîëîæåíèå ãðàíèöû ìåæäó àâñòðàëèéñêîé è àçèàòñêîé áèîòîé ïî ðàçíûì àâòîðàì.
Âåðõíÿÿ êàðòà — ïî ðàçíûì ãðóïïàì æèâîòíûõ (àâòîðû óêàçàíû íà êàðòå), íèæíÿÿ — ïî ñîñóäèñòûì ðàñòåíè-
ÿì (ñêîìïèëèðîâàíî ìíîé ïî îðèãèíàëüíûì êàðòàì èç àðõèâà Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî), ïîäïèñàíû íàçâàíèÿ ïðîâèí-
öèé, èõ ãðàíèöû äàíû ïóíêòèðîì; Òèìîðñêàÿ è Ýðåìèéñêàÿ ïðîâèíöèè ïðèíàäëåæàò àâñòðàëèéñêèì îáëàñòÿì,
îñòàëüíûå — Ìàëàéñêîé îáëàñòè; ãîðíûå è ýðåìèéñêàÿ — ïðîâèíöèè ñóáòðîïè÷åñêèõ ëåñîâ, îñòàëüíûå — òðî-
ïè÷åñêèõ. Ãîðíûå ïðîâèíöèè ïîêàçàíû ñõåìàòè÷íî.

Ýðåìèéñêàÿ

Òèìîðñêàÿ

Èíäîíåçèéñêàÿ

Ñèàìñêàÿ

Ãîðíî-ìàëåçèéñêàÿ

Ãîðíî-èíäîêèòàéñêàÿ

ãðàíèöà îáëàñòåé

Sclater (1858): èçíà÷àëüíî
âîðîáüèíûå, çàòåì è 
ìëåêîïèòàþùèå

Weber (1902): ãðàíèöà 
50% äîëè àâñòðàëèéñêèõ è
àçèàòñêèõ ìëåêîïèòàþùèõ, 
å¸ ïðèçíàâàë Mayr

Wallace

Lydekker (1916): 
çàïàäíàÿ ãðàíèöà 
÷èñòî àâñòðàëèéñêîé
ôàóíû ìëåêîïèòàþùèõ, 
Ñòàðîáîãàòîâ (1970):
ïðåñíîâîäíûå
ìîëëþñêè

Êðûæàíîâñêèé (2002): íàñåêîìûå,
Áåëûøåâ è Õàðèòîíîâ (1981): ñòðåêîçû

 

Murray

Muller

Huxley

Huxley
(ìîäèôèöè-
ðîâàííàÿ)



øåíèÿìè. Â.Â. Ñòàí÷èíñêèé (1922) íàçâàë òàêèå ãðàíèöû ðèâàëèòàòíûìè. Ðèâàëèòàò-
íûå ãðàíèöû ïðîõîäÿò íå òîëüêî òàì, ãäå îòñóòñòâóþò êàêèå-ëèáî ãðàäèåíòû àáèîòè÷åñ-
êèõ ôàêòîðîâ, êàê, íàïðèìåð, ãðàíèöà ìåæäó ãëóáîêîâîäíûìè íîðâåæñêî-ìîðñêèì è âû-
ñîêîàðêòè÷åñêèì ðàéîíàìè (ñì. Ãëàâó 6). Äàæå ñîâïàäåíèå ãðàíèöû ñ îáëàñòüþ ðåçêèõ
ãðàäèåíòîâ íå ñëóæèò äîêàçàòåëüñòâîì òîãî, ÷òî âèä íå ìîæåò ïåðåñå÷ü å¸ èç-çà íåïîäõî-
äÿùèõ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé. Îáû÷íî â òàêèõ ñëó÷àÿõ äåòàëüíûé àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî
â äðóãèõ ÷àñòÿõ àðåàëà ýòîãî æå âèäà, òàêèå çíà÷åíèÿ ïîäîáíûõ ôàêòîðîâ íå ÿâëÿþòñÿ
ïðåïÿòñòâèåì äëÿ åãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ. Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé óêàçûâàåò åùå íà îäíî ñâîéñò-
âî ðèâàëèòàòíûõ ãðàíèö: «Åñëè ïî îáå ñòîðîíû òàêîé ãðàíèöû öåëèêîì óíè÷òîæåí ðàñòè-
òåëüíûé ïîêðîâ, òî ïðè ïîñëåäóþùåì âîññòàíîâëåíèè åãî (çàñåëåíèè ñ êðàåâ òåððèòîðèè)
ïîëîæåíèå ãðàíèöû ìîæåò èçìåíèòüñÿ. Îíî áóäåò îïðåäåëÿòüñÿ ñêîðîñòüþ çàñåëåíèÿ, ê
êîòîðîé îêàæóòñÿ ñïîñîáíûìè îáå êîíêóðèðóþùèå ôëîðû» (Ðàçóìîâñêèé, 1971: 45).

Ðèâàëèòàòíûå ãðàíèöû ìåæäó ÖÑ âîçíèêàþò â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà â êîíòàêò âñòóïà-
þò ÖÑ, ñôîðìèðîâàâøèåñÿ â ñõîäíûõ óñëîâèÿõ (= èìåþùèå ñõîäíûå ýêîëîãè÷åñêèå àìï-
ëèòóäû), íî äî òîãî ðàçâèâàâøèåñÿ â èçîëÿöèè. Íèæå ðàçîáðàíû íåêîòîðûå ñëó÷àè òàêèõ
êîíòàêòîâ. Íàäî îòìåòèòü, ÷òî îòíþäü íå ëþáàÿ ãðàíèöà ìåæäó ÖÑ ÿâëÿåòñÿ îäíîâðåìåí-
íî è çîíîé èõ êîíòàêòà. Òàê, íàïðèìåð, øèðîêî èçâåñòíàÿ ãðàíèöà ìåæäó íàçåìíûìè áè-
îòàìè Àçèè è Àâñòðàëèè â ðàéîíå Çîíäñêîãî àðõèïåëàãà íå ÿâëÿåòñÿ çîíîé êîíòàêòà ýòèõ
áèîò, ïîñêîëüêó íåò è íå áûëî èõ íåïîñðåäñòâåííîãî êîíòàêòà: â ðàéîíå ãðàíèöû ðàñïî-
ëîæåí àðõèïåëàã, íåêîòîðûå ìîðñêèå ïðîëèâû íèêîãäà íå èñ÷åçàëè. Áîëüøàÿ ÷àñòü ãðà-
íèö, ïðîâîäèìûõ áèîãåîãðàôàìè â äàííîì ðàéîíå ðàñïîëîæåíû ìåæäó ëèíèÿìè Wallace
è Lydekker (íà ðèñ. 4.43À îíè áîëåå æèðíûå). Ëèíèÿ Wallace ñîâïàäàåò ñ âîñòî÷íîé ãðà-
íèöåé àçèàòñêîãî øåëüôà. Ëèíèÿ Lydekker — ñ çàïàäíîé ãðàíèöåé àâñòðàëèéñêîãî øåëü-
ôà.  Øåëüôû, ïî-âèäèìîìó, ïîëíîñòüþ îñóøàëèñü â ïåðèîä ïëåéñòîöåíîâûõ ðåãðåññèé,
òàê ãåîëîãè÷åñêàÿ îáóñëîâëåííîñòü ïîëîæåíèÿ ýòèõ ëèíèé î÷åâèäíà. Îñòðîâà, ðàñïîëî-
æåííûå ìåæäó ýòèìè ãðàíèöàìè, íèêîãäà íå ñîåäèíÿëèñü ñ ìàòåðèêàìè è áûëè çàñåëåíû
áèîòàìè Àçèè è Àâñòðàëèè. Ñîñòàâ áèîò îòäåëüíûõ îñòðîâîâ îïðåäåëÿëè âîçìîæíîñòè
ðàçíûõ òàêñîíîâ ïîïàñòü íà êîíêðåòíûé îñòðîâ (ðàññåëèòåëüíûå ñïîñîáíîñòè âèäîâ è
âðåìÿ ïîÿâëåíèÿ òàêñîíîâ). Êðîìå òîãî, ñîñòàâ áèîò îòäåëüíûõ îñòðîâîâ îòðàæàåò è îñî-
áåííîñòè ôîðìèðîâàíèÿ îñòðîâíûõ áèîò (ïîäðîáíåå â ñëåäóþùåé ãëàâå). Ïîýòîìó ðàñ-
ïðåäåëåíèå âèäîâ è ÖÑ â äàííîì ðàéîíå îñòàåòñÿ ðåçóëüòàòîì ñàìûõ ðàçíûõ ïðîöåññîâ.
Ïîñêîëüêó íå î÷åíü ïîíÿòíî, êàê îòäåëèòü ýôôåêò íåïîñðåäñòâåííîãî âçàèìîäåéñòâèÿ âè-
äîâ ðàçíûõ áèîò îò äðóãèõ, ýòîò ðàéîí ìàëî ÷òî äà¸ò äëÿ èçó÷åíèÿ ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿ-
ùèõ â ðåçóëüòàòå êîíòàêòà ðàçëè÷íûõ áèîò. Òàê êàê èñòî÷íèêè áèîò àðõèïåëàãà (Àâñòðà-
ëèÿ è Àçèÿ) ðàñïîëîæåíû íà åãî ðàçíûõ êîíöàõ, â í¸ì óñòàíîâèëàñü êëèíà, ïîñòåïåííûé
ïåðåõîä ìåæäó áèîòàìè ýòèõ äâóõ ìàòåðèêîâ. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ðàçëè÷íûå àâòîðû ïðî-
âîäÿò ãðàíèöó â íåîäèíàêîâûõ ìåñòàõ (ðèñ. 4.43) â çàâèñèìîñòè îò èñïîëüçîâàííûõ êðè-
òåðèåâ (ñâîèõ ó êàæäîãî àâòîðà) è èçó÷àåìîé ãðóïïû. P. Banarescu (1992), àâòîð íàèáîëåå
ïîëíîé ñîâðåìåííîé ñâîäêè ïî çîîãåîãðàôèè ïðåñíûõ âîä, ñäåëàë åù¸ ïðîùå: îí ïðîâ¸ë
äâå ãðàíèöû: çàïàäíóþ àçèàòñêîé è âîñòî÷íóþ àâñòðàëèéñêîé áèîò, ñîâïàäàþùèå ñ ëèíè-
ÿìè Wallace è Lydekker, ñîîòâåòñòâåííî. Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî îáùåïðèíÿòîå
îáúÿñíåíèå ïîëîæåíèÿ ãðàíèöû íà ìåñòå ìîðñêîãî ïðîëèâà, âîñõîäÿùåå ê èäåÿì
À. Wallace, è êîòîðîå ñ÷èòàþò íåñîìíåííûì àâòîðû ñîâðåìåííûõ ó÷åáíèêîâ áèîãåîãðà-
ôèè (ñì., íàïðèìåð, Brown, Lomolino, 1998; Ëåáåäåâà, Äðîçäîâ, Êðèâîëóöêèé, 2004),
óäîâëåòâîðèòåëüíî ñîîòâåòñòâóåò íàáëþäàåìîé êàðòèíå òîëüêî â ñëó÷àå ìëåêîïèòàþùèõ,
ïòèö, íàçåìíûõ ìîëëþñêîâ è îáëèãàòíî ïðåñíîâîäíûõ òàêñîíîâ ñ íèçêèìè ðàññåëèòåëü-
íûìè ñïîñîáíîñòÿìè. Â òî æå âðåìÿ, ïîëîæåíèå ãðàíèöû ïî íàñåêîìûì (Áåëûøåâ, Õàðè-
òîíîâ, 1981; Êðûæàíîâñêèé, 2002; Moor, Ivanov, 2008) íåâîçìîæíî ñâÿçàòü ñ ýòèì ïðîëè-
âîì. Ôèòîãåîãðàôè÷åñêàÿ ãðàíèöà åù¸ ìåíåå ñîîòâåòñòâóåò äàííîé òåîðèè, ôðàãìåíò èí-
äîìàëàéñêîé ôëîðû èìååòñÿ äàæå â ñàìîé Àâñòðàëèè (Âàëüòåð, 1968; Ðàçóìîâñêèé, 1999).
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Ïðèìåðû êîíòàêòà ðàçëè÷íûõ áèîò

Âçàèìîäåéñòâèå ìîðñêèõ áîðåàëüíûõ áèîò Àòëàíòèêè è Ïàöèôèêè
Ðîññèéñêèì ìîðñêèì áèîëîãàì íàèáîëåå èçâåñòåí êîíòàêò àðêòî-àòëàíòè÷åñêîé è

òèõîîêåàíñêîé óìåðåííûõ áèîò. Íà ïðîòÿæåíèè äëèòåëüíîãî ïåðèîäà Ñåâåðíûé Ëåäîâè-
òûé îêåàí áûë ñâÿçàí ñ Àòëàíòèêîé ñíà÷àëà ÷åðåç Òóðãàéñêèé ïðîëèâ, à çàòåì, ïîñëå ñî-
åäèíåíèÿ Åâðîïû ñ Àçèåé è îòäåëåíèÿ Åâðîïû îò Àìåðèêè, ÷åðåç ïðîëèâ ìåæäó Ãðåíëàí-
äèåé è Åâðîïîé. Øåëüôû Ñåâåðíîé Àòëàíòèêè è Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà, ñ îäíîé
ñòîðîíû, è Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè, ñ äðóãîé, ðàñïîëàãàëèñü â ïðèìåðíî îäíèõ êëèìàòè÷åñ-
êèõ óñëîâèÿõ. Ïëîùàäü èõ áûëà îäíîãî ïîðÿäêà, ïîýòîìó ëîãè÷íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â
ýòèõ äâóõ àêâàòîðèÿõ ñôîðìèðîâàëñÿ ñõîäíûé ïî ýêîëîãè÷åñêèì àìïëèòóäàì íàáîð ÖÑ.

Ïîñêîëüêó àòëàíòî-àðêòè÷åñêàÿ è ñåâåðî-òèõîîêåàíñêàÿ áèîòû ïðîèçîøëè îò ðàç-
íûõ áèîò, îíè áûëè îáðàçîâàíû êàæäàÿ ñâîèìè ýíäåìè÷íûìè òàêñîíàìè, íåñìîòðÿ íà
ñõîäíûå àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ.

Áåðèíãîâ ïðîëèâ îòêðûëñÿ 5,32 ìëí. ëåò íàçàä (Gladenkov et. al., 2002), âïåðâûå çà
60 ìëí. ëåò, è àðêòî-àòëàíòè÷åñêàÿ è ñåâåðî-òèõîîêåàíñêàÿ áèîòû âñòóïèëè â êîíòàêò. Òîã-
äà ïðîëèâ áûë óçêèì è ìåëêîâîäíûì è âîçìîæíî, ÷òî øèðîêîãî îáìåíà áèîòàìè â òî âðå-
ìÿ è íå ïðîèçîøëî. Âñêîðå ïðîëèâ çàêðûëñÿ è âòîðè÷íî îòêðûëñÿ ïðèìåðíî 3,5 ìëí. ëåò
íàçàä. Óñëîâèÿ â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå òîãäà áûëè ñõîäíû ñ ñóùåñòâóþùèìè ñåé-
÷àñ â Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå, ò. å. òàêèìè æå, êàê â Ñåâåðíîé Ïàöèôèêå. Òåì íå ìåíåå, â ðå-
çóëüòàòå êîíòàêòà íå îáðàçîâàëàñü åäèíàÿ ñåâåðíàÿ áèîòà (êàê ïðîèçîøëî áû, åñëè ñîãëà-
ñèòüñÿ ñ èäåÿìè êîíòèíóàëèñòîâ), íàïðîòèâ, êàæäàÿ èç áèîò ñîõðàíèëà ñâîþ ñàìîñòîÿ-
òåëüíîñòü.

Âñ¸ æå íåêîòîðûé îáìåí âèäàìè ìåæäó äâóìÿ áèîòàìè ïðîèçîø¸ë, õîòÿ è íåðàâíî-
öåííûé. Ïðàêòè÷åñêè ñðåäè âñåõ òàêñîíîâ êðóïíîãî ðàíãà, ïî êîòîðûì èìåþòñÿ äàííûå,
ïðåîáëàäàëà ìèãðàöèÿ èç Òèõîãî îêåàíà. Òàê, ïî äàííûì G.J. Vermeji (1991), èç 295 âèäîâ
ìîëëþñêîâ, ó÷àñòâîâàâøèõ îáìåíå èëè íåïîñðåäñòâåííî ïðîèçîøåäøèõ îò òàêèõ âèäîâ,
261 âèä èìåë òèõîîêåàíñêîå ïðîèñõîæäåíèå, àðêòî-àòëàíòè÷åñêîå — òîëüêî 34. Äîëÿ òè-
õîîêåàíñêèõ âèäîâ â Àòëàíòè÷åñêîé áèîòå ÿâíî çàâûøåíà, ïîñêîëüêó ê âèäàì, ìèãðèðî-
âàâøèì â Àòëàíòèêó èç Ïàöèôèêè ÷åðåç Àðêòèêó (èëè ïðîèçîøåäøèì îò òàêèõ âèäîâ)
G.J. Vermeji îòí¸ñ è áîëüøîå êîëè÷åñòâî âèäîâ, â äåéñòâèòåëüíîñòè íå âûõîäÿùèõ çà ïðå-
äåëû Àðêòèêè. Òåì íå ìåíåå òåíäåíöèÿ èì ïîäìå÷åíà âåðíî. Äðóãèå ãðóïïû äàþò ñõîä-
íûå ðåçóëüòàòû: ìèãðàöèÿ ïðåèìóùåñòâåííî ñî ñòîðîíû Ïàöèôèêè íàáëþäàëàñü ñðåäè
äåñÿòèíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ (Spirontocaris è Crangon — ðîäà áåçóñëîâíî òèõîîêåàíñêîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ â Ñåâåðíîé Ïàöèôèêå 71 âèä Spirontocaris è 14 âèäîâ Crangon, â Ñåâåð-
íîé Àòëàíòèêå ñîîòâåòñòâåííî — 4 è 2, îáùèõ îáîèì ðåãèîíàì — 9 è 1) è èãëîêîæèõ
(Äüÿêîíîâ, 1945). Èç ðûá ìîðñêèå îêóíè íåñîìíåííî âñåëèëèñü â Àòëàíòèêó èç Ïàöèôè-
êè, òðåñêîâûå æå íàîáîðîò — èç Àòëàíòèêè â Ïàöèôèêó. Èç âîäíûõ ìëåêîïèòàþùèõ òè-
õîîêåàíñêîå ïðîèñõîæäåíèå èìåþò îòðÿä ñèðåí, óøàñòûå ìîðñêèå òþëåíè, ìîðæè è ìîð-
ñêèå âûäðû, íî íàñòîÿùèå òþëåíè — àòëàíòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Ñðåäè êðàñíûõ âî-
äîðîñëåé (Ïåðåñòåíêî, 1994) èç 9 àðêòè÷åñêî-áîðåàëüíûõ ðîäîâ 8 — òèõîîêåàíñêîãî ïðî-
èñõîæäåíèÿ è ëèøü îäèí — àòëàíòè÷åñêîãî, ìîðñêèå òðàâû (Zostera è Phyllospadix) — òè-
õîîêåàíñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ.

Íàèáîëåå âåðîÿòíîé ãëàâíîé ïðè÷èíîé ýòîé àñèììåòðèè ÿâëÿåòñÿ ðàçëè÷èå â âèäî-
âîì áîãàòñòâå ôàóí, ó÷àñòâîâàâøèõ â îáìåíå. È â íàñòîÿùåå âðåìÿ (ò. å. ïîñëå ñîâåðøèâ-
øåãîñÿ îáìåíà) òèõîîêåàíñêàÿ øåëüôîâàÿ ôàóíà âäâîå áîãà÷å àòëàíòè÷åñêîé. Âåñüìà âå-
ðîÿòíî, ÷òî ýòî ðàçëè÷èå áûëî åù¸ áîëüøå äî íà÷àëà îáìåíà. ×àñòî âèäîâîå áîãàòñòâî
ñâÿçûâàþò ñ ïëîùàäüþ, íà êîòîðîé îíî ñóùåñòâóåò (ò. å. ñ ïîòîêîì ýíåðãèè ÷åðåç å¸ àðå-
àë), èëè ñî âðåìåíåì ñóùåñòâîâàíèÿ áèîòû. Îäíàêî, â äàííîì ñëó÷àå òàêèå îáúÿñíåíèÿ,
ïî-âèäèìîìó, íå ïîäõîäÿò. Ñåâåðî-ïàöèôè÷åñêàÿ è àðêòî-àòëàíòè÷åñêàÿ áèîòû èìåþò ñêî-
ðåå âñåãî îäèíàêîâûé âîçðàñò. Â êîíöå ïàëåîöåíà (57 ìëí. ëåò íàçàä) ïðîèçîøëî áûñòðîå
ãëîáàëüíîå ïîòåïëåíèå. Ïîâåðõíîñòíàÿ òåìïåðàòóðà âîäû â Àíòàðêòèêå äîñòèãàëà 18°Ñ,
÷òî ïðèâåëî ê èñ÷åçíîâåíèþ âñåõ óìåðåííî-òåïëîëþáèâûõ ìîðñêèõ áèîò. Âíîâü óñëîâèÿ
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äëÿ èõ âîçíèêíîâåíèÿ ñôîðìèðîâàëèñü 25 ìëí. ëåò íàçàä ñ óñòàíîâëåíèåì ñóùåñòâåííî-
ãî òåìïåðàòóðíîãî ãðàäèåíòà ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñîì, ïîýòîìó ñåâåðî-ïàöèôè÷åñêàÿ
è ñåâåðî-àòëàíòè÷åñêàÿ áèîòû íå ìîãóò áûòü äðåâíåå 25 ìëí. ëåò. Ïëîùàäè, çàíèìàåìûå
ýòèìè áèîòàìè, êàê óêàçûâàëîñü âûøå, ñõîäíû. Ëîãè÷íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ðàçëè÷èÿ â
âèäîâîì áîãàòñòâå ñåâåðî-àòëàíòè÷åñêîé è ñåâåðî-òèõîîêåàíñêîé áèîò â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè îáóñëîâëåíû ðàçëè÷èÿìè â âèäîâîì áîãàòñòâå äîíîðñêèõ áèîò. Àòëàíòî-àðêòè÷å-
ñêàÿ ôàóíà ñ þãà  ãðàíè÷èëà ñ öåíòðàëüíî-àìåðèêàíñêîé è âîñòî÷íî-àòëàíòè÷åñêîé òåïëî-
âîäíûìè ôàóíàìè, òîãäà êàê ñåâåðî-òèõîîêåàíñêàÿ — ñ òîé æå öåíòðàëüíî-àìåðèêàíñêîé
(Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà òîãäà íå áûëî) è èíäî-ìàëàéñêîé. Âîñòî÷íî-àòëàíòè÷åñêàÿ áèîòà
óæå òîãäà áûëà ãîðàçäî áåäíåå èíäî-ìàëàéñêîé.

Äðóãàÿ ïðè÷èíà — ìèãðàöèè íîòàëüíûõ áèîò. Ïîñêîëüêó îõëàæäåíèå óìåðåííûõ
øèðîò â Þæíîì ïîëóøàðèè ïðîèçîøëî, êàê ìèíèìóì, íà 10 ìëí. ëåò ðàíüøå, ÷åì â Ñå-
âåðíîì, íîòàëüíûå áèîòû ñôîðìèðîâàëèñü ãîðàçäî ðàíüøå. Ïðè íàëè÷èè ïîäõîäÿùèõ óñ-
ëîâèé (à îíè áûëè îñîáåííî áëàãîïðèÿòíû â ïåðèîäû îëåäåíåíèé) ïðîèñõîäèë îáìåí áî-
ðåàëüíûõ è íîòàëüíûõ áèîò. Âûøå â ýòîé ãëàâå (ðàçäåë «Ïðè÷èíû è ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ
íîâûõ âèäîâ è ýêîñèñòåì») áûëî ïîêàçàíî, ÷òî íàèáîëåå ïîäõîäÿùèé ïóòü òàêîãî îáìå-
íà — âäîëü òèõîîêåàíñêèõ áåðåãîâ Àìåðèêè. Äîïîëíèòåëüíûå àðãóìåíòû ïðèâåäåíû òàê-
æå â ðàçäåëå î áèïîëÿðíûõ àðåàëàõ (Ãëàâà 6).

Òåîðåòè÷åñêè ñóùåñòâóåò äâà âîçìîæíûõ ïóòè ìèãðàöèè òèõîîêåàíñêîé øåëüôîâîé
áèîòû â Àòëàíòèêó: âäîëü Åâðàçèè è âäîëü Ñåâåðíîé Àìåðèêè. Ïîñëåäíèé ïóòü, íà÷èíàÿ
ñ ðàáîò S. Ekman (1935), Å.Ô. Ãóðüÿíîâà (1957) è, îñîáåííî, ïîñëå ðàáîòû Ê.Í. Íåñèñà
(1961), ÷àñòî ñ÷èòàþò ãëàâíûì èëè äàæå åäèíñòâåííûì. Ýòó òî÷êó çðåíèÿ ïîäêðåïëÿþò
äâóìÿ îñíîâíûìè àðãóìåíòàìè: (1) ïóòü â Àòëàíòèêó ÷åðåç Êàíàäñêèé àðêòè÷åñêèé àðõè-
ïåëàã êîðî÷å, ÷åì âäîëü Åâðàçèè; ê òîìó æå — ïîâåðõíîñòíûå òå÷åíèÿ â ïåðèîä ìèãðàöèè
áîðåàëüíûõ âèäîâ ñêîðåå âñåãî áûëè òåìè æå, ÷òî è íûíå, ò. å. øëè èç Àòëàíòèêè âäîëü
Åâðàçèè, à îò ×óêîòñêîãî ìîðÿ âäîëü Àìåðèêè; Å.Ô. Ãóðüÿíîâà äàæå ïðåäïîëàãàåò, ÷òî
õðåáåò Ëîìîíîñîâà âûñòóïàë íàä ïîâåðõíîñòüþ ìîðÿ, äåëàÿ íåâîçìîæíûì åâðàçèéñêèé
ìèãðàöèîííûé ïóòü; (2) ñóùåñòâóþò âèäû, îáèòàþùèå â Ïàöèôèêå è òîëüêî â çàïàäíîé
Àòëàíòèêå, íàïðèìåð, êðàá Chinoecetes opilio è ïëîñêèé ¸æ Echinarachnius parma. Îòíî-
ñèòåëüíî ïåðâîãî àðãóìåíòà ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî íåêîòîðûå âèäû, ïðîíèêøèå â Àòëàíòè-
êó èç Ïàöèôèêè íå èìåþò ïåëàãè÷åñêèõ ëè÷èíîê, ïîýòîìó íàïðàâëåíèå òå÷åíèé äëÿ íèõ
íåñóùåñòâåííî. Îòíîñèòåëüíî âòîðîãî àðãóìåíòà ñàì Ê.Í. Íåñèñ ïèøåò, ÷òî â êîíöå ïëè-
îöåíà «íûíåøíèå òèõîîêåàíñêèå-çàïàäíîàòëàíòè÷åñêèå âèäû ìîëëþñêîâ îáèòàëè â Àíã-
ëèè è Èñëàíäèè» (1961: 895). Òàêæå èìåþòñÿ âèäû ñ òèõîîêåàíñêî-âîñòî÷íîàòëàíòè÷åñ-
êèì àðåàëîì, ïðè÷¸ì íå òîëüêî ìåëêîâîäíûå, êàê óòâåðæäàåò Ê.Í. Íåñèñ, íî è ïðåèìóùå-
ñòâåííî áàòèàëüíûå (íàïðèìåð, ïîëèõåòà Pectinaria auricoma, ðèñ. 4.44). Ë.Ï. Ïåðåñòåíêî
(1994), èññëåäîâàâ ñîâðåìåííîå ðàñïðîñòðàíåíèå êðàñíûõ âîäîðîñëåé (ò. å. âèäîâ âåðõíå-

Ðèñ.4.44. Àðåàë ïîëèõåòû Pectinaria auricoma.
×¸ðíûå êðóæêè — íàøè äàííûå, ñâåòëûå — ðàñïðîñòðàíåíèå ïî ñâîäêå T. Holthe (1986).



ñóáëèòîðàëüíûõ, íà êîòîðûõ ïîñòóëèðóåìûå Ê.Í. Íå-
ñèñîì ôàêòîðû äîëæíû áûëè ñêàçûâàòüñÿ â íàèáîëü-
øåé ñòåïåíè), ïðèøëà ê ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíîìó
âûâîäó: î ïðåèìóùåñòâåííî åâðàçèéñêîì ïóòè îáìå-
íà. Ñðåäè âèäîâ èññëåäîâàííîé åþ ôëîðû íåò âèäîâ,
îáèòàþùèõ òîëüêî â çàïàäíîé Àòëàíòèêå è çàïàäíîé
Ïàöèôèêå, õîòÿ åñòü âèäû, îáèòàþùèå òîëüêî â çàïàäíîé Ïàöèôèêå è âîñòî÷íîé Àòëàí-
òèêå. Ë.Ï. Ïåðåñòåíêî óêàçûâàåò, ÷òî âñåëåíèå çàïàäíîòèõîîêåàíñêèõ âèäîâ ïðîèñõîäèò â
åâðîïåéñêèå, à íå àìåðèêàíñêèå âîäû.

G.J. Vermeji (1991) îáúÿñíÿåò òèõîîêåàíñêî-çàïàäíîàòëàíòè÷åñêèå àðåàëû îòíîñè-
òåëüíîé áåäíîñòüþ çàïàäíîàòëàíòè÷åñêîé áèîòû ïî ñðàâíåíèþ ñ âîñòî÷íîàòëàíòè÷åñêîé.
Ýòî ïðèâåëî ê ïîÿâëåíèþ â çàïàäíîé Àòëàíòèêå ñðàâíèòåëüíî áóëüøèõ ñâîáîäíûõ ðåñóð-
ñîâ, êîòîðûå è ñòàëè ïîòðåáëÿòü âñåëèâøèåñÿ èç Òèõîãî îêåàíà âèäû. Ïîýòîìó, âåðîÿòíî,
áîëåå ïðàâèëüíî äðóãîå îáúÿñíåíèå: òèõîîêåàíñêèõ âèäîâ â çàïàäíîé Àòëàíòèêå áîëüøå
íå ïîòîìó, ÷òî èì áûëî òóäà ëåã÷å ïîïàñòü, à ïîòîìó, ÷òî èì òàì áûëî ëåã÷å çàêðåïèòüñÿ.
Â ÷àñòíîñòè, îêàçàëîñü, ÷òî êðàá-ñòðèãóí Chionoecets opilio ñïîñîáåí ïðîéòè ïåøêîì èç
×óêîòñêîãî ìîðÿ â Áàðåíöåâî: â 1993 ã. îí áûë ïîéìàí íà ïîëïóòè (â ìîðå Ëàïòåâûõ) íà
ðàññòîÿíèè â òûñÿ÷è êì îò ãðàíèöû áëèæàéøåé ÷àñòè åãî ñîâðåìåííîãî àðåàëà (ðèñ. 4.45).
Ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî ýòîò ïóòü âçðîñëàÿ îñîáü êðàáà ïðîøëà ïåøêîì, ïðè÷¸ì ïî åâ-
ðàçèéñêîìó ïóòè. Êàêèõ-ëèáî ïàëåîíòîëîãè÷åñêèõ ñëåäîâ òàêèõ ìèãðàöèé, åñòåñòâåííî,
îñòàòüñÿ íå ìîãëî. ×òî êàñàåòñÿ çàïàäíî- è âîñòî÷íîàðêòè÷åñêèõ àðåàëîâ, òî íèæå, ïðè
ðàññìîòðåíèè áèîãåîãðàôèè Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà (Ãëàâà 6), ïîêàçàíî, ÷òî òàêèõ
âèäîâ, âåðîÿòíî, â ðåàëüíîñòè íåò.

Êîíòàêò òèõîîêåàíñêîé è àòëàíòè÷åñêîé øåëüôîâûõ áèîò íà þãå Þæíîé
Àìåðèêè

Â ïëåéñòîöåíå ëåäíèêè âûõîäèëè íà øåëüô þãà Þæíîé Àìåðèêè íà ðàññòîÿíèå êàê
ìèíèìóì 150 êì îò ñîâðåìåííîé áåðåãîâîé ëèíèè (Heusser, 2003). Ïî-âèäèìîìó, îíè ëå-
æàëè íà äíå ïîäîáíî òîìó, êàê ýòî ñåé÷àñ íàáëþäàåòñÿ â Àíòàðêòèäå. Ó÷èòûâàÿ óçîñòü
øåëüôà â äàííîì ðàéîíå, ëåäíèêè íåèçáåæíî ñòàëè áàðüåðîì, ðàçäåëèâøèì åäèíóþ ðàíåå
óìåðåííóþ þæíîàìåðèêàíñêóþ øåëüôîâóþ áèîòó íà òèõîîêåàíñêóþ è àòëàíòè÷åñêóþ, ïî
êðàéíåé ìåðå òå å¸ êîìïîíåíòû, êîòîðûå íå áûëè ñïîñîáíû îáõîäèòü ýòîò áàðüåð ïî ìà-
òåðèêîâîìó ñêëîíó. Ðàçäåëåíèå ïðèâåëî ê ôîðìèðîâàíèþ äâóõ êîìïëåêñîâ óìåðåííûõ ÖÑ
ïîäîáíî òîìó, êàê ýòî áûëî â ðàçîáðàííîì âûøå ïðèìåðå ôëîðû Ñåâåðíîé Àìåðèêè. Ðàç-
ðóøåíèå ëåäíèêà óñòðàíèëî ðàçäåëÿâøèé ýòè áèîòû áàðüåð. Ïîñêîëüêó âñòóïèâøèå â êîí-
òàêò íàèáîëåå þæíûå àòëàíòè÷åñêàÿ è òèõîîêåàíñêàÿ øåëüôîâûå áèîòû ñôîðìèðîâàëèñü
â âåñüìà ñõîäíûõ óñëîâèÿõ, ïî êîíòèíóàëèñòñêîé ïàðàäèãìå ñëåäîâàëî áû îæèäàòü øèðî-
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«Ñ óâåðåííîñòüþ íåëüçÿ íà-
çâàòü íè îäíîãî ðîäà, âûñåëèâøå-
ãîñÿ â Àòëàíòèêó ÷åðåç ñåâåð Êà-
íàäû» (Ïåðåñòåíêî, 1994: 233).

Ðèñ.4.45. Àðåàë êðàáà Chionoecetes opilio.
Çâ¸çäî÷êîé îòìå÷åíî ìåñòî ïîèìêè ýêñïåäèöèåé íà «Polarstern». Ïî: Â.À. Ïàâëîâó (2000); Â.Â. Ïåòðÿøîâó è äð.
(1993); Jadamec et al., 1999; Squires, 1968 è ëè÷. ñîîáù. À.Í. Êàðàñåâà



êîãî èõ îáìåíà, ðåçóëüòàòîì êîòîðîãî áûëî áû îáðàçîâàíèå åäèíîé þæíîé óìåðåííîé áè-
îòû. Âåðîÿòíî ïîýòîìó âñå àâòîðû, çàíèìàâøèåñÿ áèîãåîãðàôèåé äàííîãî ðàéîíà
(Ekmam, 1935, 1953; Ãóðüÿíîâà, 1964; Briggs, 1995 è ìíîãèå äðóãèå, îáçîð ñì. Ñåì¸íîâ,
1982), íà ñâîèõ ñõåìàõ ïîêàçûâàþò åäèíóþ þæíîàìåðèêàíñêóþ óìåðåííóþ (íîòàëüíóþ)
îáëàñòü. Â.Í. Ñåì¸íîâ (1982), äåòàëüíî èçó÷èâ ðàñïðîñòðàíåíèå ñâûøå ïîëóòîðà òûñÿ÷
âèäîâ þæíîàìåðèêàíñêîãî áåíòîñà, ïîêàçàë, ÷òî òàêîå ïðåäñòàâëåíèå âåñüìà äàëåêî îò ðå-
àëüíîñòè. Â äåéñòâèòåëüíîñòè, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ëåäíèêîâûé áàðüåð èñ÷åç, àòëàíòè÷å-
ñêàÿ è òèõîîêåàíñêàÿ áèîòû ïî-ïðåæíåìó âåñüìà ðàçëè÷íû, ÷òî çàñòàâëÿåò ðàññìàòðèâàòü
èõ àðåàëû êàê îòäåëüíûå îáëàñòè (ðèñ. 4.46). Ýòîò íåîáúÿñíèìûé è íåîæèäàåìûé ñ ïîçè-
öèé êîíòèíóàëèçìà ýôôåêò âïîëíå òðèâèàëåí ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà.

Âçàèìîäåéñòâèå âîñòî÷íîé è çàïàäíîé ñåâåðîàìåðèêàíñêèõ ôëîð
Â âåðõíåì ìåëó íà òåððèòîðèè Ñåâåðíîé Àìåðèêè áûëî äâà ìàòåðèêà: Êîðäèëüåð-

ñêèé è Ëàâðåíòèéñêèé. È òîò, è äðóãîé èìåëè, åñòåñòâåííî, ñâîþ ôëîðó. Íà êàæäîì ìàòå-
ðèêå ñôîðìèðîâàëèñü ñîáñòâåííûå ÖÑ, ñìåíÿþùèå äðóã äðóãà â øèðîòíîì íàïðàâëåíèè.
Ò. å. îáðàçîâàëèñü ïàðíûå ÖÑ: ñóáòðîïè÷åñêèå, ëåòíåçåë¸íûå øèðîêîëèñòâåííûå è ò¸ì-
íîõâîéíûå ÖÑ. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î ñõîäñòâå àáèîòû çàïàäíîé è âîñòî÷íîé ÷àñòåé Ñå-
âåðíîé Àìåðèêè ñ òî÷êè çðåíèÿ ñàìèõ ÖÑ. Â íà÷àëå êàéíîçîÿ ìàòåðèêè ñîåäèíèëèñü è ÖÑ
ïðèøëè â ñîïðèêîñíîâåíèå*. Ïî ìåðå îñóøåíèÿ çàíÿòûõ ðàíåå ìîðåì òåððèòîðèé èõ çà-
õâàòûâàëè ñóùåñòâóþùèå íàçåìíûå ÖÑ. Â ñèëó ðàçíûõ ïðè÷èí (ñëàáîé ðàññåëèòåëüíîé
ñïîñîáíîñòè, îòñóòñòâèÿ ïîäõîäÿùèõ ñòàäèé) ïðè ýòîì ïðîäâèæåíèè èç ñîñòàâà äâèæó-

288 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 4.46. Ðàéîíèðîâàíèå þæíî-
àìåðèêàíñêîãî øåëüôà ïî ñòåïåíè

çíà÷èìîñòè çîîãåîãðàôè÷åñêèõ
ãðàíèö. Ïî Â.Í. Ñåì¸íîâó (1982).
Ïîäîáëàñòè: 1 — Ïåðóàíî-×èëèéñêàÿ;
2 — Þæíî÷èëèéñêàÿ; 3 — Þæíîáðà-
çèëüñêî-Óðóãâàéñêàÿ; 4 — Àðãåíòèí-
ñêàÿ. Ïóíêòèðîì ïîêàçàíû ãðàíèöû
ïðîâèíöèé, òîíêàÿ ëèíèÿ — èçîáàòà
200 ì. 
Ðàéîíèðîâàíèå âäîëü òèõîîêåàíñêîãî
áåðåãà ïîäòâåðæäåíî äàííûìè ïî ðàñ-
ïðîñòðàíåíèþ 504 âèäîâ ïîëèõåò (Her-
nandez et al., 2005), ïðè÷¸ì ðàáîòû
Â.Í. Ñåì¸íîâà (1982) â ñïèñêå ëèòåðà-
òóðû ê ñòàòüå íåò. Â.Í. Ñåì¸íîâ (1982)
èñïîëüçîâàë äàííûå ïî ðàñïðîñòðàíå-
íèþ 333 âèäîâ ïîëèõåò, åãî äàííûå áû-
ëè ãîðàçäî ìåíåå ïîëíûìè.

Âîñòî÷íîàòëàíòè÷åñêàÿ òðîïè÷åñêàÿ  îáëàñòü

Çàïàäíîòèõîîêåàíñêàÿ

òðîïè÷åñêàÿ îáëàñòü

Òèõîîêåàíñêà ÿ óì
åð åííàÿ î áëàñòü

Àòëàíòè÷åñêàÿ óìåðåííàÿ îáëàñòü

1

2

3

4

* ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ âèäîâ ðàñòåíèé çíà÷èòåëüíî áîëüøå, ÷åì âèäîâ
ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ. Òàê, åñëè ñ íà÷àëà êàéíîçîÿ ôàóíà ìëåêîïèòàþùèõ è ïòèö èçìåíèëàñü
ïðàêòè÷åñêè íà 100%, òî íåêîòîðûå ðîäû ðàñòåíèé ñóùåñòâóþò ñ òåõ ïîð áåç èçìåíåíèé.
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Ðèñ. 4.47. Áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêîå äåëåíèå Ñåâåðíîé Àìåðèêè è ïðèëåæàùèõ ðàéîíîâ, ñõåìà
ôëîðîãåíåçà.

Ãðàíèöû: 1 — ôëîðîãåíåòè÷åñêèõ îáëàñòåé (I — Àíàäûðñêàÿ, II — Åâðîïåéñêàÿ, III — Êîðäèëüåðñêàÿ, IV — Ëà-
âðåíòèéñêàÿ, V — Êàðèáñêàÿ); 2 — áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêèõ ïðîâèíöèé (ðàñøèôðîâêà íàçâàíèé äàíà íà ñõå-
ìå); 3 — áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêèõ ðàéîíîâ (Al — Àëÿñêèíñêèé, Hd — Ãóäçîíñêèé, St — Ñèòõèíñêèé, Sr —
Ñíåéêðèâåðñêèé, Sn — Ñüåððà-Íåâàäñêèé, Gb — Áîëüøîãî áàññåéíà, Ss — Ñàñêà÷åâàíñêèé, GI — Âåëèêèõ îçåð,
Lv — Ëàâðåíòèéñêèé, Ms — Ìèññóðèéñêèé). Ïî Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîìó (1977).



ùèõñÿ ÖÑ âûïàäàëè îòäåëüíûå âèäû. Îïóñòåâøèå íèøè áûëè çàïîëíåíû âèäàìè äðóãîé
ôëîðû ïîñëå òîãî, êàê äâèæóùèåñÿ íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó ÖÑ ïðèøëè â ñîïðèêîñíîâåíèå.
Ýòî ïðîèçîøëî íà âûñîõøåì äíå ðàçäåëÿâøåãî ìàòåðèêè ïðîëèâà. Â ðåçóëüòàòå êîíòàêòà
íå ïðîèçîøëî ïîëíîãî ñìåøåíèÿ ôëîð, à ìåæäó íèìè óñòàíîâèëàñü îò÷¸òëèâàÿ ãðàíèöà
(ðèñ. 4.47, 4.48), õîòÿ çàïîëíåíèå îïóñòåâøèõ íèø è ïðèâåëî ê íåêîòîðîìó èõ ñìåøåíèþ.
Ïðè÷¸ì ýòî áûëà íå ïðîñòî ãðàíèöà äâóõ ÖÑ, à äâóõ ôëîðîãåíåòè÷åñêèõ îáëàñòåé — Êîð-
äèëüåðñêîé è Ëàâðåíòèéñêîé. È òà, è äðóãàÿ âêëþ÷àþò ò¸ìíîõâîéíûå, ëåòíåçåë¸íûå è
ñóáòðîïè÷åñêèå ïðîâèíöèè. Êàæäûé ó÷àñòîê ýòîé ãðàíèöû ðàçäåëÿåò ïðîâèíöèè, ïðèíàä-
ëåæàùèå ê îäíîé çîíå, íî ê ðàçíûì îáëàñòÿì, ò.å. ñõîäíûå ïî ýêîëîãè÷åñêèì àìïëèòóäàì
è ôèçèîíîìè÷åñêè, íî ðåçêî ðàçëè÷àþùèåñÿ ñâîåé ôëîðîé. Ýòî ñóáòðîïè÷åñêèå Ôëîðèä-
ñêàÿ è Ñîíîðñêàÿ, ïðîâèíöèè ëåòíåçåë¸íûõ ëåñîâ Àëãîíêèíñêàÿ, Êîðäèëüåðñêàÿ è Êîëî-
ðàäñêàÿ, ò¸ìíîõâîéíûå Þæíîêàíàäñêàÿ è Âåðõíå-Þêîíñêàÿ.

Î÷åíü èíòåðåñíûì ìîìåíòîì ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî ñîåäèíåíèå ìàòåðèêîâ ïðîèñõîäèëî
îäíîâðåìåííî ñ ïîõîëîäàíèåì èõ ñåâåðíûõ ÷àñòåé, ïðèâåäøèõ ê îáðàçîâàíèå òàéãè èç
ëåòíåç¸ëåíûõ ëåñîâ. Â þæíîòà¸æíîé çîíå ñôîðìèðîâàëèñü äâå ñàìîñòîÿòåëüíûå ïðîâèí-
öèè: Þæíîêàíàäñêàÿ ñ ýäèôèêàòîðîì êëèìàêñà áàëüçàìè÷åñêîé ïèõòîé Abies balsamea è
Âåðõíå-Þêîíñêàÿ ñ ýäèôèêòàòîðîì êëèìàêñà ïèõòîé Abies lasiocarpa. Èíàÿ ñèòóàöèÿ íà-
áëþäàåòñÿ ñåâåðíåå: â îáåèõ îáëàñòÿõ ýäèôèêàòîðîì êîðåííîé àññîöèàöèè ñåâåðîòà¸æíî-
ãî êëèìàêñà ñòàëà ëàâðåíòèéñêàÿ åëü Picea glauca. Â ðåçóëüòàòå îáðàçîâàëàñü åäèíàÿ Ñå-
âåðîêàíàäñêàÿ ïðîâèíöèÿ, ñîñòîÿùàÿ èç äâóõ ôëîðîãåíåòè÷åñêè íåðîäñòâåííûõ ÷àñòåé —
Àëÿñêèíñêîãî ðàéîíà, ïðèíàäëåæàùåãî ê Êîðäèëüåðñêîé ôëîðîãåíåòè÷åñêîé îáëàñòè, è
Ãóäçîíñêîãî, îòíîñÿùåãîñÿ ê Ëàâðåíòèéñêîé îáëàñòè. Ïðè îáðàçîâàíèè Àëÿñêèíñêîãî
ðàéîíà â åãî ñîñòàâ âîøëè è äðóãèå âèäû Ëàâðåíòèéñêîé îáëàñòè, à òàêæå âèäû Àíàäûð-
ñêîé îáëàñòè (Áåðèíãîâ ïðîëèâ â ýòî âðåìÿ îòñóòñòâîâàë) (Ðàçóìîâñêèé, 1977).

Âçàèìîäåéñòâèå íåìîðñêèõ áèîò Ñåâåðíîé è Þæíîé Àìåðèê
Þæíàÿ Àìåðèêà îòäåëèëàñü îò Ãîíäâàíû ïðèìåðíî 160 ìëí. ëåò íàçàä (÷òî ñîîòâåò-

ñòâóåò êîíöó þðû, çàêîí÷èâøåéñÿ 144 ìëí. ëåò íàçàä) è ñ òåõ ïîð îñòàâàëàñü îñòðîâîì,
áîëåå èçîëèðîâàííûì, ÷åì ñåé÷àñ Àâñòðàëèÿ. Ýòà èçîëÿöèÿ áûëà íàðóøåíà ëèøü ïðèìåð-
íî 3,5 ìëí. ëåò íàçàä îáðàçîâàíèåì Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà. Â çàâèñèìîñòè îò ñïîñîáíîñ-
òè ãðóïïû ê ðàñïðîñòðàíåíèþ, ñòåïåíü òàêîé èçîëÿöèè äëÿ ðàçíûõ ãðóïï îñòàâàëàñü ðàç-
ëè÷íîé. Íàèáîëåå ñèëüíîé èçîëÿöèÿ áûëà äëÿ ïðåñíîâîäíûõ ðûá, àìôèáèé è ìëåêîïèòà-
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Ðèñ. 4.48. Êîíòàêò Êîðäèëüåðñêîé (çàïàäíîé) è Ëàâðåíòèéñêîé (âîñòî÷íîé) ñåâåðî-àìåðèêàíñêèõ
ôëîð ïðè ðåãðåññèè ìîðÿ íà 40° ñ.ø.. Ïî Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîìó (1977).

Êîðäèëüåðñêàÿ ôëîðà

Ë àÿ ôëîðààâðåíòèéñê

ñêëàä÷àòàÿ ñèñòåìà

ïëàòôîðìà

ìîðå

âåðõíèé ìåë

ïàëåîãåí

íåîãåí



þùèõ (êðîìå ðóêîêðûëûõ), õîòÿ âðåìÿ
îò âðåìåíè ÷åðåç áàðüåð ïðîðûâàëèñü
ïðåäñòàâèòåëè îòäåëüíûõ ãðóïï ìåë-
êèõ ìëåêîïèòàþùèõ (ãðûçóíû, ïðèìà-
òû), ïî-âèäèìîìó, â ðåçóëüòàòå ìèãðà-
öèé ñ îäíîãî îñòðîâà íà äðóãîé*. Ãî-
ðàçäî ñëàáåå èçîëÿöèÿ, êàçàëîñü áû,
äîëæíà áûëà èìåòü ìåñòî äëÿ òàêèõ
õîðîøî ëåòàþùèõ ãðóïï, êàê ïòèöû è
ðóêîêðûëûå, òåì íå ìåíåå äî íà÷àëà
îáìåíà 99% ñåâåðîàìåðèêàíñêèõ è
97% þæíîàìåðèêàíñêèõ ðîäîâ ïòèö
áûëî ýíäåìàìè. Íåñîìíåííî, ÷òî ÖÑ
Àìåðèê ðàçâèâàëèñü â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà.
Þæíîàìåðèêàíñêèå áèîòû îáëàäàëè
ìíîãèìè âåñüìà ñïåöèôè÷íûìè îñî-
áåííîñòÿìè. Â ÷àñòíîñòè, çäåñü ãîðàç-
äî ðàíüøå, ÷åì â îñòàëüíîì ìèðå,
ñôîðìèðîâàëèñü áåçëåñíûå ÖÑ, à ó ýí-
äåìè÷íûõ êîïûòíûõ ðåäóêöèÿ ïàëüöåâ
çàøëà äàëüøå, ÷åì ó ñîâðåìåííûõ ëî-
øàäåé — ó íèõ îñòàëñÿ òîëüêî îäèí
ïàëåö, à íå òðè. Äðóãîé èíòåðåñíîé
îñîáåííîñòüþ þæíîàìåðèêàíñêèõ áè-
îò áûë äåôèöèò õèùíûõ, ñóì÷àòûå
ñìîãëè ñîçäàòü ëèøü îäíî õèùíîå ñå-
ìåéñòâî — Borgienidae, ïðåäñòàâèòåëè
êîòîðîãî èìåëè ñõîäñòâî ñ àâñòðàëèé-
ñêèì ñóì÷àòûì âîëêîì. Äåôèöèò áûë
çàïîëíåí êðóïíûìè ñóõîïóòíûìè êðî-
êîäèëàìè è ïòèöàìè (ðèñ. 4.49). Ïîäîáíûå õèùíûå ïòèöû ñóùåñòâîâàëè è â Åâðîïå, íî
òîëüêî äî âîçíèêíîâåíèÿ îòðÿäà õèùíûõ ìëåêîïèòàþùèõ. Ñåâåðíàÿ Àìåðèêà, â îòëè÷èå
îò Þæíîé, íå áûëà îñòðîâîì, à ñîåäèíÿëàñü ñóõîïóòíûì ìîñòîì ñ Àçèåé ÷åðåç Áåðèíãîâ
ïðîëèâ. Ìîñò ýòîò ðàçðóøèëñÿ ïðèìåðíî â òî æå âðåìÿ, êîãäà âîçíèê Ïàíàìñêèé ïåðåøå-
åê. Ïî ÷èñëó êðóïíûõ òàêñîíîâ (ðàíãà îòðÿäà) ôàóíà ìëåêîïèòàþùèõ Ñåâåðíîé Àìåðèêè
áûëà çíà÷èòåëüíî ðàçíîîáðàçíåå ôàóíû Þæíîé Àìåðèêè. Â íå¸ âõîäèëè îòñóòñòâîâàâøèå
â Þæíîé Àìåðèêå ïàðíîêîïûòíûå (âêëþ÷àÿ âåðáëþäîâ) è íåïàðíîêîïûòíûå, õîáîòíûå,
õèùíèêè, íàñåêîìîÿäíûå. Äëÿ Þæíîé Àìåðèêè ñïåöèôè÷íûìè áûëè ñóì÷àòûå, íåïîëíî-
çóáûå è íåñêîëüêî âûìåðøèõ îòðÿäîâ êîïûòíûõ (Cordylarthra, Xeningulata, Lepidopterna,
Astrapotheria). Â ðåçóëüòàòå àäàïòèâíîé ðàäèàöèè ýòè ãðóïïû äàëè íà îáîèõ ìàòåðèêàõ
ïðèìåðíî îäèíàêîâîå ÷èñëî ñåìåéñòâ (áåç ó÷¸òà ëåòó÷èõ ìûøåé è âîäíûõ ìëåêîïèòàþ-
ùèõ): 32 â Ñåâåðíîé Àìåðèêå è 30 â Þæíîé (Äàðëèíãòîí, 1966).

Íà ãðàíèöå ïëåéñòîöåíà è ïëèîöåíà (3,5 ìëí. ëåò íàçàä) â ðåçóëüòàòå îáðàçîâàíèÿ
Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà íà÷àëàñü ýïîõà ìèãðàöèé. Â ðåçóëüòàòå îáìåíà èç Ñåâåðíîé Àìå-
ðèêè â Þæíóþ ïåðåñåëèëîñü 16 ñåìåéñòâ, â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè — 8, ïðè÷¸ì íåêîòî-
ðûå, íàïðèìåð, Notoungulata, ïðîíèêëè äàæå â Àçèþ. Ïîëîâèíà (257) âèäîâ ñîâðåìåííîé
ôàóíû ìëåêîïèòàþùèõ Þæíîé Àìåðèêè ïðèíàäëåæèò ê òàêñîíàì, îòñóòñòâîâàâøèì â
Þæíîé Àìåðèêå äî íà÷àëà îáìåíà (Äàðëèíãòîí, 1966), ïðè ýòîì ÷àñòü òàêèõ òàêñîíîâ
(ñàáëåçóáûå êîøêè, õîáîòíûå è ëîøàäè) áûëè èñòðåáëåíû ÷åëîâåêîì è â Ñåâåðíîé, è â
Þæíîé Àìåðèêå, ò. å. èõ äåéñòâèòåëüíîå ÷èñëî áîëüøå. ×èñëî íûíå æèâóùèõ âèäîâ ôà-
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Ðèñ. 4.49. Áåñêðûëàÿ íåëåòàþùàÿ þæíîàìåðèêàí-
ñêàÿ ïòèöà Titanis.

Ðÿäîì äëÿ ìàñøòàáà äàí ñèëóýò ÷åëîâåêà, Titanis øèðî-
êî ðàñïðîñòðàíèëñÿ â Ñåâåðíîé Àìåðèêå, ãäå, ïî-âèäè-
ìîìó, áûë èñòðåáëåí óæå ÷åëîâåêîì. Ïî Marshall (1988)
èç Briggs (1995).

* Ìåëêèå ìëåêîïèòàþùèå ñïîñîáíû ïåðåñåêàòü íà ïëàâàþùèõ äåðåâüÿõ äàæå Àòëàíòè÷åñêèé îêåàí.
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óíû Ñåâåðíîé Àìåðèêè, ïðîèñõîäÿùèõ îò þæíîàìåðèêàíñêèõ ïðåäêîâ çíà÷èòåëüíî ìåíü-
øå — âñåãî 2 (äèêîáðàç è âèðãèíñêèé îïîññóì Didelfis virginiana, ýíäåìè÷íûé äëÿ Ñåâåð-
íîé Àìåðèêè), äî èñòðåáëåíèÿ ÷åëîâåêîì çäåñü îáèòàëè è äðóãèå âèäû þæíîàìåðèêàí-
ñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ: äâå âåòâè ãëèïòîäîíòîâ, äâå âåòâè áðîíåíîñöåâ è òðè ñåìåéñòâà ãè-
ãàíòñêèõ ëåíèâöåâ (ïî ìåíüøåé ìåðå, ÷åòûðå ðàçíûå âåòâè), ðàçëè÷íûå òàêñîíû þæíîà-
ìåðèêàíñêèõ êîïûòíûõ. Ïðîíèêíîâåíèå ëåíèâöåâ â Ñåâåðíóþ Àìåðèêó âîâñå íå îãðàíè-
÷èâàëîñü å¸ þæíîé ÷àñòüþ: ãèãàíòñêèå íàçåìíûå ëåíèâöû îáèòàëè äàæå íà Àëÿñêå, ãäå
áûëè èñòðåáëåíû óæå ÷åëîâåêîì. Âìåñòå ñ òåì, êàæäàÿ èç ôàóí ñîõðàíèëà ñâîåîáðàçèå.

Òàê, äëÿ Þæíîé Àìåðèêè õàðàêòåðíî áîëüøîå âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå êàâèìîðôíûõ
ãðûçóíîâ (ê íèì îòíîñÿòñÿ äèêîáðàç, ìîðñêàÿ ñâèíêà è äð.), íåïîëíîçóáûõ, ñóì÷àòûõ è îò-
ñóòñòâèå íàñåêîìîÿäíûõ (Äàðëèíãòîí, 1966; Ñèìïñîí, 1983). Ýòî ÷àñòî îáúÿñíÿþò òåì,
÷òî, íàïðèìåð, íàñåêîìîÿäíûå íå ñìîãëè ïðîíèêíóòü â Þæíóþ Àìåðèêó (òîëüêî îäèí
âèä çåìëåðîéêè äîø¸ë äî Ãâàòåìàëû), ïîñêîëüêó ìåñòíûå ñóì÷àòûå îêàçàëèñü áîëåå êîí-
êóðåíòîñïîñîáíûìè. Íåÿñíî ïðè òîì, ïî÷åìó þæíîàìåðèêàíñêèå ñóì÷àòûå íå âûòåñíèëè
íàñåêîìîÿäíûõ â Ñåâåðíîé Àìåðèêå, ðàç óæ îíè áîëåå êîíêóðåíòîñïîñîáíû. Ãîðàçäî ëî-
ãè÷íåå äðóãîå îáúÿñíåíèå: íàñåêîìîÿäíûå íå ñìîãëè ïðîíèêíóòü â Þæíóþ Àìåðèêó, ïî-
ñêîëüêó èõ àäàïòèâíàÿ çîíà â þæíîàìåðèêàíñêèõ ÖÑ áûëà çàíÿòà ñóì÷àòûìè. È íàîáîðîò.
Èíûìè ñëîâàìè, êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü — íå òàêîå æå ñâîéñòâî âèäà, êàê ðàçìåð èëè
öâåò. Ïîíÿòèå êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè èìååò ìàëî ñìûñëà çà ïðåäåëàìè òîé ÖÑ, â êîòî-
ðîé å¸ îïðåäåëÿþò. Â ýòîì ïîíÿòèå êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè ñõîäíî ñ ïîíÿòèåì ýêîëîãè÷å-
ñêîé íèøè. Íåîáõîäèìî òàêæå ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ñòåïåíü ïðîíèêíîâåíèÿ ñåâåðîàìåðèêàí-
ñêèõ âèäîâ â ðàçíûå ÖÑ Þæíîé Àìåðèêè ðàçíàÿ: èíâàçèÿ øëà ïðåèìóùåñòâåííî â ÖÑ,
ñõîäíûõ ñ ñåâåðîàìåðèêàíñêèìè, òîãäà êàê â òàêóþ ñïåöèôè÷åñêóþ þæíîàìåðèêàíñêóþ
ÖÑ, êàê òðîïè÷åñêèé äîæäåâîé ëåñ, ïðîíèêëî ìàëî ñåâåðîàìåðèêàíñêèõ âèäîâ, ïîòðåá-
ëÿâøèõ íåäîèñïîëüçóåìûå þæíîàìåðèêàíñêîé áèîòîé ðåñóðñû (íå èìåâøèå ýêîëîãè÷åñ-
êèõ àíàëîãîâ): õèùíûå, ñëîíû, îëåíè. Ïðè ýòîì áûêè Bovidae, êîòîðûõ ïî èíòåíñèâíîñ-
òè ñîâðåìåííîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ ïðåâîñõîäÿò òîëüêî ìûøè Muridae, â Þæíóþ Àìåðè-
êó ïðîíèêíóòü òàê è íå ñìîãëè.

×òî æå êàñàåòñÿ äðóãèõ ãðóïï, òî ðåçóëüòàòû îáìåíà áûëè èíûìè, â íåêîòîðûõ ñëó-
÷àÿõ ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíûìè. Îáìåí â àâèàôàóíå áûë ïðèìåðíî ýêâèâàëåíòíûì, è ýòî
ïðè òîì, ÷òî îðíèòîôàóíà Þæíîé Àìåðèêè îñòàâàëàñü ãîðàçäî ðàçíîîáðàçíåå, íåæåëè
Ñåâåðíîé, äàæå ñåé÷àñ òàì æèâ¸ò îêîëî òðåòè âñåõ èçâåñòíûõ íà Çåìëå âèäîâ ïòèö. Îáú-
ÿñíåíèå òàêîìó ïðèìåðíî òî æå, ÷òî è â ñëó÷àå ñ ìëåêîïèòàþùèìè — þæíîàìåðèêàíñêèå
òàêñîíû ïðèíàäëåæàò ê áîëåå ïðèìèòèâíûì îòðÿäàì, ïðè÷¸ì íàèáîëåå ðàçíîîáðàçíû
ïòèöû ÖÑ, àíàëîãîâ êîòîðûõ íåò â Ñåâåðíîé Àìåðèêå. Ê òîìó æå ðàçíîîáðàçèå ïòèö Þæ-
íîé Àìåðèêè â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ñâÿçàíî ñ òðîïè÷åñêèìè äîæäåâûìè ëåñàìè, îòñóò-
ñòâóþùèìè â Ñåâåðíîé Àìåðèêå. Îáìåí àìôèáèÿìè íàîáîðîò ø¸ë ïðåèìóùåñòâåííî ñ
þãà: ñàëàìàíäðû, èçíà÷àëüíî îòñóòñòâîâàâøèå â Þæíîé Àìåðèêå, ïðîíèêíóòü òóäà òàê è
íå ñìîãëè. Ñðåäè áåñõâîñòûõ àìôèáèé Þæíîé Àìåðèêè òîëüêî îäèí âèä, âîçìîæíî, èìå-
åò ñåâåðîàìåðèêàíñêîå ïðîèñõîæäåíèå, òîãäà êàê â ñåâåðîàìåðèêàíñêîé ôàóíå òðè ñåìåé-
ñòâà (Ascaphidae, Pelobatidae è Ranidae) èìåþò ñåâåðíîå ïðîèñõîæäåíèå (Ñåâåðíàÿ Àìå-

ðèêà èëè Ñòàðûé Ñâåò), à ÷åòûðå (Bufonidae, Hylidae,
Leptodactylidae è Microhylidae) — þæíîàìåðèêàíñêîå.
Àíàëîãè÷íî ñðåäè ðåïòèëèé äâà êðóïíûõ ñåìåéñòâà
ÿùåðèö (Iguanidae è Teidae) è áîëüøèíñòâî çìåé èìåþò
þæíîàìåðèêàíñêîå ïðîèñõîæäåíèå (Äàðëèíãòîí,
1966). Ñðåäè âåñíÿíîê òîëüêî îäèí ðîä ñìîã ïðîíèê-
íóòü â Þæíóþ Àìåðèêó, òîãäà êàê èç Þæíîé â Ñåâåð-
íóþ ïðîíèêëî íå ìåíåå 21 ðîäà, ïðè÷¸ì 6 äîøëî äî Êà-
íàäû. Ñõîäíàÿ êàðòèíà è ñðåäè êëîïîâ (Êèðè÷åíêî,
1951): ôàóíà ïîëóæåñòêîêðûëûõ áîëüøåé ÷àñòè Ñåâåð-
íîé Àìåðèêè çíà÷èòåëüíî áëèæå ê þæíîàìåðèêàíñêîé,
íåæåëè ê Àçèàòñêîé, äàæå â óìåðåííîé çîíå Êàíàäû

«Ýòî äåéñòâèòåëüíî çàìàí÷è-
âî — íàéòè â ïðèðîäå òàêóþ
ÿ÷åéêó, â êîòîðîé áûëè áû ñëèòû,
î÷åð÷èâàëèñü áû åäèíîé ãðàíè-
öåé ñàìûå ðàçíîîáðàçíûå ôîðìû
îðãàíèçàöèè ðàñòèòåëüíîãî èëè
âîîáùå îðãàíè÷åñêîãî ìèðà —
òèïîëîãè÷åñêèå, ðåãèîíàëüíî-
èíäèâèäóàëüíûå, äèíàìè÷åñêèå,
ôóíêöèîíàëüíûå, ôëîðèñòè÷åñ-
êèå, ñèíýêîëîãè÷åñêèå è ò. ä.»
(×åðíîâ 1984: 746).
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þæíîàìåðèêàíñêèå ðîäû ïðåäñòàâëåíû â çíà÷èòåëüíîì êîëè÷åñòâå. Ðîäû êëîïîâ, îáùèå
ñ Àçèåé, ïðåîáëàäàþò òîëüêî â õîëîäíîé çîíå: â Êàíàäå è íà Àëÿñêå. ×òî êàñàåòñÿ Þæíîé
Àìåðèêè, òî äëÿ íå¸ ýíäåìè÷íû èëè ïðåäñòàâëåíû áîëüøèíñòâîì ðîäîâ è âèäîâ ìíîãèå
ñåìåéñòâà, ïîäñåìåéñòâà è òðèáû, íàðÿäó ñ ïîëíûì èëè ïî÷òè ïîëíûì îòñóòñòâèåì õà-
ðàêòåðíûõ ïàëåîòðîïè÷åñêèõ ñåìåéñòâ.

Îáìåíà ïðåñíîâîäíûìè ðûáàìè ïî÷òè íå áûëî: þæíîàìåðèêàíñêèå ðûáû íà ñåâåðå
äîñòèãëè ëèøü öåíòðàëüíîé Ìåêñèêè, ñåâåðîàìåðèêàíñêèå íå ïðîäâèíóëèñü íà þã äàëü-
øå Êîñòà-Ðèêè (Äàðëèíãòîí, 1966).

Ðåçþìå
Â ñòàáèëüíûõ (èëè ïðåäñêàçóåìî ìåíÿþùèõñÿ) óñëîâèÿõ, ñóùåñòâóþùèõ íà äîñòà-

òî÷íî áîëüøèõ ïëîùàäÿõ, ÷àñòü îáèòàþùèõ çäåñü âèäîâ ñàìîîðãàíèçóåòñÿ â öåíîòè÷åñ-
êèå ñèñòåìû (ÖÑ). ÖÑ — ìèíèìàëüíàÿ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíàÿ ñàìîâîñïðîèçâîäÿ-
ùàÿñÿ åäèíèöà áèîñôåðû.

ÖÑ — íå ïðîñòî ñòðóêòóðà, à äèíàìè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà, ñïîñîáíàÿ èçìåíÿòüñÿ âî âðå-
ìåíè è ïåðåäâèãàòüñÿ â ïðîñòðàíñòâå. Êàæäàÿ ÖÑ ñîñòîèò èç àññîöèàöèé, îáðàçóþùèõ
ñóêöåññèîííûå ðÿäû. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñåðèàëüíûõ àññîöèàöèé â ñóêöåññèîííîì ðÿäó
(ñóêöåññèÿ) îäíîíàïðàâëåíà è æ¸ñòêî äåòåðìèíèðîâàíà. Íà÷àëüíîé ñòàäèåé ñóêöåññèè ÿâ-
ëÿþòñÿ ïèîíåðíûå àññîöèàöèè, ñïåöèôè÷íûå äëÿ êàæäîãî äîñòàòî÷íî ðàñïðîñòðàí¸ííî-
ãî â àðåàëå ÖÑ ñî÷åòàíèÿ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ, à êîíå÷íîé — îäèí (èëè íåìíîãî) êëè-
ìàêñîâ. Åäèíñòâåííîå îòëè÷èå êëèìàêñíûõ àññîöèàöèé îò äðóãèõ — îòñóòñòâèå ó íèõ
âíóòðåííèõ ïðè÷èí äëÿ èçìåíåíèé. Ñâîéñòâà ÖÑ íå ñâîäèìû ê ñóììå ñâîéñòâ ñîñòàâëÿ-
þùèõ å¸ àññîöèàöèé. Òîëüêî ÖÑ îáëàäàåò ñâîåé ñîáñòâåííîé èñòîðèåé, ñóäüáîé, ýâîëþ-
öèåé.

Àññîöèàöèÿ î÷åíü ðåäêî ñîîòâåòñòâóåò ñîîáùåñòâó. Îáðàçóþùèå ÖÑ îòäåëüíûå àñ-
ñîöèàöèè åñòü ëèøü ðàçíûå ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííûå ñòàäèè îäíîé ÖÑ. Àññîöèàöèè
ðåàëüíû íå áîëåå, ÷åì ñàíòèìåòðîâûå îòìåòêè íà ëèíåéêå. È òî÷íî òàêæå êàê ýòè îòìåò-
êè ïîçâîëÿþò îõàðàêòåðèçîâàòü ðàçìåðû, àññîöèàöèè äàþò íàì ðåïåðíûå îòìåòêè õîäà
ñóêöåññèé, ïîçâîëÿÿ äåëàòü íàó÷íûé ïðîãíîç. Ïîýòîìó âûäåëåíèå àññîöèàöèé âîçìîæíî
òîëüêî íà çàêëþ÷èòåëüíîé ñòàäèè èññëåäîâàíèÿ ÖÑ. Íàáëþäàþùàÿñÿ â êàæäûé êîíêðåò-
íûé ìîìåíò íà òåððèòîðèè ÖÑ ìîçàèêà ñîîáùåñòâ îáóñëîâëåíà (1) àñèíõðîííîñòüþ â ðàç-
íûõ ìåñòàõ ñóêöåññèé âîññòàíîâëåíèÿ ïîñëå ðàçíîîáðàçíûõ ýêçîãåííûõ íàðóøåíèé è (2)
èçíà÷àëüíîé ãåòåðîãåííîñòüþ ñðåäû, êîòîðàÿ ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî â ðàçëè÷íûõ ìåñòàõ
àðåàëà ÖÑ èäóò ñóêöåññèè ðàçíûõ ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ.

Â ìàñøòàáàõ ãåîëîãè÷åñêîãî âðåìåíè ÖÑ óñòîé÷èâåå, ÷åì îáðàçóþùèå èõ àññîöèà-
öèè: â ïðîöåññå ýâîëþöèè ÖÑ ìîæåò ïðîèñõîäèòü çàìåíà îäíèõ àññîöèàöèé íà äðóãèå è
ñìåíà âèäîâîãî ñîñòàâà ïðè ñîõðàíåíèè ÖÑ.

Ïðè ñðàâíåíèè àññîöèàöèé ðàçíûõ ÖÑ ñëåäóåò èìåòü ââèäó, ÷òî îíè âñåãî ëèøü
ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííûå ñîñòîÿíèÿ ðàçíûõ ÖÑ. Â ïðèíöèïå íåò íèêàêèõ ïðåïÿòñòâèé
äëÿ âõîæäåíèÿ íåðàçëè÷èìûõ ôèçèîíîìè÷åñêè àññîöèàöèé â ðàçíûå ÖÑ, íî, ïîñêîëüêó
îíè âõîäÿò â ðàçëè÷íûå ÖÑ — ýòî ðàçíûå àññîöèàöèè, ñêîëü ñõîäíû áû îíè íå áûëè. Äëÿ
âûÿâëåíèÿ ãëîáàëüíûõ çàêîíîìåðíîñòåé â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ãîðàçäî èíôîðìàòèâíåå
ñðàâíåíèå ÖÑ â öåëîì.

Àññîöèàöèè óñòàíàâëèâàþò âûÿâëåíèåì ïðîñòðàíñòâåííî ñîïðÿæ¸ííûõ ãðóïï âè-
äîâ ïîñëå äëèòåëüíîé ïðåäâàðèòåëüíîé ðàáîòû ïî îïðåäåëåíèþ àäåêâàòíûõ ðàçìåðîâ
ïðîáíûõ ïëîùàäîê, ìåòîäèê ñáîðà è îáðàáîòêè ìàòåðèàëà ñ îáÿçàòåëüíûì èçó÷åíèåì õî-
äà ñóêöåññèé. Òî åñòü óñòàíîâëåíèå àññîöèàöèé — ýòî çàêëþ÷èòåëüíûé, à íå íà÷àëüíûé
ýòàï èññëåäîâàíèÿ. Ìåòîäû èçó÷åíèÿ ðàñïðåäåëåíèÿ îòäåëüíûõ âèäîâ è èõ ãðóïï â ïðîñò-
ðàíñòâå ôàêòîðîâ ïðèíöèïèàëüíî íåïðèãîäíû äëÿ âûÿâëåíèÿ àññîöèàöèé.

Ñòàíäàðòíûå ìåòîäû (èñïîëüçîâàíèå ïëîùàäîê àïðèîðíî çàäàííîãî ðàçìåðà, íåñî-
îòíîñÿùåãîñÿ ñ íàáëþäàåìîé â ïðèðîäå ìîçàè÷íîñòüþ) ïîçâîëÿþò âûÿâëÿòü ñîîáùåñòâà
(ýêîñèñòåìû, áèîöåíîçû è ò. ï.) — ó÷àñòêè, âûäåëÿåìûå ïî òåì èëè èíûì ïîêàçàòåëÿì áè-
îëîãè÷åñêèì (îáû÷íî âèäàì, äîìèíèðóþùèì ïî áèîìàññå, ÷èñëåííîñòè, ïîòîêó ýíåðãèè)



èëè íåò (ãðóíòàì, ïî÷âàì, ìåæåâàíèþ). Òàêèå ñîîáùåñòâà ìîãóò ñîñòîÿòü èç îäíîé àññî-
öèàöèè, íî îáû÷íî âêëþ÷àþò â ñåáÿ íåñêîëüêî èëè íè îäíîé (îáðàçîâàíû ãðóïïèðîâêà-
ìè). Èñïîëüçîâàíèå íåàäåêâàòíûõ èçó÷àåìîìó îáúåêòó ìåòîäîâ, èãíîðèðîâàíèå âðåìåí-
íóé äèíàìèêè àññîöèàöèé, èçó÷åíèå ñèëüíî ýêçîãåííî íàðóøåííûõ ïëîùàäåé — âñ¸ ýòî
ïðèâåëî ê ïîÿâëåíèþ òåîðèè êîíòèíóàëèçìà.

Êîíòèíóàëèçì ôàêòè÷åñêè ïðèçíà¸ò ñóùåñòâîâàíèå òîëüêî äâóõ óðîâíåé îðãàíèçà-
öèè æèçíè: îðãàíèçì (âèä, ïîïóëÿöèÿ) è áèîñôåðà, — è îòðèöàåò íàëè÷èå êàêèõ-ëèáî ñà-
ìîîðãàíèçóþùèõñÿ áèîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð óðîâíÿ, ïðîìåæóòî÷íîãî ìåæäó âèäîì è áè-
îñôåðîé. Êîíòèíóàëèçì òàêæå ïîäðàçóìåâàåò, ÷òî îòâåò áèîòû âñåãäà îäèíàêîâ íà îäèíà-
êîâûå èçìåíåíèÿ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé. Â ðåàëüíîñòè æå ýòîò îòâåò ÷àñòî çàâèñèò îò âè-
äîâîãî ñîñòàâà è ñóêöåññèîííûõ ïðîöåññîâ, ðàçëè÷íûõ â ðàçíûõ ÖÑ, ò. å. ìîæåò áûòü
âåñüìà íåîäèíàêîâûì.

Ó ìåíÿ ñëîæèëîñü âïå÷àòëåíèå, ÷òî ýêîëîãè, èçó÷àþùèå âçàèìîäåéñòâèå âèäîâ,
îñîáåííî êîìïëåêñû âèäîâ â çðåëûõ ÖÑ, àíàëèçèðóÿ ñâîé ìàòåðèàë, ïðèõîäÿò ê âûâîäó î
íåñëó÷àéíîì ïîäáîðå ñîâìåñòíî âñòðå÷àþùèõñÿ âèäîâ. Òå æå, êòî, èñïîëüçóÿ ïàðàäèãìó
êîíòèíóàëèçìà, ïûòàåòñÿ âûäåëèòü ñîîáùåñòâà â ìàòåðèàëå, ñîáðàííîì ìåòîäàìè êîíò-
èíóàëèçìà, èëè æå èçó÷àåò âçàèìîäåéñòâèå âèäîâ â ÖÑ, ïî òîé èëè èíîé ïðè÷èíå íåçðå-
ëûõ (íàïðèìåð, ñóùåñòâåííî àíòðîïîãåííî èçìåí¸ííûõ èëè ïðåñíîâîäíûõ), èìåþùèõ
ìíîãèå ÷åðòû ãðóïïèðîâîê, ïðèõîäÿò ê âûâîäó î íàëè÷èè êîíòèíóóìà.

Çà âðåìÿ ñâîåãî ñóùåñòâîâàíèÿ àññîöèàöèè, îáðàçóþùèå ÖÑ, ïðîõîäÿò ÷åðåç êîðîò-
êèå ïåðèîäû íåñòàáèëüíîñòè è ãîðàçäî áîëåå äëèòåëüíûå ïåðèîäû ñòàáèëüíîñòè. ×àñòî-
òà âîçíèêíîâåíèÿ ïåðèîäîâ íåñòàáèëüíîñòè ïðîïîðöèîíàëüíà ïîòîêó ýíåðãèè, ïðîõîäÿ-
ùåìó ÷åðåç àññîöèàöèþ: ñ óâåëè÷åíèåì ýòîãî ïîòîêà ïåðèîäû íåñòàáèëüíîñòè ñòàíîâÿò-
ñÿ âñ¸ ðåæå. Ïðè÷èíîé âîçíèêíîâåíèÿ ïåðèîäîâ íåñòàáèëüíîñòè ÿâëÿåòñÿ íàêîïëåíèå íà
ïëîùàäè, çàíÿòîé àññîöèàöèåé, íåèñïîëüçîâàííûõ ðåñóðñîâ. Â ïåðèîäû íåñòàáèëüíîñòè
ïðîèñõîäèò îñâîåíèå ýòèõ ðåñóðñîâ âíîâü âîçíèêøèìè âèäàìè, ñòàðûìè âèäàìè, èçìå-
íèâøèìè ñïåöèàëèçàöèþ, èëè âèäàìè-èììèãðàíòàìè. Ñêîðîñòü ýâîëþöèè öåíîôèëüíûõ
âèäîâ â ïåðèîäû íåñòàáèëüíîñòè î÷åíü âåëèêà, è å¸ îãðàíè÷èâàþò òîëüêî áèîëîãè÷åñêèå
îñîáåííîñòè òàêñîíîâ (íåêîãåðåíòíàÿ ýâîëþöèÿ), à â ïåðèîäû ñòàáèëüíîñòè ýâîëþöèÿ
ïðàêòè÷åñêè ïðåêðàùàåòñÿ èç-çà ñòàáèëèçèðóþùåãî äåéñòâèÿ ÖÑ (êîãåðåíòíàÿ ýâîëþ-
öèÿ). Àíàëîãîì ÄÍÊ â ÖÑ, îáåñïå÷èâàþùèì èõ ïîñòîÿíñòâî âî âðåìåíè, ÿâëÿåòñÿ íàáîð
âèäîâ, âõîäÿùèõ â ÖÑ.

ÖÑ ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñëîæíîñòè ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ è ÷èñëó âõîäÿùèõ â íèõ àññî-
öèàöèé — îò åäèíèö äî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ. Ñòåïåíü ñëîæíîñòè ÖÑ îïðåäåëÿþò ìíîãèå
ïðè÷èíû. Îäíà èç îñíîâíûõ — ïîëîæåíèå âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ â òðîôè÷åñêîé öåïè èëè,
÷òî òî æå ñàìîå, ñòåïåíü êîíêóðåíöèè çà ðåñóðñ íà ïåðâîì òðîôè÷åñêîì óðîâíå. Åñëè âè-
äû-ýäèôèêàòîðû ïðèíàäëåæàò ê íèçøåìó òðîôè÷åñêîìó óðîâíþ, ñâîéñòâà ýòîãî óðîâíÿ
îïðåäåëÿåò êîíêóðåíöèÿ çà äîñòóï ê âíåøíåìó ïî îòíîøåíèþ ê ñîîáùåñòâó èñòî÷íèêó
ýíåðãèè (ñâåòó, ïîòîêó äåòðèòà, íåîêèñëåííûõ îðãàíè÷åñêèõ èëè íåîðãàíè÷åñêèõ ñîåäè-
íåíèé è ò. ï.), â òàêîì ñëó÷àå ÖÑ îðãàíèçóåòñÿ ïî êîíñîðòíîìó òèïó. ×èñëî âõîäÿùèõ â
íå¸ àññîöèàöèé ñðàâíèòåëüíî âåëèêî, îíè îáðàçóþò ñóêöåññèîííûå ýêîãåíåòè÷åñêèå è äå-
ìóòàöèîííûå ðÿäû. Êîëåáàíèÿ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ è êîëè÷åñòâà ïîñòóïàþùåé â ÖÑ
ýíåðãèè êîìïåíñèðóåò ñîçäàíèå çàïàñà áèîìàññû äîìèíèðóþùèõ äîëãîæèâóùèõ âèäîâ-
ýäèôèêàòîðîâ. Åñëè âèäû-ýäèôèêàòîðû ïðèíàäëåæàò ê áîëåå âûñîêîìó òðîôè÷åñêîìó
óðîâíþ èëè àññîöèàöèè ñòàáèëèçèðóþòñÿ ýêçîãåííî (íàïðèìåð, ÷àñòûìè ïîæàðàìè èëè
øòîðìàìè íà ðûõëûõ ãðóíòàõ), òî ÖÑ îðãàíèçóåòñÿ ïî ïàñòáèùíîìó òèïó. ×èñëî âõîäÿ-
ùèõ â íå¸ àññîöèàöèé (íî íå âèäîâ!) íåâåëèêî, ñóêöåññèîííûå ðÿäû íå ðàçâèòû. Êîëåáà-
íèÿ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ è êîëè÷åñòâî ïîñòóïàþùåé â ÖÑ ýíåðãèè êîìïåíñèðóåò èçìå-
íåíèå ÷èñëåííûõ ñîîòíîøåíèé âèäîâ è âûñîêàÿ ïî îòíîøåíèþ ê áèîìàññå ïðîäóêòèâ-
íîñòü â áëàãîïðèÿòíûå ïåðèîäû.

Êîíñîðòíûé è ïàñòáèùíûé òèïû îðãàíèçàöèè ÖÑ íå àëüòåðíàòèâíû. Ó áîëüøåé ÷à-
ñòè ÖÑ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ñî÷åòàþòñÿ ïðèçíàêè îáîèõ. Â ãðàíèöàõ âñåé ÖÑ è îòäåëü-
íûõ àññîöèàöèé ÷åðòû ïàñòáèùíîãî òèïà îðãàíèçàöèè óñèëèâàþòñÿ íà áîëåå âûñîêèõ
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òðîôè÷åñêèõ óðîâíÿõ. Ïàñòáèùíûå ÷åðòû óñèëèâàþòñÿ è ñ óâåëè÷åíèåì èíäèâèäóàëüíîé
ïîäâèæíîñòè âèäîâ. Áëîêè, ñîñòîÿùèå èç âûñîêîïîäâèæíûõ âèäîâ (â ìîðå — íåêòîí, íà
ñóøå — êðóïíûå ðåïòèëèè, ìëåêîïèòàþùèå è ïòèöû), ñïîñîáíû îäíîâðåìåííî âõîäèòü â
ñîñòàâ íåñêîëüêèõ àññîöèàöèé è äàæå ÖÑ.

Ñòåïåíü óíèêàëüíîñòè âèäîâîãî ñîñòàâà ÖÑ (ýíäåìèçìà) è òàêñîíîìè÷åñêèé ðàíã
ýíäåìè÷íûõ òàêñîíîâ ñâèäåòåëüñòâóþò íå î âîçðàñòå äàííîé ÖÑ, à î òîì, êàê è â êàêèõ óñ-
ëîâèÿõ îíà ôîðìèðîâàëàñü, î å¸ òèïå (êîíñîðòíàÿ èëè ïàñòáèùíàÿ) è ñòåïåíè ðàçîáù¸í-
íîñòè å¸ àðåàëà. Äëÿ îáðàçîâàíèÿ òàêñîíîâ ðàíãà âèäà, ðîäà è äàæå ñåìåéñòâà âïîëíå äî-
ñòàòî÷íî íåñêîëüêèõ òûñÿ÷ ëåò, à, âîçìîæíî, è ìåíåå — ñîòåí èëè äàæå äåñÿòêîâ.

Îòëè÷èå/ñõîäñòâî òàêñîíîìè÷åñêîãî ñîñòàâà ÖÑ ñâèäåòåëüñòâóåò íå òîëüêî îá èõ ãå-
íåòè÷åñêîì ðîäñòâå, íî è î ñòåïåíè îòëè÷èÿ ýêîëîãè÷åñêèõ àìïëèòóä ÖÑ-äîíîðîâ è ðåöè-
ïèåíòîâ, à â ñëó÷àå ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ íà èçîëèðîâàííûõ ïëîùàäÿõ (îç¸ðà, îñòðîâà) — è
î êîëè÷åñòâå âèäîâ, ñóìåâøèõ ïîïàñòü íà ïëîùàäü, ãäå ôîðìèðóåòñÿ íîâàÿ ÖÑ.

Íà ïëîùàäÿõ, êîòîðûå íå ìîãóò áûòü çàíÿòû ñóùåñòâóþùèìè ÖÑ è íà êîòîðûõ íå-
âîçìîæíî ôîðìèðîâàíèå ñîáñòâåííîé ÖÑ èç-çà ïîñòîÿííî ïðîèñõîäÿùèõ ðàçíîòèïíûõ
íåïðåäñêàçóåìûõ íàðóøåíèé, îáðàçóþòñÿ ñòîõàñòè÷åñêèå ãðóïïèðîâêè âèäîâ, ÷üè ñâîéñò-
âà ñîîòâåòñòâóþò ïðåäñòàâëåíèÿì êîíòèíóàëèñòîâ î ñîîáùåñòâàõ. Èçó÷åíèå àíòðîïîãåí-
íî ìîäèôèöèðîâàííûõ ñîîáùåñòâ (à â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ — òàêèõ àíòðîïîãåííî ïîääåð-
æèâàåìûõ, êàê, íàïðèìåð, ïîéìåííûå ëóãà), îáèëüíî çàñîð¸ííûõ âèäàìè, ÷óæäûìè åñòå-
ñòâåííûì ñîîáùåñòâàì, ò. å. ñîîáùåñòâ â ðàçíîé ñòåïåíè äàë¸êèõ (î÷åíü âåðîÿòíî, ÷òî ïî
áîëüøåé ÷àñòè — âåñüìà äàë¸êèõ) îò ñâîåãî åñòåñòâåííîãî ñîñòîÿíèÿ, ïîâñåìåñòíî ðàñ-
ïðîñòðàí¸ííûõ íà ïîâåðõíîñòè ñóøè, è ïðèâåëî ê âîçíèêíîâåíèþ èäåè êîíòèíóóìà.

Â ðåàëüíîé ïðèðîäå íàáëþäàåòñÿ áîëåå èëè ìåíåå íåïðåðûâíûé ðÿä ìåæäó ñëó÷àé-
íûìè êîíòèíóàëüíûìè ãðóïïèðîâêàìè âèäîâ è ïîëíîñòüþ êîàäàïòèðîâàííûìè àññîöèà-
öèÿìè âèäîâ, îáðàçóþùèìè ÖÑ. Â äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíûõ óñëîâèÿõ ëþáîé ñàìûé ñëó-
÷àéíûé íàáîð âèäîâ ýâîëþèðóåò â ñòîðîíó ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ. Ñàìûå ðàííèå ñòàäèè ôîð-
ìèðîâàíèÿ ÖÑ ìû ìîæåì íàáëþäàòü â àíòðîïîãåííûõ áèîòîïàõ, íàïðèìåð, â ãîðîäàõ, íà
ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ çåìëÿõ è ò. ï. Èõ èçó÷åíèå ïîêàçûâàåò, ÷òî â íèõ áûñòðî íà÷èíàþò
ôîðìèðîâàòüñÿ ÖÑ: ðàçâèâàþòñÿ ðàçíîîáðàçíûå ìåæâèäîâûå îòíîøåíèÿ, âèäû ìåíÿþò
îñîáåííîñòè ñâîåé áèîëîãèè è ò. ï. Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî â îòñóòñòâèè
íàðóøåíèé, «ïî óìîë÷àíèþ», ôîðìèðóþòñÿ äèñêðåòíûå ÖÑ è â ýòîì ñìûñëå öåíîòè÷åñ-
êèå ñèñòåìû ñëåäóåò ñ÷èòàòü íîðìàëüíûì ñîñòîÿíèåì áèîòû. Ïàðàäèãìà ñòðóêòóðà-
ëèçìà îïèñûâàåò ñîñòîÿíèå, ê êîòîðîìó ñòðåìÿòñÿ âñå ýêîñèñòåìû è êîòîðîãî îíè äîñòè-
ãàþò òåì ïîëíåå, ÷åì áîëåå ïðåäñêàçóåìî èõ îêðóæåíèå.

Êðîìå öåíîôèëüíûõ âèäîâ, îáðàçóþùèõ ÖÑ, íà çàíÿòîé åþ òåððèòîðèè îáèòàþò öå-
íîôîáíûå âèäû, íå âõîäÿùèå íè â îäíî èç ñîîáùåñòâ äàííîé ÖÑ. Õîòÿ èõ íàëè÷èå íåîáÿ-
çàòåëüíî äëÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ÖÑ, îíè ÿâëÿþòñÿ íå-
ïðåìåííûì êîìïîíåíòîì áèîòû. Öåíîôèëüíûå âèäû çà-
íèìàþò ôèêñèðîâàííûå íèøè, îíè íàõîäÿòñÿ ïîä äåéñò-
âèåì ìîùíîãî íîðìàëèçóþùåãî îòáîðà, ïîýòîìó ýòè âè-
äû îáû÷íî îáëàäàþò íàáîðîì ÷¸òêèõ äèàãíîñòè÷åñêèõ
ïðèçíàêîâ è õîðîøî îòëè÷èìû îò äðóãèõ, èìåþò êîðîò-
êèé ñïèñîê ñèíîíèìîâ, èõ òàêñîíîìè÷åñêèé îáú¸ì ïî-
ñòîÿíåí («õîðîøèå» âèäû). Ðîëü öåíîôîáíûõ âèäîâ â
ÖÑ íå äåòåðìèíèðîâàíà, ïîýòîìó äëÿ íèõ ÷àñòî õàðàê-
òåðíà ïîâûøåííàÿ èçìåí÷èâîñòü, íàëè÷èå áîëüøîãî êî-
ëè÷åñòâà ñ òðóäîì äèàãíîñòèðóåìûõ âèäîâ-äâîéíèêîâ,
çàïóòàííàÿ ñèíîíèìèÿ è íåîïðåäåë¸ííûé îáúåì, ìåíÿ-
þùèéñÿ îò ðåâèçèè ê ðåâèçèè («ïëîõèå» âèäû). Ñêî-
ðîñòü ýâîëþöèè öåíîôîáíûõ âèäîâ ìîæåò áûòü íà ìíî-
ãî ïîðÿäêîâ âûøå ñêîðîñòè ýâîëþöèè öåíîôèëüíûõ â
ïåðèîä ñòàáèëüíîñòè ÖÑ.

2954. Ñèíýêîëîãèÿ

«Àáñóðä. Óòâåðæäåíèå èëè
ìíåíèå, ÿâíî ïðîòèâîðå÷àùåå
òîìó, ÷òî äóìàåì íà ýòîò ñ÷¸ò
ìû ñàìè» (Áèðñ, 1966: 275).

«Âñå íàøè ñïîðû è åñòü, â
ñóùíîñòè, âîïðîñ î òî÷êå çðå-
íèÿ íà î÷åâèäíûå ôàêòû — â
ýòîì çàëîã ïîëíîé áåññìûñëåí-
íîñòè âñÿêîé ïîëåìèêè, íî
òîëüêî áåññìûñëåííîå è èíòå-
ðåñíî. Ëþáîïûòíî, ÷òî âûâî-
äû, ê êîòîðûì ïðèõîäÿò ñïîðÿ-
ùèå, ÷àñòî îäèíàêîâû, íî ýòî
ïî÷åìó-òî èõ íå ïðèìèðÿåò»
(Áûêîâ, 2003: 660).



Øèðèíà ãðàíèö ìåæäó ÖÑ ïðåíåáðåæèìî ìàëà ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàçìåðàìè ñàìèõ
ÖÑ. Ãðàíèöû äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíû âî âðåìåíè è óñòàíàâëèâàþòñÿ êàê ëèíèè, ïî ðàçíûå
ñòîðîíû êîòîðûõ êîíêóðåíòíîå ïðåèìóùåñòâî èìåþò ðàçëè÷íûå ÖÑ. Ãðàäèåíòû àáèîòè-
÷åñêèõ ôàêòîðîâ íå ÿâëÿþòñÿ ïðè÷èíîé ïîÿâëåíèÿ ãðàíèö, íî ïðè èõ âîçíèêíîâåíèè ãðà-
íèöû ñäâèãàþòñÿ â ìåñòà, ãäå êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòü êîíòàêòèðóþùèõ ÖÑ ðàâíà.

Êîíòàêòû áèîò ïðèâîäÿò ê èõ âçàèìíîìó îáîãàùåíèþ. Èíòåíñèâíîñòü ìèãðàöèè ÷å-
ðåç áèîãåîãðàôè÷åñêóþ ãðàíèöó ïðîïîðöèîíàëüíà òàêñîíîìè÷åñêîìó ðàçíîîáðàçèþ áè-
îò: îñíîâíîé ïóòü ìèãðàöèè — èç áîëåå áîãàòîé âèäàìè áèîòû â ìåíåå áîãàòóþ. Èç ìåíåå
òàêñîíîìè÷åñêè ðàçíîîáðàçíîé ÖÑ òàêæå ïðîèñõîäèò ìèãðàöèÿ, íî â ìåíüøèõ ìàñøòà-
áàõ. Ïî-âèäèìîìó, â ðåçóëüòàòå ìèãðàöèé ïðîèñõîäèò óïëîòíåíèå óïàêîâêè íèø äëÿ áî-
ëåå ýôôåêòèâíîãî ïîòðåáëåíèÿ äîñòóïíûõ ðåñóðñîâ. Âîçìîæíî, ÷òî íàèáîëåå ïðîíèöàå-
ìû äëÿ èíâàçèé ñîîáùåñòâà â ïåðèîäû ïåðåñòðîåê. Ïî êðàéíåé ìåðå, íîðìàëüíî ôóíêöè-
îíèðóþùàÿ çðåëàÿ ÖÑ ïðàêòè÷åñêè íåïðîíèöàåìà äëÿ èíâàçèîííûõ âèäîâ. Èíâàçèè õà-
ðàêòåðíû äëÿ ó÷àñòêîâ ïîâåðõíîñòè Çåìëè, íàñåë¸ííûõ (1) ýêçîãåííî ðàçðóøåííûìè ÖÑ;
(2) ÖÑ, ôóíêöèîíèðóþùèìè çà ïðåäåëàìè èõ ýêîëîãè÷åñêèõ àìïëèòóä; (3) ñëàáîðàçâèòû-
ìè ÖÑ, èìåþùèìè ìíîãèå ÷åðòû ñëó÷àéíûõ ãðóïïèðîâîê; (4) ÖÑ, îáðàçîâàííûìè íåìíî-
ãèìè èñõîäíûìè âèäàìè, äàâøèìè âïîñëåäñòâèè àäàïòèâíóþ ðàäèàöèþ. Íåñìîòðÿ íà
ïðîèñõîäÿùèé îáìåí, êàæäàÿ èç áèîò ñîõðàíÿåò ñâîþ ñàìîñòîÿòåëüíîñòü. Ðàçðóøåíèå îä-
íîé èç ÖÑ ïðîèñõîäèò, âåðîÿòíî, òîëüêî â ñëó÷àÿõ ñèëüíîãî àíòðîïîãåííîãî ñòðåññà. Äà-
æå â ñëó÷àå óñòàíîâëåíèÿ êîíòàêòà ÖÑ, èìåþùèõ ñõîäíûå èëè äàæå èäåíòè÷íûå ýêîëîãè-
÷åñêèå àìïëèòóäû, íå ïðîèñõîäèò èõ îáúåäèíåíèÿ. Îò÷¸òëèâàÿ ãðàíèöà ìåæäó íèìè ïðî-
äîëæàåò ñóùåñòâîâàòü èñêëþ÷èòåëüíî èç-çà áèîòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé ïðè îòñóòñòâèè
êàêèõ-ëèáî ðàçëè÷èé â àáèîòå. Îá èíòåãðàöèè áèîò â åäèíîå öåëîå, êàê äîëæíî áûëî áû
áûòü ïðè ñïðàâåäëèâîñòè êîíöåïöèè êîíòèíóàëèñòîâ, íå ìîæåò áûòü è ðå÷è.

Êîíöåïöèÿ ñòðóêòóðàëèçìà ïîçâîëÿåò íàì ïîíÿòü, â êàêèõ ñëó÷àÿõ, íà êàêîé ïëîùàäè
è êàê ìîãóò áûòü ýêñòðàïîëèðîâàíû ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòîâ è íàáëþäåíèé â ïðèðîäå.

296 Æèçíü íà äíå



5. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

Äâå áèîãåîãðàôèè: áèîëîãè÷åñêàÿ è ãåîãðàôè÷åñêàÿ
Àìåðèêàíñêèé ïèñàòåëü Àìáðîç Áèðñ îïðåäåëèë áàðîìåòð êàê «îñòðîóìíûé ïðè-

áîð, ïîêàçûâàþùèé êàêàÿ ñåé÷àñ ñòîèò ïîãîäà» (Áèðñ, 1966: 275). Àíàëîãè÷íî, ìíîãèå ïî-
ëàãàþò, ÷òî áèîãåîãðàôèÿ — ýòî íàóêà, ðàññêàçûâàþùàÿ íàì î òîì, ÷òî â Àôðèêå æèâóò
æèðàôû, à â Àâñòðàëèè — êåíãóðó. Ñïðàâåäëèâîñòè ðàäè íàäî ïðèçíàòü, ÷òî â øèðîêîì
ðàñïðîñòðàíåíèè ïîäîáíîãî ìíåíèÿ ïîâèííû è àâòîðû ìíîãèõ ó÷åáíèêîâ ïî áèîãåîãðà-
ôèè, îñíîâíîå ñîäåðæàíèå êîòîðûõ — îïèñàíèå ðàçíîîáðàçíûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ
öàðñòâ è áèîìîâ, áåç îáúÿñíåíèÿ òîãî, êàê ðàññìàòðèâàåìûå âûäåëû ïîëó÷åíû è, òåì áî-
ëåå, äàæå áåç ïîïûòîê îáñóäèòü áèîëîãè÷åñêèé ñìûñë äàííûõ âûäåëîâ. Â òàêîì ïîíèìà-
íèè íå áûëî áû áîëüøîé áåäû, åñëè áû â ðàçíûõ ó÷åáíèêàõ è ìîíîãðàôèÿõ ðàññìàòðèâà-
ëè áû îäíè è òå æå âûäåëû. Ê ñîæàëåíèþ, ýòî ñîâñåì íå òàê.

Õàðàêòåðèçóÿ ïðåäìåò áèîãåîãðàôèè, ÷àñòî ãîâîðÿò î å¸ ïîãðàíè÷íîì ïîëîæåíèè
ìåæäó áèîëîãèåé è ãåîãðàôèåé (ñì., íàïðèìåð,
Áåêëåìèøåâ, 1982; Ëîïàòèí, 1989; Àáäóðàõìà-
íîâ è äð., 2001; Ïåòðîâ, 2004á). Îáîñíîâûâàþò
ýòî òåì, ÷òî áèîãåîãðàôè÷åñêèå îáúåêòû èìå-
þò ãåîãðàôè÷åñêèå ñâîéñòâà — ïëîùàäü è
ïðîñòðàíñòâî. Ñëåäóÿ òàêîé ñòðàííîé ëîãèêå,
ìîðôîëîãèþ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé ñëåäóåò
ñ÷èòàòü ïîãðàíè÷íîé îáëàñòüþ çíàíèé ìåæäó
ñêóëüïòóðîé, æèâîïèñüþ è áèîëîãèåé, ïî-
ñêîëüêó æèâîòíûå è ðàñòåíèÿ èìåþò öâåò è
îáú¸ì. Íî ïðîáëåìà äåéñòâèòåëüíî ñóùåñòâó-
åò. Àíàëîãè÷íî òîìó, êàê îäèí è òîò æå çîîëî-
ãè÷åñêèé èëè áîòàíè÷åñêèé îáúåêò ìîæåò áûòü èçó÷åí êàê ñåðèÿ ãèñòîëîãè÷åñêèõ ñðåçîâ
èëè êàê ñêóëüïòóðà, îäèí è òîò æå áèîãåîãðàôè÷åñêèé îáúåêò ìîæåò áûòü èçó÷åí ñ ïîçè-
öèé ãåîãðàôèè èëè áèîëîãèè. È ïðèçíàíèå ñóùåñòâîâàíèÿ äâóõ ðàçëè÷íûõ ïîäõîäîâ êà-
æåòñÿ ìíå ãîðàçäî áîëåå ðàçóìíûì, ÷åì ïîïûòêè èõ îáúåäèíåíèÿ â íåêóþ ñèíòåòè÷åñêóþ,
èíòåãðèðóþùóþ íàóêó, èìåþùóþ êîìïëåêñíûé ïîäõîä ê áèîãåîãðàôè÷åñêèì îáúåêòàì.
Íàìåðåíèå, êîíå÷íî, áëàãîå, íî äàâàéòå ïîñìîòðèì, ê ÷åìó îíî ïðèâîäèò, êàê åãî ðåàëè-
çóþò íà ïðàêòèêå. È ãåîãðàô, è áèîëîã ðàçäåëÿþò ïîâåðõíîñòü Çåìëè íà îäíîðîäíûå ó÷à-
ñòêè. Ðàçëè÷èÿ â èõ ðàáîòå çàêëþ÷àþòñÿ â òîì, êàê èìåííî îíè îïðåäåëÿþò ýòó îäíîðîä-
íîñòü. Â ÷¸ì æå ñîñòîèò ðàçëè÷èå ãåîãðàôè÷åñêîãî è áèîëîãè÷åñêîãî ïîäõîäîâ?

Áèîëîãèÿ — ýòî íàóêà î æèçíè âî âñåõ å¸ ïðîÿâëåíèÿõ, ïîýòîìó åñòåñòâåííî, ÷òî áè-
îëîãà â ïåðâóþ î÷åðåäü èíòåðåñóåò èìåííî áèîòà, èçó÷åíèå íåîäíîðîäíîñòè â ðàñïðîñò-
ðàíåíèè áèîòû, âûÿâëåíèå áîëåå èëè ìåíåå îäíîðîäíûõ ñ áèîëîãè÷åñêèõ ïîçèöèé ó÷àñò-
êîâ. Èíûìè ñëîâàìè, âûäåëû áèîëîãè÷åñêîé áèîãåîãðàôèè äîëæíû áûòü íàñåëåíû îäíî-
ðîäíîé áèîòîé, îñòàëüíûå ôàêòîðû â ïðåäåëàõ ýòîãî âûäåëà ìîãóò áûòü ñêîëü óãîäíî íå-
îäíîðîäíûìè, òàêóþ íåîäíîðîäíîñòü â äàëüíåéøåì ïðîñòî ó÷èòûâàþò â õàðàêòåðèñòèêå
áèîòîïà. Êðèòåðèè îäíîðîäíîñòè ìîãóò âàðüèðîâàòü â çàâèñèìîñòè îò çàäà÷ è ïðåäñòàâ-
ëåíèé èññëåäîâàòåëÿ (íàïðèìåð, ðàçíûå ó êîíòèíóàëèñòîâ è ñòðóêòóðàëèñòîâ), íî ó áèî-
ëîãà îíè êàê ìèíèìóì â ïåðâóþ î÷åðåäü èëè äàæå èñêëþ÷èòåëüíî ÿâëÿþòñÿ õàðàêòåðèñ-
òèêàìè áèîòû.

Ãåîãðàôèÿ — ýòî íàóêà î ïîâåðõíîñòè Çåìëè. Ñ òî÷êè çðåíèÿ ãåîãðàôà, çàäà÷à áèî-
ãåîãðàôèè ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû îïèñàòü îòëè÷èå íàñåëåíèÿ îäíîãî ó÷àñòêà ïîâåðõíîñòè
Çåìëè îò äðóãîãî. Çàäà÷à ãåîãðàôè÷åñêîé áèîãåîãðàôèè — âûäåëåíèå ëàíäøàôòîâ, áèî-
ìîâ, ãåîñèñòåì, ïðèðîäíûõ êîìïëåêñîâ. Êëþ÷åâîå ìåñòî â áèîãåîãðàôèè, ñ òî÷êè çðåíèÿ
ãåîãðàôà, çàíèìàåò ïîíÿòèå ëàíäøàôòà: «Ëàíäøàôò äåéñòâèòåëüíî çàíèìàåò óçëîâîå ïî-
ëîæåíèå â ñèñòåìå òåððèòîðèàëüíûõ ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêèõ åäèíèö» (Èñà÷åíêî, Øëÿï-

«Ïðîñòîé êîíñòàòàöèåé ôàêòà, ÷òî
áèîãåîãðàôèÿ — íàóêà, íàõîäÿùàÿñÿ íà
ñòûêå ãåîãðàôèè è áèîëîãèè, óæå íå îáîé-
òèñü, òåì áîëåå, ÷òî ñîãëàñíî âñåì îòå÷å-
ñòâåííûì êëàññèôèêàòîðàì íàó÷íûõ íà-
ïðàâëåíèé, áèîãåîãðàôèÿ îòíîñèòñÿ ê íà-
óêàì î Çåìëå, ñ ÷åì áèîëîãè, óñïåøíî
îïåðèðóþùèå ñîáñòâåííûìè áèîãåîãðà-
ôè÷åñêèìè ìåòîäàìè èññëåäîâàíèÿ, âðÿä
ëè ñîãëàñÿòñÿ» (Êàôàíîâ, 2004: 6).
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íèêîâ, 1989: 6). «Â ñëîæíîé ñèñòåìå ïðèðîäíûõ êîìïëåêñîâ Ìèðîâîãî îêåàíà êëþ÷åâîå
ïîëîæåíèå çàíèìàþò ïîäâîäíûå ëàíäøàôòû» (Ïåòðîâ, 2004á: 53).

«Ëàíäøàôò ïîíèìàåòñÿ êàê ãåîñèñòåìà ñ åäèíûì ïðîèñõîæäåíèåì, îáùåé èñòîðèåé
ðàçâèòèÿ, ôîðìèðóþùàÿñÿ â óñëîâèÿõ îäíîðîäíîãî ãåîëîãè÷åñêîãî ôóíäàìåíòà, îäíîãî
ïðåîáëàäàþùåãî òèïà ðåëüåôà (íàïðèìåð, õîëìèñòî-ìîðåííîãî, ïëàñòîâîãî ýðîçèîííîãî,
âûñîêîãîðíîãî äðåâíåëåäíèêîâîãî è äð.), îäèíàêîâîãî êëèìàòà, ñ õàðàêòåðíûì ñî÷åòàíè-
åì ïî÷â, ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ è ãåîñèñòåì ëîêàëüíîãî óðîâíÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, ëàíä-
øàôò — ýòî òåððèòîðèàëüíàÿ èíòåãðàöèÿ ëîêàëüíûõ ãåîñèñòåì, ñîçäàþùèõ åãî õàðàêòåð-
íûé âíóòðåííèé óçîð, èëè ìîðôîëîãèþ» (Èñà÷åíêî, Øëÿïíèêîâ, 1989: 6). Îáðàòèòå âíè-
ìàíèå, ÷òî èç âñåé áèîòû â äàííîì îïðåäåëåíèè ëàíäøàôòà (ñäåëàííîì êðóïíåéøèìè íà-
øèìè ëàíäøàôòîâåäàìè) èñïîëüçîâàíà òîëüêî ÷àñòü ýêîñèñòåìû — ðàñòèòåëüíîå ñîîáùå-
ñòâî, ïðè÷¸ì îòíþäü íå â ïåðâóþ î÷åðåäü. Ïîñêîëüêó ðàñòèòåëüíîñòü ïîëíîñòüþ îòñóòñò-
âóåò íà áîëåå ÷åì ïîëîâèíå ïîâåðõíîñòè Çåìëè (íà ìîðñêîì äíå çà ïðåäåëàìè ôîòè÷åñêîé
çîíû), ñòàíîâèòñÿ î÷åâèäíûì, ÷òî áèîòè÷åñêàÿ êîìïîíåíòà äëÿ ãåîãðàôèè íå î÷åíü ñóùå-
ñòâåííà.

Ýòî ïîäòâåðæäàåò äðóãîå îïðåäåëåíèå ëàíäøàôòà, äàííîå ó÷¸íûì, âñþ æèçíü èçó-
÷àâøèì èìåííî ìîðñêèå ëàíäøàôòû, àâòîðîì òð¸õ ó÷åáíèêîâ ïî áèîãåîãðàôèè (Ïåòðîâ,
1999, 2001, 2004á): «Ëàíäøàôò ìîðñêîãî äíà îáîñîáëÿåòñÿ íà ó÷àñòêå çåìíîé êîðû, èìå-
þùåì îäèíàêîâîå ãåîëîãè÷åñêîå ñòðîåíèå: êàê ïðàâèëî, îí ñâÿçàí ñ ðàçâèòèåì îäíîé ìîð-
ôîñòðóêòóðû, ïåðåõîä íà ó÷àñòîê äðóãîé ìîðôîñòðóêòóðû çíàìåíóåò ïåðåõîä â äðóãîé
ëàíäøàôò» (Ïåòðîâ, 2004à: 53). Îáðàòèòå âíèìàíèå, ÷òî àâòîð äàííîãî îïðåäåëåíèÿ ëàí-
äøàôòà áèîòó âîâñå íèêàê íå ó÷èòûâàåò. Ëîêàëüíóþ ñïåöèôèêó áèîò îí ñ÷èòàåò ñëåäñò-

âèåì ïðèíàäëåæíîñòè ðàçíûõ ïëîùàäåé ê ðàç-
ëè÷íûì ëàíäøàôòàì: «Ñâîåîáðàçèþ êàæäîãî
ïðèðîäíîãî êîìïëåêñà ñîîòâåòñòâóåò ñâîåîáðà-
çèå åãî áèîòû è áèîìà» (Ïåòðîâ, 2004à: 49).

Øèðîêîå èñïîëüçîâàíèå â ïîäîáíûõ îïðå-
äåëåíèÿõ âîçâðàòíûõ ôîðì ãëàãîëîâ («ëàíä-
øàôò ïîíèìàåòñÿ», «ëàíäøàôò... îáîñîáëÿåò-
ñÿ») ïîäñîçíàòåëüíî ñîçäà¸ò ó ÷èòàòåëÿ âïå÷àò-
ëåíèå îáúåêòèâíîãî (ò. å. íåçàâèñèìîãî îò ñóáú-
åêòà-èññëåäîâàòåëÿ) ïðîöåññà ñàìîïðîèçâîëü-
íîãî ðàçäåëåíèÿ çåìíîé ïîâåðõíîñòè íà ëàíä-
øàôòû. Ìåæäó òåì, ýòî íå òàê: ïîíÿòèå «ëàíä-
øàôò», ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîëîãà, — âåñüìà ðàñ-

ïëûâ÷àòîå (÷òîáû íå ãîâîðèëè ëàíäøàôòîâåäû), íå èìåþùåå ÷¸òêèõ êîíñòðóêòèâíûõ
êðèòåðèåâ, ïîçâîëÿþùèõ ïðîâåñòè åãî ãðàíèöû. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ðàçíûå èññëåäîâàòå-
ëè (â òîì ÷èñëå è ëàíäøàôòîâåäû!) â îäíîì è òîì æå ìåñòå âûäåëÿþò ðàçëè÷íûå ëàíä-
øàôòû (ïîäðîáíåå ýòîò âîïðîñ ðàññìîòðåí íèæå â ýòîé ãëàâå, â ðàçäåëå «Ìåòîäû áèîãåî-
ãðàôèè»).

Òàêèì îáðàçîì, ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîëîãà, âìåñòî èíòåãðàëüíîãî ïîäõîäà, ïîëó÷àåòñÿ
ýêëåêòè÷íîñòü, ïðè êîòîðîé ïîäáîð ñóùåñòâåííûõ äëÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâà-
íèÿ ïðèçíàêîâ çàäàþò àïðèîðíî íà îñíîâå ïðåäñòàâëåíèé àâòîðîâ î òîì, êàêèå ïðèçíàêè
ñóùåñòâåííûå, à êàêèå — íåò, ò. å. ñóáúåêòèâåí â âûñøåé ñòåïåíè. À, ñ òî÷êè çðåíèÿ ãåî-
ãðàôà, íàáîð êëàññèôèêàöèîííûõ ïðèçíàêîâ, âîçìîæíî, ñäåëàí âïîëíå îáúåêòèâíî. Ïðè
ýòîì íàèáîëåå èíòåðåñóþùèé áèîëîãà ïðåäìåò — ãåòåðîãåííîñòü áèîñôåðû — ãåîãðàôû
ïðè ðàéîíèðîâàíèè ó÷èòûâàþò ëèøü êàê âåñüìà âòîðîñòåïåííûé ôàêòîð, à òî è âîâñå èã-
íîðèðóþò. Â ðåçóëüòàòå ðàéîíèðîâàíèå ãåîãðàôà è áèîëîãà íå òîëüêî ìîæåò áûòü ðàçëè-
÷íî, íî äîëæíî áûòü ðàçëè÷íî: â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ðàçëè÷èÿ, êîòîðûå ãåîãðàô ïîñ÷èòà-
åò ñóùåñòâåííûìè, îêàæóòñÿ íåñóùåñòâåííûìè äëÿ áèîòû. Â ýòîì ñëó÷àå ãåîãðàô ðàçäå-
ëèò äàííûé ó÷àñòîê ïîâåðõíîñòè Çåìëè íà íåñêîëüêî ðàéîíîâ, áèîëîã æå ïîñ÷èòàåò åãî çà
îäèí. È íàîáîðîò, áèîòà ìîæåò îêàçàòüñÿ áîëåå ÷óâñòâèòåëüíîé, ÷åì ãåîãðàô, è îäíîðîä-
íûé, ñ òî÷êè çðåíèÿ ãåîãðàôà, ó÷àñòîê áèîëîã, ñëåäóÿ ðàçëè÷èÿì â áèîòå, ðàçäåëèò íà íå-
ñêîëüêî. Ïðè âûäåëåíèè ëàíäøàôòîâ î ñóêöåññèÿõ äàæå è íå âñïîìèíàþò, ñ÷èòàÿ íàñåëå-

«Çíà÷èòåëüíûé ðîñò ÷èñëà ïóáëèêà-
öèé ïî òåîðåòè÷åñêèì ïðîáëåìàì áèîãå-
îãðàôèè ñîïðîâîæäàåòñÿ íå óìåíüøåíè-
åì, à óâåëè÷åíèåì ðàçíî÷òåíèé â ïîíè-
ìàíèè ñóùíîñòè áèîãåîãðàôèè è å¸ ðîëè
â ãåîãðàôè÷åñêîì è áèîëîãè÷åñêîì öèê-
ëàõ íàóê. Ïðèõîäèòñÿ çàêëþ÷èòü, ÷òî ìå-
òîäîëîãèÿ ìîðñêîé è îáùåé áèîãåîãðà-
ôèè íóæäàåòñÿ â ñåðü¸çíîé ìåòîäîëîãè-
÷åñêîé ðàçðàáîòêå» (Êàôàíîâ, 2004: 6).



íèå äàííîãî êîíêðåòíîãî ó÷àñòêà íåèçìåííûì, ìåæäó òåì ëþáîé áèîëîã (äàæå êîíòèíóà-
ëèñò) ñ ýòèì ñîãëàñèòüñÿ íå ìîæåò.

Ðåçóëüòàòîì ýòèõ ñòàðàíèé îáúåäèíèòü íåîáúåäèíÿåìîå ÿâëÿåòñÿ òî ñîñòîÿíèå êðè-
çèñà, â êîòîðîì íàõîäèòñÿ ñîâðåìåííàÿ áèîãåîãðàôèÿ. Ïîýòîìó ïðàâ Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé
(1982), ñ÷èòàâøèé èäåþ îáúåäèíåíèÿ áèîëîãè÷åñêîé è ãåîãðàôè÷åñêîé áèîãåîãðàôèé â
îäíó, íå òîëüêî íå ïðîäóêòèâíîé, íî è âðåäíîé. Ñëåäóåò
ïðèçíàòü, ÷òî ïîä îäíèì òåðìèíîì «áèîãåîãðàôèÿ» èñ-
êóññòâåííî îáúåäèíåíû äâå ñîâåðøåííî ðàçíûå ïî ïðåä-
ìåòó èññëåäîâàíèÿ è ìåòîäè÷åñêèì ïîäõîäàì íàóêè. Îäíà
èç íèõ áèîëîãè÷åñêàÿ, äðóãàÿ, áîëåå èçâåñòíàÿ â íàñòîÿ-
ùåå âðåìÿ — ãåîãðàôè÷åñêàÿ. Ïîäðàçäåëåíèå áèîãåîãðà-
ôèè íà áèîëîãè÷åñêóþ è ãåîãðàôè÷åñêóþ, êàê óêàçûâàåò
À.È. Êàôàíîâ (2006), ìîæíî ïðîñëåäèòü, íà÷èíàÿ ñ
Georges-Louis Leclerc Comte de Buffon (1707–1788) è
Eberhard August Wilhelm von Zimmermann (1743–1815), ò.
å. ïðèìåðíî ñ òðåòüåé ÷åòâåðòè XVIII â., è ïðîäîëæàÿ â
òðóäàõ òàêèõ êëàññèêîâ áèîãåîãðàôèè, êàê Edward Forbes
(1815–1854) è Alfred Russel Wallace (1823–1913), ãäå îíî
÷¸òêî âûðàæåíî.

Íàäî îòìåòèòü, ÷òî íåêîòîðûå ãåîãðàôû íå òîëüêî
íå ïðèçûâàþò ê èíòåãðàëüíîìó ïîäõîäó, à íàîáîðîò óò-
âåðæäàþò, ÷òî òîëüêî ãåîãðàôè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè è
ñëåäóåò ïðèíèìàòü âî âíèìàíèå. Òàê, ãåîãðàô Â.Ã. Ìîðä-
êîâè÷ â ñâîèõ «Îñíîâàõ áèîãåîãðàôèè» ïèøåò: «ñãóùå-
íèÿ àðåàëîâ áîëüøîãî ÷èñëà òàêñîíîâ â êàêîì-ëèáî ìåñòå
èìååò çíà÷åíèå ëèøü ïðè óñëîâèè èõ âñòðîåííîñòè â êà-
êóþ-ëèáî ãåîýêîãðàôè÷åñêóþ ñòðóêòóðó» (2005: 138). Ãî-
âîðÿ áîëåå ïîíÿòíûì ÿçûêîì, áèîãåîãðàôè÷åñêîé ÿâëÿåò-
ñÿ òîëüêî ãðàíèöà êàêîé-íèáóäü «ãåîýêîãðàôè÷åñêîé
ñòðóêòóðû», à âîâñå íå ìåñòî ðåçêèõ èçìåíåíèé áèîòû.
Åñëè ôàêòè÷åñêàÿ äèñêðåòíîñòü áèîñôåðû íå ñîâïàäàåò ñ
«ãåîýêîãðàôè÷åñêèìè ñòðóêòóðàìè», âûäåëåííûìè ïî
êðèòåðèÿì, íå èìåþùèì íèêàêîãî îòíîøåíèÿ ê áèîëîãèè,
òåì õóæå äëÿ íå¸. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ïîäîáíàÿ ïîçèöèÿ
âûçûâàåò âåñüìà ðåçêóþ êðèòèêó áèîëîãîâ (Êðèâîõàò-
ñêèé, 2006; Êàôàíîâ, 2007á). Íî è ãåîãðàôîâ ìîæíî ïî-
íÿòü — ó íèõ ñîâñåì äðóãèå çàäà÷è.

Ãåîãðàô èçó÷àåò àêâà(òåððè)òîðèè, à áèîëîã — ýêî-
ñèñòåìû. Ýêîñèñòåìû èíòåðåñóþò è ãåîãðàôà, íî ëèøü
êàê îäèí èç ìíîãèõ, ïðè÷¸ì, êàê ÿâñòâóåò äàæå èç ïðèâå-
ä¸ííûõ âûøå îïðåäåëåíèé ëàíäøàôòà, — íå ñàìûé ñóùå-
ñòâåííûé è äàæå íåîáÿçàòåëüíûé êîìïîíåíò ëàíäøàôòà.
Ëàíäøàôòû âûäåëÿþò è íà Ëóíå, ãäå æèçíü îòñóòñòâóåò.
Òåððèòîðèÿ èíòåðåñóåò è áèîëîãà, íî ëèøü êàê áèîòîï
ýêîñèñòåìû. Ýòî ðàçëè÷èå — íå ïðîñòî ðàçëè÷èå â àêöåí-
òàõ, à ïðèíöèïèàëüíîå ðàçëè÷èå â ïîäõîäå ê èçó÷åíèþ
ïðèíöèïèàëüíî ðàçíûõ ñèñòåì: ýêîñèñòåì è ëàíäøàôòîâ. 

Èòàê, ãåîãðàôè÷åñêàÿ è áèîëîãè÷åñêàÿ áèîãåîãðàôèè èìåþò ðàçíûå îáúåêòû, êîòî-
ðûå îíè èçó÷àþò ðàçëè÷íûìè ìåòîäàìè. Òåì íå ìåíåå äàííûå íàóêè, à, ñëåäîâàòåëüíî, è
ðåçóëüòàòû èìè ïîëó÷åííûå, îáû÷íî íå ðàçëè÷àþò. Ýêîñèñòåìà — ïîíÿòèå áèîëîãè÷åñ-
êîå. Ëàíäøàôò — ãåîãðàôè÷åñêîå. Íî ìíîãèå áèîëîãè íå ðàçëè÷àþò è èõ. Âîçìîæíî ýòî
ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî îíè îòðèöàþò ñàì ôàêò ñóùåñòâîâàíèÿ ýêîñèñòåìû êàê ÿâëåíèÿ. Íî òåì
íå ìåíåå, îíè íóæäàþòñÿ â êàêîé-òî ñòðóêòóðå ðàçìåðîì áîëüøå îñîáè (ïîïóëÿöèè), íî
ìåíüøå áèîñôåðû. Ëàíäøàôò âïîëíå äëÿ ýòîãî ïîäõîäèò. Ìàñøòàá ñòðóêòóð, âûÿâëÿåìûõ
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«Ýòî òèïè÷íîå çîíàëüíî-
êëèìàòè÷åñêîå äåëåíèå. Íå-
ÿñíî, ïî÷åìó îíî íàçâàíî îð-
íèòîãåîãðàôè÷åñêèì» (×åð-
íîâ, 1975: 187).

«Íå ñëåäóåò ïîäðàçäåëÿòü
áèîãåîãðàôèþ íà áèîëîãè÷å-
ñêèé è ãåîãðàôè÷åñêèé ðàçäå-
ëû....» (Âîðîíîâ, 1976: 9–10).

«Ëàíäøàôòîâåäåíèå —
ãåîãðàôè÷åñêàÿ íàóêà. Íî îíà
èçó÷àåò â ïðèíöèïå òå æå ÿâ-
ëåíèÿ, ÷òî è áèîöåíîëîãèÿ —
íàóêà áèîëîãè÷åñêàÿ» (Íå-
ñèñ, 1980: 92).

«Â ñâÿçè ñ òåìïåðàòóðîé
ïîâåðõíîñòíûõ ñëî¸â âîäû â
ìèðîâîì îêåàíå îòìå÷àþò
ïÿòü îñíîâíûõ îáëàñòåé: îä-
íà òðîïè÷åñêàÿ… äâå ïðèëå-
ãàþùèå ê ïîëþñàì — àðêòè-
÷åñêàÿ íà ñåâåðå è àíòàðêòè-
÷åñêàÿ íà þãå è äâå ïåðåõîä-
íûõ» (Ç¸ðíîâ, 1949: 276).

«Äåëåíiÿ íà çîîãåîãðàôè-
÷åñêiÿ îáëàñòè äîëæíî îñíî-
âûâàòüñÿ íà ôèçèêî-ãåîãðà-
ôè÷åñêèõú äàííûõú»
(Øìèäò, 1904: 372). «Ãþí-
òåðú èñõîäèëú... îäíàêî, áî-
ëåå èçú ñîñòàâà ôàóíú, ÷åì
èçú ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêèõú
óñëîâié, è ïîýòîìó âî ìíî-
ãèõú ñëó÷àÿõú óñòàíîâëåí-
íûÿ èìú îáëàñòè èñêóññòâåí-
íû» (òàì æå, ñòð. 374).



áèîëîãè÷åñêîé è ãåîãðàôè÷åñêîé áèîãåîãðàôèÿìè, ÷àñòî ñõîäåí (òàáë. 5.1). Ê òîìó æå, òå
è äðóãèå ÷àñòî èõ íàçûâàþò îäèíàêîâî. Âñ¸ ýòî äîïîëíèòåëüíî ïóòàåò è áåç òîãî íå î÷åíü
ÿñíûé ïðåäìåò.

Ëàíäøàôòíûé ïîäõîä ê èçó÷åíèþ ïîâåðõíîñòè Çåìëè íåçàìåíèì ïðè èçó÷åíèè ýêî-
ñèñòåì, ñâÿçàííûõ ñ äåÿòåëüíîñòüþ ÷åëîâåêà, ò. å. ôàêòè÷åñêè íà âñåé ïîâåðõíîñòè ñóøè.
Ìíîãîå îí äà¸ò è ïðè èçó÷åíèè ìîðñêîãî äíà. Íî åñëè ìû õîòèì èçó÷àòü îñîáåííîñòè áè-
îòû, òî è íàäî èçó÷àòü áèîòó. À ëèøü çàòåì — óñëîâèÿ, â êîòîðûõ îíà ñóùåñòâóåò. Òîëüêî
òàê âîçìîæíî îòäåëèòü ôàêòîðû âíåøíåé ñðåäû íà ñàìîì äåëå çíà÷èìûå, äåéñòâèòåëüíî
âëèÿþùèå íà ðàñïðåäåëåíèå ýêîñèñòåì è âèäîâ, îò ôàêòîðîâ, êîòîðûå òîëüêî êàæóòñÿ íàì
òàêîâûìè. Èáî åäèíñòâåííûé îáúåêòèâíûé êðèòåðèé äëÿ âûÿâëåíèÿ òàêèõ ôàêòîðîâ —
çíà÷èìîñòü èõ äëÿ áèîòû. Åñëè ïðè ðàçíûõ óñëîâèÿõ ìû íàáëþäàåì îäíó áèîòó, ýòî îçíà-
÷àåò, ÷òî ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîòû óñëîâèÿ îäèíàêîâûå, ÷òî ðàçëè÷èÿ ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðå-
äû, êîòîðûå êîìó-òî êàæóòñÿ ñóùåñòâåííûìè, âëèÿþùèìè íà áèîòó, íà ñàìîì äåëå òàêî-
âûìè íå ÿâëÿþòñÿ. Åñëè ðàñ÷ëåíÿþò ïîâåðõíîñòü Çåìëè íà ëîãè÷åñêîì îñíîâàíèè, èíîì,
íåæåëè ñâîéñòâà áèîòû, òðóäíî âûÿñíèòü çàêîíîìåðíîñòè, îïðåäåëÿþùèå ðàçëè÷èå áèîò
ðàçíûõ ó÷àñòêîâ. Êàêîå ëîãè÷åñêîå îñíîâàíèå äëÿ êëàññèôèêàöèè èñïîëüçóþò, òàêóþ
êëàññèôèêàöèþ è ïîëó÷àþò.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ áèîãåîãðàôèåé çàíèìàþòñÿ, â îñíîâíîì, ãåîãðàôû. Êàôåäðà áèî-
ãåîãðàôèè ÌÃÓ íàõîäèòñÿ íà ãåîãðàôè÷åñêîì ôàêóëüòåòå. Ïî÷òè âñå êíèãè ïî áèîãåîãðà-
ôèè íàïèñàíû äëÿ ãåîãðàôîâ, î ÷¸ì ÷åñòíî ãîâîðÿò íàäïèñè íà èõ òèòóëüíûõ ëèñòàõ, áîëü-
øàÿ ÷àñòü èõ àâòîðîâ — ãåîãðàôû ïî îáðàçîâàíèþ. Òàê, íà ðóññêîì ÿçûêå èçäàíî ëèøü äâà
ó÷åáíèêà, â êîòîðûõ äåòàëüíî ðàññìîòðåíà áèîãåîãðàôèÿ ìîðÿ (Áîáðèíñêèé, Çåíêåâè÷,
Áèðøòåéí, 1946; Êàôàíîâ, Êóäðÿøîâ, 2000), è íà èõ òèòóëüíûõ ëèñòàõ ïðÿìî ñêàçàíî, ÷òî
îíè ïðåäíàçíà÷åíû äëÿ ãåîãðàôîâ. Íàïðàâëåííîñòü ó÷åáíèêîâ äëÿ ãåîãðàôîâ äîâîëüíî
÷¸òêî îòðàæåíà â íàçâàíèè ó÷åáíèêà À.Ã. Âîðîíîâà (1911–1995), ïåðâîãî çàâåäóþùåãî êà-
ôåäðîé áèîãåîãðàôèè ãåîãðàôè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà ÌÃÓ (1950–1987). Îí âûäåðæàë ìíî-
ãî ïåðåèçäàíèé è ñòàë îáðàçöîì äëÿ ó÷åáíèêîâ ïî áèîãåîãðàôèè, íàïèñàííûõ ñîòðóäíè-
êàìè äàííîé êàôåäðû è èõ êîëëåãàìè. Åãî íàçâàíèå çâó÷èò òàê: «Áèîãåîãðàôèÿ ñ ýëåìåí-
òàìè áèîëîãèè». Ó÷åáíèêîâ æå, íàïèñàííûõ áèîëîãàìè äëÿ áèîëîãîâ, î÷åíü ìàëî. Òî, ÷òî
íàïèñàíî â ýòîì è ïîñëåäóþùåì ðàçäåëå ìîæíî íàçâàòü «áèîãåîãðàôèÿ ñ ýëåìåíòàìè ãå-
îãðàôèè».

Â äàëüíåéøåì ìû ðàññìîòðèì òîëüêî áèîëîãè÷åñêóþ áèîãåîãðàôèþ — áèîëîãè-
÷åñêóþ íàóêó, èçó÷àþùóþ êðóïíîìàñøòàáíóþ ãåòåðîãåííîñòü áèîñôåðû. Èíòåðåñó-
þùèìñÿ ãåîãðàôè÷åñêèì ïîäõîäîì ê áèîãåîãðàôèè ñëåäóåò îáðàòèòüñÿ ê ñîîòâåòñòâóþ-

ùèì ðóêîâîäñòâàì äëÿ ãåîãðàôîâ (Áîáðèíñêèé,
1951; Áîáðèíñêèé, Çåíêåâè÷, Áèðøòåéí, 1946; Âîðî-
íîâ, 1963; Âîðîíîâ, Äðîçäîâ, Êðèâîëóöêèé, Ìÿëî,
2002; Âîðîíîâ, Äðîçäîâ, Ìÿëî, 1985; Âòîðîâ, Äðîç-
äîâ, 2001; Êàôàíîâ, Êóäðÿøîâ, 2000; Ëåáåäåâà,
Äðîçäîâ, Êðèâîëóöêèé, 2004; Ìîðäêîâè÷, 2001,
2005; Ïåòðîâ, 1999, 2001, 2004á è ìíîãèå, ìíîãèå
äðóãèå). Îñíîâíûå çàäà÷è áèîëîãè÷åñêîé áèîãåî-
ãðàôèè: 

1. Îïèñàíèå òîãî, êàê è ïî÷åìó îòäåëüíûå
òàêñîíû ðàñïðåäåëåíû ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè.

2. Âûäåëåíèå ó÷àñòêîâ, â ïðåäåëàõ êîòîðûõ îò-
âåò áèîòû íà îäèíàêîâûå èçìåíåíèÿ (îáû÷íî — àáè-
îòè÷åñêèå) áûë áû îäèíàêîâ, àíàëèç îñîáåííîñòåé

300 Æèçíü íà äíå

Ýêîëîãè «èñïîëüçóþò äåäóêòèâ-
íûé, îáû÷íî ýêñïåðèìåíòàëüíûé
ïîäõîä ê îòäåëüíî âçÿòûì ìàëåíü-
êèì, õîðîøî îòãðàíè÷åííûì ýêîñè-
ñòåìàì è ïûòàþòñÿ ïîíÿòü, êàê îíè
ôóíêöèîíèðóþò... Áèîãåîãðàôû èñ-
ïîëüçóþò èíäóêòèâíûå, íå ýêñïåðè-
ìåíòàëüíûå ìåòîäû äëÿ èçó÷åíèÿ
îòäåëüíûõ ýâîëþöèîííûõ ëèíèé
èëè ãðóïï âèäîâ, ðàñïðîñòðàí¸í-
íûõ â ìàñøòàáàõ êîíòèíåíòîâ èëè
Çåìëè è â ýâîëþöèîííîì ìàñøòàáå
âðåìåíè» (Briggs, 2007: 193).

ãåîãðàôè÷åñêàÿ áèîëîãè÷åñêàÿ
îñíîâíàÿ åäèíèöà ëàíäøàôò ïðîâèíöèÿ
ïëîùàäü îñíîâíîé åäèíèöû n×102–103 êì2 n×103–106 êì2

÷èñëî íà Çåìëå n×104 n×10

Òàáëèöà 5.1. Ñðàâíåíèå îñíîâíûõ áèîëîãè÷åñêèõ è ãåîãðàôè÷åñêèõ åäèíèö ðàñ÷ëåíåíèÿ ïîâåðõ-
íîñòè Çåìëè.



ôóíêöèîíèðîâàíèÿ áèîòû òàêèõ ó÷àñòêîâ, à òàêæå
âûÿâëåíèå çàêîíîìåðíîñòåé â èõ ðàñïðåäåëåíèè.

Áèîëîãè÷åñêàÿ áèîãåîãðàôèÿ èìååò ìíîãî îá-
ùåãî ñ ýêîëîãèåé. Íà ðîäñòâî ýêîëîãèè è áèîãåîãðà-
ôèè óêàçûâàë åù¸ â 1866 ã. Ernst Heinrich Philipp Au-
gust Haeckel (1834–1919), ñ÷èòàâøèé ýêîëîãèþ ðàç-
äåëîì áèîãåîãðàôèè (Çåíêåâè÷, 1951; Êàôàíîâ,
2006). Ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèçìà, ýêîëîãèÿ è
áèîãåîãðàôèÿ — íàóêè, çàíèìàþùèåñÿ îäíèì îáú-
åêòîì â ðàçíûõ ïðîñòðàíñòâåííûõ è âðåìåííûõ ìàñ-
øòàáàõ. Ãðàíü ìåæäó íèìè äîâîëüíî ñóáúåêòèâíà, à
ïîýòîìó — èñêóññòâåííà, õîòÿ íà ïðàêòèêå ÷àñòî
óäîáíà. Ãðàíèöó ìåæäó íèìè ìîæíî ïðîâåñòè ïî
óðîâíþ ÖÑ: îáúåêòû ðàíãà ÖÑ è íèæå — ïðåäìåò
ýêîëîãèè; ðàñïðåäåëåíèå ÖÑ, èõ âçàèìîäåéñòâèå è ýâîëþöèÿ, à òàêæå ñðàâíåíèå ÖÑ è èõ
÷àñòåé ïî ðàçíûì ïîêàçàòåëÿì (ò. å. èçó÷åíèå ÿâëåíèé â ìàñøòàáå áóëüøåì, ÷åì ÖÑ) —
ïðåäìåò áèîãåîãðàôèè. Ðàçëè÷èå ýêîëîãèè è áèîãåîãðàôèè íàãëÿäíî èëëþñòðèðóåò ìûñëü
×. Äàðâèíà: «â Þæíîé Àôðèêå, Þæíîé Àìåðèêå è Àâñòðàëèè ìëåêîïèòàþùèå îáúåäàþò
ìîëîäûå ïîáåãè êóñòàðíèêîâ, íî è ìëåêîïèòàþùèå, è êóñòàðíèêè íà êàæäîì èç ýòèõ ìà-
òåðèêîâ ðàçëè÷íû, è ýêîëîãèÿ íå ìîæåò îáúÿñíèòü ýòè ðàçëè÷èÿ» (öèò. ïî: Äàðëèíãòîí,
1966: 9). Îáúÿñíåíèå äàííîãî ðàçëè÷èÿ è åñòü ïðåäìåò áèîãåîãðàôèè. Ìû â äàëüíåéøåì
áóäåì çàòðàãèâàòü âîïðîñû, êîòîðûå ïðèíÿòî ñ÷èòàòü ýêîëîãè÷åñêèìè, òîëüêî â òåõ ñëó÷à-
ÿõ, êîãäà ýòî ñóùåñòâåííî äëÿ ïîíèìàíèÿ êðóïíîìàñøòàáíîé ñòðóêòóðû áèîñôåðû.

Â 1989 ã. J.H. Brown è B.A. Maurer ïðåäëîæèëè òåðìèí «ìàêðîýêîëîãèÿ» êàê íåýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûé ïîäõîä ê èçó÷åíèþ îáèëèÿ, ðàñïðåäåëåíèÿ è ðàçíîîáðàçèÿ âèäîâ è ëþ-
áûõ äðóãèõ ÷àñòåé ÖÑ (ñîîáùåñòâ, àññîöèàöèé è äð.) â ìàñøòàáå âðåìåíè è ïðîñòðàíñò-
âà ãîðàçäî áóëüøåì, ÷åì â òðàäèöèîííûõ ýêîëîãè÷åñêèõ ðàáîòàõ. Ïðåäìåò ìàêðîýêîëî-
ãèè öåëèêîì è ïîëíîñòüþ âõîäèò â áèîãåîãðàôèþ. Ïîÿâëåíèå è ïîïóëÿðíîñòü ýòîãî òåð-
ìèíà ìîæåò îïðàâäûâàòü òîëüêî òî, ÷òî ïðîáëåìà ðàçäåëåíèÿ áèîãåîãðàôèè íà äâå íàóêè
äåéñòâèòåëüíî ñóùåñòâóåò. Íà çàïàäå åñòü åù¸ îäíà ïðè÷èíà — ìíîãèå áèîãåîãðàôû ïî-
íèìàþò áèîãåîãðàôèþ î÷åíü óçêî, ÷àñòî êàê ïåðåìåùåíèå â ïðîñòðàíñòâå îòäåëüíûõ ýâî-
ëþöèîííûõ ëèíèé, ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ èãíîðèðóÿ èõ ýêîëîãè÷åñêîå îêðóæåíèå. Åñòü
åù¸ îäíà ÷èñòî ïñèõîëîãè÷åñêàÿ ïðè÷èíà: ïîñëåäîâàòåëÿì «íîâîé» íàóêè ìîæíî èãíîðè-
ðîâàòü ðåçóëüòàòû áîëåå ÷åì äâóõâåêîâîãî ðàçâèòèÿ ñòàðîé (áèîãåîãðàôèè).

Íåïîñðåäñòâåííàÿ öåëü áèîãåîãðàôèè — îïèñàíèå êðóïíîìàñøòàáíîé íåîäíîðîäíî-
ñòè áèîñôåðû, íî å¸ êîíå÷íàÿ öåëü ñîñòîèò â ïîíèìàíèè òîãî, êàê ýòà íåîäíîðîäíîñòü îá-
ðàçîâàëàñü, ÷òî ôàêòè÷åñêè ýêâèâàëåíòíî ïîíèìàíèþ ýâîëþöèè áèîñôåðû. Â ýòîì áèîãå-
îãðàôèÿ ñëèâàåòñÿ ñ òåîðèåé ýâîëþöèè. ×àñòî äàæå ãîâîðÿò î ñóùåñòâîâàíèè îñîáîãî ðàç-
äåëà áèîãåîãðàôèè — èñòîðè÷åñêîé áèîãåîãðàôèè. Òàêîå ðàçäåëåíèå êàæåòñÿ ìíå èñêóññò-
âåííûì: áåç àíàëèçà èñòîðèè ìû íå ìîæåì ïîíÿòü çàêîíîìåðíîñòåé ñîâðåìåííîé áèîãåî-
ãðàôèè. Ýòî âñ¸ ðàâíî, ÷òî ïðîòèâîïîñòàâëÿòü òàêñîíîìèþ ôèëîãåíèè: ëþáîé òàêñîíîìèñò
âñåãäà ó÷èòûâàåò âîçìîæíûå ïóòè âîçíèêíîâåíèå îäíîãî òàêñîíà èç äðóãîãî, îöåíèâàÿ
ñõîäñòâî è ðîäñòâî, íåçàâèñèìî îò òîãî, óïîìèíàåò ëè îí ãäå-íèáóäü î òàêîì èëè íåò.

Ñóùíîñòü áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà
Íàáëþäàåìàÿ áèîãåîãðàôè÷åñêàÿ êàðòèíà ìîæåò áûòü ïîíÿòà è îáúÿñíåíà òîëüêî ÷å-

ðåç âûÿñíåíèå òîãî, êàêèå ïðîöåññû ïðèâåëè ê å¸ âîçíèêíîâåíèþ. Ìåæäó òåì, âçãëÿäû
êîíòèíóàëèñòîâ è ñòðóêòóðàëèñòîâ íà ïðèðîäó áèîãåîãðàôè÷åñêîé äèñêðåòíîñòè ñóùåñò-
âåííî ðàçëè÷àþòñÿ.

Ñ òî÷êè çðåíèÿ êîíòèíóàëèñòîâ, âåñü æèâîé ïîêðîâ Çåìëè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êîí-
òèíóóì. Êîíòèíóàëèñòû èùóò îáëàñòè ðåçêèõ ñìåí áèîò. Íåêîòîðûå äàæå ïðåäïî÷èòàþò
ãîâîðèòü íå î áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíàõ, à î áèîòàõ (ôàóíàõ, ôëîðàõ), ïîëàãàÿ, ÷òî îíè
ñâÿçàíû â ïðîñòðàíñòâå ïëàâíûìè ïåðåõîäàìè — ýêîêëèíàìè (ýêâèâàëåíò ýêîòîíà â áèî-
ãåîãðàôè÷åñêîì ìàñøòàáå). Áèîãåîãðàôè÷åñêóþ äèñêðåòíîñòü êîíòèíóàëèñòû èíòåðïðå-

3015. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

«À.Ã. Íàóìîâ ñ÷èòàåò, ÷òî áèî-
ãåîãðàôèÿ è ýêîëîãèÿ ðàçãðàíè÷èâà-
þòñÿ â ïåðâóþ î÷åðåäü ðàçëè÷èåì
ìàñøòàáîâ èçó÷àåìûõ ÿâëåíèé»
(ïðèìå÷àíèå ðåäàêöèè ê ñòàòüå
À.Ã. Íàóìîâà, 1983: 148).

«Ïðîâåñòè âïîëíå îïðåäåë¸í-
íóþ ÷åðòó ìåæäó ÿâëåíèÿìè, èçó÷à-
åìûìè ýêîëîãèåé è çîîãåîãðàôèåé,
íåëüçÿ» (Áîáðèíñêèé, Çåíêåâè÷,
Áèðøòåéí, 1946: 10).
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òèðóþò êàê àðòåôàêò èëè êàê çàäàâàåìóþ âëèÿíèåì
àáèîòû íåïîñðåäñòâåííî íà ðàñïðîñòðàíåíèå îò-
äåëüíûõ âèäîâ. Ãðàíèöû ìåæäó áèîãåîãðàôè÷åñêè-
ìè ðåãèîíàìè, ñ òî÷êè çðåíèÿ êîíòèíóàëèñòîâ, ÿâ-
ëÿþòñÿ ðåçóëüòàòîì óñëîâíîãî, äîãîâîðíîãî ðàçäå-
ëåíèÿ áèîñôåðû. Ôàêòè÷åñêè ýòî îçíà÷àåò, ÷òî êîí-
òèíóàëèñòû ïðèçíàþò òîëüêî äâå îñíîâíûå ñòðóê-
òóðíî-ôóíêöèîíàëüíûå êàòåãîðèè áèîñôåðû: îñîáü
(âèä, ïîïóëÿöèÿ) è áèîñôåðà. Ïîñêîëüêó êîíòèíóà-

ëèñòû îòðèöàþò íàëè÷èå ñàìîîðãàíèçóþùèõñÿ ñòðóêòóð, îíè ðàçäåëÿþò áèîãåîãðàôèþ
íà áèîãåîãðàôèþ, èçó÷àþùóþ ðàñïðîñòðàíåíèå âèäîâ (ôàóíèñòè÷åñêóþ, ôëîðèñòè÷åñ-
êóþ, áèîòè÷åñêóþ), è áèîöåíîòè÷åñêóþ, èçó÷àþùóþ ðàñïðîñòðàíåíèå ýêîñèñòåì (áèîöå-
íîçîâ, ñîîáùåñòâ è ò. ï.).

Ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ, áèîñôåðó ìîæíî ðàçäåëèòü íà êîíå÷íîå ÷èñëî ÖÑ.
Ñòðóêòóðàëèñòû âûÿâëÿþò ÖÑ è çàòåì èçó÷àþò èõ ðàñïðîñòðàíåíèå ïî ïîâåðõíîñòè Çåì-
ëè. Êàæäàÿ ÖÑ çàíèìàåò íåêîå ïðîñòðàíñòâî — áèîòîï ÖÑ, èëè, ÷òî òî æå ñàìîå, — áèî-
ãåîãðàôè÷åñêèé ðàéîí, êîòîðûé è ÿâëÿåòñÿ ìèíèìàëüíûì áèîãåîãðàôè÷åñêèì âûäåëîì. Â
ðàìêàõ ñòðóêòóðàëèçìà íå òîëüêî ïðîòèâîïîñòàâëåíèå, íî äàæå è ðàçäåëåíèå áèîãåîãðà-
ôèè âèäîâ è ýêîñèñòåì áåññìûñëåííî, ïîñêîëüêó îíè — ñèíîíèìû, èáî âèäû ðàñïðîñò-
ðàíÿþòñÿ íå ñàìè ïî ñåáå, à êàê êîìïîíåíòû ÖÑ (öåíîôèëüíûå âèäû), èëè, ïî êðàéíåé ìå-
ðå, íà èõ ðàñïðîñòðàíåíèå ñóùåñòâåííî âëèÿþò ÖÑ (öåíîôîáíûå âèäû).

Êîíòèíóàëèçì ñïîñîáåí îáúÿñíèòü íàáëþäàåìóþ êàðòèíó, íî ó íåãî íåò îáúåäèíÿþ-
ùåé êîíöåïöèè, êîòîðàÿ îáëàäàëà áû ïðîãíîñòè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè. Ïîýòîìó áèîãåîãðà-
ôèÿ êîíòèíóàëèñòîâ ôàêòè÷åñêè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñëàáî ñâÿçàííûå âåòâè: íå äåðåâî ïî-
çíàíèÿ, à êóñò. Ýòî îòðàæàåòñÿ è â ñòðóêòóðå ðóêîâîäñòâ ïî áèîãåîãðàôèè, õîòÿ èõ àâòîðû
ïðèçíàþò òàêîå ðåäêî: îáùèå âîïðîñû â íèõ çàíèìàþò âåñüìà íåçíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü è ÷à-
ñòî ñâåäåíû ê ïðîñòîìó ïåðå÷èñëåíèþ ðàçëè÷íûõ ïîëîæåíèé è ìíîãî÷èñëåííûì ïðèìå-
ðàì. Ïîæàëóé, ëèøü E.C. Pielou ÷åñòíî íàïèñàëà, ÷òî å¸ êíèãó «ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê
ñåðèþ ýññå» (Pielou, 1979: VI). Íàëè÷èå ñòåðæíåâîé èäåè ó ñòðóêòóðàëèñòîâ — ïðèçíàíèå
ñïîñîáíîñòè âèäîâ ê ñàìîîðãàíèçàöèè â ÖÑ — íå òîëüêî ñîçäà¸ò ñòðîéíîå äåðåâî êîíöåï-
öèè ñòðóêòóðàëèñòñêîé áèîãåîãðàôèè, íî è ïîçâîëÿåò ïðåäñêàçàòü äèíàìèêó è ñîñòîÿíèå
áèîñôåðû íà íåîáñëåäîâàííûõ ó÷àñòêàõ â óñëîâèÿõ, îòëè÷íûõ îò èçó÷åííûõ.

Ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ, çîíû ïîâûøåííûõ ãðàäèåíòîâ àáèîòè÷åñêèõ ôàê-
òîðîâ íå ÿâëÿþòñÿ ïðè÷èíîé ïîÿâëåíèÿ ãðàíèö, íî ïðè èõ âîçíèêíîâåíèè îíè îáû÷íî
ñëóæàò àòòðàêòîðàìè äëÿ ãðàíèö. Åñëè ãðàíè÷àò ÖÑ ñî ñõîäíûìè ýêîëîãè÷åñêèìè àìïëè-
òóäàìè è ïðèìåðíî ðàâíîé êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòüþ, òî ïîëîæåíèå ãðàíèöû ìåæäó íèìè
ïîñëå òîãî, êàê îíè âñòóïèëè â êîíòàêò, âîîáùå íå çàâèñèò îò àáèîòû, à ñîîòâåòñòâóåò ëè-
íèè, íà êîòîðîé ýòè ÖÑ âñòðåòèëèñü. Òàêèå ÖÑ ìîãóò âîçíèêíóòü òîëüêî â èçîëèðîâàííûõ
ðàéîíàõ ñî ñõîäíûìè àáèîòè÷åñêèìè óñëîâèÿìè. Ïðèìåðû òàêèõ êîíòàêòîâ ðàññìîòðåíû
â ïðåäûäóùåé ãëàâå. Ïðè óíè÷òîæåíèè ÖÑ íà êàêîì-ëèáî ó÷àñòêå ó òàêîé ãðàíèöû îí áó-
äåò çàíÿò ÖÑ ñ áóëüøåé ñêîðîñòüþ ðàññåëåíèÿ.

Â òîì ðåäêîì ñëó÷àå, êîãäà óñëîâèÿ íà êàêîì-íèáóäü ó÷àñòêå âûõîäÿò çà ïðåäåëû
ýêîëîãè÷åñêîé àìïëèòóäû äàííîé ÖÑ, íî íåò äðóãîé ÖÑ, áîëåå êîíêóðåíòîñïîñîáíîé â
ýòèõ óñëîâèÿõ (èëè îíà íå ìîæåò òóäà ïîïàñòü), òî òàêîé ó÷àñòîê çàñåëÿåò äàííàÿ ÖÑ. Åñ-
ëè ó÷àñòîê ñóùåñòâóåò äîñòàòî÷íî äîëãî è äîñòàòî÷íî âåëèê, à ôàêòîðû ñðåäû ïîñòîÿííû
èëè ìåíÿþòñÿ ïðåäñêàçóåìî, òî â í¸ì ôîðìèðóåòñÿ ñîáñòâåííàÿ ÖÑ. Åñëè æå íåò, òî ôîð-
ìèðóþòñÿ îòëè÷àþùèåñÿ àññîöèàöèè. Èõ îòëè÷èÿ òåì áîëüøå, ÷åì áîëüøå óñëîâèÿ ýòîãî
ó÷àñòêà âûõîäÿò çà ïðåäåëû ýêîëîãè÷åñêîé àìïëèòóäû ÖÑ. Òàêèå îòëè÷èÿ ëåã÷å âñåãî îá-
íàðóæèòü ïî âèäîâîìó ñîñòàâó, íî îíè çàõâàòûâàþò è äðóãèå àñïåêòû (ñòðóêòóðó àññîöè-
àöèé, ñóêöåññèè è ò. ä.). Ïðèìåðîì àññîöèàöèé, ñôîðìèðîâàííûõ çà ïðåäåëàìè ýêîëîãè-
÷åñêèõ àìïëèòóä ÖÑ, ÿâëÿþòñÿ ñîîáùåñòâà ìîðèñòûõ ðàéîíîâ ýñòóàðèåâ, ñîîáùåñòâà òà-
êèõ ìîðåé êàê Áàëòèéñêîå, ×¸ðíîå è Àçîâñêîå, ãëóáîêîâîäíûõ êîòëîâèí øåëüôîâûõ ìî-
ðåé, íàïðèìåð, íàèáîëüøèõ ãëóáèí Íîðâåæñêîãî æåëîáà Ñåâåðíîãî ìîðÿ.

«Áûëî ñôîðìóëèðîâàíî ìíîãî
áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãèïîòåç, íî
èìååòñÿ î÷åíü íåìíîãî äàííûõ ïî
íåïîñðåäñòâåííîé èõ ïðîâåðêå. Áè-
îãåîãðàôû ÷àñòî îñîáåííî íå çàèí-
òåðåñîâàíû â ïðîâåäåíèè òàêîãî ðî-
äà ðàáîò, îñòàâëÿÿ èõ íà ýêîëîãîâ»
(Hengeveld, 1992: 2).



Èçìåíåíèå àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé â êîíêðåòíîé òî÷êå ìîæåò ïðèâåñòè ê ïåðåìåùå-
íèþ ãðàíèöû ìåæäó ÖÑ. Êîðîòêîïåðèîäè÷åñêèå (ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ìåíüøå ïðîäîë-
æèòåëüíîñòè æèçíè âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ) êîëåáàíèÿ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé íå ïðèâîäÿò ê
êàêèì-ëèáî èçìåíåíèÿì. Ê íèì ïðèâîäÿò ëèøü èçìåíåíèÿ êëèìàòà, ò. å. äîëãîâðåìåííûå
èçìåíåíèÿ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé.

Ôëîðèñòè÷åñêèé ñîñòàâ íàçåìíûõ áèîãåî-
ãðàôè÷åñêèõ ðàéîíîâ â òî÷íîñòè ñîîòâåòñòâóåò
ïðåäëîæåííîìó À.È. Òîëìà÷åâûì (1931, 1986)
ïîíÿòèþ êîíêðåòíàÿ, èëè ýëåìåíòàðíàÿ ôëî-
ðà. Îí îïðåäåëèë èõ êàê «âåñüìà ðåàëüíóþ ñîâî-
êóïíîñòü âèäîâ, äåéñòâèòåëüíî îáèòàþùèõ â îä-
íîì îïðåäåë¸ííîì ðàéîíå, â ïðåäåëàõ êîòîðîãî
ýòè âèäû êîìáèíèðóþòñÿ ëèøü â çàâèñèìîñòè îò
âíåøíèõ óñëîâèé, ïðè÷¸ì ñîâìåñòíîå (èëè ïî÷-
òè ñîâìåñòíîå) íàõîæäåíèå ëþáûõ èç ýòèõ âè-
äîâ íå ÿâëÿåòñÿ â ïðèíöèïå èñêëþ÷¸ííûì. Òà-
êèå ñîâîêóïíîñòè âèäîâ, ïðåäñòàâëÿþùèå êîí-
êðåòíûå, äåéñòâèòåëüíî ñóùåñòâóþùèå êîì-
ïëåêñû èõ, à íå óìîçðèòåëüíûå îáúåäèíåíèÿ, ìû
îáîçíà÷àåì, â ïðîòèâîâåñ ñâîäíûì ôëîðàì, êàê
êîíêðåòíûå, èëè ýëåìåíòàðíûå ôëîðû» (Òîëìà-
÷åâ, 1986: 8)*. Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1999: 446)
ïðåäëîæèë ðàçãðàíè÷èòü òåðìèíû «êîíêðåòíàÿ»
è «ýëåìåíòàðíàÿ» ôëîðà. Òåðìèí «ýëåìåíòàð-
íàÿ» ôëîðà îí ïðåäëîæèë ïðèìåíÿòü ê ôëîðå íàèìåíüøåãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî âûäåëà,
êîíêðåòíàÿ — ëþáîãî. Åñëè áèîãåîãðàôè÷åñêèé ðåãèîí åñòåñòâåííûé, òî êîíêðåòíàÿ ôëî-
ðà ÿâëÿåòñÿ ñóììîé ýëåìåíòàðíûõ ôëîð, âõîäÿùèõ â íåãî.

Áèîòó áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ ëîãè÷íî íàçâàòü ïî àíàëîãèè êîíêðåòíîé (ýëå-
ìåíòàðíîé) áèîòîé. Â ëèòåðàòóðå òàêæå èñïîëüçóþò òåðìèí áèîòè÷åñêèé êîìïëåêñ
(Ìèðîíîâ, 1990, 1999, 2004).

Þ.È. ×åðíîâ ââ¸ë òåðìèí «êîíêðåòíàÿ ôàóíà». Îäíàêî îí ñ÷èòàë «êîíêðåòíîé ôàó-
íîé» «ñïèñîê âèäîâ îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîãî ðàéîíà, âêëþ÷àþùåãî íàèáîëåå õàðàêòåð-
íûå ýëåìåíòû ëàíäøàôòà äàííîé çîíû» (1975: 42), ò. å. «êîíêðåòíàÿ ôàóíà» â åãî ïîíèìà-
íèè ýòî âîâñå íå àíàëîã «êîíêðåòíîé» ôëîðû À.È. Òîëìà÷åâà, ÷òî ìîæåò ïðèâåñòè ê íåäî-
ðàçóìåíèÿì. Ïîýòîìó ëó÷øå èëè íå ïðèìåíÿòü äàííûé òåðìèí, èëè èñïîëüçîâàòü åãî ñêî-
ðåå â ïîíèìàíèè À.È. Òîëìà÷åâà, êàê ýòî äåëàåò À.È. Êàôàíîâ (1991: 24), ïðåäëîæèâøèé
èñïîëüçîâàòü äàííûé òåðìèí íåçàâèñèìî îò Þ.È. ×åðíîâà.

Ëèíèè ðåçêîé ñìåíû âèäîâîãî ñîñòàâà ðàçäåëÿþò áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû. Ñàì
ôàêò ñîâïàäåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ ðàçíûõ âèäîâ èç ñîâåðøåííî ðàçëè÷íûõ íåðîäñòâåííûõ
òàêñîíîâ, áåç î÷åâèäíûõ áèîòè÷åñêèõ ñâÿçåé è ñ íåîäèíàêîâîé áèîëîãèåé ñâèäåòåëüñòâó-
åò î íàëè÷èè èíòåãðèðîâàííîé ñèñòåìû. Ýòîé èíòåãðèðîâàííîé ñèñòåìîé, îãðàíè÷èâàþ-
ùåé ðàñïðîñòðàíåíèå âõîäÿùèõ â íå¸ âèäîâ, è ÿâëÿåòñÿ ðàññìîòðåííàÿ â ïðåäûäóùåì
ðàçäåëå ÖÑ. Èíûìè ñëîâàìè, ìèíèìàëüíûé áèîãåîãðàôè÷åñêèé âûäåë — ýòî àðåàë ÖÑ.
Åñëè ðàññìàòðèâàòü áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû èìåííî òàê, ìû ïîëó÷àåì íå òîëüêî îáú-
åêòèâíûé êðèòåðèé äëÿ èõ âûäåëåíèÿ, íî ñòàíîâèòñÿ ÿñíîé åù¸ îäíà ïðè÷èíà âîçíèêíî-
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* Ïðèâåäÿ ïîñëåäíåå ïðåäëîæåíèå ýòîãî îïðåäåëåíèÿ, îäèí èç àêòèâíûõ ñòîðîííèêîâ êîíòèíóàëèç-
ìà — Á.Ì. Ìèðêèí — íåïîñòèæèìûì îáðàçîì äåëàåò âûâîä: «Òàêèì îáðàçîì, êîíêðåòíàÿ ôëîðà —
ýòî ñîâîêóïíîñòü âèäîâ ýêîëîãè÷åñêè îäíîðîäíîãî ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíà (îäèí òèï êëè-
ìàòà, îäèí òèï ãåîìîðôîëîãè÷åñêîãî ñòðîåíèÿ ïîâåðõíîñòè, îäèí òèï ïðåîáëàäàþùåé ðàñòèòåëüíî-
ñòè)» (Ìèðêèí è äð., 2002: 184). Íà ñàìîì äåëå À.È. Òîëìà÷åâ íå òîëüêî íè÷åãî ïîäîáíîãî íå óò-
âåðæäàë, íàîáîðîò, è â óêàçàííîé ðàáîòå, è â äðóãèõ ñâîäíûìè íàçûâàë èìåííî ôëîðû ðàéîíîâ, âû-
äåëåííûõ ïî ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêèì êðèòåðèÿì, ïåðå÷èñëåííûì Á.Ì. Ìèðêèíûì ñ ñîàâòîðàìè.
Èìåííî èõ, âìåñòå ñ ôëîðàìè àäìèíèñòðàòèâíûõ ðàéîíîâ, îí ïðîòèâîïîñòàâëÿë êàê èñêóññòâåííûå
«óìîçðèòåëüíûå îáúåäèíåíèÿ» åñòåñòâåííûì, âûäåëåííûì òîëüêî ïî ïðèçíàêàì ðàñòèòåëüíîñòè.

«Òåððèòîðèþ (àêâàòîðèþ), çàíèìàå-
ìóþ êîíêðåòíîé ôëîðîé (ôàóíîé, áèî-
òîé), ìîæíî ïðèíèìàòü çà íàèìåíüøóþ
åäèíèöó áèîòè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ
(ýëåìåíòàðíûé áèîòè÷åñêèé êîìïëåêñ)»
(Êàôàíîâ, 2005: 64).

Ìèðîíîâ (1987, 1990, 1999) ïðåäïî-
ëàãàåò «ñóùåñòâîâàíèå êðóïíûõ ýêîñèñ-
òåì (áèîãåîêîìïëåêñîâ), òåððèòîðèàëü-
íî ñîîòâåòñòâóþùèõ áèîòè÷åñêèì êîì-
ïëåêñàì» (Ìèðîíîâ, 2004: 77).

«Ôàóíèñòè÷åñêèå îáëàñòè íå (êóðñèâ
Ô. Äàðëèíãòîíà — È.Æ.) ñîîòâåòñòâóþò
òî÷íî ìàòåðèêàì... Åäèíîé ñèñòåìû ïðå-
ãðàä íåò» (Äàðëèíãòîí, 1966: 351).



âåíèÿ êîíòèíóàëèçìà. Î÷åâèäíî, ÷òî áîëüøèíñòâî èçó÷åííûõ äî ñèõ ïîð ñîîáùåñòâ ÿâëÿ-
ëîñü òîëüêî ÷àñòüþ ðåàëüíûõ ÖÑ è îáû÷íî âåñüìà íåáîëüøîé ÷àñòüþ. Ðàñïðåäåëåíèå âè-
äîâ âíóòðè áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà ãîìîãåííî íàñòîëüêî, íàñêîëüêî ýòî ïîçâîëÿþò
àáèîòà è ðàñïðåäåëåíèå àññîöèàöèé, íàõîäÿùèõñÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèé. Ðàçíî-
âðåìåííîñòü ïðîõîæäåíèÿ ðàçëè÷íûõ ñóêöåññèîííûõ ñòàäèé â ðàçíûõ ìåñòàõ è äåéñòâè-
òåëüíî ñóùåñòâóþùèå ïåðåõîäû ìåæäó ïîñëåäîâàòåëüíûìè ñóêöåññèîííûìè ñòàäèÿìè
âåäóò ê òîìó, ÷òî îáû÷íî ñóùåñòâóþò ìåñòà, ãäå îäíà àññîöèàöèÿ ïåðåõîäèò â äðóãóþ, ò. å.
íà ìåñòíîñòè ìîæíî îáíàðóæèòü ïðîñòðàíñòâåííûé êîíòèíóóì, ÿâëÿþùèéñÿ îòðàæåíèåì
êîíòèíóóìà âðåìåííóãî (ñóêöåññèè) (ïîäðîáíåå ñì. ïðåäûäóùóþ ãëàâó).

Èíûìè ñëîâàìè, â ïðåäåëàõ áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà ñ òî÷êè çðåíèÿ ÖÑ (= êîí-
êðåòíîé áèîòû) ñðåäà îäíîðîäíà, ïîñêîëüêó âåñü ðåãèîí çàíèìàåò îäíà ÖÑ. Ëþáûå íà-
áëþäàåìûå â ïðåäåëàõ áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà (= àðåàëà ÖÑ) íåîäíîðîäíîñòè áèîòû
ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîãåîãðàôèè (ò. å. â áèîãåîãðàôè÷åñêîì ìàñøòàáå) íåñóùåñòâåííû, ïî-
ñêîëüêó ÿâëÿþòñÿ ëèøü ñëåäñòâèåì òîãî, ÷òî â ðàçíûõ ìåñòàõ ÖÑ íàõîäèòñÿ íà íåîäèíà-
êîâûõ ñòàäèÿõ ñâîåãî ðàçâèòèÿ.

Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èçó÷àåìàÿ ýêîñèñòåìà áûëà äîñòàòî÷íî ÷¸òêîé êîíñîðöèåé, èëè
æå ìîæíî áûëî ëåãêî âûäåëèòü âèäû-ýäèôèêàòîðû, èëè æå èçó÷àåìàÿ ÷àñòü áûëà îòãðà-
íè÷åíà óæ î÷åíü ðåçêèì ãðàäèåíòîì àáèîòû (íàïðèìåð, îçåðî îò îêðóæàþùåãî ëåñà), èñ-
ñëåäîâàòåëè ïðèõîäèëè ê âûâîäó î òîì, ÷òî èçó÷àåìîå èìè ñîîáùåñòâî — ôóíêöèîíàëü-
íîå åäèíñòâî (áèîòè÷åñêè êîíòðîëèðóåìîå ñîîáùåñòâî). Èìåííî ë¸ãêîñòüþ ïðîâåäåíèÿ
ãðàíèö â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ìîæíî îáúÿñíèòü áîëüøóþ ïîïóëÿðíîñòü èçó÷åíèÿ òàêèõ

íåòèïè÷íûõ ôðàãìåíòîâ ÖÑ, êàê îñòðîâà èëè
ìàëåíüêèå îç¸ðà. Åñëè æå êîíñîðòíûå ñâÿçè, âè-
äû-ýäèôèêàòîðû èëè ãðàíèöû âûÿâèòü áûëî íå
ñòîëü ëåãêî, íåèçáåæíî ñëåäîâàë âûâîä î òîì,
÷òî èçó÷àåìîå ñîîáùåñòâî — ìàòåìàòè÷åñêèé
àðòåôàêò (ôèçè÷åñêè êîíòðîëèðóåìîå ñîîáùåñò-
âî) (îáçîð ïðèìåíèòåëüíî ê áåíòîñó ñì. Íåñèñ,
1977).

Äâå ïàðàäèãìû áèîãåîãðàôèè äî äåòàëåé
ñõîäíû ñ äâóìÿ ïàðàäèãìàìè òàêñîíîìèè: îäíè
àâòîðû ñ÷èòàþò âèä ðåàëüíûì, äðóãèå ñ÷èòàþò
åãî àáñòðàêöèåé, ïðèäóìàííîé äëÿ óäîáñòâà, è
ïðèçíàþò ëèøü ðåàëüíîñòü îñîáåé. Â áèîãåîãðà-
ôèè òîæå åñòü èññëåäîâàòåëè, îòðèöàþùèå ðå-
àëüíîñòü ÖÑ è ïðèçíàþùèå ëèøü ðåàëüíîñòü
âèäîâ. Ñóäÿ ïî äëèòåëüíîé èñòîðèè ñîñóùåñòâî-
âàíèÿ äâóõ êîíöåïöèé â òàêñîíîìèè, áèîãåîãðà-
ôèþ òàêæå æä¸ò âåñüìà äëèòåëüíûé ïåðèîä ñî-
ñóùåñòâîâàíèÿ äâóõ ïàðàäèãì. Ýòè êîíöåïöèè
ÿâëÿþòñÿ ïðèíöèïèàëüíî íåñîâìåñòèìûìè, êàê
íåñîâìåñòèìû ëàìàðêèçì è äàðâèíèçì. Âèäû
èëè ñóùåñòâóþò, èëè íåò. ÖÑ èëè ñóùåñòâóþò,
èëè íåò. Â äàííîì ñïîðå, âîçìîæíî, îêàæåòñÿ
ïîëåçíîé èäåÿ Í.È. Âàâèëîâà (1931) î òîì, ÷òî
äîêàçàòåëüñòâîì ðåàëüíîñòè âèäà äîëæíà ñëó-
æèòü íå åãî ýëåìåíòàðíîñòü, à ó÷àñòèå â ïðîöåñ-
ñàõ, ïðîòåêàþùèõ â áèîñôåðå. Ïàðàäèãìà êîíòè-
íóàëèçìà äîñòàòî÷íî àäåêâàòíî îïèñûâàåò ðàñ-
ïðåäåëåíèå áèîòû â àíòðîïîãåííî ñîçäàííûõ ñî-
îáùåñòâàõ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òàêèå ñîîáùåñò-
âà çàíèìàþò áóëüøóþ ÷àñòü ïîâåðõíîñòè ñóøè.
Ëåñà ïîâñåìåñòíî óæå ïðåâðàùåíû â ïðîìûø-
ëåííûå äðåâîñòîè èëè âûðóáëåíû, áåçëåñíûå
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«Âñå ýòè êëàññèôèêàöèè, èç êîòîðûõ
ìíîãèå òàê óäà÷íî ïðèäóìàíû íàòóðàëè-
ñòàìè, êàê è èõ îòäåëû è ïîäîòäåëû, —
÷èñòî èñêóññòâåííûå ñïîñîáû. Íè÷åãî
ïîäîáíîãî, ïîâòîðÿþ, íåò â ïðèðîäå, íå-
ñìîòðÿ íà òî, ÷òî íåêîòîðûå ñ âèäó îáî-
ñîáëåííûå ó÷àñòêè â ðÿäó æèâûõ òåë êàê
áû äàþò îñíîâàíèå äëÿ òàêèõ äåëåíèé.
Ðàâíûì îáðàçîì ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî
â äåéñòâèòåëüíîñòè ïðèðîäà íå îáðàçî-
âûâàëà ñðåäè ñâîèõ ïðîèçâåäåíèé íè
êîíêðåòíûõ êëàññîâ, íè îòðÿäîâ, íè ñå-
ìåéñòâ, íè ðîäîâ, íè âèäîâ, íî îòäåëü-
íûõ îñîáåé, ïîñëåäîâàòåëüíî ñìåíÿþ-
ùèõ äðóã äðóãà è ñõîäíûõ ñ ïîðîäèâøè-
ìè èõ» (Æ.Á. Ëàìàðê, «Ôèëîñîôèÿ çîî-
ëîãèè», öèò. ïî: Ñåâåðöîâ, 1987: 156).

«Ïðèðîäà ïðîèçâîäèò îñîáåé è íè÷å-
ãî áîëåå... âèäû â ïðèðîäå ðåàëüíî íå ñó-
ùåñòâóþò. Îíè ÿâëÿþòñÿ óìîçðèòåëüíû-
ìè ïîíÿòèÿìè è íè÷åì áîëåå... âèäû áû-
ëè èçîáðåòåíû, ÷òîáû ìû ìîãëè ðàññìà-
òðèâàòü ñîâîêóïíî áîëüøèå êîëè÷åñòâà
îñîáåé» (Bessey, 1908, öèò. ïî: Ìàéð,
1971: 39).

«Òðóäíî îòðèöàòü íàëè÷èå ïîëíîé
âçàèìîíåçàâèñèìîñòè îòäåëüíûõ âè-
äîâ... ïîñëåäíåé îñíîâíîé êëàññèôèêà-
öèîííîé åäèíèöåé ðàñòèòåëüíûõ ñîîá-
ùåñòâ ÿâëÿþòñÿ íå àññîöèàöèè, à âèäû»
(Âàëüòåð, 1968: 12–13).
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Òàáëèöà 5.2. Îñíîâíûå ÷åðòû ïàðàäèãì áèîãåîãðàôèè

ïàðàäèãìûõàðàêòåðè-
ñòèêà ñòðóêòóðàëèçì êîíòèíóàëèçì

Ñóùíîñòü
áèîãåîãðàôè-
÷åñêîãî ðå-
ãèîíà (ÁÐ)

ÁÐ — îáúåêòèâíî ñóùåñòâóþùàÿ ñòðóê-
òóðíî-ôóíêöèîíàëüíàÿ ÿ÷åéêà áèîñôåðû
— áèîòîï ÖÑ

ÁÐ — ñóáúåêòèâíî âûäåëåííàÿ áîëåå
èëè ìåíåå îäíîðîäíàÿ ÷àñòü áèî-
ñôåðû.

Íàèìåíüøàÿ
åäèíèöà
êëàññèôèêà-
öèè

Îáúåêòèâíà — àðåàë ÖÑ

Ñóáúåêòèâíà, îïðåäåëÿåòñÿ ìàñøòà-
áîì ðàññìîòðåíèÿ. ×èñëî ÁÐ çàâèñèò
îò èçáðàííîãî ìàñøòàáà

Êëàññèôèêà-
öèÿ ÁÐ îòðà-
æàåò

Âíóòðåííþþ ñòðóêòóðíóþ èåðàðõèþ áèî-
ñôåðû

Ñóùåñòâóþùóþ â äàííûé ìîìåíò ñëó-
÷àéíóþ ìîçàèêó áèîñôåðû è èñïîëüçî-
âàííûå ìåòîäû

Îñíîâíîé
ôàêòîð îðãà-
íèçàöèè ÁÐ

Âçàèìîäåéñòâèå âèäîâ
Àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ, îïðåäåëÿþùèå
ìîçàèêó äèôôåðåíöèðîâàííûõ ïî íè-
øàì âèäîâ.

Ñâÿçü ÖÑ è
å¸ áèîòîïà

Æ¸ñòêàÿ. Áèîòîï êàæäîé ÖÑ óíèêàëåí è
ñîîòâåòñòâóåò óñëîâèÿì, ïðè êîòîðûõ îíà
èìååò êîíêóðåíòíûå ïðåèìóùåñòâà ïåðåä
ñîñåäíèìè

Ñòîõàñòè÷åñêàÿ. Áèîòîïû ðàçíûõ ÖÑ
ìîãóò ïåðåêðûâàòüñÿ â ðàçíîé ñòåïåíè

Ñóùíîñòü
áèîãåîãðàôè-
÷åñêèõ ãðàíèö

Ãðàíèöû ÁÐ =  ãðàíèöû ÖÑ. ×¸òêèå
(øèðèíà ãðàíèöû ïî ñðàâíåíèþ ñ
ïëîùàäüþ ÁÐ ïðåíåáðåæèìî ìàëà). Ìåñòà
óâåëè÷åííûõ ãðàäèåíòîâ àáèîòè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ — àòòðàêòîðû ãðàíèö, à íå
ïðè÷èíà èõ ïîÿâëåíèÿ

Ãðàíèöû íå÷¸òêèå — îáëàñòè áîëåå
ðåçêèõ ñìåí áèîòû â ìåñòàõ óâåëè÷åí-
íûõ ãðàäèåíòîâ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòî-
ðîâ. Øèðèíà ãðàíèöû ìåíüøå, ðàâíà
èëè áîëüøå ïëîùàäè ÁÐ, ýòî çàâèñèò
îò ðåçêîñòè ãðàäèåíòîâ àáèîòû

Ñóêöåññèÿ

Æ¸ñòêî äåòåðìèíèðîâàííûé îäíîíàïðàâ-
ëåííûé ïðîöåññ ñìåíû àññîöèàöèé, ñîîò-
âåòñòâóþùèõ äèñêðåòíûì ôàçàì ñóêöåñ-
ñèè. Äâèæóùàÿ ñèëà ñóêöåññèé — íåêîì-
ïåíñèðîâàííîñòü âçàèìîäåéñòâèÿ âèäîâ.
Êàæäûé ñóêöåññèîííûé ðÿä âåä¸ò ê êëè-
ìàêñó, â êîòîðîì âîçäåéñòâèå âèäîâ äðóã
íà äðóãà êîìïåíñèðîâàíî

Ñòîõàñòè÷åñêèé (âïëîòü äî ìàðêîâñêîé
öåïè) ïðîöåññ ñìåíû ñëó÷àéíûõ ñî÷å-
òàíèé âèäîâ ñ âîçìîæíûìè èíâåðñèÿìè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Äâèæóùèé ôàê-
òîð ñóêöåññèé — ðàçëè÷èÿ ñòðàòåãèé
âèäîâ. Îòíîøåíèÿ âèäîâ â ñóêöåññèîí-
íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ìîãóò íîñèòü
õàðàêòåð áëàãîïðèÿòñòâîâàíèÿ, èíãè-
áèðîâàíèÿ (÷àñòî êîìïåíñèðóåìîãî
òîëåðàíòíîñòüþ) èëè íåéòðàëüíîñòè

Êëèìàêñ Â êàæäîì ÁÐ îäèí èëè íåìíîãî
Êëèìàêñû ñâÿçàíû ïåðåõîäàìè â êëè-
ìàêñ-êîíòèíóóì, ÷èñëî êëèìàêñîâ çàâè-
ñèò îò ìàñøòàáà ðàññìîòðåíèÿ

Âîçíèêíîâå-
íèå ÖÑ

Ïðîèñõîäèò ãåîëîãè÷åñêè ìãíîâåííî ïðè
ïîÿâëåíèè ïðîñòðàíñòâà, êîòîðîå íå ìîæåò
áûòü íàñåë¸íî äðóãèìè ÖÑ

Ñåòêîîáðàçíûé ïðîöåññ äèôôåðåíöèà-
öèè è óïàêîâêè ýêîëîãè÷åñêèõ íèø â
ãèïåðïðîñòðàíñòâå ðåñóðñîâ, öåíîòè÷å-
ñêèõ îòíîøåíèé è ôèçè÷åñêîãî ïðîñò-
ðàíñòâà

Ðàçäåëåíèå
âèäîâ ñ òî÷êè
çðåíèÿ âûäå-
ëåíèÿ áèîãå-
îãðàôè÷åñêèõ
ðåãèîíîâ

Âèäû, âõîäÿùèå â ÖÑ (öåíîôèëû) èíôîð-
ìàòèâíû, öåíîôîáû — øóì Âñå âèäû ðàâíîöåííû

Àðåàë âèäà â
ìîìåíò âîç-
íèêíîâåíèÿ è
åãî äèíàìèêà

Öåíîôèëüíûõ — ñðàçó íà âñåé ïëîùàäè
ÁÐ, çàòåì ìîæåò ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ íà äðó-
ãèå ÁÐ, íî òîæå íà âñþ èõ ïëîùàäü. Öåíî-
ôîáíûõ — îïðåäåëÿåòñÿ èõ áèîëîãèåé, à
íå àðåàëîì ÖÑ, ïîñòåïåííî ðàñò¸ò

Â ìàëåíüêîé îáëàñòè, îòêóäà ïðîèñõî-
äèò ïîñòåïåííîå ðàñïðîñòðàíåíèå —
age&area

Ñêîðîñòü ýâî-
ëþöèè

Â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ ïðè âîçíèê-
íîâåíèè ÁÐ — ìãíîâåííàÿ êîàäàïòàöèÿ
öåíîôèëüíûõ âèäîâ, çàòåì â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè áëîêèðóåòñÿ. Öåíîôîáíûõ — èä¸ò
ïîñòîÿííî

Èä¸ò ïîñòîÿííî ñ íåèçìåííîé ñêîðî-
ñòüþ



ÖÑ ïðåâðàùåíû â ñåëüõîçóãîäüÿ (ïàøíè, âûïàñû) èëè ïóñòûíè. Íî è â ýòîì ñëó÷àå èìå-
åòñÿ òåíäåíöèÿ ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ. Ïî ìåðå ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ êîíòèíóàëèçì âñ¸ ìåíåå
àäåêâàòíî îïèñûâàåò ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå áèîòû è å¸ ôóíêöèîíèðîâàíèå.

Âïðî÷åì, íàäî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ìíîãèå ýêîëîãè â ñèëó ïðèâû÷êè ê íåáîëüøèì îáú-
åêòàì è ìàñøòàáàì íå ðàññìàòðèâàþò ýêîñèñòåìû ðàçìåðà ÖÑ. Äà è òðóäíî îæèäàòü îò ÷å-
ëîâåêà, äåñÿòèëåòèÿìè çàíèìàâøåãîñÿ, íàïðèìåð, èçó÷åíèåì ïîïóëÿöèé ïëàíêòîííûõ ðà-
êîîáðàçíûõ íåáîëüøîãî ëåñíîãî îçåðà, ïîíèìàíèÿ òîãî, ÷òî âñ¸ èçó÷àâøååñÿ îçåðî â öå-
ëîì åñòü ëèøü î÷åíü íåçíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ÖÑ, ïîäîáíî òîìó êàê îñîáü — íåçíà÷èòåëü-
íàÿ ÷àñòü âèäà, âåäü, èçó÷àÿ ôèçèîëîãèþ îñîáè, òðóäíî äîãàäàòüñÿ î ñóùåñòâîâàíèè ýâî-
ëþöèè. Êðèòèêà ñòðóêòóðàëèñòîâ êîíòèíóàëèñòàìè íèêîãäà íå ðàññìàòðèâàåò áèîãåîãðà-
ôè÷åñêèé ìàñøòàá. Íå òî, ÷òîáû ðàáîò ïî òàêîìó ìàñøòàáó íå áûëî, íî çàäà÷ó îïðåäåëå-
íèÿ ñòðóêòóðû áèîñôåðû â òàêîì ìàñøòàáå êîíòèíóàëèñòû íå ñòàâÿò. Îíè ïðîñòî ýêñòðà-
ïîëèðóþò äàííûå, ïîëó÷åííûå èìè â ìàñøòàáå ìåëêèõ ñîîáùåñòâ è èõ èíòåðïðåòàöèþ,
íà áèîãåîãðàôè÷åñêèé ìàñøòàá. È äàæå êîãäà îíè èçó÷àþò, íàïðèìåð, èçìåíåíèå áèîðàç-
íîîáðàçèÿ â ìàñøòàáàõ âñåé Çåìëè, äåëàþò ýòî òàê æå, êàê è ïðè èçó÷åíèè ìåëêîìàñøòàá-
íûõ èçìåíåíèé. Â ÷àñòíîñòè, èñïîëüçóþò ÷èñòî óìîçðèòåëüíóþ èäåþ î ïëàâíîñòè èçìå-
íåíèé. Ìåæäó òåì, ýòî ïðèíöèïèàëüíî ðàçíûå ìàñøòàáû èçó÷åíèÿ áèîñôåðû, íà êîòîðûõ
ïðîòåêàþò ðàçëè÷íûå áèîëîãè÷åñêèå ïðîöåññû. Èìåííî â áèîãåîãðàôè÷åñêîì ìàñøòàáå
ïðîÿâëÿþòñÿ îñíîâíûå ðàçëè÷èÿ êîíòèíóàëèçìà è ñòðóêòóðàëèçìà. Ðåàëüíîñòü è ÷¸òêîñòü
áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö ìíîãîêðàòíî è íåçàâèñèìî ïîäòâåðæäàëèñü è ïîäòâåðæäàþòñÿ
èññëåäîâàòåëÿìè, âûäåëÿþùèìè îäíè è òå æå ãðàíèöû íà îñíîâå èçó÷åíèÿ ðàñïðîñòðàíå-
íèÿ ñàìûõ ðàçíûõ òàêñîíîâ è ñ èñïîëüçîâàíèåì íåîäèíàêîâûõ ìåòîäèê ïðîâåäåíèÿ ãðàíèö.

Îñíîâíûå îòëè÷èÿ ïàðàäèãì ñóììèðîâàíû â òàáë. 5.2. ×àñòü ïðèâåä¸ííûõ â òàáëè-
öå îòëè÷èé óæå ðàññìîòðåíû âûøå, îñòàëüíûå ðàçîáðàíû íèæå. ×åðòû ïàðàäèãìû êîíòè-
íóàëèçìà âçÿòû ïðåèìóùåñòâåííî èç ðàáîò Á.Ì. Ìèðêèíà (Ìèðêèí, 1984; Ìèðêèí, Íà-
óìîâà, 1998, 2000) ïî âîçìîæíîñòè ñ ñîõðàíåíèåì ÿçûêà è ñòèëÿ.

Àðåàë 
Ëþáàÿ ÖÑ îáðàçîâàíà âèäàìè. Îáëàñòü

ðàñïðîñòðàíåíèÿ òàêñîíîâ (ïðåèìóùåñòâåííî
âèäîâ) è èõ êîìïëåêñîâ (ýêîñèñòåì, áèîìîâ, ÖÑ
è ò. ï.) ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè íàçûâàþò àðåàë
(îò ëàò. area — ïëîùàäü, ïðîñòðàíñòâî). Ïîíÿòèå
àðåàëà îñòàåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ïîíÿòèé áè-
îãåîãðàôèè. Ñî âðåì¸í áîòàíèêà Alphonse Louis
Pierre Pyramus de Candolle (1806–1893), ïîñëå
âûõîäà â 1855 ã. åãî êëàññè÷åñêîãî òðóäà «Ãåî-
ãðàôèÿ ðàñòåíèé» (ðóññêèé ïåðåâîä 1856) òùà-
òåëüíîå âû÷åð÷èâàíèå è èçó÷åíèå àðåàëîâ âèäîâ
ÿâëÿåòñÿ ïåðâîé ñòàäèåé áèîãåîãðàôè÷åñêîãî èñ-
ñëåäîâàíèÿ. Äëÿ ÷àñòè áèîãåîãðàôèè, çàíèìàþ-
ùåéñÿ èçó÷åíèåì àðåàëîâ (íå òîëüêî âèäîâ è
äðóãèõ òàêñîíîâ, íî è ýêîñèñòåì è ò. ï.), äàæå
ïðåäëîæåí îñîáûé òåðìèí — õîðîëîãèÿ. Ðèñî-
âàíèå êàðò àðåàëîâ òàêîé æå èíñòðóìåíò äëÿ áè-
îãåîãðàôà, êàê ìèêðîñêîï äëÿ ìîðôîëîãà. Òîëüêî
äåòàëüíî èçó÷èâ è ñðàâíèâ àðåàëû îòäåëüíûõ âè-
äîâ, ìîæíî ïðèñòóïàòü ê óñòàíîâëåíèþ áèîãåî-
ãðàôè÷åñêèõ âûäåëîâ, è òåì áîëåå ê ðåøåíèþ
ñëîæíûõ ïðîáëåì ãåíåçèñà êîíêðåòíûõ è ýëå-

ìåíòàðíûõ áèîò. Âàæíîñòü êàðò îáóñëîâëåíà òåì, ÷òî òåîðåòè÷åñêè êàðòà — ýòî âàæíåé-
øåå îáîáùåíèå, îáúåêòèâíî îòðàæàþùåå íàêîïëåííûé ìàññèâ äàííûõ ïî ðàñïðîñòðàíå-
íèþ íà ïîâåðõíîñòè Çåìëè òåõ èëè èíûõ ÿâëåíèé è ëèø¸ííîå ñóáúåêòèâíûõ èíòåðïðåòà-
öèé. Â ðàìêàõ áèîãåîãðàôèè îñíîâíîé îáúåêò, èçîáðàæàåìûé íà êàðòàõ — àðåàëû.
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«Àðåàë — ýòî ïëîùàäü (îáëàñòü)
îáèòàíèÿ âèäà» (Àë¸õèí è äð., 1961).

«Àðåàë. Îïðåäåë¸ííàÿ òåððèòîðèÿ,
íàñåë¸ííàÿ ãðóïïîé æèâîòíûõ» (Äàð-
ëèíãòîí, 1966: 30).

«Àðåàë — ÷àñòü çåìíîé ïîâåðõíîñòè
(àêâàòîðèè èëè òåððèòîðèè), íà êîòîðîé
ðàñïðîñòðàí¸í äàííûé òàêñîí... èëè êà-
êîé-ëèáî òèï ñîîáùåñòâà» (Êàôàíîâ,
Êóäðÿøîâ, 2000: 12–14).

«Àðåàë — ýòî ÷àñòü çåìíîé ïîâåðõ-
íîñòè èëè àêâàòîðèè, â ïðåäåëàõ êîòî-
ðîé âñòðå÷àåòñÿ äàííûé âèä îðãàíèçìà»
(Ïåòðîâ, 2001: 45).

«Ãåîãðàôè÷åñêèå àðåàëû — êàê òåíè
â êèòàéñêîì òåàòðå òåíåé, îáðàçóåìûå
ðàçíûìè òàêñîíàìè íà ýêðàíàõ êîíòè-
íåíòîâ: òàê æå ìîæíî èçìåðÿòü, âçâåøè-
âàòü è èçó÷àòü ïîâåäåíèå ïðèâèäåíèé»
(Rapoport, 1982, öèò. ïî: Gaston, Black-
burn, 2000: 99).



Ìåòîäû èçîáðàæåíèÿ àðåàëîâ è ïðîâåäåíèÿ èõ ãðàíèö
Ìíîãèå îïðåäåëèòåëè, ìîíîãðàôèè ïî îòäåëüíûì òàêñîíàì èëè îáçîðû, ðàâíî êàê è

êíèãè è ó÷åáíèêè ïî áèîãåîãðàôèè ñîäåðæàò êàðòû àðåàëîâ (range maps). Ýòè êàðòû âû-
ãëÿäÿò ñòîëü íàãëÿäíî è ïîíÿòíî, ÷òî êàæåòñÿ ñòðàííûì æåëàíèå îñòàíîâèòüñÿ íà ìåòîäè-
êå èõ ïîñòðîåíèÿ. Ïîïðîáóåì âñ¸ æå ðàçîáðàòüñÿ â òîì, êàê ñòðîÿò êàðòû àðåàëîâ, è ÷òî
â äåéñòâèòåëüíîñòè íà íèõ èçîáðàæåíî. Ïîïóòíî áóäåò äàíî íåñêîëüêî ñîâåòîâ ïî ìåòî-
äèêå ïîñòðîåíèÿ êàðò, íî æåëàþùèå ñòðîèòü äåéñòâèòåëüíî ïîíÿòíûå è íàãëÿäíûå êàðòû
äîëæíû îáðàòèòüñÿ ê ðóêîâîäñòâàìè ïî êàðòîãðàôèè.

Ñàìîå áåãëîå ñðàâíåíèå êàðò ïîêàçûâàåò, ÷òî îíè áûâàþò ðàçíûõ òèïîâ, êîòîðûå öå-
ëåñîîáðàçíî ðàññìîòðåòü îòäåëüíî. Äëÿ ïðîñòîòû èçëîæåíèÿ ðå÷ü ïîéäåò î êàðòàõ âèäî-
âûõ àðåàëîâ: ÷åðòû êàðò àðåàëîâ òàêñîíîâ áîëåå âûñîêîãî ðàíãà ñõîäíû, ïîýòîìó îòäåëü-
íî î íèõ áóäåò ãîâîðèòüñÿ òîëüêî â îñîáûõ ñëó÷àÿõ.

Òî÷å÷íûå êàðòû (ðèñ. 5.1, 5.2, 5.9, 3.70 è äðóãèå). Ñàìûé ïðîñòîé òèï êàðòû — ýòî
êàðòû, ñîäåðæàùèå òîëüêî ñâåäåíèÿ îá îòäåëüíûõ íàõîæäåíèÿõ âèäîâ. Äëÿ äîñòàòî÷íî
ìàññîâûõ âèäîâ â ðàéîíàõ, îòêóäà èìååòñÿ ìíîãî ìàòåðèàëà, óñëîâíûå çíà÷êè ñëèâàþòñÿ.
Ïîýòîìó öåëåñîîáðàçíî èñïîëüçîâàòü íà êàðòàõ â êà÷åñòâå çíà÷êîâ ñàìûå ïðîñòûå ãåîìå-
òðè÷åñêèå ôèãóðû (êðóã, õóæå êâàäðàò, ðîìá èëè òðåóãîëüíèê). Äëÿ ëó÷øåé ÷èòàåìîñòè
êàðòû ñëåäóåò èñïîëüçîâàòü çàëèòûå çíà÷êè. ×àñòî äàííûå, ïðîâåðåííûå è íåïðîâåðåííûå
àâòîðàìè êàðò, ïîêàçûâàþò ðàçíûìè çíà÷êàìè. Íàãëÿäíåå âñåãî èñïîëüçîâàòü çíà÷êè îä-
íîé ôîðìû, íî ðàçëè÷íîé çàëèâêè: çàëèòûå äëÿ ïðîñìîòðåííûõ äàííûõ è íåçàëèòûå äëÿ
íåïðîñìîòðåííûõ (çàëèòûå ëó÷øå âèäíû è íàãëÿäíåå ïîêàçûâàþò âåñîìûé âêëàä àâòîðà).
Ëåã÷å âñåãî ÷èòàþòñÿ êàðòû, íà êîòîðûå íàíåñåíû äàííûå òîëüêî ïî îäíîìó âèäó. Ïëîõî
÷èòàþòñÿ êàðòû, ãäå àâòîðû ñòðåìÿòñÿ íà îäíîé êàðòå äàòü ñëèøêîì ìíîãî èíôîðìàöèè,
íàïðèìåð ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ ñëèøêîì áîëüøîãî ÷èñëà âèäîâ (ðèñ. 5.3).

Êàçàëîñü áû, òî÷å÷íûé ìåòîä èäåàëåí äëÿ êàðòèðîâàíèÿ àðåàëà äàæå íåñìîòðÿ íà òî,
÷òî ìíîãèå âèäû ìîãóò áûòü âñòðå÷åíû äàëåêî çà ïðåäåëàìè îáëàñòè èõ íîðìàëüíîãî îáè-
òàíèÿ. Âåðîÿòíî, ýòî äåëàåòñÿ ïðîñòî äëÿ òîãî, ÷òîáû, êàê çàìåòèë A. Longhurst (1998), çà-
ïóòàòü áèîãåîãðàôîâ. Íî îí èìååò ñóùåñòâåííûå íåäîñòàòêè, êîòîðûå ñóòü ïðîäîëæåíèå
åãî äîñòîèíñòâ. Òî÷å÷íûå êàðòû äàþò íàãëÿäíîå ïðåäñòàâëåíèå î äåéñòâèòåëüíîì àðåàëå
âèäà òîëüêî ïðè áîëüøîì êîëè÷åñòâå äàííûõ, ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåë¸ííûõ ïî àíàëèçèðó-
åìîé ïëîùàäè, ÷åãî íà ïðàêòèêå íèêîãäà íå áûâàåò. Â ðåàëüíîñòè, ïîñêîëüêó êàæäàÿ òî÷-
êà ñîîòâåòñòâóåò íàõîäêå âèäà, ãóñòîòà òî÷åê íà êàðòå îòðàæàåò ðàçëè÷èÿ èíòåíñèâíîñòè
èññëåäîâàíèé â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà âèäà, à íå äåéñòâèòåëüíîå ðàñïðåäåëåíèÿ âèäà, êàê
ýòî êàæåòñÿ. Íà ðèñ. 5.1 Áàðåíöåâî ìîðå ïðàêòè÷åñêè çàëèòî, òîãäà êàê â ñèáèðñêèõ ìîðÿõ
òî÷êè ðàñïîëîæåíû ðåäêî, ÷òî ñâÿçàíî ñ ìàëî÷èñëåííîñòüþ äàííûõ, à íå ðåäêîñòüþ âèäà.

3075. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

  60°

  75°

  90°

Ðèñ. 5.2. Àðåàë ïëàóíà áàðàíöà Lycopodium sela-
go. Ïî À.È. Òîëìà÷åâó (1974).

Ðèñ. 5.1. Ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëèõåòû Nothria
hyperborea â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå. Ïî

È.À. Æèðêîâó (2001).



Íà ðèñ. 3.70 êðîìå àðåàëîâ ãëóáîêîâîäíûõ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ òàêæå âèäíà ðàç-
ëè÷íàÿ èíòåíñèâíîñòü èññëåäîâàíèÿ ðàçíûõ ðàéîíîâ: ãóùå âñåãî òî÷êè ðàñïîëîæåíû â
Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå, ò.å ðàéîíå Ìèðîâîãî îêåàíà, èçó÷àåìîãî íàèáîëåå èíòåíñèâíî. Àíà-
ëîãè÷íî, íà ðèñ. 5.2 ïîêàçàíû íå òîëüêî ðàñïðîñòðàíåíèå âèäà, íî è ãðàíèöà ÑÑÑÐ, ïî-
ñêîëüêó äàííûõ ïî òåððèòîðèè ÑÑÑÐ ãîðàçäî ìåíüøå. Òàêîé íåäîñòàòîê, êàçàëîñü áû,
ìîæíî áûëî áû èñïðàâèòü, íàíåñÿ äðóãèìè çíà÷êàìè íà êàðòó äàííûå ïî òåì ìåñòàì, ãäå
âèä íå îáíàðóæåí. Íà ñàìîì äåëå ýòîãî äåëàòü íåëüçÿ, ïîñêîëüêó, åñëè îáíàðóæåíèå âèäà
äîñòîâåðíî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî îí âñòðå÷àåòñÿ â äàííîì ìåñòå, òî íåîáíàðóæåíèå
íå ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî âèäà òàì íåò, à ëèøü î òîì, ÷òî åãî íå íàøëè.
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Ðèñ. 5.4. Ïðèìåð ïðåêðàñíî äîêóìåíòèðîâàííîé êàðòû ãðàíèöû àðåàëà.
Êàæäàÿ îáîçíà÷åííàÿ öèôðîé òî÷êà íà ãðàíèöå àðåàëà ÿâëÿåòñÿ äîêóìåíòèðîâàííîé è êðèòè÷åñêè îöåíåííîé.
Êðóæêàìè îáîçíà÷åíû áîëüøèå ó÷àñòêè íà ãðàíèöå ñ äîêóìåíòèðîâàííûì ðàçìíîæåíèåì. Ïî Stresemann et al.
(1967) èç Udvardy (1969).

Ðèñ. 5.3. Ïðèìåð ïëîõî ÷èòàþùåéñÿ êàðòû àðåàëîâ.
Íà êàðòå èñïîëüçîâàíî 16 ðàçëè÷íûõ çíà÷êîâ, ÷åòûðå öèôðû è çíàê âîïðîñà. Â ðåçóëüòàòå ïîíÿòü ÷òî-ëèáî
ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî. Ïî Codreanu (1961) èç Udvardy (1969).



Êîíòóðíûå êàðòû (outline maps). Íà êàðòå ïðîâîäÿò ãðàíèöó àðåàëà, âêëþ÷àþùóþ
âñå èçâåñòíûå íàõîäêè. Íà áîëåå êîððåêòíîì âàðèàíòå êîíòóðíûõ êàðò íàíîñÿò õîòÿ áû
òî÷êè, íà îñíîâå êîòîðûõ ïðîâåäåíû ãðàíèöû àðåàëà (ðèñ. 5.4), íî îáû÷íî ýòîãî íå äåëà-
þò. Êîíòóðíûå êàðòû ëèøåíû íåäîñòàòêîâ òî÷å÷íûõ êàðò, ñâÿçàííûõ ñ íåðàâíîìåðíûì
ðàñïðåäåëåíèåì äàííûõ ïî àðåàëó âèäà, íî îíè èìåþò ñâîè. Îñíîâíîé èõ íåäîñòàòîê
îáóñëîâëåí òåì, ÷òî êàðòà óòâåðæäàåò, ÷òî âèä âñòðå÷àåòñÿ íà îêîíòóðåííîé ïëîùàäè è
îòñóòñòâóåò çà å¸ ïðåäåëàìè. Îäíàêî òî÷íîå ïîëîæåíèå ãðàíèöû îïðåäåëÿþò íà ìåñòíîñ-
òè ëèøü â èñêëþ÷èòåëüíûõ ñëó÷àÿõ. Àðåàë, ãðàíèöà êîòîðîãî ïðîâåäåíà ïóò¸ì ñîåäèíå-
íèÿ êðàéíèõ òî÷åê íàõîæäåíèÿ, âñåãäà ìåíüøå äåéñòâèòåëüíîãî. Êðîìå òîãî, îáû÷íî âèä
íàõîäÿò òàêæå â îòäåëüíûõ áîëåå èëè ìåíåå èçîëèðîâàííûõ ìåñòàõ. Ïðàêòè÷åñêè âñåãäà
ïîëîæåíèå ãðàíèöû íà êàðòå îñíîâàíî íà ýêñòðà- è èíòåðïîëÿöèÿõ, è êîíòóðíûå êàðòû
àðåàëîâ â ñóùíîñòè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïî îáðàçíîìó âûðàæåíèþ À.È. Òîëìà÷åâà «ïðî-
èçâîëüíûå êàðòèíêè» (Òîëìà÷åâ, 1962: 20, 1974: 30). Ñòåïåíü òàêîãî ïðîèçâîëà îãðàíè÷è-
âàþò òîëüêî ïðåäñòàâëåíèÿ àâòîðà, ïîñêîëüêó íå ñóùåñòâóåò íèêàêèõ ìåòîäîâ ïðîâåäåíèÿ
ãðàíèö àðåàëîâ. Ìåæäó ïðàâîìî÷íûìè è ïðàâäîïîäîáíûìè ýêñòðàïîëÿöèÿìè ëåæèò äèñ-
òàíöèÿ îãðîìíîãî ðàçìåðà. Ýêñòðàïîëÿöèÿ òðåáóåò ïðåäâàðèòåëüíîãî âûÿâëåíèÿ èíäèêà-
òîðîâ, ïî êîòîðûì áîëüøå äàííûõ è ñ êîòîðûìè îäíîçíà÷íî ñâÿçàíî ðàñïðîñòðàíåíèå
äàííîãî âèäà. Â îäíèõ ñëó÷àÿõ òàêèå èíäèêàòîðû îáíàðóæèòü ëåãêî, òîãäà êàê â äðóãèõ
ñëó÷àÿõ (áîëüøèíñòâå) èõ íå óäà¸òñÿ íàéòè è ïîñëå
ñàìûõ òùàòåëüíûõ èññëåäîâàíèé. Êðîìå òîãî, íåîá-
õîäèìî ïîìíèòü, ÷òî íà êàðòàõ äîñòàòî÷íî òî÷íî íà-
íåñåíû òîëüêî ãîðèçîíòàëè. Âñå îñòàëüíûå ïîêàçà-
òåëè, â òîì ÷èñëå è èñïîëüçóåìûå êàê èíäèêàòîðû
äëÿ ýêñòðà- è èíòåðïîëÿöèé ïðè ïðîâåäåíèè ãðàíèö
àðåàëîâ (íàïðèìåð, äàííûå ïî òåìïåðàòóðàì è òå÷å-
íèÿì), òîæå íàíîñÿò ñ òîé èëè èíîé äîëåé ýêñòðà- è
èíòåðïîëÿöèè, èíîãäà î÷åíü çíà÷èòåëüíîé, à òàêæå
ãåíåðàëèçàöèè. Ýòî ñóùåñòâåííî óâåëè÷èâàåò ïî-
ãðåøíîñòü â ïðîâåäåíèè ãðàíèö àðåàëîâ òàêèì ñïî-
ñîáîì äàæå â òîì âåñüìà ðåäêîì ñëó÷àå, êîãäà âûÿâ-
ëåíû äåéñòâèòåëüíûå ôàêòîðû, îïðåäåëÿþùèå ðàñ-
ïðîñòðàíåíèå âèäà (ÖÑ).

Ïðè ïðîâåäåíèè ãðàíèöû àðåàëà íà êîíòóðíûõ êàðòàõ î÷åíü ðåäêî âñïîìèíàþò î ñó-
ùåñòâîâàíèè ñòåðèëüíûõ îáëàñòåé âûñåëåíèÿ, â ïðåäåëàõ êîòîðûõ âèä, õîòÿ è îáíàðóæè-
âàþò, íî êîòîðûå íå ñëåäóåò âêëþ÷àòü â àðåàë âèäà (ñì. íèæå). Êàðòà íà ðèñ. 5.4 — ðåäêîå
èñêëþ÷åíèå. Îòäåëüíóþ ïðîáëåìó ïðåäñòàâëÿåò êðóæåâî àðåàëà è ðåôóãèè (ñì. íèæå).

Ñëåäóåò ðàçëè÷àòü ôàêòè÷åñêèé àðåàë âèäà è ïîòåíöèàëüíûé. Ýòî ðàçëè÷èå ñîîòâåò-
ñòâóåò ïîíÿòèÿì ôóíäàìåíòàëüíîé è ðåàëèçîâàííîé íèøè. Ôàêòè÷åñêèé àðåàë âèäà îáû÷-
íî çíà÷èòåëüíî ìåíüøå ïîòåíöèàëüíîãî. Çäåñü îïÿòü íàäî îòäåëüíî ðàññìîòðåòü âçãëÿäû
êîíòèíóàëèñòîâ è ñòðóêòóðàëèñòîâ, ïîñêîëüêó èõ ïðåäñòàâëåíèÿ î ôîðìèðîâàíèè è ñòðóê-
òóðå àðåàëà ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ.

Êðîìå òî÷å÷íûõ è êîíòóðíûõ êàðò (è èõ êîìáèíàöèé), íà êîòîðûõ èçîáðàæàþò òîëü-
êî àðåàë âèäà, ñóùåñòâóþò åù¸ ðàçíûå âèäû êàðò, ãäå ïîêàçûâàþò ðàçìåùåíèå ðàçëè÷íûõ
õàðàêòåðèñòèê âèäà âíóòðè àðåàëà. Äëÿ êà÷åñòâåííîãî ïîñòðîåíèÿ òàêèõ êàðò ñîâåòóþ îá-
ðàòèòüñÿ ê ëþáîìó ó÷åáíèêó èëè ïîñîáèþ ïî êàðòîãðàôèè. Íåîáõîäèìî ëèøü ïîìíèòü,
÷òî áîëüøèíñòâî òàêèõ ïîêàçàòåëåé ïðè êàðòèðîâàíèè òðåáóþò ýêñòðà- è èíòåðïîëÿöèé,
ðåçóëüòàòû êîòîðûõ çàâèñÿò îò ïðåäñòàâëåíèé èññëåäîâàòåëÿ îá àðåàëå âèäà è íåîäèíàêî-
âû ó êîíòèíóàëèñòîâ è ñòðóêòóðàëèñòîâ. Ðàññìîòðèì ýòè ðàçëè÷èÿ.

3095. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

«Ñïåöèàëüíûõ íàó÷íûõ èëè òåõ-
íè÷åñêèõ ïðè¸ìîâ ïðîâåäåíèÿ ãðàíèö
àðåàëîâ íåò. Äåëàåòñÿ ýòî èëè ôîð-
ìàëüíî ñîåäèíåíèåì êðàéíèõ òî÷åê…
èëè ïðîâîäèòñÿ ýêñòðàïîëÿöèÿ» (Òó-
ïèêîâà, Êîìàðîâà, 1979: 154).

«Ïðîâåäåíèå ýêñòðàïîëÿöèè
î÷åíü ðåäêî îïèðàåòñÿ íà îáúåêòèâ-
íûå êðèòåðèè è â çíà÷èòåëüíîé ñòå-
ïåíè îñòà¸òñÿ èíòóèòèâíîé, åñëè íå
ñêàçàòü ïðîèçâîëüíîé» (Òóïèêîâà,
Êîìàðîâà, 1979: 142).



Ïðåäñòàâëåíèÿ êîíòèíóàëèñòîâ è ñòðóêòóðàëèñòîâ îá àðåàëå

Ïðåäñòàâëåíèÿ êîíòèíóàëèñòîâ
îá àðåàëå

Ñîãëàñíî êîíòèíóàëèñòàì, àðåàë âèäà îïðå-
äåëÿþò òîëüêî àóòýêîëîãè÷åñêèå ñâîéñòâà ñàìîãî
âèäà. Âèä âîçíèêàåò â êàêîì-ëèáî ìåñòå, îòêóäà ñî
âðåìåíåì ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà âñþ ïëîùàäü, ãäå
àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ ïîçâîëÿþò åìó ñóùåñòâî-
âàòü, èëè ïîêà íå âñòðåòèò íåïðåîäîëèìóþ äëÿ íå-
ãî ôèçè÷åñêóþ ïðåãðàäó, ò. å. â ìîìåíò âîçíèêíî-
âåíèÿ âèä èìååò î÷åíü ìàëåíüêèé àðåàë. Ñòîðîí-

íèêè õðèñòèàíñêîé òðàäèöèè ñíà÷àëà ñ÷èòàëè, ÷òî âñå âèäû æèâîòíûõ è ðàñòåíèé (ïî
êðàéíåé ìåðå íàçåìíûõ) ðàñïðîñòðàíèëèñü èç îäíîé òî÷êè — ã. Àðàðàò, ïîýòîìó ýòó êîí-
öåïöèþ ïî ïðèîðèòåòó ñëåäóåò íàçûâàòü àðàðàòñêîé. Ïî ìåðå íàêîïëåíèÿ ôàêòîâ, îäíà
òî÷êà ðàññåëåíèÿ äëÿ âñåé íàçåìíîé áèîòû áûëà çàìåíåíà íà íåñêîëüêî (íî äëÿ êàæäîãî
êîíêðåòíîãî âèäà òî÷êà âîçíèêíîâåíèÿ-ðàññåëåíèÿ ïî-ïðåæíåìó ïðåäïîëàãàëàñü îäíà).
Òàêîå ïðåäñòàâëåíèå î äèíàìèêå àðåàëà íàøëî ñâî¸ âûðàæåíèå â ôîðìóëå age&area: «÷åì
ñòàðøå òàêñîí, òåì øèðå åãî àðåàë» (Willis, 1922). Èñõîäÿ èç ýòèõ ïðåäñòàâëåíèé, åñëè
àðåàë êàêîãî-òî âèäà ìàë, òî îí èëè åù¸ íå óñïåë ðàññåëèòüñÿ (íåîýíäåì), èëè åù¸ íå óñ-
ïåë âûìåðåòü (ïàëåîýíäåì). ß.È. Ñòàðîáîãàòîâ (1970) äàæå ïûòàëñÿ èñïîëüçîâàòü äèñïåð-
ñèîííûé è êîððåëÿöèîííûé àíàëèç äëÿ îöåíêè ðîëè èñòîðè÷åñêèõ ôàêòîðîâ â ðàçìåðàõ
ïëîùàäè àðåàëîâ âèäîâ. Òàêàÿ ïîïûòêà ÿâëÿåòñÿ ìàëîîáîñíîâàííîé è íàèâíîé.

Íàèëó÷øèì ïîäòâåðæäåíèåì ýòîé òåîðèè áûëè áû ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå äàííûå, íî
èõ ïî îòäåëüíûì âèäàì ïðàêòè÷åñêè íåò. Ïîýòîìó, íåñìîòðÿ íà áîëüøóþ ïîïóëÿðíîñòü
àðàðàòñêîé òåîðèè, âåñüìà òðóäíî, åñëè âîîáùå âîçìîæíî, ïðèâåñòè ïðèìåð íîâîãî âèäà,
òîëüêî ÷òî âîçíèêøåãî è óâåëè÷èâàþùåãî ïëîùàäü ñâîåãî àðåàëà. Ìíîãî÷èñëåííûå ïðè-
ìåðû óâåëè÷åíèÿ àðåàëà îòíîñÿòñÿ ê (1) âèäàì, êîòîðûì ÷åëîâåê ïîìîã ïðåîäîëåòü ñóùå-
ñòâóþùèå áàðüåðû èëè ê (2) öåíîôîáàì, ðàññåëÿþùèìñÿ ïî ñîîáùåñòâàì, ìîäèôèöèðî-
âàííûì ÷åëîâåêîì â òîé èëè èíîé ñòåïåíè. ×àñòî âèä îòíîñèòñÿ ê îáåèì ãðóïïàì îäíî-
âðåìåííî.

Ñâåäåíèÿ æå ïî áîëåå êðóïíûì òàêñîíàì âåñüìà ïðîòèâîðå÷èâû. Íàðÿäó ñ áîëüøèì
êîëè÷åñòâîì äàííûõ, ïîäòâåðæäàþùèõ àðàðàòñêóþ òåîðèþ, èìåþòñÿ è äàííûå, ïðîòèâî-

310 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 5.5. Äèíàìèêà àðåàëà ñ òî÷êè çðåíèÿ êîíòèíóàëèçìà (ïåðâîíà÷àëüíûé âàðèàíò).

«Âîçíèêíîâåíèå âèäà ïðîèñõî-
äèò â îäíîì ìåñòå, îòêóäà îí íà÷èíà-
åò çàâî¸âûâàòü ïðîñòðàíñòâî... Ýòî
ïîëîæåíèå ÿâëÿåòñÿ êëþ÷åâûì äëÿ
ïîíèìàíèÿ èñòîðèè ôîðìèðîâàíèÿ
àðåàëà» (Ïåòðîâ, 2001: 47).



ðå÷àùèå åé. Òàê, À.Í. Ìèðîíîâ, èññëåäóÿ ðàñïðîñòðàíåíèå ìîðñêèõ åæåé â Ìèðîâîì îêå-
àíå, îáíàðóæèë, ÷òî «â ñåìåéñòâàõ Pourtalesiidae è Urechinidae ÷åì ïîçäíåå âîçíèê ðîä,
òåì áîëåå øèðîêèì ãåîãðàôè÷åñêèì è âåðòèêàëüíûì ðàñïðîñòðàíåíèåì îí õàðàêòåðèçó-
åòñÿ» (Ìèðîíîâ, 1982: 489).

Íî âñ¸ æå ñâåäåíèÿ ïî íàäâèäîâûì òàêñîíàì íå âïîëíå ïîäõîäÿò äëÿ èçó÷åíèÿ äè-
íàìèêè àðåàëà îòäåëüíûõ âèäîâ, ïîýòîìó áûëè ïðåäïðèíÿòû óñèëèÿ ïî ñáîðó èíôîðìà-
öèè, ïîäòâåðæäàþùåé âðåìåííýþ äèíàìèêó âèäîâûõ àðåàëîâ. Îäíèì èç òèïîâ äàííûõ,
âðîäå áû ïîäòâåðæäàþùèõ àðàðàòñêóþ òåîðèþ íà âèäîâûõ àðåàëàõ, ÿâëÿþòñÿ ìíîãî÷èñ-
ëåííûå ñëó÷àè, ïîêàçûâàþùèå óìåíüøåíèå ïëîòíîñòè âèäà ïî íàïðàâëåíèþ ê êðàÿì åãî
àðåàëà. Èõ èíòåðïðåòèðóþò êàê ñâèäåòåëüñòâî ñóùåñòâîâàíèÿ îïòèìóìà àðåàëà âèäà, ãäå
îí çàñåëÿåò íàèáîëüøèé ñïåêòð ìåñòîîáèòàíèé, ãäå ïîñòîÿííî èëè ïåðèîäè÷åñêè íàáëþ-
äàþò ìàêñèìàëüíóþ äëÿ âèäà ïëîòíîñòü ïîñåëåíèé. Ïî íàïðàâëåíèþ îò îïòèìóìà ê ïåðè-
ôåðèè àðåàëà åãî îáèëèå ïàäàåò, ÷òî èíòåðïðåòèðóþò êàê íåïðåðûâíî ïðîèñõîäÿùèé ïðî-
öåññ ðàññåëåíèÿ âèäà èç îïòèìóìà åãî àðåàëà äî äîñòèæåíèÿ âèäîì óñëîâèé, âûõîäÿùèõ
çà ðàìêè åãî ýêîëîãè÷åñêîé àìïëèòóäû, ãäå îí ïåðåñòà¸ò ðàçìíîæàòüñÿ è îáðàçóåò ñòå-
ðèëüíûå èëè çàâèñèìûå ïîñåëåíèÿ.

Òàêèå äàííûå îáû÷íî ïîëó÷àþò íà îñíîâå êîíòèíóàëèñòñêîé ïàðàäèãìû: ïóò¸ì ïîä-
ñ÷¸òà íåêîåãî ïîêàçàòåëÿ (íàïðèìåð, ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè) íà êàêèõ-ëèáî àïðèîðíî âû-
äåëåííûõ ïëîùàäÿõ (íàïðèìåð, êâàäðàòàõ ôèêñèðîâàííîãî ðàçìåðà) áåç ó÷¸òà ïîäõîäÿ-
ùèõ äëÿ âèäà ñîîáùåñòâ è òåì áîëåå áåç ó÷¸òà ãðàíèö ÖÑ. Òàêîé ïîäõîä â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè ïðåäîïðåäåëÿåò è ðåçóëüòàò. Èíûìè ñëîâàìè: èçìåíåíèå îáèëèÿ âèäà îò öåíòðà
åãî àðåàëà ê ïåðèôåðèè â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ìîæåò áûòü àðòåôàêòîì ïðèìåí¸ííûõ ìå-
òîäèê ñáîðà è îáðàáîòêè ìàòåðèàëà, à íå îòðàæåíèåì ðåàëüíîé ñèòóàöèè. È â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü ýòî êàñàåòñÿ öåíîôèëüíûõ âèäîâ.

Ëþáîé öåíîôèëüíûé âèä ÿâëÿåòñÿ êîìïîíåíòîì àññîöèàöèè è íå âñòðå÷àåòñÿ çà å¸
ïðåäåëàìè. Íåâîçìîæíî îáíàðóæèòü äóá ïîñðåäè îçåðà, à äóøèñòûé êîëîñîê â äóáðàâå,
õîòÿ ïðè ïðîäîëæèòåëüíîñòè íàáëþäåíèé, ðàâíîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïðîòåêàíèÿ ñóê-
öåññèè, ìû çàðåãèñòðèðóåì äóáû íà ìåñòå ðàíåå ñóùåñòâîâàâøåãî îçåðà, à ëóã èç äóøèñ-
òîãî êîëîñêà âîçíèêíåò íà ìåñòå äóáðàâû ïîñëå âûðóáêè. Îáû÷íî â ñèëó ÷èñòî ñëó÷àéíûõ
ïî îòíîøåíèþ ê ÖÑ ïðè÷èí (íåîäíîðîäíîñòü ðåëüåôà, ãèäðîëîãèè è ò. ï.) îäíè ñîîáùå-
ñòâà çàíèìàþò áóëüøóþ äîëþ ïëîùàäåé â îäíîé ÷àñòè àðåàëà ÖÑ, äðóãèå — â ïðîòèâî-
ïîëîæíîé. Ïðè äîëæíîì óñåðäèè, êàê ïðàâèëî óäà¸òñÿ ïîäîáðàòü ôàêòîð, äàþùèé íóæ-
íûé ãðàäèåíò â íóæíîì íàïðàâëåíèè. 

Êðîìå òîãî, íà ãðàíèöå àðåàëà âèäà â àíàëèçèðóåìûå ïëîùàäè íåèçáåæíî ïîïàäóò
ó÷àñòêè çà ïðåäåëàìè àðåàëà âèäà. Óñðåäíåíèå òàêèõ äàííûõ äàñò ñíèæåíèå âñåõ ïîêàçà-
òåëåé ïî êðàÿì àðåàëà.

Òàêèì îáðàçîì, èçíà÷àëüíûé âûáîð ïîäõîäà, êàê ýòî ÷àñòî áûâàåò, ïðåäîïðåäåëÿåò
îòâåò, íå âûÿâëÿÿ äåéñòâèòåëüíóþ êàðòèíó ðàñïðåäåëåíèÿ âèäà ïî àðåàëó.

Ïðîâåðêà ïðåäñòàâëåíèé îá óìåíüøåíèè ïëîòíîñòè ïîñåëåíèé âèäà ê ãðàíèöàì àðå-
àëà íà íåêîòîðûõ ìàññîâûõ âèäàõ ïîëèõåò Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà ïîêàçàëà, ÷òî íè
â îäíîì èç ñëó÷àåâ ñïðàâåäëèâîñòü òàêîãî ìíåíèÿ äîñòîâåðíî íå ïîäòâåðæäàåòñÿ. Áîëåå
òîãî, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ýòî ìíåíèå ñîâåðøåííî íåñïðàâåäëèâî. Òàê, îäèí èç íàèáîëåå
îáû÷íûõ è ìàññîâûõ âèäîâ ïîëèõåò Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà, øèðîêî ðàñïðîñòðà-
í¸ííûé òàêæå è â Ïàöèôèêå (îò Áåðèíãîâà ïðîëèâà äî Ôîëêëåíäîâ è ßïîíèè) — Nothria
hyperborea — ÿâëÿåòñÿ ìàññîâûì âèäîì â Íîðâåæñêîì ìîðå âïëîòü äî ñàìûõ ãðàíèö ñâî-
åãî àðåàëà (ðèñ. 5.1), ãäå ðåçêî èñ÷åçàåò íà î÷åíü êîðîòêîé äèñòàíöèè (ñóäÿ ïî èìåþùåé-
ñÿ äîâîëüíî ðåäêîé ñåòêå ñòàíöèé — íå áîëåå ïåð-
âûõ äåñÿòêîâ êèëîìåòðîâ).

Àíàëîãè÷íûå ïðèìåðû èçâåñòíû è èç äðóãèõ
òàêñîíîâ. Òàê, åëü Picea abies ó ñàìîé þæíîé ãðà-
íèöû ñâîåãî àðåàëà â Ìîñêîâñêîé îáëàñòè îêîëî
óñòüÿ Ëîïàñíè îáðàçóåò îáøèðíûå åëüíèêè (Àëå-
õèí, 1947), â ÷¸ì êàæäûé ëåãêî ìîæåò óáåäèòüñÿ. Î
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«Íà êðàéíåì ñåâåðíîì ïðåäåëå
ñâîåãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïîë¸âêà-ýêî-
íîìêà íåðåäêî äîñòèãàåò ïëîòíîñòè
ïîñåëåíèÿ, êîòîðàÿ õàðàêòåðíà äëÿ ëå-
ñîñòåïíûõ ïîïóëÿöèé (ýêîëîãè÷åñêèé
îïòèìóì âèäà) â ïåðèîä ïèêà ÷èñëåí-
íîñòè» (Øâàðö, 1980: 219).



êàêîì-ëèáî óãíåòåíèè îòäåëüíûõ äåðåâüåâ, êàê äîëæíî áû áûòü ïî àðàðàòñêîé òåîðèè, íå
ìîæåò áûòü è ðå÷è.

Äàëåå êîíòèíóàëèñòû ïîëàãàþò, ÷òî â ïðåäåëå âèä óâåëè÷èâàåò ñâîé àðåàë äî òåõ
ïîð, ïîêà íå âñòðåòèò óñëîâèÿ, ïðè êîòîðûõ îí ñóùåñòâîâàòü íå ìîæåò. Ñòîðîííèêè òàêîé
âåñüìà ïîïóëÿðíîé òî÷êè çðåíèÿ äàæå íå äîïóñêàþò ñèòóàöèè, â êîòîðîé âèä íå âñòðå÷à-
åòñÿ â äàííîì ðåãèîíå, õîòÿ è ìîæåò òóäà ïîïàñòü, è èìåë äîñòàòî÷íî äëÿ ýòîãî âðåìåíè,
à àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ ÿâëÿþòñÿ äëÿ íåãî ïîäõîäÿùèìè. Òàê À.Ã. Âîðîíîâ (1963) è
À.Ô. Àëèìîâ ñ ñîàâòîðàìè (2004), óïðîùàÿ êëàññèôèêàöèþ ãðàíèö Â.Â. Ñòàí÷èíñêîãî
(1922) ñ 4 òèïîâ äî 2, îòáðàñûâàþò ðèâàëèòàòíûå (çàâèñÿùèå îò áèîòè÷åñêèõ ïðè÷èí) ãðà-
íèöû, êîòîðûå ñàì Â.Â. Ñòàí÷èíñêèé ñ÷èòàë ñòîëü æå çíà÷èìûìè, êàê è ãðàíèöû, îáóñ-
ëîâëåííûå äåéñòâèåì àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ (ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèçìà íåðèâàëè-
òàòíûõ ãðàíèö âîâñå íåò), ñ ÷åì áûëè ñîãëàñíû äàæå ãåîãðàôû (íàïðèìåð, Ë.Ñ. Áåðã).

Çíà÷åíèÿ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé, îãðàíè÷èâàþùèõ ðàñïðîñòðàíåíèå âèäà, åñòåñò-
âåííî, ðàçëè÷íû äëÿ ðàçíûõ âèäîâ, ïîýòîìó ãðàíèöû ïîòåíöèàëüíûõ àðåàëîâ îòäåëüíûõ
âèäîâ ìîãóò ñîâïàäàòü òîëüêî ñëó÷àéíî. Åñëè áû ãðàäèåíò àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé íà ïî-
âåðõíîñòè Çåìëè áûë áû ïîñòîÿíåí, òî ãðàíèöû àðåàëîâ âèäîâ ðàñïðåäåëÿëèñü áû ñëó÷àé-
íî. Â äåéñòâèòåëüíîñòè íàáëþäàåòñÿ ÷åðåäîâàíèå îáëàñòåé ñ ðåçêèìè è ñëàáûìè ãðàäè-
åíòàìè. Îáëàñòè ðåçêèõ ãðàäèåíòîâ ÿâëÿþòñÿ àòòðàêòîðàìè ãðàíèö (ñì. ïðåäûäóùóþ ãëà-
âó), ïîýòîìó íà ïîâåðõíîñòè Çåìëè ÷åðåäóþòñÿ îáëàñòè ñãóùåíèÿ è ðàçðåæåíèÿ ãðàíèö
àðåàëîâ. Ýòî ÷åðåäîâàíèå ìîæíî îáíàðóæèòü ñòàòèñòè÷åñêèìè ìåòîäàìè. Êîíòèíóàëèñò-
ñêàÿ áèîãåîãðàôèÿ ñ÷èòàåò, ÷òî ïðè÷èíîé ïîÿâëåíèÿ îáëàñòåé ñãóùåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ
ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå îáëàñòåé ñ ðåçêèìè ãðàäèåíòàìè àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ, è ñâîþ îñíîâ-
íóþ çàäà÷ó âèäèò â âûÿâëåíèè òàêèõ îáëàñòåé.

ß.È. Ñòàðîáîãàòîâ (1970: 91) ïèñàë: «Ôàêòè÷åñêèå àðåàëû áóäóò òåì ìåíüøå ïîòåí-
öèàëüíûõ, ÷åì áîëüøåå çíà÷åíèå â ðàñïðîñòðàíåíèè äàííîãî âèäà èãðàþò èñòîðè÷åñêèå
ôàêòîðû», — ïîä êîòîðûìè îí ïîíèìàåò ïðîöåññ ðàññåëåíèÿ âèäà èç ìåñòà åãî âîçíèêíî-
âåíèÿ. «Ðàéîíèðîâàíèå, ïîñòðîåííîå íà ëåãêî ðàññåëÿþùèõñÿ îðãàíèçìàõ, áóäåò ìåíåå
äðîáíûì, ÷åì ïîñòðîåííîå íà îðãàíèçìàõ, îáëàäàþùèõ ìàëûìè ñïîñîáíîñòÿìè ê ðàññå-
ëåíèþ» (Ñòàðîáîãàòîâ, 1982: 16). Ðàçáèðàÿ ýòó óìîçðèòåëüíóþ ãèïîòåçó, ïðåæäå âñåãî íà-
äî îòìåòèòü, ÷òî ïðåäïîëîæåíèå î ïðÿìîé ñâÿçè ðàçìåðà àðåàëà ñ ë¸ãêîñòüþ ðàññåëåíèÿ
îòíþäü íåâñåãäà ïîäòâåðæäàåòñÿ ôàêòè÷åñêèìè äàííûìè.

Ïðåäñòàâëåíèå î âëèÿíèè ìàëûõ ñïîñîáíîñòåé ê ðàññåëåíèþ íà ðàçìåð àðåàëà îñíî-
âàíî íà ñìåøåíèè äâóõ ñîâåðøåííî ðàçíûõ ÿâëåíèé: ñïîñîáíîñòè ê ðàññåëåíèþ ñàìîé ïî
ñåáå è ñïîñîáíîñòè ê ïðåîäîëåíèþ ïðåãðàä. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ðàññìîòðèì ðàñïðîñòðà-
íåíèå ïîëèõåòû Anobothrus patersoni (ðèñ. 5.6). Õîòÿ áèîëîãèÿ ðàçìíîæåíèÿ ýòîãî âèäà íå-
èçâåñòíà, íî îí ïðèíàäëåæèò ê ñåìåéñòâó, âñå èçó÷åííûå âèäû êîòîðîãî íå èìåþò ïåëàãè-
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Ðèñ. 5.6. Àðåàë Anobothrus patersoni ïî È.À. Æèðêîâ (2009).



÷åñêèõ ëè÷èíîê, ïîýòîìó ñ âûñîêîé âåðîÿòíîñòüþ ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî ïåëàãè÷åñêîé ëè-
÷èíêè íåò è ó íåãî. Äàííûé âèä — ñòåíîáàòíûé àáèññàëüíûé, èçâåñòåí ñ ãëóáèí
3460–8050 ì, è ïîòîìó ïðîíèêíîâåíèå åãî â Ñåâåðíóþ Àòëàíòèêó èç Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè
÷åðåç Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí èñêëþ÷åíî. Ýòîò àðåàë è ìíîãî÷èñëåííûå àíàëîãè÷íûå
ïðèìåðû îäíîçíà÷íî ñâèäåòåëüñòâóþò îá îòñóòñòâèè ñâÿçè ðàçìåðà àðåàëà âèäà ñ åãî ñïî-
ñîáíîñòüþ ê ðàññåëåíèþ â ïðåäåëàõ ÖÑ, â êîòîðûå îí âõîäèò. Âåðîÿòíî, ýòî ìîæíî îáú-
ÿñíèòü òåì, ÷òî çà âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ÖÑ ëþáîé âèä ñî ñêîëü óãîäíî ìàëûìè ñïîñîá-
íîñòÿìè ê ðàññåëåíèþ ñïîñîáåí ðàññåëèòüñÿ ïî âñåé å¸ ïëîùàäè. Äðóãîå äåëî, åñëè âèä â
ñâî¸ì ðàñïðîñòðàíåíèè âñòðå÷àåò ïðåãðàäû. Â ïîäîáíîì ñëó÷àå ñïîñîáíîñòü ê èõ ïðåîäî-
ëåíèþ äåéñòâèòåëüíî çàâèñèò îò ñïîñîáíîñòè âè-
äà ê ðàññåëåíèþ. Ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû äàí-
íîé ñâÿçè ìîæíî íàéòè â àðåàëàõ ïðåñíîâîäíûõ
áåñïîçâîíî÷íûõ è áèîãåîãðàôèè îñòðîâîâ.

Äëÿ ïîäòâåðæäåíèÿ òîãî, ÷òî ãðàíèöû àðåà-
ëîâ âèäîâ îïðåäåëÿþò àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû, êîí-
òèíóàëèñòû ïðèâîäÿò êàðòû àðåàëîâ, íà êîòîðûå
íàíåñåíû èçîëèíèè àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ (êëè-
ìàëèíèè), áîëåå èëè ìåíåå ñîâïàäàþùèå ñ ãðàíè-
öåé àðåàëîâ. Ýòî ñîâïàäåíèå òðàêòóþò êàê ïðè-
÷èííî-ñëåäñòâåííûå îòíîøåíèÿ. Ïðèìåðîì òàêîé
êàðòû ÿâëÿåòñÿ êàðòà èç êíèãè Ã. Âàëüòåðà (1982,
âîñïðîèçâåäåíà òàêæå: Àáäóðàõìàíîâ è äð., 2003:
151) (ðèñ. 5.7). Íà ìîé æå âçãëÿä, ñàìîå ïîðàçèòåëüíîå íà íåé òî, ÷òî äàæå ñòîëü êâàëèôè-
öèðîâàííûé ó÷¸íûé, êàê Ã. Âàëüòåð, íå ñìîã ïîäîáðàòü è òð¸õ âèäîâ, ðàñïðîñòðàíåíèå êî-
òîðûõ ïîäòâåðæäàëî áû ñïðàâåäëèâîñòü åãî ìíåíèÿ. Â ñàìîì äåëå, åñëè ñîâïàäåíèå ãðà-
íèö àðåàëîâ äóáà è åëè ñ êëèìàëèíèÿìè ìîæíî ñ÷èòàòü õîðîøèì (ïî êðàéíåé ìåðå íà èçî-
áðàæ¸ííûõ íà êàðòå îòðåçêàõ ãðàíèö), òî ñîâïàäåíèå ãðàíèöû áóêà — âåñüìà ñîìíèòåëü-

ãðàíèöà àðåàëà åëè

ñîâðåìåííàÿ ãðàíèöà
àðåàëà äóáà

ñîâðåìåííàÿ ãðàíèöà
àðåàëà áóêà

ÿíâàðü –2°Ñ

4 ìåñÿöà
âûøå 10°Ñ

ÿíâàðü +2°Ñ

èþëü 10°Ñ

íàõîæäåíèÿ äóáà â 
ïîçäíåì ãîëîöåíå
(2500–500 ëåò íàçàä)

íàõîæäåíèÿ áóêà â ñðåä-
íåì è ïîçäíåì ãîëîöåíå
(7700–500 ëåò íàçàä

Ðèñ. 5.7. Ñåâåðíûå ãðàíèöû àðåàëîâ åëè Picea abies è äóáà Quercus robur è âîñòî÷íàÿ — áóêà
Fagus sylvatica â ñîïîñòàâëåíèè ñ êëèìàëèíèÿìè (ïðåðûâèñòûå ëèíèè). Ïî Ã. Âàëüòåðó (1982). 
Íàõîæäåíèÿ äóáà è áóêà. Ïî Ñ.À. Òóðóáàíîâîé (2000) è Î.Â. Ñìèðíîâîé è Ñ.À. Òóðóáàíîâîé

(2004).
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«Î ß.È. Ôðåíêåëå ðàññêàçûâàþò,
÷òî ÿêîáû â ÔÒÈ â 30-å ãîäû åãî èçëî-
âèë â êîðèäîðå íåêèé ýêñïåðèìåíòà-
òîð è ïîêàçàë ïîëó÷åííóþ íà îïûòå
êðèâóþ. Ïîäóìàâ ìèíóòó, ß.È. äàë
îáúÿñíåíèå õîäà ýòîé êðèâîé. Îäíàêî
âûÿñíèëîñü, ÷òî êðèâàÿ ñëó÷àéíî áû-
ëà ïåðåâåðíóòà ââåðõ íîãàìè. Êðèâóþ
âîäâîðèëè íà ìåñòî è, íåìíîãî ïîðàç-
ìûñëèâ, ß.È. îáúÿñíèë è ýòî ïîâåäå-
íèå êðèâîé» (Áåðåçèíñêèé, 1993: 16).
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íî. Ðåàëüíî ñ êëèìàëèíèåé ñîâïàäàþò òîëü-
êî íåçíà÷èòåëüíûå ó÷àñòêè â Êðûìó è Ðóìû-
íèè, à ðàñõîæäåíèå íà Óêðàèíå äîñòèãàåò íå-
ñêîëüêèõ ñîòåí êèëîìåòðîâ. Ïðè ýòîì íà-
õîæäåíèÿ áóêà è äóáà â ñðåäíåì è ïîçäíåì
ãîëîöåíå â ñõîäíûõ êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ
âîîáùå íèêàê ñ êëèìàëèíèÿìè íå ñîãëàñó-
þòñÿ (ãðàíèöû àðåàëîâ ýòèõ âèäîâ, ïî-âèäè-
ìîìó, èìåþò àíòðîïîãåííóþ, à íå êëèìàòè-
÷åñêóþ ïðèðîäó).

Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ëåãêî ìîæíî ïîäî-
áðàòü è ïðîòèâîïîëîæíûå ïðèìåðû, êîãäà
âèä ïðåêðàñíî ñåáÿ ÷óâñòâóåò äàëåêî çà ïðå-
äåëàìè ñâîåãî àðåàëà. Ñ ïîçèöèè êîíòèíóà-
ëèçìà ñîâåðøåííî íåîáúÿñíèìî, ïî÷åìó îí
òàì íå âñòðå÷àëñÿ ðàíåå. Íà ðèñ. 5.8 ïðèâå-
ä¸í ñîâðåìåííûé àðåàë êîíñêîãî êàøòàíà.
Âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî ìîæíî ïîäîáðàòü êà-
êîé-ëèáî ïîêàçàòåëü àáèîòû, èçîëèíèè êîòî-

ðîãî ñîâïàäóò ñ ãðàíèöàìè åãî åñòåñòâåííîãî àðåàëà. Îäíàêî, äîñòàòî÷íî âûãëÿíóòü â îê-
íî Áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà ÌÃÓ, èëè ïðîéòèñü ïî óëèöàì óêðàèíñêèõ èëè þæíîðóñ-
ñêèõ ãîðîäîâ, ÷òîáû óáåäèòüñÿ, ÷òî ýòîò âèä ïðåêðàñíî ñåáÿ ÷óâñòâóåò è âîçîáíîâëÿåòñÿ
è â ñîâåðøåííî äðóãèõ óñëîâèÿõ (ÿ ñàì âèäåë ó Áèîôàêà ïîäðîñò êîíñêîãî êàøòàíà, èìå-
þùåãî âîçðàñò íå ìåíåå 7 ëåò, íî åãî ðåãóëÿðíî ñêàøèâàþò è ïîñòîÿííî âûòàïòûâàþò).
Ó ìåíÿ íà ó÷àñòêå â ñåâåðî-âîñòî÷íîé ÷àñòè Êîñòðîìñêîé îáëàñòè âûðàùåííûå èç ñåìÿí
êîíñêèå êàøòàíû ïåðåíåñëè ìîðîç â -43°Ñ. Ìíîãî÷èñëåííûå àíàëîãè÷íûå ïðèìåðû äà¸ò
ïðàêòèêà áîòàíè÷åñêèõ ñàäîâ ìèðà. Íåâîçìîæíî ñ ïîçèöèé êîíòèíóàëèçìà îáúÿñíèòü
è ìíîãèå èç ïðèìåðîâ, ïðèâåä¸ííûõ â ðàçäåëå «Âíåäðåíèå âèäîâ».

×èñëî ïîäîáíûõ ïðèìåðîâ ëåãêî ìîæíî óâåëè÷èòü. Ïðèâåäó åù¸ îäèí: ðàñïðîñòðà-
íåíèå óæå óïîìèíàâøåéñÿ ïîëèõåòû Nothria hyperborea (ðèñ. 5.9). Ýòîò âèä â ìàññå âñòðå-
÷àåòñÿ íà øåëüôå è ñêëîíå Òèõîãî è Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíîâ è ñåâåðî-çàïàäíîé Àò-
ëàíòèêè (ìåñòàìè îí äàæå ÿâëÿåòñÿ ðóêîâîäÿùèì âèäîì ñîîáùåñòâ), íî äàëåå íà þã â Àò-
ëàíòèêå íå èä¸ò. Ëåãêî ìîæíî ïîäîáðàòü èçîëèíèþ êàêîãî-ëèáî àáèîòè÷åñêîãî ôàêòîðà,
êîòîðàÿ îáúÿñíÿëà áû òàêîå ïîëîæåíèå þæíîé ãðàíèöû åãî àðåàëà, íàïðèìåð, òåìïåðàòó-

Ðèñ. 5.9. Àðåàë ïîëèõåòû Nothria hyperborea.
Ñâåòëûå êðóæêè ïî Í.Â. Êó÷åðóêó (1985, â îðèãèíàëå íà ðèñóíêå âèä ïî âèíå ðåäàêòîðîâ îøèáî÷íî íàçâàí
Nothria solenotecton), ò¸ìíûå êðóæêè — ïî íàøèì äàííûì.

Ñðåäèçåìíîå
ìîðå

Èòàëèÿ

Ðèñ. 5.8. Ñîâðåìåííûé àðåàë êîíñêîãî
êàøòàíà Aesculus hippocastanum. Ïî

Øàôåðó (1956).



ðû. Íî òîëüêî â Àòëàíòèêå. Ðàñïðîñòðàíåíèå æå âèäà â Ïàöèôèêå íèêàê íå áóäåò ñîîòíî-
ñèòñÿ ñ àíàëîãè÷íîé èçîëèíèåé, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî è â Àòëàíòèêå ýòî ñîâïà-
äåíèå ñëó÷àéíî.

Ïðåäñòàâëåíèÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ îá àðåàëå
Ñîãëàñíî òî÷êå çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ,

àðåàë âèäà îïðåäåëÿþò ñâîéñòâà ÖÑ, â êîòîðûå
îí âõîäèò. Â ìîìåíò âîçíèêíîâåíèÿ âèä óæå ìî-
æåò èìåòü àðåàë, ñóùåñòâåííî îòëè÷íûé îò òî÷-
êè. Äàëüíåéøóþ äèíàìèêó àðåàëà îïðåäåëÿþò
ðàçíûå ôàêòîðû, åñëè ïðèíèìàòü âî âíèìàíèå
èëè öåíîôèëüíûå, èëè öåíîôîáíûå âèäû.

Öåíîôèëüíûå âèäû. Ïîòåíöèàëüíûå àðåà-
ëû öåíîôèëüíûõ âèäîâ ñ îäèíàêîâûìè àðåàëà-
ìè ìîãóò ñîâïàäàòü, à ìîãóò íå òîëüêî íå ñîâïà-
äàòü, íî äàæå âåñüìà ñèëüíî îòëè÷àòüñÿ îò ãðà-
íèö èõ ôàêòè÷åñêèõ àðåàëîâ. Àðåàë âèäà â ìî-
ìåíò âîçíèêíîâåíèÿ ñîâïàäàåò ñ àðåàëîì ôîð-
ìèðóþùåéñÿ ÖÑ = áèîãåîãðàôè÷åñêîìó ðåãèî-
íó. Ðàñøèðåíèå àðåàëà öåíîôèëüíîãî âèäà ïðî-
èñõîäèò ñëåäóþùèì îáðàçîì:

1. Â íîðìå ðàññåëåíèå öåíîôèëüíûõ âèäîâ
ïðîèñõîäèò íåñàìîñòîÿòåëüíî, à ïîñòîëüêó, ïî-
ñêîëüêó ðàññåëÿåòñÿ âñÿ ÖÑ. Ê ñîâåðøåííî àíà-
ëîãè÷íîìó âûâîäó ïðèøåë íà îñíîâàíèè èçó÷å-
íèÿ àðåàëîâ À.È. Òîëìà÷åâ, ïîëàãàâøèé, ÷òî
ïðîèñõîäèò «ñîïðÿæ¸ííîå ðàññåëåíèå öåëûõ ñå-
ðèé òàêèõ öåíîòè÷åñêè âçàèìîñâÿçàííûõ âèäîâ,
îáðàçóþùèõ íà íîâîì ñóáñòðàòå «ïðèâû÷íûå»
áèîöåíîòè÷åñêèå ñî÷åòàíèÿ» (Òîëìà÷åâ, 1974:
211).

2. Ïðè âêëþ÷åíèè öåíîôèëüíîãî âèäà â
äðóãóþ ÖÑ îí óâåëè÷èâàåò ñâîé àðåàë íà àðåàë
ýòîé ÖÑ.

Òàêèì îáðàçîì àðåàë öåíîôèëüíîãî âèäà
ðàâåí ñóììå àðåàëîâ ÖÑ, â êîòîðûå îí âõîäèò.
Ãîâîðÿ îá îãðàíè÷åíèè ðàñïðîñòðàíåíèÿ öåíî-
ôèëüíûõ âèäîâ ãðàíèöàìè ÖÑ, êóäà îíè âõîäÿò,
ÿ íå èìåþ â âèäó íåâîçìîæíîñòü ðàñøèðåíèÿ
àðåàëà öåíîôèëüíîãî âèäà. Ðàññåëåíèå âèäà âîç-
ìîæíî, áîëåå òîãî ÷àñòî ïðîèñõîäèò, íî âåðîÿò-
íîñòü òîãî, ÷òî îí çàêðåïèòñÿ çà ïðåäåëàìè àðå-
àëà, íèçêà, îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò ñàì ôàêò
ñîâïàäåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ öåíîôèëüíûõ âèäîâ äðóã ñ äðóãîì è ñ ãðàíèöåé ÖÑ, êóäà îíè
âõîäÿò.

Ôàêòè÷åñêè ïàðàäèãìà ñòðóêòóðàëèçìà äà¸ò áèîãåîãðàôó î÷åíü ìîùíûé ñïîñîá ýêñ-
òðà- è èíòåðïîëÿöèè ïðè óñòàíîâëåíèè àðåàëà âèäà. Ïîñêîëüêó ðàñïðîñòðàíåíèå ëþáîãî
öåíîôèëüíîãî âèäà îïðåäåëÿåòñÿ ðàñïðîñòðàíåíèåì ÖÑ, ÷àñòüþ êîòîðîé îí ÿâëÿåòñÿ, òî
èíäèêàòîðîì ïðè ýêñòðàïîëÿöèè ìîæåò ñëóæèòü ëþáîé äðóãîé öåíîôèëüíûé âèä. Åù¸
ëó÷øèì èíäèêàòîðîì ÿâëÿåòñÿ âñÿ ñîâîêóïíîñòü öåíîôèëüíûõ âèäîâ, ïîñêîëüêó å¸ ðàñ-
ïðîñòðàíåíèå èçâåñòíî ëó÷øå, ÷åì ëþáîãî èç íèõ â îòäåëüíîñòè. Íà ïðàêòèêå ìîæíî èñ-
ïîëüçîâàòü íå âñþ ñîâîêóïíîñòü, à äîñòàòî÷íî áîëüøóþ âûáîðêó.

«Ðàññìàòðèâàÿ ñîâðåìåííîå ðàñïðî-
ñòðàíåíèå ñåðèè áëèçêîðîäñòâåííûõ êë¸-
íîâ ðÿäà Picta, â ÷àñòíîñòè âñòðå÷àþ-
ùèõñÿ è â ÑÑÑÐ: Acer laetum (Êàâêàç, ãî-
ðû ñåâåðíîãî Èðàíà è ñåâåðî-âîñòîêà
Ìàëîé Àçèè), A. turkestanicum (ãîðû
Ñðåäíåé Àçèè), A. mono (Ïðèàìóðüå, Ñå-
âåðî-Âîñòî÷íûé Êèòàé, Êîðåÿ) è A. pic-
tum (Ñàõàëèí, ßïîíèÿ), ìû åäâà ëè ìî-
æåì ñåáå ïðåäñòàâèòü ýòè âèäû èíà÷å,
êàê çàíèìàþùèìè âåñü ñîâðåìåííûé
àðåàë êàæäîãî èç íèõ ñ ñàìîãî íà÷àëà
ãåîãðàôè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè êîãäà-
òî øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííîãî èñõîäíîãî
òèïà «laetum-pictum». Áîëåå òîãî, ïðèíè-
ìàÿ âî âíèìàíèå äèçúþíêòèâíûé õàðàê-
òåð ñîâðåìåííîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ ýòîé
ãðóïïû âèäîâ, ñêîðåå ìîæíî ïðåäïîëà-
ãàòü, ÷òî àðåàë êàæäîãî èç íèõ âî âðåìÿ
èõ ñòàíîâëåíèÿ ìîã áûòü äàæå íåñêîëüêî
øèðå ñîâðåìåííîãî» (Òîëìà÷åâ, 1974: 47).

«Â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ëèøü íåìíî-
ãèå âèäû ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê èçî-
ëèðîâàííûå ïîïóëÿöèè, ïîòîìó ÷òî îò-
äåëüíûå âèäû â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âçàèìîäåéñòâóþùèå
÷àñòè ìíîãîâèäîâûõ ñèñòåì» (Äæèëëåð,
1988: 9).

«Ýêîëîãèÿ ìîæåò â ïðèíöèïå îòâå-
òèòü íà âîïðîñ, ÷òî îáóñëîâèëî òî èëè
èíîå ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå
âèäà. Íî îíà îáû÷íî íå ìîæåò îòâåòèòü
íà âîïðîñ, ïî÷åìó âèäà íåò òàì, ãäå äëÿ
ýòîãî äåéñòâèòåëüíî èìåþòñÿ âñå íåîáõî-
äèìûå óñëîâèÿ» (Áåêëåìèøåâ, 1982: 10).

3155. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû
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Öåíîôîáíûå âèäû. Èõ àðåàë òî÷íî ñîîòíîñèòñÿ ñ ïðåäñòàâëåíèÿìè î òîì êîíòèíóà-
ëèñòîâ, ïîñêîëüêó åãî îïðåäåëÿåò òîëüêî ôóíäàìåíòàëüíàÿ íèøà âèäà. Îäíàêî, ýòî ñîîò-
âåòñòâèå êàñàåòñÿ òîëüêî ãðàíèö àðåàëà, à íå ðàñïðåäåëåíèÿ âèäà âíóòðè àðåàëà. Îíî ìî-
æåò ñîîòâåòñòâîâàòü, à ìîæåò è ðåçêî îòëè÷àòüñÿ îò ïðåäñòàâëåíèé êîíòèíóàëèñòîâ. Ïðè-
ìåðîì òàêîãî ïðèíöèïèàëüíî èíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ÿâëÿåòñÿ ðàñïîëîæåíèå íåêîòîðûõ ïî-
ãðàíè÷íûõ âèäîâ (Ñåì¸íîâ, 1982), êîòîðûå îáèòàþò òîëüêî âáëèçè ãðàíèö ÖÑ.

Âèä îñòàåòñÿ öåíîôîáíûì èëè öåíîôèëüíûì òîëüêî â ïðåäåëàõ êîíêðåòíîé ÖÑ. Èç-
âåñòíû ñëó÷àè, êîãäà âèä ÿâëÿåòñÿ öåíîôèëüíûì â îäíîé ÖÑ è öåíîôîáíûì — â äðóãîé.
Àðåàëû òàêèõ âèäîâ ñîâìåùàþò ñâîéñòâà öåíîôèëüíûõ è öåíîôîáíûõ (â ðàçíûõ ñâîèõ
÷àñòÿõ).

Ïðè âñåëåíèè öåíîôèëüíîãî âèäà â àðåàë äðóãîé ÖÑ êàê öåíîôîáíîãî, âèä ïîñòå-
ïåííî óâåëè÷èâàåò ñâîé àðåàë äî äîñòèæåíèÿ ïðåäåëîâ åãî ïîòåíöèàëüíîãî àðåàëà, ò. å.
ãðàíèöû àðåàëà îïðåäåëÿåò ôóíäàìåíòàëüíàÿ íèøà âèäà èëè, ïðîùå ãîâîðÿ, åãî áèîëîãèÿ.

Ñõåìàòè÷åñêè òî÷êè çðåíèÿ êîíòèíóàëèñòîâ è ñòðóêòóðàëèñòîâ èçîáðàæåíû íà ðèñ.
5.10. Îáðàòèòå âíèìàíèå íà òî, ÷òî, â îòëè÷èå îò ïðåäûäóùåé ãëàâû (ðèñ. 4.1 è 4.2), ïî îñè
àáñöèññ â îáîèõ ñëó÷àÿõ îòëîæåíî ïðîñòðàíñòâî.

Áåçóñëîâíî, â êàæäîì êîíêðåòíîì ñëó÷àå ìîæíî ïîäîáðàòü «îáúÿñíÿþùóþ» post
factum ïðè÷èíó — ýêîëîãè÷åñêèé ôàêòîð, çíà÷åíèÿ êîòîðîãî îãðàíè÷èâàþò ðàñïðîñòðàíå-
íèå âèäà, íî ïðîãíîñòè÷åñêàÿ öåííîñòü òàêîãî îáúÿñíåíèÿ íåâåëèêà: òàêîé ôàêòîð è åãî
çíà÷åíèÿ îáû÷íî ïðèõîäèòñÿ ïîäáèðàòü íå òîëüêî äëÿ êàæäîãî âèäà, íî è äëÿ ðàçíûõ îò-
ðåçêîâ ãðàíèöû àðåàëà îäíîãî è òîãî æå âèäà. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ôàêò âåñüìà òî÷íîãî ñîâ-
ïàäåíèÿ â ïðîñòðàíñòâå ãðàíèö àðåàëîâ âèäîâ ñ ñàìîé ðàçíîé áèîëîãèåé è íåñâÿçàííûõ
ÿâíûìè áèîòè÷åñêèìè âçàèìîîòíîøåíèÿìè ñâèäåòåëüñòâóåò î íàëè÷èè ñòðóêòóðû, îðãà-
íèçóþùåé ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè — ÖÑ, êîòîðàÿ â ïåðâóþ î÷åðåäü
è êîíòðîëèðóåò ðàñïðîñòðàíåíèå âèäîâ â ãåîãðàôè÷åñêîì ïðîñòðàíñòâå. Âûÿâèâ ãðàíèöû
ÖÑ, ìû ñ âûñîêîé òî÷íîñòüþ ñìîæåì ïðîâåñòè ãðàíèöû àðåàëîâ öåíîôèëüíûõ âèäîâ, âõî-
äÿùèõ â ýòè ÖÑ.

Íåêîòîðûå ïðèìåðû ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ â ïðîñòðàíñòâå, ñîîòâåòñòâóþùèå ïðåä-
ñòàâëåíèÿì ñòðóêòóðàëèñòîâ, ïðèâåäåíû ðàíåå. Äîïîëíèòåëüíûå ïðèìåðû ëþáîé ìîæåò
ïîëó÷èòü, ãëÿäÿ â îêíî ïîåçäà äàëüíåãî ñëåäîâàíèÿ.

Ðèñ. 5.10. Ðàñïðåäåëåíèå îáèëèÿ âèäà â ïðåäåëàõ åãî àðåàëà.
1 — ñ òî÷êè çðåíèÿ êîíòèíóàëèñòîâ; 2 — öåíîôèëüíîãî âèäà ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ (äëÿ ïðîñòîòû
ðàññìîòðåí âèä, ýíäåìè÷íûé äëÿ îäíîé ÖÑ). 



Ñòðóêòóðà àðåàëà âèäà

Èçìåíåíèå áèîëîãèè âèäîâ â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà
Âîçìîæíî Î. Drude (1876) ïåðâûé çàìåòèë, ÷òî, õîòÿ ýêîëîãè÷åñêèå ïîòðåáíîñòè âè-

äà ïðèìåðíî ïîñòîÿííû ïî âñåìó àðåàëó, ïîëîæåíèå ñòàöèé ñ ïîäõîäÿùèìè óñëîâèÿìè
ìåíÿåòñÿ. Äàííàÿ çàêîíîìåðíîñòü áûëà çàòåì îïèñàíà â âèäå ìíîãî÷èñëåííûõ ïðàâèë,
èëè çàêîíîâ: ïðàâèëî ïðåäâàðåíèÿ (Áóø, 1917/1918; Àë¸õèí, 1926, 1936), Raplaceability îf
Ecological Valence (Warnecke, 1936), Relative Habitata Constancy (Walter, Walter, 1953), ïðà-
âèëî ñìåíû ÿðóñîâ (Ãèëÿðîâ, 1959), ïðàâèëî ñìåíû ìåñòîîáèòàíèé (Áåé-Áèåíêî, 1966,
1971). Âñå ýòè çàêîíîìåðíîñòè, çàêîíû è ïðàâèëà îïèñûâàþò ïðîèñõîäÿùåå èçìåíåíèå
ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ è ñîîáùåñòâ ïî ñòàöèÿì ñ èçìåíåíèåì àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé â áèî-
ãåîãðàôè÷åñêîì ìàñøòàáå. Íåêîòîðûå èç ïîäîáíûõ çàêîíîìåðíîñòåé ñòàëè ïðåäìåòîì
èçó÷åíèÿ ìàêðîýêîëîãèè. Ñ òî÷êè çðåíèÿ
ñòðóêòóðàëèçìà, â ýòîì íåò íè÷åãî óäèâèòåëü-
íîãî, ïîñêîëüêó â äàííûõ ñëó÷àÿõ îäèí è òîò
æå âèä èëè ñõîäíûå ôèçèîíîìè÷åñêè àññîöè-
àöèè è ñîîáùåñòâà âõîäÿò â ðàçíûå ÖÑ, è ïî-
ýòîìó çàíèìàþò ðàçíûå íèøè.

Â ãèäðîáèîëîãèè òàêæå áûëè ïðåäëîæå-
íû ÷àñòíûå âàðèàíòû ýòîé çàêîíîìåðíîñòè.
Îäèí èç íèõ êàñàåòñÿ ðàçìíîæåíèÿ ãèäðîáè-
îíòîâ. Ðàçìíîæåíèå âèäà ïðîèñõîäèò ïðè ïðè-
ìåðíî îäèíàêîâîé òåìïåðàòóðå âîäû. Ó øèðî-
êî ðàñïðîñòðàí¸ííûõ âèäîâ, îáèòàþùèõ â ìå-
ñòàõ ñ áîëüøîé àìïëèòóäîé òåìïåðàòóðû (ëè-
òîðàëü è âåðõíÿÿ ñóáëèòîðàëü) íåîáõîäèìàÿ
òåìïåðàòóðà áûâàåò â ðàçíûå ïåðèîäû ãîäà.
Ïîýòîìó ó âèäîâ, íåðåñò êîòîðûõ ïðîèñõîäèò â ïåðèîä ïðîãðåâà âîäî¸ìà, â áîëåå ò¸ïëûõ
÷àñòÿõ àðåàëà ðàçìíîæåíèå ïðîèñõîäèò â áîëåå õîëîäíîå âðåìÿ è íàîáîðîò. Áûëî äàæå
ïðåäëîæåíî ïðàâèëî — ïðàâèëî Óðòîíà (J.H. Orton), ñîãëàñíî êîòîðîìó ìèíèìàëüíàÿ
òåìïåðàòóðà ðàçìíîæåíèÿ îïðåäåëÿåò ñåâåðíóþ ãðàíèöó àðåàëà, à ìàêñèìàëüíàÿ òåìïåðà-
òóðà ðàçìíîæåíèÿ — þæíóþ ãðàíèöó àðåàëà. Äëÿ êðàñîòû äàííîå ïðàâèëî áûëî äîïîëíå-
íî òàêæå òåìïåðàòóðîé âûæèâàíèÿ — ïðàâèëî Õàò÷èíñà (L.W. Hutchins): ìèíèìàëüíàÿ
òåìïåðàòóðà âûæèâàíèÿ îïðåäåëÿåò ñåâåðíóþ ãðàíèöó àðåàëà, ìàêñèìàëüíàÿ òåìïåðàòóðà
âûæèâàíèÿ — þæíóþ ãðàíèöó àðåàëà (ðèñ. 5.11). Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî ñåçîííûå êî-
ëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû õàðàêòåðíû ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî äëÿ ïîâåðõíîñòíîé âîäíîé ìàñ-
ñû. È ïîòîìó íåóäèâèòåëüíî, ÷òî äàííûå ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ â ñåâåðîåâðîïåéñêèõ ìî-
ðÿõ íèæíåñóáëèòîðàëüíûõ âèäîâ ïîëèõåò (íàøè äàííûå), ðàêîîáðàçíûõ è èãëîêîæèõ
(Blaker, 1984) íå ïîäòâåðæäàþò ïðàâèëî Õàò÷èíñà.

×àñòîå îòñóòñòâèå ñâÿçè ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäîâ ñ òåìïåðàòóðîé îáóñëîâëåíî, ïî-
âèäèìîìó, òåì, ÷òî òåìïåðàòóðà âëèÿåò îïîñðåäîâàííî. Ïðè çíà÷åíèÿõ òåìïåðàòóðû, âû-
õîäÿùèõ çà ðàìêè ýêîëîãè÷åñêîé àìïëèòóäû ÖÑ, â êîòîðóþ âõîäèò âèä, îäíó ÖÑ îáû÷íî
ñìåíÿåò äðóãàÿ. Åñëè âèä íå âõîäèò â ýòó äðóãóþ ÖÑ, òî ñêîðåå âñåãî îí íå áóäåò íàéäåí
â å¸ àðåàëå, õîòÿ òåìïåðàòóðíûå óñëîâèÿ äëÿ íåãî ìîãóò áûòü âïîëíå ïðèåìëåìûìè. Íà-
ïðèìåð, óñëîâèÿ â ãëóáîêîâîäíîé ÷àñòè Ñåâåðíîãî ìîðÿ ñîîòâåòñòâóþò óñëîâèÿì ñêëîíà
Ñåâåðíîé Àòëàíòèêè, îäíàêî îáèòàþùàÿ òàì ÖÑ íå ìîæåò ïîïàñòü â ãëóáîêîâîäíóþ ÷àñòü
Ñåâåðíîãî ìîðÿ, ïîñêîëüêó îíè ðàçäåëåíû îáøèðíûìè ìåëêîâîäüÿìè. Äâå ÖÑ ìîãëè áû
çàñåëèòü ãëóáîêîâîäíóþ ÷àñòü Ñåâåðíîãî ìîðÿ: øåëüôà Ñåâåðíîãî ìîðÿ, íî äëÿ íå¸ ãëó-
áèíà ñëèøêîì âåëèêà, è ãëóáîêîâîäíàÿ àðêòè÷åñêàÿ, íî äëÿ íå¸ ñëèøêîì âûñîêà òåìïåðà-
òóðà. Â ðåçóëüòàòå ãëóáîêîâîäíàÿ ÷àñòü Ñåâåðíîãî ìîðÿ çàñåëåíà ìîäèôèöèðîâàííîé ÖÑ
øåëüôà Ñåâåðíîãî ìîðÿ, â êîòîðóþ âîøëè íåêîòîðûå âèäû ãëóáîêîâîäíîé àðêòè÷åñêîé
(Maldane arctica, Amage auricula), îáèòàþùèå çäåñü ïðè òåìïåðàòóðå, ïîñòîÿííî ãîðàçäî
áîëåå âûñîêîé, ÷åì â äðóãèõ ÷àñòÿõ àðåàëà ýòèõ âèäîâ.

3175. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

Ðèñ. 5.11. Ïðàâèëà Îðòîíà è Õàò÷èíñà. Ïî
À.Í. Ãîëèêîâó, Î.À. Ñêàðëàòî (1972).



Îòíîñèòåëüíî æå ïåðâîé ÷àñòè ïðàâèëà äàííûõ î÷åíü ìàëî, è ñêàçàòü, äåéñòâèòåëü-
íî ëè ýòî ïðàâèëî èëè îòäåëüíûå ôàêòû, íåëüçÿ, òåì áîëåå, ÷òî åñòü è ïðÿìî ïðîòèâîïî-
ëîæíûå ôàêòû. Òàê, èìåþòñÿ âèäû, ðàçìíîæàþùèåñÿ â ïåðèîä îõëàæäåíèÿ âîäû, ó íèõ
çàâèñèìîñòü ñðîêîâ ðàçìíîæåíèÿ îò âðåìåíè ãîäà ÿâëÿåòñÿ îáðàòíîé: â áîëåå ò¸ïëûõ ðàé-
îíàõ íåðåñò íà÷èíàåòñÿ ïîçæå, â áîëåå õîëîäíûõ — ðàíüøå. Ñðåäè ðûá ê ïåðâîé ãðóïïå
îòíîñÿòñÿ âåñåííåíåðåñòóþùàÿ ñåëüäü, òðåñêà, ñàðäèíû, àí÷îóñ, ñòàâðèäû, êàìáàëà Àò-
ëàíòèêè è Ïàöèôèêè, ñêóìáðèÿ, ìåðëèíà, çîëîòèñòûé îêóíü Àòëàíòèêè. Êî âòîðîé ãðóï-
ïå — ñàëàêà, îñåííåíåðåñòóþùàÿ ñåëüäü, òðåñêà Àòëàíòèêè (Áåðåíáîéì, 1980; Ìàðòè,
1980). Ñóùåñòâóþò òàêæå âèäû, ó êîòîðûõ åñòü îáà òèïà ðàçìíîæåíèÿ. Ó òàêèõ âèäîâ íà
òåïëîâîäíîé è õîëîäíîâîäíîé ãðàíèöàõ àðåàëîâ íàáëþäàåòñÿ ñìûêàíèå ñðîêîâ íåðåñòà
äâóõ ðàñ. Ó ïðîìûñëîâûõ ðûá ýòî áûëî ïîêàçàíî ó ñåëüäåé â Ëà-Ìàíøå (þæíàÿ ãðàíèöà),
ñàëàêè Áîòíè÷åñêîãî çàëèâà è òðåñêè çàëèâà Ñâ. Ëàâðåíòèÿ (ñåâåðíàÿ ãðàíèöà) (Áåðåí-
áîéì, 1980).

Èçìåíåíèå òåìïåðàòóðû âîäû ìîæåò ïðîèñõîäèòü íå òîëüêî ïî îñè ñåâåð – þã, íî è
çàïàä – âîñòîê, à òàêæå ïî ãëóáèíå. Ïîýòîìó â áîëåå ò¸ïëûõ ðàéîíàõ âèäû ÷àñòî îáèòàþò
ãëóáæå, ýòî ÿâëåíèå ïîëó÷èëî íàçâàíèå ñóáìåðãåíöèÿ.

Ñòðóêòóðà àðåàëà îáñóæäàëàñü âî ìíîãèõ ðàáîòàõ (ñì., íàïðèìåð, Áåêëåìèøåâ,
1969; Udvardy, 1969; Ãîðîäêîâ, 1986), îäíàêî â íèõ íå ðàçëè÷àëè öåíîôèëüíûå è öåíîôîá-
íûå âèäû. Ìåæäó òåì ñòðóêòóðà èõ àðåàëîâ ïðèíöèïèàëüíî ðàçíàÿ.

Êðóæåâî àðåàëà
Â êàæäîì êîíêðåòíîì ìåñòå èññëåäîâàòåëü íèêîãäà íå íàõîäèò âñå âèäû, êîòîðûå

òàì äîëæíû áûëè îáèòàòü, ñóäÿ ïî êàðòàì èõ àðåàëîâ. Íè îäèí âèä íå îáèòàåò âî âñåõ áè-
îòîïàõ è ñòàöèÿõ. Ïîòîìó ñóùåñòâóåò î÷åâèäíîå ðàçëè÷èå ìåæäó àðåàëîì (species range,
area of occurrence) è ìåñòàìè, ãäå âèä äåéñòâèòåëüíî îáèòàåò (area of occupancy). Êîíòè-
íóàëèñòû îáúÿñíÿþò ðàñïðåäåëåíèå âèäà âíóòðè àðåàëà ÷åðåç åãî áèîëîãèþ, îáû÷íî íå
îáðàùàÿ âíèìàíèå íà åãî ðîëü â àññîöèàöèÿõ. Ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà, ôàêòè÷åñêîå
ðàñïðåäåëåíèå âèäà â ïðåäåëàõ ÖÑ îïðåäåëÿåò ñóùåñòâóþùàÿ ìîçàèêà àññîöèàöèé. Ìîçà-
èêà àññîöèàöèé, â ñâîþ î÷åðåäü, çàâèñèò îò (1) èñõîäíîé ìîçàèêè àáèîòû, îïðåäåëÿþùåé
ðàçìåùåíèå ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ è (2) ñòàäèè ñóêöåññèè â êàæäîì êîíêðåòíîì ìåñòå.
Ïîñêîëüêó ðàçëè÷íûå öåíîôèëüíûå âèäû âõîäÿò â ðàçíûå àññîöèàöèè, â ïðåäåëàõ ÖÑ ìå-
ñòàìè âèä îòñóòñòâóåò, ìåñòàìè ðåäîê, à ìåñòàìè îáèëåí. Ïîýòîìó ðàçìåùåíèå íà ìåñò-
íîñòè ðàçíûõ âèäîâ, âõîäÿùèõ â îäíó ÖÑ, íåîäèíàêîâî. Âèäû ïèîíåðíûõ ñòàäèé ñóêöåñ-
ñèé îáû÷íî íå âõîäÿò â êëèìàêñíûå àññîöèàöèè (åñëè è âõîäÿò, òî èçìåíèâ íèøó; íàïðè-
ìåð, íèò÷àòêè ñòàíîâÿòñÿ ýïèôèòàìè ìàêðîôèòîâ). Â ðàçëè÷íûõ ÖÑ âèä çàíèìàåò ðàçíûå
íèøè. Ýòî åù¸ áîëüøå óâåëè÷èâàåò íåîäíîðîäíîñòü åãî ðàñïðåäåëåíèÿ â àðåàëå. Ìîçàè÷-
íîñòü ðàñïîëîæåíèÿ öåíîôîáíûõ âèäîâ îáóñëîâëåíà òåì, ÷òî îíè âñòðå÷àþòñÿ èñêëþ÷è-
òåëüíî â ìåñòàõ, ãäå åñòåñòâåííûå àññîöèàöèè áûëè ðàçðóøåíû âíåøíèìè âîçäåéñòâèÿ-
ìè. Íà êîëè÷åñòâåííîì óðîâíå íåîäíîðîäíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ âèäà â åãî àðåàëå âûðàæå-
íà â òîì, ÷òî â îäíèõ ìåñòàõ âèä îáû÷åí, â äðóãèõ — ðåäîê, â òðåòüèõ — âîâñå îòñóòñò-
âóåò (ðèñ. 5.10). Â ðåçóëüòàòå âèä â ìîìåíò ñáîðà ïðîá â îäíèõ ìåñòàõ îáíàðóæèâàþò, à â
äðóãèõ — íåò. Òàêîå ÿâëåíèå íàçûâàþò «êðóæåâî àðåàëà» (Ïðîìïòîâ, 1934), «òîïîãðàôèÿ
àðåàëà» ( Ãåïòíåð, 1936), «ñåòü àðåàëà» (Ãîðîäêîâ, 1986). Òåðìèíû «ôàêòè÷åñêèé è ïîòåí-
öèàëüíûé àðåàëû» è «êðóæåâî àðåàëà» ïðèìåíÿþò ê ÿâëåíèÿì ðàçíîãî ìàñøòàáà. Òåðìèí
«êðóæåâî àðåàëà» ïðèìåíÿþò ê îïèñàíèþ ðàñïðåäåëåíèÿ âèäà ïî àññîöèàöèÿì âíóòðè
ÖÑ, ëàêóíû ñîîòâåòñòâóþò àññîöèàöèÿì, â êîòîðûå äàííûé âèä íå âõîäèò (èíûå ñòàäèè
ñóêöåññèé èëè äðóãèå ñóêöåññèîííûå ðÿäû). Îäíàêî, ïîñêîëüêó òåîðåòè÷åñêè â ðåçóëüòà-
òå ïðîõîæäåíèÿ ñóêöåññèé è ýêçîãåííûõ íàðóøåíèé âèä ìîæåò áûòü âñòðå÷åí â ëþáîì
ìåñòå â ïðåäåëàõ äàííîé ÖÑ, ëàêóíû êðóæåâà àðåàëà âèäà âêëþ÷àþò â ôàêòè÷åñêèé àðå-
àë âèäà, à íå â ïîòåíöèàëüíûé, õîòÿ è â íàñòîÿùåå âðåìÿ âèäà â ëàêóíàõ íå íàéòè è, êàçà-
ëîñü áû, ëàêóíû, ñîãëàñíî îáû÷íûì îïðåäåëåíèÿì, íå ñëåäóåò âêëþ÷àòü â àðåàë.

Òåðìèíû «ôàêòè÷åñêèé è ïîòåíöèàëüíûé àðåàëû» èñïîëüçóþò, êîãäà õîòÿò ïîä÷åðê-
íóòü, ÷òî, õîòÿ ïî ñâîåé àóòîýêîëîãèè âèä ìîã áû îáèòàòü çà ïðåäåëàìè ôàêòè÷åñêîãî àðå-
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àëà, îí òàì íå îáèòàåò. Ñëåäóåò íàïîìíèòü, ÷òî çà ïðåäåëû ôàêòè÷åñêîãî àðåàëà öåíî
ôèëüíûé âèä çà ðåäêèìè èñêëþ÷åíèÿìè ìîæåò ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ òîëüêî êàê öåíîôîáíûé.

Âìåñòå ñ òåì íå î÷åíü ÿñíû êðèòåðèè, ñ ïîìîùüþ êîòîðûõ ìîæíî ðàçëè÷èòü ãðàíè-
öû êðóæåâà àðåàëà è ãðàíèöû ñàìîãî àðåàëà äî òîãî, êàê áóäóò âûÿñíåíû àðåàëû ÖÑ. Â
ðàìêàõ òåîðèè êîíòèíóàëèçìà ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ìîçàè÷íîñòü, îáóñëîâëåííàÿ êðóæåâîì
àðåàëà, ãîðàçäî ìåëü÷å ñëîæíîãî ðèñóíêà ãðàíèö ñàìîãî àðåàëà, êîòîðûå, âïîëíå åñòåñò-
âåííî, âîâñå íå îáÿçàíû áûòü ïðÿìûìè è ïëàâíûìè, à ñêîðåå ïðè÷óäëèâî èçâèâàþòñÿ â
ïðîñòðàíñòâå. Îäíàêî, íà ñàìîì äåëå ìîæíî ïðåäñòàâèòü ñëó÷àè, êîãäà çàíèìàåìàÿ ñîîá-
ùåñòâîì ïëîùàäü áóäåò òîãî æå ïîðÿäêà èëè äàæå áóëüøå ïëîùàäè äðóãîé ÖÑ â öåëîì.
Ñëåäóåò èìåòü òàêæå â âèäó, ÷òî ñîâåðøåííî íåîáÿçàòåëüíî, ÷òîáû âñå ëàêóíû êðóæåâà
àðåàëà íàõîäèëèñü âíóòðè íåãî. Íåñîìíåííî, ÷òî ÷àñòü èç íèõ íàõîäèòñÿ íà åãî êðàþ è,
òàêèì îáðàçîì, ãðàíèöà ëàêóíû êðóæåâà ñòàíîâèòñÿ êàê áû ãðàíèöåé àðåàëà. Áîëåå òîãî,
âïîëíå âåðîÿòíà ñèòóàöèÿ, êîãäà ëàêóíû êðóæåâà àðåàëà ñëèâàþòñÿ, è àðåàë ñ ó÷¸òîì êðó-
æåâà ñòàíîâèòñÿ ñîñòîÿùèì èç ðàçðîçíåííûõ ó÷àñòêîâ. Õîòÿ òàêàÿ ñèòóàöèÿ, ïî-âèäèìî-
ìó, ðåäêà ó ìîðñêèõ âèäîâ, íî âåñüìà îáû÷íà ó íàçåìíûõ, à ó ïðåñíîâîäíûõ àðåàëû òîëü-
êî òàêèìè è áûâàþò. Â ïîäîáíûõ ñëó÷àÿõ àðåàë ìîæíî ñ÷èòàòü ñïëîøíûì òîëüêî, åñëè
âêëþ÷àòü ëàêóíû â àðåàë. Ïîýòîìó âîïðîñ î ðàçëè÷åíèè ãðàíèö êðóæåâà àðåàëà è ãðàíèö
àðåàëà — ïðàêòè÷åñêèé, íî â ðàìêàõ êîíòèíóàëèçìà íå èìååò ðåøåíèÿ. Äåëî â òîì, ÷òî
êîíòèíóàëèñòû, îòðèöàÿ ðåàëüíîñòü ÖÑ, ëèøàþòñÿ òåì ñàìûì ëîãè÷åñêîãî îáîñíîâàíèÿ,
ïî÷åìó êðóæåâî àðåàëà — ïðèíöèïèàëüíî èíîå ÿâëåíèå, íåæåëè ôîðìà àðåàëà, ïî÷åìó ëà-
êóíû êðóæåâà àðåàëà íå ñëåäóåò ó÷èòûâàòü ïðè ðàáîòå ñ àðåàëàìè (èõ òèïèçàöèè è ò. ï.).
Ýòèì â ÷àñòíîñòè îáúÿñíÿåòñÿ ïîïóëÿðíîå ìíåíèå îá èçìåíåíèè àðåàëîâ áåíòîñíûõ îðãà-
íèçìîâ â Áàðåíöåâîì ìîðå â çàâèñèìîñòè îò èçìåíåíèÿ êëèìàòà, òîãäà êàê íà ñàìîì äåëå
ïðîèñõîäèò èçìåíåíèå êðóæåâà àðåàëîâ. Âîçìîæíî, èìåííî èç-çà øèðîêîãî ðàñïðîñòðà-
íåíèÿ èäåé êîíòèíóàëèçìà çà ðóáåæîì, â èíîñòðàííîé ëèòåðàòóðå, ïî êðàéíåé ìåðå â àí-
ãëîÿçû÷íîé, íåò äàæå òåðìèíà, ñîîòâåòñòâóþùåãî êðóæåâó àðåàëà, òîãäà êàê â îòå÷åñòâåí-
íîé èõ ïðåäëîæåíî íåñêîëüêî.

Òå æå ñîîáðàæåíèÿ ñïðàâåäëèâû è äëÿ ðåôóãèóìîâ.
Âîçìîæíûå ñïîñîáû ðàçðåøåíèÿ äèëåììû «ãðàíèöà àðåàëà – ãðàíèöà êðóæåâà àðåà-

ëà» ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà íà ïðàêòèêå ðàññìîòðåíû â ðàçäåëå «Ìåòîäû áèîãåîãðàôèè».

Ïîäðàçäåëåíèÿ àðåàëà
Âûøå óæå áûëà ðàññìîòðåíà öåëåñîîáðàçíîñòü âûäåëåíèÿ ÷àñòåé àðåàëà ñ ðàçëè÷-

íîé ïëîòíîñòüþ âèäà. Íî îáëàñòü, ãäå áûë çàðåãèñòðèðîâàí âèä, ìîæíî ïîäðàçäåëèòü è íà
äðóãèõ ëîãè÷åñêèõ îñíîâàíèÿõ:

1. Îñíîâà àðåàëà — ñêîðîñòü ðàçìíîæåíèÿ âèäà êîìïåíñèðóåò åãî åñòåñòâåííóþ
óáûëü.

2. Îáëàñòü ðàçìíîæåíèÿ (òåðìèí S. Ekman (1953)). ×àñòü àðåàëà, ãäå âèä ñïîñîáåí
íîðìàëüíî ðàçìíîæàòüñÿ, íî ñêîðîñòü ðàçìíîæåíèÿ íå êîìïåíñèðóåò åãî åñòåñòâåííóþ
óáûëü. Ýòî ïðîèñõîäèò èç-çà âûíîñà ÷àñòè ïîïóëÿöèè òå÷åíèÿìè è/èëè íåäîñòàòî÷íîé
ñêîðîñòè ðàçìíîæåíèÿ. Ïîïóëÿöèè îáëàñòè ðàçìíîæåíèÿ íàçûâàþò çàâèñèìûìè ïîïó-
ëÿöèÿìè.

3. Ñòåðèëüíàÿ îáëàñòü âûñåëåíèÿ (òåðìèí S. Ekman (1953)). Îáëàñòü, ãäå âèä íå
ñïîñîáåí íîðìàëüíî ðàçìíîæàòüñÿ. Íàëè÷èå âèäà â ýòîé îáëàñòè îáåñïå÷èâàåò íåïðåðûâ-
íûé çàíîñ èç äðóãèõ ðàéîíîâ. Â ñòåðèëüíîé îáëàñòè âûñåëåíèÿ âèä âñòðå÷àåòñÿ, õîòÿ ÷à-
ñòî èëè äàæå ðåãóëÿðíî, íî íå ïî ñîáñòâåííîé èíèöèàòèâå, èç íå¸ îñîáè ýòîãî âèäà ñàìî-
ñòîÿòåëüíî íå ñïîñîáíû âîçâðàòèòüñÿ â îáëàñòü ðàçìíîæåíèÿ. Ïðèìåðû îáëàñòåé ñòåðèëü-
íîãî âûñåëåíèÿ: çîíû îñåäàíèÿ ëè÷èíîê, ãäå èç íèõ íå âûðàñòàþò ðàçìíîæàþùèåñÿ îñî-
áè, îáëàñòè, â êîòîðûå ìèãðèðóþò ëåììèíãè è ñàðàí÷à ïðè âñïûøêàõ ïëîòíîñòè. ×àñòî â
êà÷åñòâå îñíîâíîé õàðàêòåðíîé ÷åðòû òàêèõ ó÷àñòêîâ íàçûâàþò íåñïîñîáíîñòü âèäà äî-
ñòèãíóòü ïîëîâîçðåëîñòè èëè îñóùåñòâèòü ïîëíîöåííîå ðàçìíîæåíèå. Íåîáõîäèìî ïîä-
÷åðêíóòü, ÷òî ýòà íåñïîñîáíîñòü ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíà è áèîòè÷åñêèì îêðóæåíèåì.
Òàê, ëè÷èíêè ïîëèõåòû Micronephthys minuta â Áåëîì ìîðå îñåäàþò è íà ãëóáèíå íåñêîëü-
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êèõ ìåòðîâ, ãäå àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ âïîëíå
ïîäõîäÿùè äëÿ ýòîãî âèäà, ïî êðàéíåé ìåðå â
ïðèìåðíî òàêèõ æå óñëîâèÿõ ñóùåñòâóþò åãî ïî-
ïóëÿöèè â ïðèóñòüåâûõ ðàéîíàõ ñèáèðñêèõ ðåê
(Îáü, Åíèñåé) (Äíåñòðîâñêàÿ, Æèðêîâ, â ïå÷àòè).
Òåì íå ìåíåå âçðîñëûå îñîáè íà ìåëêîâîäüÿõ Áå-
ëîãî ìîðÿ îòñóòñòâóþò. Õîòÿ òåîðåòè÷åñêè ñòå-
ðèëüíóþ îáëàñòü íå ñëåäóåò âêëþ÷àòü â àðåàë âè-
äà, íà ïðàêòèêå îòëè÷èòü ñòåðèëüíóþ îáëàñòü
âûñåëåíèÿ îò ñîáñòâåííî àðåàëà âèäà ìîæíî
òîëüêî ïîñëå ïðîâåäåíèÿ ñïåöèàëüíûõ èññëåäî-
âàíèé. Òàêèå èññëåäîâàíèÿ äëÿ ïîäàâëÿþùåãî
áîëüøèíñòâà âèäîâ íèêîãäà íå áóäóò ñäåëàíû,
ïîýòîìó òðåáîâàíèå íå âêëþ÷àòü ñòåðèëüíóþ îá-

ëàñòü âûñåëåíèÿ â àðåàë âèäà äà¸ò øèðîêèå âîçìîæíîñòè äëÿ ðàçíîîáðàçíûõ ñïåêóëÿöèé.
4. Îáëàñòè, ãäå âèä ðåãóëÿðíî âñòðå÷àåòñÿ, õîòÿ è íèêîãäà íå ðàçìíîæàåòñÿ. Ïðèìå-

ðû òàêèõ îáëàñòåé: ìåñòà íàãóëà ðûá è áåñïîçâîíî÷íûõ, ìåñòà çèìîâîê ïòèö è ò. ï. Ýòè
îáëàñòè îòëè÷àþòñÿ îò ñòåðèëüíûõ îáëàñòåé âûñåëåíèÿ òåì, ÷òî îñîáè âèäà ïåðåìåùàþò-
ñÿ â íèõ ïî ñîáñòâåííîé èíèöèàòèâå è ïî ñîáñòâåííîé æå èíèöèàòèâå ìîãóò èõ ïîêèäàòü,
âîçâðàùàÿñü â îáëàñòü ðàçìíîæåíèÿ. Î÷åâèäíî, ÷òî àðåàëû ñ òàêèìè ÷àñòÿìè ìîãóò áûòü
òîëüêî ó âèäîâ, ñïîñîáíûõ ê ñàìîñòîÿòåëüíûì ïåðåäâèæåíèÿì íà áîëüøîå ðàññòîÿíèå.
Âåðîÿòíî òàêæå, ÷òî ïî êðàéíåé ìåðå áîëüøàÿ ÷àñòü òàêèõ âèäîâ âî âñåõ ÷àñòÿõ ñâîåãî
àðåàëà ÿâëÿåòñÿ êîìïîíåíòîì ìåñòíûõ ÖÑ. Íåñîìíåííî, ýòè îáëàñòè ñëåäóåò âêëþ÷àòü â
àðåàë.

5. Îáëàñòè, ãäå îñîáè âûñîêîïîäâèæíîãî âèäà âñòðå÷àþòñÿ ýïèçîäè÷åñêè: ìåñòà çà-
ë¸òà ïòèö (íàïðèìåð, êîëèáðè íà ×óêîòêó) èëè ìèãðàöèé êðóïíûõ îðãàíèçìîâ (íàïðèìåð,
ðàññìîòðåííûé â ïðåäûäóùåé ãëàâå ñëó÷àé ñ êðàáîì-ñòðèãóíîì Chionoecets opilio). Òàêèå
îáëàñòè íå ñëåäóåò âêëþ÷àòü â àðåàë âèäà, íî ñëåäóåò ó÷èòûâàòü ïðè îöåíêå ðàññåëèòåëü-
íûõ ñïîñîáíîñòåé âèäà è ïðè ñîñòàâëåíèè ðåãèîíàëüíûõ îïðåäåëèòåëåé.

6. Îáëàñòè, ãäå âèä íèêîãäà íå îáèòàë äàæå ñïîðàäè÷åñêè, íî ãäå ìîæíî íàéòè îñ-
òàòêè åãî îñîáåé. Íàïðèìåð, ó ïîäíîæèÿ ìàòåðèêîâîãî ñêëîíà ìîæíî íàéòè ñòâîðêè ìîë-
ëþñêîâ, ñíåñ¸ííûå òóäà ñ øåëüôà. Òàêèå îáëàñòè íå ñëåäóåò âêëþ÷àòü â àðåàë âèäà.

Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî ðåàëüíàÿ êàðòèíà ðàñïðåäåëåíèÿ âèäà â ïðåäåëàõ åãî àðå-
àëà ÷àñòî ãîðàçäî ñëîæíåå îïèñàííîé âûøå ñõåìû.

Ìåòîäû áèîãåîãðàôèè
Çíà÷åíèå ìåòîäîëîãèè áèîãåîãðàôè÷åñêèõ èññëåäî-

âàíèé åäâà ëè êåì-ëèáî íåäîîöåíèâàåòñÿ, íî ê å¸ îñâåùå-
íèþ è ðàçðàáîòêå ïðîÿâëÿåòñÿ î÷åâèäíîå ïðåíåáðåæåíèå.
Ðåçóëüòàòîì òàêîãî îòíîøåíèÿ ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ îáùåïðèíÿòîé ìåòîäèêè ïðîâåäåíèÿ áèîãå-
îãðàôè÷åñêîãî ÷ëåíåíèÿ Çåìëè. Ðàçíûå àâòîðû äåëàþò
ñâîè áèîãåîãðàôè÷åñêèå ïîñòðîåíèÿ ïî-ðàçíîìó, èíîãäà —

ïðèíöèïèàëüíî ðàçëè÷íî. Ê ñîæàëåíèþ, ïðè ýòîì ïî áîëüøåé ÷àñòè ñîâåðøåííî íåâîç-
ìîæíî ïîíÿòü, êàê ïîëó÷åíû ïðåäëàãàåìûå ñõåìû, ïîñêîëüêó àâòîðû îáû÷íî îáõîäÿò äàí-
íûé âîïðîñ â ñòàòüÿõ, ìîíîãðàôèÿõ è ó÷åáíèêàõ. Òàêîé åñòåñòâåííûé äëÿ íàó÷íûõ ïóá-
ëèêàöèé ðàçäåë êàê «ìåòîäû» â íèõ îáû÷íî îòñóòñòâóåò èëè èçëîæåí íåêîíñòðóêòèâíî (ò.
å. íåäîñòàòî÷íî ïîäðîáíî äëÿ ïîâòîðåíèÿ äðóãèì èññëåäîâàòåëåì). Íå òàê óæ ðåäêî àâòîð
ïèøåò, ÷òî îí èñïîëüçóåò îäèí ìåòîä, òîãäà êàê èç äàëüíåéøåãî òåêñòà ÿâñòâóåò, ÷òî â äåé-
ñòâèòåëüíîñòè äåêëàðèðóåìûì ìåòîäîì îí íå ïîëüçîâàëñÿ èëè ïîëüçîâàëñÿ, íî íå âî âñåõ
ñëó÷àÿõ. Èíîãäà ñ óäèâëåíèåì ïîíèìàåøü, ÷òî ðàçíûå ÷àñòè êàðòû ïîñòðîåíû íåîäèíàêî-
âûìè ìåòîäàìè, èíîãäà â îäíîé êíèãå ïðèâåäåíû äâå ñîâåðøåííî ðàçíûå ñõåìû áåç êà-
êèõ-ëèáî ðàçúÿñíåíèé (ðèñ. 5.12 6 è 7). Ïðåäëàãàåìûå ðàçëè÷íûìè àâòîðàìè ñõåìû áèî-

C.Ì. Ðàçóìîâñêèé, ñðàâíèâàÿ áèîëî-
ãèþ ïî÷âåííûõ æóêîâ-ñòàôèëèíèä äâóõ
ñìåæíûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàéîíîâ,
îáíàðóæèë, ÷òî «äëÿ ðÿäà âèäîâ õàðàê-
òåðíî ñóæåíèå èëè, íàïðîòèâ, ðàñøèðå-
íèå ýêîëîãè÷åñêîãî ñïåêòðà... Âåñüìà õà-
ðàêòåðíî èçìåíåíèå îòíîñèòåëüíîé ÷èñ-
ëåííîñòè, òàê ÷òî ôîíîâûå â îäíîì ðàé-
îíå âèäû âîîáùå íå âñòðå÷àþòñÿ ïðè
ó÷¸òàõ â äðóãîì. Ýòî íå ñâÿçàíî ñ ðàçëè-
÷èåì àðåàëîâ, êîòîðûå äëÿ âñåõ ïåðå÷èñ-
ëåííûõ âèäîâ îõâàòûâàþò îáà ðàéîíà»
(Ðàçóìîâñêèé è äð., 1984: 119).

«The biogeographic me-
thod does not exist, or there are
as many methods as biogeog-
raphers» (Dunbar, 1979, öèò.
ïî: Longhurst, 1998: 31).



ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ñóùåñòâåííî îòëè÷àþòñÿ. Ïîíÿòíî, ÷òî ïðîäóêòèâíîå
ñîïîñòàâëåíèå ìíîãî÷èñëåííûõ êàðò, ïîñòðîåííûõ ïëîõî èëè âîâñå íèêàê íå îïèñàííû-
ìè ìåòîäàìè, ïî êðàéíåé ìåðå, âåñüìà çàòðóäíåíî. Ðàçäåëû ïî èñòîðèè áèîãåîãðàôèè ñî-
äåðæàò ìíîãî èíôîðìàöèè î òîì, êòî êàêèå ðåãèîíû âûäåëÿë è î÷åíü ìàëî î òîì, êàêèå
êðèòåðèè äëÿ ýòîãî èñïîëüçîâàëè.

Ðèñ. 5.12 – 5.15 èëëþñòðèðóþò, íàñêîëüêî êàðòèíà óäðó÷àþùà. Äâà ïåðâûõ èëëþñò-
ðèðóþò ñèòóàöèþ â ðåãèîíàëüíîì ìàñøòàáå. Íà ïåðâîì èçîáðàæåíî ðàéîíèðîâàíèå íà-
çåìíîé ðàñòèòåëüíîñòè Þæíîé Àôðèêè, íà âòîðîì — ðàéîíèðîâàíèå Áàðåíöåâà ìîðÿ.

Ïðèìåðíî òà æå ñèòóàöèÿ è ñ áèîãåîãðàôè÷åñêèì ðàéîíèðîâàíèåì Çåìëè â öåëîì.
Íà ðèñ. 5.14 è 5.15 ïðèâåäåíû ðàçíûå ñõåìû áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ñóøè. Íà
êàðòàõ íà ðèñ. 5.14 èçîáðàæåíû äâå ñõåìû ôëîðèñòè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ñóøè. Âåðõ-
íÿÿ êàðòà îñòàåòñÿ õðåñòîìàòèéíîé â îòå÷åñòâåííîé áèîãåîãðàôèè (Òàõòàäæÿí, 1970,
1974, 1978). Å¸ àâòîð óâåðÿåò íàñ, ÷òî ïðè å¸ ïîñòðîåíèè ó÷èòûâàë ñòåïåíü ýíäåìèçìà
ôëîð, íî, êàê îí ïðîâîäèë ãðàíèöû è âûäåëÿë ðàéîíû, íå îïèñàíî. Âòîðàÿ êàðòà, ïîñòðî-
åííàÿ Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèì, ðàçèòåëüíî îò ïåðâîé îòëè÷àåòñÿ.
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Ðèñ. 5.12. Ðàéîíèðîâàíèå Þæíîé Àôðèêè ïî ðàñòèòåëüíîñòè.
1— êëàññû ôîðìàöèé â Þæíîé Àôðèêå (Dansereau, 1957), 2 — ðàñòèòåëüíûå çîíû Þæíîé Àôðèêè, ïî È. Ãîô-
ìàíó (Lesnicky..., 1955), 3 — ãåîãðàôè÷åñêèå çîíû Þæíîé Àôðèêè (Ñòðàíû..., 1973), 4 — ðàñòèòåëüíîñòü Þæ-
íîé Àôðèêè, ïî Â.Â. Àëåõèíó, Ë. Â. Êóäðÿøîâó è Â. Ñ. Ãîâîðóõèíó (1957), 5 — ðàñòèòåëüíîñòü Þæíîé Àôðè-
êè, ïî Â.Ñ. Ãîâîðóõèíó (1950), 6 — ïðèðîäíûå çîíû Þæíîé Àôðèêè, ïî êàðòå «Ïðèðîäíûå çîíû ìèðà» (1976),
7 — ðàñòèòåëüíîñòü Þæíîé Àôðèêè, ïî À.È. Çóáêîâó (Ñòðàíû..., 1973), 8 — ðàñòèòåëüíîñòü Þæíîé Àôðèêè,
ïî Ò.Â. Âëàñîâîé (Ôèçè÷åñêàÿ..., 1966), 9 — îñíîâíûå çîíàëüíûå òèïû ðàñòèòåëüíîñòè Þæíîé Àôðèêè, ïî
Ò.Â. Âëàñîâîé (Ôèçè÷åñêàÿ..., 1966), 10 — ôëîðèñòè÷åñêèå ðàéîíû Þæíîé Àôðèêè, ïî Ýâàíñó. Ïî Hutchinson,
(1946), 11 — ïî Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîìó ìåòîäîì âûäåëåíèÿ ÖÑ. Ïî Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîìó (1999, 2010). Îáðàòèòå âíè-
ìàíèå, ÷òî ðèñ. 6 è 7 âçÿòû èç îäíîé êíèãè. Ðàñøèôðîâêó ðàéîíîâ ïðèâåä¸ííûõ ñõåì ìîæíî íàéòè â óêàçàííûõ
òðóäàõ Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî.



Íà êàðòàõ íà ðèñ. 5.15 ïðèâåäåíû
äâå ñõåìû çîîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðî-
âàíèÿ ñóøè. È çäåñü, íåñìîòðÿ íà çíà÷è-
òåëüíûå ðàñõîæäåíèÿ â ïðîðèñîâêå ïðåä-
ëàãàåìûõ ñõåì, ïðè÷èíû ýòèõ ðàçëè÷èé
íå îáñóæäàþò.

Â öåëîì äëÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîé
ëèòåðàòóðû õàðàêòåðíî îòñóòñòâèå ïðî-
äóêòèâíîãî ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ðàç-

íûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ñõåì, íåäàðîì P.J. Darlington (1957) ñ÷èòàåò áèîãåîãðàôè÷åñêèå
ñõåìû ðåçóëüòàòîì íå èññëåäîâàíèé, íå óòî÷íåíèÿ ìåòîäîâ, êîòîðûìè ñòðîÿò ýòè ñõåìû, à
êîíñåíñóñà, ò. å. ïîñòåïåííîãî ñáëèæåíèÿ ñóáúåêòèâíûõ ïîçèöèé ðàçíûõ áèîãåîãðàôîâ.
Ïîñêîëüêó ðàçëè÷íûå ñõåìû îáû÷íî ñòðîÿò íà îñíîâå èçó÷åíèÿ ðàñïðîñòðàíåíèÿ ðàçíûõ
òàêñîíîâ, âñå îáíàðóæèâàåìûå ïðè ñðàâíåíèè ðàçëè÷èÿ, â êîíå÷íîì èòîãå, îáúÿñíÿþò
ñïåöèôèêîé òàêñîíîâ (âîçðàñòîì, ìåñòîì âîçíèêíîâåíèÿ è ò. ï.), à íå ðàçëè÷èÿìè â ìåòî-
äàõ ðàéîíèðîâàíèÿ. Âûñêàçûâàíèÿ ñ êðàéíå âûñîêîé ñòåïåíüþ ñóáúåêòèâíîñòè âñòðå÷à-
þòñÿ äàæå â ðàáîòàõ âåñüìà êâàëèôèöèðîâàííûõ áèîãåîãðàôîâ. Òàê, ïðè îáñóæäåíèè ôà-
óíèñòè÷åñêèõ îáëàñòåé P.J. Darlington, îäèí èç êðóïíåéøèõ ñîâðåìåííûõ áèîãåîãðàôîâ,
ïèøåò: «Heilprin (1887) îáúåäèíèë äâå ñåâåðíûå îáëàñòè, Ïàëåàðêòèêó è Íåàðêòèêó, â Ãî-
ëàðêòè÷åñêóþ îáëàñòü. Çäåñü îíè íå îáúåäèíåíû» (Darlington, 1957, öèò. ïî ðóññêîìó ïå-
ðåâîäó 1966: 354). Áîëüøå ê ýòîìó âîïðîñó â 518-ñòðàíè÷íîé ìîíîãðàôèè (â ðóññêîì ïå-
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Ðèñ. 5.13. Ðàéîíèðîâàíèå Áàðåíöåâà ìîðÿ ïî áåíòîñó ïî ðàçíûì àâòîðàì. Ïî Â.Í. Ñåì¸íîâó (1986).
À: I — ãðàíèöû Àðêòè÷åñêîãî è Àòëàíòè÷åñêîãî áîðåàëüíîãî ñóáðåãèîíîâ (ïîäîáëàñòåé) A. Ortmann (1896);
IIà — ãðàíèöà àðêòè÷åñêîé ïîäîáëàñòè ïî Ã. Áðîõó, äëÿ ïëàíêòîíà, IIá — äëÿ áåíòîñà, III — ãðàíèöà ìåæäó àðê-
òè÷åñêèì è ñóáàðêòè÷åñêèì áåíòîñîì ïî Ê.Ì. Äåðþãèíó, IV — ãðàíèöà ìåæäó Àðêòè÷åñêîé îáëàñòüþ (Region)
è Áîðåîàðêòè÷åñêèì ïåðåõîäíûì ðàéîíîì (Ubergangsgebiete) ïî Hofsten (1915), V — ãðàíèöà ìåæäó Àðêòè÷åñ-
êîé è ïåðåõîäíîé Àòëàíòè÷åñêîé îáëàñòÿìè ïî E. Hentschel, VI — ãðàíèöà ìåæäó âûñîêî- è íèçêîàðêòè÷åñêîé
ïîäîáëàñòÿìè ïî Â.À. Áðîöêîé è Ë.À. Çåíêåâè÷ó (1939), ñîâïàäàåò ñ ãðàíèöåé À.À. Øîðûãèíà (1928), VII — ãðà-
íèöà ìåæäó àðêòè÷åñêèì è áîðåàëüíûì áåíòîñîì ïî Ç.À. Ôèëàòîâîé (ïî÷òè ñîâïàäàåò ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè ãðà-
íèöàìè À. Øîðûãèíà, Â.À. Áðîöêîé è Ë.À. Çåíêåâè÷à, Ç. Ùåäðèíîé), VIIà — ñðåäíÿÿ ãðàíèöà ðàñïðîñòðàíåíèÿ
ïåðâîé ãðóïïû áîðåàëüíûõ ýëåìåíòîâ ïî Ç.À. Ôèëàòîâîé (1938), VIII — ãðàíèöà ìåæäó âûñîêî- è íèçêîàðêòè-
÷åñêîé ïîäîáëàñòÿìè ïî äîííûì ôîðàìèíèôåðàì, IX — ãðàíèöà ìåæäó Àðêòè÷åñêîé è Áîðåàëüíîé îáëàñòÿìè
(VIII è IX — ïî äîííûì ôîðàìèíèôåðàì ïî Ë.À. Äèãàñ (1969), X — ãðàíèöà ìåæäó Àðêòè÷åñêîé è Áîðåàëüíîé
îáëàñòÿìè ïî Â. Áðÿçãèíó (1973).
Á: I — ãðàíèöà ìàêñèìàëüíîãî è II — ãðàíèöà ìèíèìàëüíîãî ïðîäâèæåíèÿ àðêòè÷åñêèõ âèäîâ íà çàïàä ïî
À.À. Øîðûãèíó, III — ãðàíèöà àðêòè÷åñêîãî è ñóáàðêòè÷åñêîãî áåíòîñà ïî Ê. Äåðþãèíó (1924), IV — ãðàíèöà
àðêòè÷åñêîãî è ñóáàðêòè÷åñêîãî áåíòîñà ïî äàííûì 1945–1946 ãã. (×åðåìèñèíà, 1948), V — ãðàíèöà ìåæäó Àò-
ëàíòè÷åñêîé áîðåàëüíîé è Àðêòè÷åñêîé îáëàñòÿìè ïî À.Í. Ãîëèêîâó (1980), VI — ãðàíèöà ìåæäó Àðêòè÷åñêîé
è Àòëàíòè÷åñêîé áîðåàëüíîé ïîäîáëàñòÿìè ïî Î.Ã. Êóñàêèíó (1971), VII — ãðàíèöà ðàéîíà ïðåîáëàäàíèÿ àðê-
òè÷åñêèõ âèäîâ íàä îñòàëüíûìè ãðóïïàìè ïî À.À. Øîðûãèíó (1928).

«Â ñóùíîñòè, À.Ë. Òàõòàäæÿí ïåðâîíà÷àëü-
íî ïðîèçâîëüíî âûäåëèë ñâîè ôèòîõîðèè, îñíî-
âûâàÿñü íà òðàäèöèè è èíòóèòèâíûõ ïðåäñòàâëå-
íèÿõ, à çàòåì êàê ìîã ñîîáùèë ÷èñëî ýíäåìè÷-
íûõ òàêñîíîâ, ïîïàâøèõ íà òåððèòîðèè ýòèõ
ñóáúåêòèâíûõ åäèíèö. Ýòî èçáàâëÿåò íàñ îò íå-
îáõîäèìîñòè ïîäðîáíî ðàññìàòðèâàòü ôàêòè÷åñ-
êèå îøèáêè åãî ñõåìû» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 31).



ðåâîäå) P.J. Darlington íå âîçâðàùàåòñÿ è ñâîþ òî÷êó çðåíèÿ íèêàê íå îáîñíîâûâàåò. Êàê
ðåçóëüòàò, ïîäîáíîå ïðèâîäèò ê ðîñòó ñóáúåêòèâíîñòè îáùåïðèíÿòûõ ñõåì, ïîÿâëåíèþ èõ
îãðîìíîãî êîëè÷åñòâà (ôàêòè÷åñêè êàæäûé àâòîð ïðåäëàãàåò ñâîþ ñõåìó, áîëåå òîãî, ÷àñ-
òî äàæå îäèí è òîò æå àâòîð ïðåäëàãàåò îòëè÷àþùèåñÿ ìåæäó ñîáîé ñõåìû â ðàçíûõ ïóá-
ëèêàöèÿõ), ïðè ýòîì îáñóæäåíèå èõ îòëè÷èé â ëó÷øåì ñëó÷àå ñâîäèòñÿ ê âûñêàçûâàíèþ
ìíåíèé, à òî è âîâñå îòñóòñòâóåò.

Íèæå ïîäðîáíî îáñóæäåíû ìåòîäû áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ (èëè, ÷òî òî
æå ñàìîå: âûäåëåíèÿ íà ìåñòíîñòè ÖÑ è àíàëèç èõ âçàèìîîòíîøåíèé). ß íàäåþñü, ÷òî ýòî
îáñóæäåíèå, ñ îäíîé ñòîðîíû, ïîìîæåò ðàçîáðàòüñÿ â ìíîæåñòâå îïóáëèêîâàííûõ áèîãå-
îãðàôè÷åñêèõ ñõåì, à ñ äðóãîé — îáëåã÷èò âûáîð àäåêâàòíîãî ìåòîäà èññëåäîâàíèÿ.

3235. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

Ðèñ. 5.14. Ðàçëè÷íûå ñõåìû ôèòîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ñóøè: ââåðõó — À.Ë. Òàõòàäæÿ-
íà (1986, ìàëî îòëè÷àþùèåñÿ ñõåìû îïóáëèêîâàíû â 1974 è 1978), âíèçó — Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî

(1999).
Íàäïèñàíû ñàìûå êðóïíûå âûäåëû (öàðñòâà), ñïëîøíûå ëèíèè — èõ ãðàíèöû, ïóíêòèðíûå — ãðàíèöû èõ ïîä-
ðàçäåëåíèé.
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Ðèñ. 5.15. Ðàçëè÷íûå ñõåìû çîîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ñóøè. 
Ñïëîøíûå ëèíèè — ãðàíèöû ñàìûõ êðóïíûõ ïîäðàçäåëåíèé (îáëàñòåé èëè öàðñòâ), ïóíêòèðíûå — ãðàíèöû èõ
ïîäðàçäåëåíèé.
A — ïî Í.À. Áîáðèíñêîìó (1946). Îáëàñòè (è ïîäîáëàñòè): Ãîëàðêòè÷åñêàÿ, Ýôèîïñêàÿ (1 — Çàïàäíîàôðèêàí-
ñêàÿ, 2 — Âîñòî÷íîàôðèêàíñêàÿ, 3 — Þæíîàôðèêàíñêàÿ), Ìàäàãàñêàðñêàÿ, Èíäî-Ìàëàéñêàÿ (1 — Èíäèéñêàÿ,
2 — Áèðìàíñêî-Êèòàéñêàÿ, 3 — Çîíäñêàÿ, 4 — Ôèëèïïèíñêàÿ, 5 — Öåëåáåññêàÿ), Ïîëèíåçèéñêàÿ (1 — Ïîëèíå-
çèéñêàÿ, 2 — Ãàâàéñêàÿ), Àâñòðàëèéñêàÿ (1 — Àâñòðàëèéñêàÿ, 2 — Ïàïóàññêàÿ), Íîâîçåëàíäñêàÿ, Íåîòðîïè÷åñ-
êàÿ (1 — Ïàòàãîíñêî-×èëèéñêàÿ, 2 — Áðàçèëüñêàÿ, 3 — Öåíòðàëüíîàìåðèêàíñêàÿ, 4 — Àíòèëüñêàÿ). Ëàíäøàô-
òû: 1— òóíäðà, 2 — òàéãà, ëåñà (øèðîêîëèñòâåííûå è ñóáòðîïè÷åñêèå), 3 — âëàãîëþáèâûé òðîïè÷åñêèé ëåñ, 4
— ñòåïü, 5 — ïóñòûíÿ, 6 — ñàâàííà, 7 — ãîðû.
Á — ïî Ã.Ì. Àáäóðàõìàíîâ è äð. (2003). Öàðñòâà (è îáëàñòè): Àðêòîãåÿ (1 — Åâðîïåéñêî-Ñèáèðñêàÿ, 2 — Äðåâ-
íåãî Ñðåäèçåìüÿ, 3 — Âîñòî÷íî-Àçèàòñêàÿ, 4 — Êàíàäñêàÿ, 5 — Ñîíîðñêàÿ), Ïàëåîãåÿ (1 — Ýôèîïñêàÿ, 2 —
Ìàäàãàñêàðñêàÿ, 3 — Èíäî-Ìàëàéñêàÿ, 4 — Ïîëèíåçèéñêàÿ), Íåîãåÿ (1 — Íåîòðîïè÷åñêàÿ, 2 — Êàðèáñêàÿ), Íî-
òîãåÿ (1 — Àâñòðàëèéñêàÿ, 2 — Íîâîçåëàíäñêàÿ, 3 — Ïàòàãîíñêàÿ).
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Ëþáîå áèîãåîãðàôè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ñîñòîèò èç äâóõ îñíîâíûõ ýòàïîâ. Íà ïåð-
âîì âûäåëÿþò ñðàâíèâàåìûå îáúåêòû, à íà âòîðîì — ïðîâîäÿò èõ ñðàâíåíèå, ïî ðåçóëü-
òàòàì êîòîðîãî ñòðîÿò êëàññèôèêàöèþ, îáû÷íî èåðàðõè÷åñêóþ. Êàæäûé èç ýòèõ ýòàïîâ
âàæåí. Î÷åâèäíî, ÷òî íåêîððåêòíàÿ ãðóïïèðîâêà êîððåêòíî âûäåëåííûõ îáúåêòîâ ìîæåò
çàãóáèòü ëþáûå äàííûå. Âîçìîæíî, ïîýòîìó áîëüøàÿ ÷àñòü ðàáîò, ðàññìàòðèâàþùèõ ìå-
òîäîëîãèþ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, ïîñâÿùåíà ìåòîäàì ãðóïïèðîâêè ðàéîíîâ.
Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìîæíî ñ óâåðåííîñòüþ ñêàçàòü, ÷òî ñêîëü áû êîððåêòíî ìû íå ïðîâî-
äèëè ñðàâíåíèå íåêîððåêòíî âûäåëåííûõ ðàéîíîâ, ïîëó÷èòü àäåêâàòíûå ðåçóëüòàòû ìîæ-
íî òîëüêî ñëó÷àéíî. Ïîýòîìó âëèÿíèå ìåòîäîâ âûäåëåíèÿ ðàéîíîâ íà êîíå÷íûé ðåçóëüòàò
çíà÷èòåëüíî áîëüøå, ÷åì ìåòîäîâ èõ ãðóïïèðîâêè. Íî èìåííî âûäåëåíèå ðàéîíîâ ñëèø-
êîì ÷àñòî ïðîâîäÿò ñ âûñîêîé ñòåïåíüþ ñóáúåêòèâíîñòè. Ýòî ïðèâîäèò ê ñóáúåêòèâíîñòè
ñõåì, ò. å. èõ ìíîæåñòâåííîñòè. Íà ïðàêòèêå ðàçëè÷èÿ ñõåì áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíè-
ðîâàíèÿ ïûòàþòñÿ îáúÿñíèòü ñïåöèôèêîé ãðóïïû, íà îñíîâå êîòîðîé ñòðîèëè ðàéîíèðî-
âàíèå, î ðàçëè÷èè æå â ìåòîäàõ èõ ïîñòðîåíèÿ îáû÷íî äàæå è íå óïîìèíàþò. Ïîòîìó íè-
æå ñíà÷àëà ðàññìîòðåíû ìåòîäû âûäåëåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ, à çàòåì — èõ
ãðóïïèðîâêè, íî ïðåäâàðèòåëüíî íåîáõîäèìî ñäåëàòü ðÿä çàìå÷àíèé îáùåãî õàðàêòåðà.

Â áèîãåîãðàôèè äîâîëüíî øèðîêî èñïîëüçóþò ðàçíîîáðàçíûé ìàòåìàòè÷åñêèé àï-
ïàðàò. Îñîáåííî ýòî ñâîéñòâåííî áèîãåîãðàôè÷åñêèì èññëåäîâàíèÿì êîíòèíóàëèñòîâ. Ñ
èõ òî÷êè çðåíèÿ, áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû — óñëîâíûå, äîãîâîðíûå, èñêóññòâåííûå,
ò. å. ïîëíîñòüþ ñóáúåêòèâíûå åäèíèöû,
óäîáíûå äëÿ îïèñàíèÿ êîíòèíóóìà áèî-
ñôåðû. Ìàòåìàòèêà äà¸ò êîíòèíóàëèñ-
òàì ôîðìàëüíûå êðèòåðèè îáúåêòèâíî-
ãî ãðóïïèðîâàíèÿ ñóáúåêòèâíî âûäå-
ëåííûõ ó÷àñòêîâ. Â èòîãå ñîçäà¸òñÿ âè-
äèìîñòü îáúåêòèâíîñòè. Èìåííî âèäè-
ìîñòü, ïîñêîëüêó ðàéîíû âûäåëÿþò
ñóáúåêòèâíî, è ýòà ñóáúåêòèâíàÿ áàçà
áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ íè-
êóäà èñ÷åçíóòü íå ìîæåò.

Äëÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ æå áèîãåî-
ãðàôè÷åñêàÿ ñõåìà îòðàæàåò ýíäîãåí-
íóþ äèñêðåòíîñòü áèîñôåðû, à ìàòåìà-
òè÷åñêèé àïïàðàò ìîæåò èñïîëüçîâàòü-
ñÿ, à ìîæåò è íå èñïîëüçîâàòüñÿ äëÿ
ãðóïïèðîâêè óæå âûäåëåííûõ ðåãèî-
íîâ. Â ñâÿçè ñ ýòèì íàäî ïîä÷åðêíóòü
äâà ìîìåíòà.

— Ìàòåìàòè÷åñêèé àïïàðàò äëÿ
èçó÷åíèÿ ðàñïðåäåëåíèÿ îáúåêòîâ â ãåî-
ãðàôè÷åñêîì ïðîñòðàíñòâå ðàçðàáîòàí
î÷åíü ñëàáî. ×àñòî äîâîëüíî ñëîæíî ïî-
íÿòü, â êàêîé ñòåïåíè ðåçóëüòàòû ìàòå-
ìàòè÷åñêèõ ðàñ÷¸òîâ îòðàæàþò îáúåê-
òèâíóþ ñèòóàöèþ â ïðèðîäå, à â êà-
êîé — ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì îñîáåííî-
ñòåé èñïîëüçîâàííîãî ìàòåìàòè÷åñêîãî
àïïàðàòà. Ñàì ôàêò ïðèìåíåíèÿ ìàòåìà-
òè÷åñêîãî àïïàðàòà ÷àñòî èñïîëüçóþò â
êà÷åñòâå àðãóìåíòà, ïîäòâåðæäàþùåãî
òó èëè èíóþ òî÷êó çðåíèÿ («ìàòåìàòè-
÷åñêè äîêàçàíî»). Íå ñëåäóåò, îäíàêî,
çàáûâàòü îá îãðàíè÷åíèÿõ, íàêëàäûâàå-
ìûõ ðàçíûìè ìàòåìàòè÷åñêèìè ìåòîäà-

3255. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

«— Âçãëÿíè íà ýòîãî ìàòåìàòèêà, — ñêàçàë
ëîãèê. — Îí çàìå÷àåò, ÷òî ïåðâûå äåâÿíîñòî äå-
âÿòü ÷èñåë ìåíüøå ñîòíè, è îòñþäà ñ ïîìîùüþ
òîãî, ÷òî îí íàçûâàåò èíäóêöèåé, çàêëþ÷àåò, ÷òî
ëþáûå ÷èñëà — ìåíüøå ñîòíè.

— Ôèçèê âåðèò, — ñêàçàë ìàòåìàòèê, ÷òî 60
äåëèòñÿ íà âñå ÷èñëà. Îí çàìå÷àåò, ÷òî 60 äåëèòñÿ
íà 1, 2, 3, 4, 5 è 6. Îí ïðîâåðÿåò íåñêîëüêî äðóãèõ
÷èñåë, íàïðèìåð, 10, 20 è 30, âçÿòûõ, êàê îí ãîâî-
ðèò, íàóãàä. Òàê êàê 60 äåëèòñÿ íà íèõ, òî îí ñ÷è-
òàåò ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå äîñòàòî÷íûìè.

— Äà, íî âçãëÿíè íà èíæåíåðà, — âîçðàçèë
ôèçèê. — Èíæåíåð ïîäîçðåâàåò, ÷òî âñå íå÷¸òíûå
÷èñëà — ïðîñòûå. Âî âñÿêîì ñëó÷àå, 1 ìîæíî ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê ïðîñòîå ÷èñëî, — äîêàçûâàåò
îí. — Çàòåì èäóò 3, 5 è 7, âñå, íåñîìíåííî, ïðî-
ñòûå. Çàòåì èäåò 9 — äîñàäíûé ñëó÷àé; ïî-âèäè-
ìîìó, 9 íå ÿâëÿåòñÿ ïðîñòûì ÷èñëîì, íî 11 è 13,
êîíå÷íî, ïðîñòûå. Âîçâðàòèìñÿ ê 9, — ãîâîðèò
îí, — ÿ çàêëþ÷àþ, ÷òî 9 äîëæíî áûòü îøèáêîé
ýêñïåðèìåíòà» (Ïîé, 1957).

«Èñïîëüçîâàíèå àëãåáðàè÷åñêèõ óðàâíåíèé
íå äà¸ò íîâûõ èäåé èëè èíôîðìàöèè» (Hengeveld,
1992: 153).

«Âåëèêèé ôèçèê Ãèëáåðò áûë î÷åíü çàìêíó-
òûì ÷åëîâåêîì è îáû÷íî ìîë÷àë íà çàñåäàíèÿõ
ó÷¸íîãî ñîâåòà óíèâåðñèòåòà, â êîòîðîì îí ïðåïî-
äàâàë. Íà îäíîì èç çàñåäàíèé, êîãäà ðåøàëñÿ âî-
ïðîñ î òîì, ÷åìó óäåëÿòü â íîâûõ ó÷åáíûõ ïðî-
ãðàììàõ áîëüøå âðåìåíè — ìàòåìàòèêå èëè èíî-
ñòðàííûì ÿçûêàì, îí íå âûäåðæàë è ïðîèçíåñ
ðå÷ü: «Ìàòåìàòèêà — ýòî ÿçûê» — ñêàçàë îí.
(Ôèçèêè øóòÿò, 1993: 142).
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ìè íà àíàëèçèðóåìûå äàííûå è î âîçìîæíîñòÿõ ýòèõ ìåòîäîâ. Òàê, ìåòîäàìè îðäèíàöèè
íåëüçÿ ïîêàçàòü: èìåþòñÿ èëè íåò â ïðèðîäå äèñêðåòíûå ñîîáùåñòâà. Îíè äëÿ ðåøåíèÿ
ýòîãî âîïðîñà ïðîñòî íå ïðèãîäíû. È íàîáîðîò, êàê îòìå÷àåò À.È. Êàôàíîâ, «èåðàðõè÷åñ-
êèå ìåòîäû êëàñòåðèçàöèè âñåãäà «ïîäãîíÿþò» ñòðóêòóðó ëþáîãî íàáîðà äàííûõ ïîä èå-
ðàðõèþ, íåçàâèñèìî îò òîãî, êàêîâû ðåàëüíûå îòíîøåíèÿ ìåæäó îáúåêòàìè» (Êàôàíîâ,

2006: 40).
— Èñïîëüçîâàíèå ìàòåìàòèêè — íå ñàìîöåëü. Åñëè êà÷å-

ñòâåííûå èçìåíåíèÿ áèîñôåðû â ïðîñòðàíñòâå î÷åâèäíû íà
êà÷åñòâåííîì óðîâíå, íåò ñìûñëà îáîñíîâûâàòü ýòî ìàòåìàòè-
÷åñêè. Òî÷íîñòü íàóêè îïðåäåëÿåò íå ñòåïåíü èñïîëüçîâàíèÿ
ìàòåìàòè÷åñêîãî àïïàðàòà, à òî÷íîñòü òåîðèé, ëåæàùèõ â å¸
îñíîâå. Âîïðîñ ëèøü â òîì, êàê îöåíèòü òî÷íîñòü òåîðèè, ò. å.

íåïðîòèâîðå÷èâîñòü åå èñõîäíûõ ïîñûëîê, òî÷íîñòü è äîñòîâåðíîñòü ñëåäñòâèé èç íèõ.
Ìàòåìàòèêà çäåñü îáû÷íî ïîìî÷ü íå â ñîñòîÿíèè. Êàê ïðàâèëî, êðèòåðèåì ñëóæèò «î÷å-
âèäíîñòü íà êà÷åñòâåííîì óðîâíå» äëÿ àâòîðà òåîðèè è åãî ïîñëåäîâàòåëåé. 

Â ëèòåðàòóðå òàêæå âñòðå÷àþòñÿ òðåáîâàíèÿ ó÷èòûâàòü ïðè áèîãåîãðàôè÷åñêîì ðàé-
îíèðîâàíèè âñå âñòðå÷åííûå íà èññëåäóåìîé òåððèòîðèè âèäû. Âìåñòå ñ òåì èçâåñòíî,
÷òî ìíîãèå âèäû âñòðå÷àþòñÿ äàëåêî çà ïðåäåëàìè èõ åñòåñòâåííûõ àðåàëîâ. Ó÷¸ò òàêèõ
âèäîâ ìîæåò èñêàçèòü áèîãåîãðàôè÷åñêóþ êàðòèíó, è ïîýòîìó îáû÷íî ýòè òðåáîâàíèÿ ñî-
ïðîâîæäàþò îãîâîðêàìè î ñòåðèëüíûõ çîíàõ âûñåëåíèÿ. Îäíàêî, áèîëîãèÿ ïîäàâëÿþùåãî
áîëüøèíñòâà îáèòàþùèõ íà Çåìëå âèäîâ èçó÷åíà ïëîõî, íåâñåãäà áûâàåò î÷åâèäíî, ÷òî
äàííûé âèä íàéäåí çäåñü ñëó÷àéíî, êàê, íàïðèìåð, â ñëó÷àå õîìÿ÷êà, ñáåæàâøåãî èç æè-
âîãî óãîëêà è ïîéìàííîãî â ïîäìîñêîâíîì ëåñó. Ó÷¸ò æå òîëüêî öåíîôèëüíûõ âèäîâ äà¸ò
ìîùíûé è îáúåêòèâíûé êðèòåðèé ïî îòñåèâàíèþ òàêèõ âèäîâ.

Îòäåëüíî ñëåäóåò ñêàçàòü îá ó÷¸òå âèäîâ, ïîÿâèâøèõñÿ â äàííîé ìåñòíîñòè â ðå-
çóëüòàòå äåÿòåëüíîñòè ÷åëîâåêà. Íå òàê óæ ðåäêè ðàáîòû, ãäå ñðàâíèâàþò ñïèñêè áèîò, â
êîòîðûå âêëþ÷åíû êàê èñêîííî îáèòàþùèå íà ñðàâíèâàåìûõ ïëîùàäÿõ âèäû, òàê è ñè-
íàíòðîïíûå, îáèòàþùèå òîëüêî â æèëèùàõ ÷åëîâåêà, â íåïîñðåäñòâåííîé ñâÿçè ñ íèì èëè
â òàêèõ àíòðîïîãåííî ñîçäàííûõ ñòàöèÿõ, êàê ïîìîéêè, ñâàëêè, îáî÷èíû äîðîã è ò. ä. Ìå-
íÿ âñåãäà óäèâëÿëî, ïî÷åìó ïðè ïîäîáíîì ïîäõîäå â ñïèñîê íå âêëþ÷àþò è äðóãèå, ñâÿ-
çàííûå èñêëþ÷èòåëüíî ñ ýòèìè æå ñòàöèÿìè âèäû, êàê Homo sapiens, Canis familiaris, Fe-
lis catus; ïî÷åìó ó÷èòûâàþò íåñîìíåííî çàâåç¸ííûå ðóäåðàëüíûå ðàñòåíèÿ, ðàñòóùèå
òîëüêî ïî ñâàëêàì è îáî÷èíàì, íî íå ó÷èòûâàþò ðàñòóùèå íà êëóìáàõ, õîòÿ è òî è äðó-
ãîå — ñîçäàííûå ÷åëîâåêîì ñòàöèè. Íåñîìíåííî, äëÿ öåëåé ïðàâèëüíîãî îïðåäåëåíèÿ íà-
äî âêëþ÷àòü â îïðåäåëèòåëè êàê ìåñòíûå âèäû, òàê è âèäû, ïîÿâèâøèåñÿ â äàííîì ìåñòå
â ðåçóëüòàòå äåÿòåëüíîñòè ÷åëîâåêà. È ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ âêëþ÷åíèå â ñïèñîê ìëåêîïè-
òàþùèõ Åâðîïû êðàñíîøååãî âàëëàáè (Macropus rufogresius), êàê ýòî ñäåëàíî â «The At-
las of the European Mammals» (Mitchell-Jones et al., 1999), âïîëíå îïðàâäàíî. Íî âðÿä ëè
öåëåñîîáðàçíî ó÷èòûâàòü ýòîãî êåíãóðó â ñîñòàâå åâðîïåéñêèõ ìëåêîïèòàþùèõ ïðè áèî-
ãåîãðàôè÷åñêîì ðàéîíèðîâàíèè.

Íåñêîëüêî îñîáíÿêîì ñòîÿò ñëó÷àè, êîãäà èíâàçèîííûå âèäû âîøëè â ñîñòàâ èçó÷à-
åìûõ ÖÑ, íàïðèìåð, Rapana venosa â ×¸ðíîì ìîðå. Íî ñëîæíîñòü çäåñü òîëüêî êàæóùàÿ-
ñÿ. Î÷åâèäíî, ÷òî ïðè èçó÷åíèè èñòîðèè ÖÑ è ïîñòðîåíèÿ èõ èåðàðõèè, îñíîâàííîé íà ãå-
íåòè÷åñêèõ ñâÿçÿõ, ýòè âèäû ñëåäóåò èãíîðèðîâàòü. Ïðè ïðîâåäåíèè æå áèîãåîãðàôè÷åñ-
êîãî ðàéîíèðîâàíèÿ, íàîáîðîò, ñëåäóåò ó÷èòûâàòü.

Âîçìîæíî, ñ òî÷êè çðåíèÿ ãåîãðàôèè è íå èìååò çíà÷åíèÿ, âõîäèò ëè âèä â åñòåñò-
âåííûå àññîöèàöèè èëè íåò. Íî äëÿ öåëåé èçó÷åíèÿ èñòîðèè ñòàíîâëåíèÿ è ýâîëþöèè ïðè-
ðîäíûõ ñîîáùåñòâ è èõ ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè ïîäîáíûå âèäû íå òîëü-
êî íå èíôîðìàòèâíû, íî ÿâëÿþòñÿ «øóìîì», çàòóø¸âûâàþùèì êàðòèíó åñòåñòâåííîé
äèñêðåòíîñòè. Ïîýòîìó ïðè âûäåëåíèè ðåãèîíîâ ñëó÷àéíî âñòðå÷åííûå íà èññëåäóåìîé
òåððèòîðèè èëè ñèíàíòðîïíûå âèäû ó÷èòûâàòü íåëüçÿ (ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà ýòî —
öåíîôîáíûå âèäû). È íàîáîðîò, âèäû, èñòðåáë¸ííûå ÷åëîâåêîì, ó÷èòûâàòü ñëåäóåò.

Ïîñêîëüêó ãðàíèöû áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ ÿâëÿþòñÿ ãðàíèöàìè ÖÑ, ñîâïàäà-
þò ãðàíèöû àðåàëîâ íå âñåõ âèäîâ, à òîëüêî öåíîôèëüíûõ. Ãðàíèöû æå àðåàëîâ öåíîôîá-

«Ñàìîî÷åâèäíûé.
Î÷åâèäíûé äëÿ òåáÿ ñà-
ìîãî è íè äëÿ êîãî äðó-
ãîãî» (Áèðñ, 1966: 282).



íûõ âèäîâ ìîãóò ñîâïàäàòü äðóã ñ äðóãîì è ñ áèîãåîãðàôè÷åñêèìè ãðàíèöàìè òîëüêî ñëó-
÷àéíî, ïîýòîìó ïðè ïðîâåäåíèè áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö (âûäåëåíèè ÖÑ) öåíîôîáíûå
âèäû ÿâëÿþòñÿ «øóìîì». Òàê êàê â îäíó ÖÑ âõîäÿò âèäû ðàçíûõ òàêñîíîâ, òî áèîãåîãðà-
ôè÷åñêèå ñõåìû, ïîñòðîåííûå íà îñíîâå ðàçëè÷íûõ òàêñîíîâ, â îáùåì ñîâïàäàþò, îäíà-
êî äîëÿ öåíîôîáíûõ âèäîâ â ðàçíûõ ãðóïïàõ íåîäèíàêîâà. È ïîýòîìó ñõåìû, ïîñòðîåííûå
íà îñíîâå ðàçíûõ òàêñîíîâ áåç ðàçäåëåíèÿ öåíîôèëîâ è öåíîôîáîâ, ðåäêî ñîâïàäàþò â äå-
òàëÿõ. Ó÷¸ò öåíîôîáîâ ðàçìûâàåò êàðòèíó. Âñïîìíèòå ïðèâåä¸ííûé âûøå ïðèìåð ÿñòðå-
áèíîê. Ó÷¸ò 52 îñíîâíûõ è 531 ïðîìåæóòî÷íûõ âèäîâ è áîëåå 5300 ïîäâèäîâ ÿñòðåáèíîê
(è ýòî öèôðû òîëüêî äëÿ ÷àñòè Åâðîïû!) ñïîñîáåí ñóùåñòâåííî èñêàçèòü ëþáûå ñàìûå
î÷åâèäíûå çàêîíîìåðíîñòè. Ïîëîæåíèå óõóäøàåò òî, ÷òî èìåííî ñðåäè öåíîôîáîâ åñòü
áîëüøîå ÷èñëî ïëîõî (è íå âñåìè ñïåöèàëèñòàìè) ðàçëè÷èìûõ âèäîâ, ÷òî ìîæåò ïî-ðàç-
íîìó èñêàçèòü êàðòèíó, â çàâèñèìîñòè îò òîãî, êàêóþ ñèñòåìó èñïîëüçîâàëè: òàêñîíîìèñ-
òà-äðîáèòåëÿ èëè îáúåäèíèòåëÿ.

Îòäåëèòü öåíîôèëüíûå âèäû îò öåíîôîáíûõ ìû ìîæåì, òîëüêî àíàëèçèðóÿ ÖÑ. Â
òî æå âðåìÿ î÷åâèäíî, ÷òî öåíîôèëüíûå âèäû ïî îïðåäåëåíèþ äîëæíû ñîñòàâëÿòü îñíî-
âó àññîöèàöèé (íåíàðóøåííûõ), ò. å. âñòðå÷àòüñÿ ÷àñòî. Ýòî ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî èõ àðåà-
ëû èçâåñòíû ëó÷øå, ò. å. ôàêòè÷åñêè õîðîëîãè÷åñêèé àíàëèç îáû÷íî îïèðàåòñÿ íà àðåàëû
öåíîôèëüíûõ âèäîâ, íåçàâèñèìî îò æåëàíèÿ àâòîðà, íî òîëüêî åñëè íåíàðóøåííûå àññî-
öèàöèè çàíèìàþò ïëîùàäü, ñóùåñòâåííî áóëüøóþ, ÷åì íàðóøåííûå. Òàêîå íàáëþäàåòñÿ
â ìîðå è ïðåñíîé âîäå, íî, ïî-âèäèìîìó, óæå î÷åíü ìàëî ãäå íà ñóøå.

Âîçìîæíî, íåîñîçíàííîé ïîïûòêîé ïðîâîäèòü ðàéîíèðîâàíèå òîëüêî ïî öåíîôèëü-
íûì âèäàì ÿâëÿåòñÿ ñòðåìëåíèå îòå÷åñòâåííûõ êëàññèêîâ ãèäðîáèîëîãèè (Å.Ô. Ãóðüÿíî-
âà, Â.È. Çàöåïèí, Ë.À. Çåíêåâè÷, Ç.À. Ôèëàòîâà è äð.) èñïîëüçîâàòü ïðè ïðîâåäåíèè ðàéî-
íèðîâàíèÿ äàííûå ïî êîëè÷åñòâåííîìó îáèëèþ âèäîâ.

Íî íå âñ¸ òàê ïðîñòî. Öåíîôîáíûå âèäû — íåïðåìåííûé êîìïîíåíò âñÿêîé ÖÑ, ïî-
ýòîìó ïðè âûÿñíåíèè èñòîðèè ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ öåíîôîáíûå âèäû ñëåäóåò ó÷èòûâàòü,
õîòÿ è îñîáûì îáðàçîì.

Î÷åâèäíî, ÷òî ïðè ïðîâåäåíèè áèîëîãè÷åñêîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî àíàëèçà àáèîòè-
÷åñêèå ôàêòîðû äîëæíû áûòü èñêëþ÷åíû èç ðàññìîòðåíèÿ. «Ïðè óñòàíîâëåíèè è îïèñà-
íèè áèîãåîãðàôè÷åñêîé ïðèíàäëåæíîñòè ñëåäóåò îïèðàòüñÿ òîëüêî íà ôîðìó àðåàëà, à íå
íà ýêîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè, õîòÿ èìåííî îíè îáóñëîâèëè ýòó ôîðìó» (Áåêëåìèøåâ, 1969:
105). Â äåéñòâèòåëüíîñòè æå àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû
(òåìïåðàòóðà, ñîë¸íîñòü, âëàæíîñòü, ãëóáèíà, âûñî-
òà, ãåîìîðôîëîãèÿ è ò. ä.) â ÿâíîì èëè íåÿâíîì âèäå
èñïîëüçóþò ïî÷òè âî âñåõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàáî-
òàõ. Íèæå ìû ðàññìîòðèì ìåòîäû, äåëÿùèå ïîâåðõ-
íîñòü Çåìëè íà îñíîâå îñîáåííîñòåé áèîòû, è íå áó-
äåì ðàññìàòðèâàòü ìåòîäû, îñíîâàííûå íà ïîäðàç-
äåëåíèè ïîâåðõíîñòè Çåìëè ïî ãåòåðîãåííîñòè àáè-
îòû, êàê íåîòíîñÿùèåñÿ ê ïðåäìåòó áèîëîãè÷åñêîé
áèîãåîãðàôèè.

Ñóùåñòâóåò äâà ïîäõîäà ê âûäåëåíèþ ñðàâíè-
âàåìûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ îáúåêòîâ. Ïðè îäíîì
ïîäõîäå âûäåëÿþò òåððèòîðèè, äëÿ êàæäîé èç êîòî-
ðûõ ñîñòàâëÿþò ñïèñêè èõ áèîò. Ïðè äðóãîì, íà ìîé
âçãëÿä åäèíñòâåííî áèîëîãè÷åñêîì ïîäõîäå, ñíà÷à-
ëà âûäåëÿþò áèîòû, à çàòåì èçó÷àþò èõ ðàñïðîñòðà-
íåíèå. Êëþ÷åâûì âîïðîñîì ÿâëÿåòñÿ: «÷òî ïåðâè÷-
íî» — ðàçãðàíè÷åíèå ðàéîíîâ èëè ðàçãðàíè÷åíèå
áèîò?

Ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà íåò ïðîòèâîïîñ-
òàâëåíèÿ áèîòè÷åñêîé (ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ âèäîâ)
è áèîöåíîòè÷åñêîé (ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ ÖÑ) áèî-
ãåîãðàôèé. Ðåçóëüòàòû è òîãî è äðóãîãî ðàéîíèðîâà-

3275. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

«Ðàéîíèðîâàíèå, èñõîäÿùåå èç
àíàëèçà ðàñïðåäåëåíèÿ àáèîòè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ ñðåäû, õîòÿ áû è ñóùåñòâåí-
íî âëèÿþùèõ íà ðàñïðåäåëåíèå æèç-
íè è æèâîãî, íå ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ ñîá-
ñòâåííî áèîãåîãðàôè÷åñêèì ðàéîíè-
ðîâàíèåì» (Êàôàíîâ, Êóñàêèí, Íåñèñ,
Ñêàðëàòî, Ñòàðîáîãàòîâ, 1980: 49).

«Çîîãåîãðàôè÷åñêèå öàðñòâà íå
ïðåäñòàâëÿþò íè÷åãî, êðîìå áîëüøèõ
ìàññèâîâ ñóøè ñ ãðàíèöàìè, êîòîðûå
ñîîòâåòñòâóþò ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñ-
êèì áàðüåðàì. Ìåæäó òàêèìè ïîíÿòè-
ÿìè, êàê «ãîëàðêòè÷åñêàÿ ôàóíà» è
«ãîëàðêòè÷åñêàÿ îáëàñòü», åñëè ïîä-
õîäèòü ñ òî÷êè çðåíèÿ ôèëîñîôèè, ñó-
ùåñòâóåò îãðîìíàÿ ðàçíèöà. Â ïåðâîì
ñëó÷àå ìû ãîâîðèì î çîîëîãè÷åñêèõ
ïðîáëåìàõ, èñõîäÿ èç çîîëîãèè, âî
âòîðîì — î ãåîãðàôè÷åñêèõ ïðîáëå-
ìàõ, èñõîäÿ èç ìèôîëîãèè» (Dana,
1922, öèò. ïî Äàðëèíòîí, 1966: 351).



íèÿ äîëæíû áûòü íå ïðîñòî ñõîäíû, à ïîëíîñòüþ èäåíòè÷íû, ïîñêîëüêó îáà ôàêòè÷åñêè
âûÿâëÿþò îäíó è òó æå äèñêðåòíîñòü, èáî ýëåìåíòàðíàÿ áèîòà åñòü íàñåëåíèå ÖÑ, êîòîðàÿ
ñóùåñòâóåò êàê äèíàìè÷åñêè ìåíÿþùèéñÿ â ïðîñòðàíñòâå è âðåìåíè êîìïëåêñ àññîöèà-
öèé ñ ðåçêîé è ÷¸òêîé ãåîãðàôè÷åñêîé ãðàíèöåé.

Ñ ïîçèöèé æå êîíòèíóàëèçìà ðåçóëüòàòû àíàëèçà áèîòè÷åñêîé è áèîöåíîòè÷åñêîé
áèîãåîãðàôèé ìîãóò ñîâïàñòü òîëüêî ñëó÷àéíî.

Ôàêòè÷åñêè âîïðîñû èíòåãðèðîâàííîñòè è ãðàíèö ÖÑ — ñóòü äâå ñòîðîíû îäíîé
ìåäàëè: ÷åì áîëåå èíòåãðèðîâàíà ñèñòåìà, òåì ÷¸ò÷å å¸ ãðàíèöû.

Äàëåå ìåòîäû ðàññìîòðåíû â ïîðÿäêå âîçðàñòàíèÿ èõ òî÷íîñòè. Äëÿ êàæäîãî ìåòî-
äà êðàòêî îïèñàíû åãî ñóòü, ðàññêàçàíî êàê èñïîëüçîâàòü åãî
íà ïðàêòèêå è îáñóæäåíû íåäîñòàòêè. ß ïîïûòàëñÿ òàêæå
ïðîèëëþñòðèðîâàòü ðàçëè÷íûå ìåòîäû êîíêðåòíûìè ïðèìå-
ðàìè. Ê ñîæàëåíèþ, áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàáîò, â êîòîðûõ ïî-
äðîáíî îïèñûâàëè ìåòîä ïîëó÷åíèÿ ðåçóëüòàòîâ, î÷åíü ìàëî.
×àñòî îá èñïîëüçîâàííûõ ìåòîäàõ è ïîäõîäàõ íå ãîâîðÿò âî-
âñå. Ìíîãèå àâòîðû ïðèìåíÿþò ðàíåå ïðåäëîæåííûå ñõåìû.
Â äåéñòâèòåëüíîñòè, ññûëêè íà èñïîëüçóåìûå ðàíåå ñõåìû íå
ÿâëÿþòñÿ èõ îáîñíîâàíèåì. Â ðåçóëüòàòå íåðåäêî ïîëó÷àåòñÿ

àáñóðäíàÿ ñèòóàöèÿ: îòâåòñòâåííîñòü çà ðåøåíèå ïðèíöèïèàëüíûõ âîïðîñîâ ïåðåêëàäû-
âàåòñÿ íà àâòîðà, ðàáîòàâøåãî ñòîëü äàâíî, ÷òî ïîäîáíûå âîïðîñû òîãäà è íå ñòàâèëè. Ò.
å. â ñîâðåìåííûõ ðàáîòàõ ìîãóò èñïîëüçîâàòü ðàéîíû, âûäåëåííûå ÷èñòî èíòóèòèâíî è
ïðåäâàðèòåëüíî â íà÷àëå XIX â. ×àñòî ýòè äðåâíèå è ïðîâèçîðíûå ñõåìû â äàëüíåéøåì
êîððåêòèðîâàëè, è àâòîðû ïîïàäàëè â ïîðî÷íûé êðóã: ïîñëå èíòóèòèâíîãî èëè ñëåäóþùå-
ãî òðàäèöèÿì âûäåëåíèÿ ðàéîíîâ, òàêñîíàì äàâàëè áèîãåîãðàôè÷åñêóþ õàðàêòåðèñòèêó, à
çàòåì ïî ñîîòíîøåíèþ òàêñîíîâ ñ òîé èëè èíîé õàðàêòåðèñòèêîé «óòî÷íÿëè» ãðàíèöû
ìåæäó ðåãèîíàìè (çàìå÷àíèå Á.Ã. Èâàíîâà, îïóáëèêîâàííîå Â.Í. Ñåì¸íîâûì, 1982). Èíî-
ãäà ïîëîæåíèå óõóäøàþò òåì, ÷òî òàêèå óëó÷øåíèÿ ïðåäëîæåííûõ ðàíåå ñõåì äåëàþò ìå-
òîäàìè ïëîõî èëè âîâñå íåñîâìåñòèìûìè ñ òåìè, êîòîðûìè ñòðîèëèñü óëó÷øàåìûå ñõå-
ìû.

Ôàêòè÷åñêè â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ÿ ïûòàëñÿ ïîíÿòü, êàêîé ìåòîä èñïîëüçîâàëè,
ïðè òîì ïî êîñâåííûì óêàçàíèÿì. È, êîíå÷íî, çà÷àñòóþ îøèáàëñÿ. ×àñòü îòâåòñòâåííîñ-
òè çà ýòè îøèáêè ÿ ãîòîâ ðàçäåëèòü ñ àâòîðàìè ðàáîò.

È ïîñëåäíåå çàìå÷àíèå. Åñëè àâòîð ïðàêòè÷åñêè íå îïèñûâàë èñïîëüçóåìûé ìåòîä,
òî âîçìîæíîñòü êðèòè÷åñêîãî ðàçáîðà ñâîäèëàñü ê ìèíèìóìó, åñëè áûëà âîîáùå âåðîÿò-
íà. Ïîýòîìó ÷àñòî ïðè ðàçáîðå ìåòîäîâ ÿ ìîã òîëüêî ññûëàòüñÿ íà ðàáîòû, ãäå äàííûé ìå-
òîä èñïîëüçîâàëè (ïî ìîåìó ìíåíèþ) è íå ìîã èëëþñòðèðîâàòü îáùèå îñîáåííîñòè ìåòî-
äà êîíêðåòíûìè ïðèìåðàìè. È íàîáîðîò, ÷åì ëó÷øå è ïîëíåå áûë îïèñàí èñïîëüçîâàííûé
ìåòîä, òåì áîëüøå áûëî âîçìîæíîñòåé äëÿ àíàëèçà, íåðåäêî êðèòè÷åñêîãî. Ìîæåò áûòü,
ýòî ñîçäà¸ò âïå÷àòëåíèå ïðåäâçÿòîñòè. Ðåàëüíîñòü æå ïîëíîñòüþ ïðîòèâîïîëîæíà: äîáðî-
ñîâåñòíîñòü àâòîðîâ ïîçâîëÿåò ñêàçàòü ìíîãî, èçëèøíÿÿ ëàêîíè÷íîñòü, äîõîäÿùàÿ äî
ñêðûòíîñòè, òàêîé âîçìîæíîñòè íå äà¸ò. ×àñòî ïðè ïðî÷òåíèè áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàçäå-
ëîâ ïðåâîñõîäíûõ â îñòàëüíûõ îòíîøåíèÿõ ìîíîãðàôèé òîëüêî è îñòà¸òñÿ, ÷òî íåäîóì¸í-
íî ïîæàòü ïëå÷àìè.

Îòíþäü íå âñå îïèñàííûå íèæå ìåòîäû ñëåäóåò ïðèìåíÿòü. Íåêîòîðûå èç íèõ èñ-
ïîëüçîâàòü íå óäà¸òñÿ äàæå àâòîðàì ýòèõ ìåòîäîâ. Ïîýòîìó êàæäûé èç ðàçäåëîâ (ìåòîäû
âûäåëåíèÿ è ìåòîäû ãðóïïèðîâêè) çàâåðøàþò ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ðàçíûõ ìåòîäîâ è
ðåêîìåíäàöèè ïî öåëåñîîáðàçíîñòè èõ èñïîëüçîâàíèÿ â êîíêðåòíûõ ñëó÷àÿõ.

Ìåòîäû âûäåëåíèÿ ðåãèîíîâ

Ìåòîä ñðàâíåíèÿ ñïèñêîâ áèîò
Îñíîâàí íà ñðàâíåíèè ñïèñêîâ áèîò îãðàíè÷åííûõ òåððèòîðèé, âûäåëåííûõ ïðîèç-

âîëüíûì îáðàçîì.

328 Æèçíü íà äíå

«Åñëè çîîãåîãðàô
îïèðàåòñÿ íà àâòîðèòåò
ìíåíèé, ýòî îçíà÷àåò, ÷òî
ó íåãî íå õâàòàåò ôàêòîâ
èëè ÷òî îí îøèáàåòñÿ»
(Äàðëèíãòîí, 1966: 32).



Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà. Ñòåïåíü ñõîäñòâà è
ðàçëè÷èÿ ñïèñêîâ òàêñîíîâ ðàçíûõ òåððèòîðèé
òåì èëè èíûì ïóòåì îöåíèâàåòñÿ êîëè÷åñòâåííî,
à çàòåì ïî ìåòîäàì ïðîâåäåíèÿ èçîëèíèé ïðîâî-
äÿò áèîãåîãðàôè÷åñêèå ãðàíèöû. Ïðèìåíåíèå ìå-
òîäà âñåãäà îãðàíè÷èâàëîñü íå ñëèøêîì îáøèð-
íûìè òåððèòîðèÿìè.

Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
1. Ñðàâíèâàþò ñïèñêè òåððèòîðèé, áèîãåî-

ãðàôè÷åñêàÿ îäíîðîäíîñòü êîòîðûõ ïîñòóëèðóåò-
ñÿ, íî íå äîêàçûâàåòñÿ (÷àñòî íàä òàêèì äàæå è íå
çàäóìûâàþòñÿ). Îáû÷íî ñðàâíèâàþò áîëåå èëè
ìåíåå îáøèðíûå òåððèòîðèè, î÷åð÷åííûå (ñ òî÷êè
çðåíèÿ áèîãåîãðàôà) èñêóññòâåííî è ñëó÷àéíî: ãî-
ñóäàðñòâà è èõ ÷àñòè, òåððèòîðèè, î÷åð÷åííûå ãðà-
äóñíîé ñåòêîé, ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû,
ëàíäøàôòû. Ïðåæäå âñåãî, ýòî íàêëàäûâàåò ñóùå-
ñòâåííîå îãðàíè÷åíèå íà ðàçðåøàþùóþ ñïîñîá-
íîñòü ìåòîäà: íåëüçÿ íè âûäåëèòü, íè äàæå çàìåòèòü áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû, ìåíü-
øèå ïî ïëîùàäè òåððèòîðèé, äëÿ êîòîðûõ ñîñòàâëåíû ñïèñêè. Íåîáõîäèìîñòü ðàññìîòðå-
íèÿ äîñòàòî÷íî êðóïíûõ âûäåëîâ, íàïðèìåð, 50 × 50 ìèëü (Hagmeier, Stults, 1964) èëè 1°
äîëãîòû × 1° øèðîòû (Êàôàíîâ, 2005) îáîñíîâûâàþò ñóùåñòâîâàíèåì áèîãåîãðàôè÷åñêî-
ãî è ýêîëîãè÷åñêîãî ìàñøòàáîâ. Íåêîòîðûå èäóò åù¸ äàëüøå. Òàê, Ê.Ì. Ïåòðîâ (2001,
2004) ïðåäëàãàåò ðàçëè÷àòü «ïÿòü èåðàðõè÷åñêèõ óðîâíåé áèîõîð è îòâå÷àþùèõ èì ïîä-
ðàçäåëåíèé ãåîãðàôè÷åñêîé îáîëî÷êè — ãåîõîð:

— ìèêðîõîðû è ìåçîõîðû òîïîëîãè÷åñêîãî óðîâíÿ — áèîöåíîçû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ
ìîðôîëîãè÷åñêèõ åäèíèö ëàíäøàôòà ðàçìåðîì 10-1–10-2 êì2;

— ìàêðîõîðû — áèîãåîãðàôè÷åñêèå (ãåîáîòàíè÷åñêèå) ðàéîíû, îõâàòûâàþùèå òåð-
ðèòîðèþ êîíêðåòíûõ ëàíäøàôòîâ ðàçìåðîì 101–102 êì2;

— ìåãàõîðû — åäèíèöû áèîãåîãðàôè÷åñêîãî (ôèòîãåîãðàôè÷åñêîãî) ðàéîíèðîâà-
íèÿ ðàçìåðîì 103–105 êì2; 

— ãèãàõîðû — ãëàâíåéøèå ýëåìåíòû áèîñôåðû è ãåîãðàôè÷åñêîé îáîëî÷êè: îêåà-
íû è ìàòåðèêè, çîíàëüíûå òèïû ðàçìåðîì áîëåå 106 êì2» (Ïåòðîâ, 2001: 99–100).

Ïðè ýòîì íå ñäåëàíî äàæå ïîïûòêè îáúÿñíèòü, îòêóäà âçÿëèñü âûøåíàçâàííûå öèô-
ðû, íå ïðåäëîæåíû êðèòåðèè äëÿ ðàçäåëåíèÿ ìàñøòàáîâ, îñíîâàííûõ íà ñâîéñòâàõ èçó÷à-
åìûõ îáúåêòîâ. Âîïðîñ î åñòåñòâåííîñòè è ãîìîãåííîñòè ýòèõ âûäåëîâ ñ áèîëîãè÷åñêîé
òî÷êè çðåíèÿ äàæå è íå ñòàâÿò. Ñóáúåêòèâíîñòü ïîäîáíîãî ïîäõîäà íåñîìíåííà. Âîçìîæ-
íî, â ãåîãðàôèè òàêîå äîïóñòèìî, íî ñ áèîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ òàêîé ïîäõîä íå îñòàâ-
ëÿåò âîçìîæíîñòè äëÿ ïîëó÷åíèÿ âûäåëîâ, ñîîòâåòñòâóþùèõ êàêèì-ëèáî ðåàëüíî ñóùåñò-
âóþùèì áèîëîãè÷åñêèì ñòðóêòóðàì. 

Äåéñòâèòåëüíî, ìàñøòàá — ýòî îñíîâíîå ðàçëè÷èå ýêîëîãèè è áèîãåîãðàôèè, îäíà-
êî ðàçìåð áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ñòðóêòóð ìîæåò âàðüèðîâàòü â âåñüìà øèðîêèõ ïðåäåëàõ, è
çàäàíèå êàêèõ-ëèáî êîíêðåòíûõ çíà÷åíèé ÿâëÿåòñÿ ïðèíöèïèàëüíî íåâåðíûì ïóòåì. Íà-
ïðèìåð, À.È. Êàôàíîâ è Â.À. Êóäðÿøîâ (2000) âûäåëÿþò ãèäðîòåðìàëüíóþ áèîãåîãðàôè-
÷åñêóþ îáëàñòü, õîòÿ ðàçìåðû îòäåëüíûõ ãèäðîòåðì â ëþáîì íàïðàâëåíèè êóäà êàê ìåíü-
øå 1° äîëãîòû × 1° øèðîòû. Ïðè ðàññìîòðåíèè èõ â òàêîì æå ìàñøòàáå, êàê è áèîò óìå-
ðåííûõ øèðîò Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ, ãèäðîòåðìû áóäóò ïðîñòî íåçàìåòíûìè. Èíûìè
ñëîâàìè, èññëåäîâàòåëü çàäà¸ò ìàñøòàá àïðèîðè, è, òàêèì îáðàçîì, ðàçäåëåíèå èññëåäóå-
ìîé òåððèòîðèè ýòèì ìåòîäîì íà ó÷àñòêè ñòàíîâèòñÿ äîâîëüíî ñóáúåêòèâíûì.

×àñòî ãîâîðÿò òàêæå (îñîáåííî â áîòàíèêå) î «ïëîùàäè âûÿâëåíèÿ», èçó÷åíèå êîòî-
ðîé ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü äîñòàòî÷íî ïîëíîå ïðåäñòàâëåíèå î ñîñòàâå áèîòû, ïðèâîäÿò äà-
æå êîíêðåòíûå öèôðû, çàòåì ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ñðàâíåíèå ñïèñêîâ òåððèòîðèé, ðàâíûõ
«ïëîùàäè âûÿâëåíèÿ», äàñò îáúåêòèâíóþ áèîãåîãðàôè÷åñêóþ êàðòèíó. Ïîäîáíûé ïîäõîä
â íåÿâíîì âèäå îñíîâàí íà äâóõ äîïóùåíèÿõ: (1) î ñëó÷àéíîì õàðàêòåðå ðàñïðåäåëåíèÿ

3295. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

«Âàæíûì íåäîñòàòêîì ìåòîäà...
ÿâëÿåòñÿ åãî ôîðìàëüíîñòü... ðàéîíû
õàðàêòåðèçóþòñÿ íà îñíîâàíèè ôàóíè-
ñòè÷åñêèõ ñïèñêîâ, ÷àñòî áåç ñîãëàñî-
âàíèÿ ñ ... îñîáåííîñòÿìè äàííîé ìå-
ñòíîñòè. Òàê, íàïðèìåð, âîïðîñ î ïðè-
íàäëåæíîñòè âîñòî÷íîãî Òèáåòà ê òî-
ìó èëè èíîìó ðàéîíó ðåøàåòñÿ... íà
îñíîâàíèè ïðåîáëàäàíèÿ òåõ èëè èíûõ
ýëåìåíòîâ â îáùåì ñïèñêå. Ìåæäó
òåì... ìû ìîæåì ðàñ÷ëåíèòü îáùèé
ñïèñîê íà ýëåìåíòû äâóõ ñîâåðøåííî
ðàçëè÷íûõ ðàéîíîâ: âûñîêîãîðíûå
ó÷àñòêè íàñåëåíû òèáåòñêîé ôàóíîé,
ìåæäó òåì êàê â ãëóáîêèõ äîëèíàõ ãîñ-
ïîäñòâóåò ñîâñåì íà íå¸ íå ïîõîæàÿ
êèòàéñêàÿ ôàóíà» (Øòåãìàí, 1938: 2).



âèäîâ â ïðåäåëàõ áèîãåîãðàôè÷åñêîãî âûäåëà è (2) î òîì, ÷òî ôîðìà áèîãåîãðàôè÷åñêîãî
âûäåëà áëèçêà ïî ôîðìå ê àíàëèçèðóåìîìó ó÷àñòêó. Î÷åâèäíî, ÷òî âåðîÿòíîñòü îáîèõ äî-
ïóùåíèé íåâåëèêà.

Ñàì ïî ñåáå ìåòîä ôàêòè÷åñêè ÿâëÿåòñÿ î÷åíü ãðóáûì. Íî ãëàâíîå ñîñòîèò â òîì,
÷òî ïî÷òè âñåãäà èñïîëüçóåìûå â ìåòîäå âûäåëû áèîãåîãðàôè÷åñêè íåîäíîðîäíû (îòíî-
ñÿòñÿ ê íåñêîëüêèì áèîãåîãðàôè÷åñêèì ðåãèîíàì), è èõ àíàëèç íåèçáåæíî ñãëàæèâàåò áè-
îãåîãðàôè÷åñêèå êîíòðàñòû, ÷àñòî ñîçäàâàÿ îáìàí÷èâîå âïå÷àòëåíèå íàëè÷èÿ êîíòèíóó-
ìà. Ïîäîáíûé ïîäõîä êðèòèêîâàë åù¸ À.È. Òîëìà÷åâ (1931, 1986), ïðîòèâîïîñòàâëÿâøèé
ìåòîäó âûäåëåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàéîíîâ ïî ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêèì èëè àäìèíèñ-
òðàòèâíûì êðèòåðèÿì ìåòîä âûäåëåíèÿ ðàéîíîâ ïî ïðèçíàêàì ðàñòèòåëüíîñòè: «ñëåäóåò
ëè ðàññìàòðèâàòü êàê ôëîðó âñÿêóþ... ñîâîêóïíîñòü âèäîâ... äîëæíû ëè ìû ñìîòðåòü íà
ôëîðó êàê íà íå÷òî ðåàëüíîå, ò. å. íåêîòîðûé çàêîíîìåðíî ñëîæèâøèéñÿ êîìïëåêñ âèäîâ,
èëè æå ôëîðà ïðåäñòàâëÿåò ëèøü íåêîòîðîå óñëîâíîå, óìîçðèòåëüíîå îáúåäèíåíèå èõ»
(Òîëìà÷åâ, 1931: 113).

Å.È. Ìàòþøêèí (1972), íàïðèìåð, îòìå÷àåò, ÷òî «òðàêòîâêà ôàóíû Óññóðèéñêîãî
êðàÿ... ïðåæäå âñåãî êàê ôàóíû ñìåøàííîé äàâíî ñòàëà òðèâèàëüíîé» (öèò. ïî: Ìàòþø-
êèí, 2005), íåñìîòðÿ íà îò÷¸òëèâóþ ðàçîáù¸ííîñòü â ïðîñòðàíñòâå ðàçëè÷íûõ ôàóíèñòè-
÷åñêèõ è ôëîðèñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ. Ñìåíà ýòà âåñüìà ðåçêà è ïðîèñõîäèò â èíòåðâàëå íå
áîëåå 1–2 êì. Ðåçêàÿ ñìåíà áèîòû äåëàåò íåèçáåæíûì ðàçäåëåíèå äàííîãî ðåãèîíà íà äâà.
«Çäåñü îòíþäü íåò òîãî õàîòè÷åñêîãî êîíãëîìåðàòà æèâîòíûõ ðàçíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, êî-
òîðûé ÷àñòî ïðåäñòà¸ò ïåðåä ÷èòàòåëåì ñî ñòðàíèö ïîïóëÿðíûõ î÷åðêîâ î ïðèðîäå Äàëü-
íåãî Âîñòîêà» (òàì æå, ñòð. 175). Íî èìåííî òàêîé «õàîòè÷åñêèé êîíãëîìåðàò» ìû ïîëó-
÷èì (èç-çà î÷åíü èçâèëèñòûõ ãðàíèö ìåæäó ðåãèîíàìè) ïðè ñîñòàâëåíèè ñïèñêà ëþáîãî
ðåãèîíà, âûäåëåííîãî íå ïî ïðèçíàêàì áèîòû.

Íåðåäêî äëÿ óâåëè÷åíèÿ ðàçðåøàþùåé ñïîñîáíîñòè ìåòîäà óìåíüøàþò ïëîùàäü
ðàññìàòðèâàåìîãî ðåãèîíà, â ïðåäåëå — äî ïðîáû. Óìåíüøåíèå ðàçìåðîâ ó÷àñòêîâ äëÿ ñî-
õðàíåíèÿ öåëîñòíîñòè îáùåé êàðòèíû òðåáóåò ïðîïîðöèîíàëüíîãî óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà ðàñ-
ñìàòðèâàåìûõ ó÷àñòêîâ, ÷òî ïðàêòè÷åñêè äîñòèæèìî òîëüêî íà íåáîëüøèõ òåððèòîðèÿõ,
îáû÷íî öåëèêîì ðàñïîëîæåííûõ âíóòðè îäíîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà. Ñðàâíåíèå
òàêñîíîìè÷åñêèõ ñïèñêîâ ðàçíûõ ÷àñòåé îäíîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà íå ÿâëÿåòñÿ
áèîãåîãðàôè÷åñêèì èññëåäîâàíèåì. Òåì íå ìåíåå, ðàáîòû òàêîãî òèïà ÷àñòî èñïîëüçóþò
äëÿ äîêàçàòåëüñòâà íàëè÷èÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîãî êîíòèíóóìà. Åñëè æå àíàëèçèðóþò áîëü-
øîé ðàéîí, îõâàòûâàþùèé íåñêîëüêî áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ, òî ôàêòè÷åñêè ïðè
óìåíüøåíèè ïëîùàäè ðàññìàòðèâàåìûõ ó÷àñòêîâ àíàëèçèðóåìûé ðàéîí ðàñïàäàåòñÿ íà
ðÿä ñðàâíèòåëüíî õîðîøî èçó÷åííûõ ó÷àñòêîâ, ìåæäó êîòîðûìè ðàñïîëîæåíû ãîðàçäî
áóëüøèå ïëîùàäè, à ïî íèì äàííûõ ìàëî. Â ðåçóëüòàòå, äëÿ ïîëó÷åíèÿ íåïðåðûâíîé êàð-
òû ïðèõîäèòñÿ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ïðèáåãàòü ê èíòåðïîëÿöèÿì, ðåçóëüòàòû êîòîðûõ
îïðåäåëÿþòñÿ ïðèíàäëåæíîñòüþ áèîãåîãðàôà ê ñòðóêòóðàëèñòàì èëè êîíòèíóàëèñòàì —
ò. å. âî ìíîãîì ñóáúåêòèâíû.

2. Âñå âèäû îáû÷íî ñ÷èòàþò ðàâíîöåííûìè, ò. å. íå ó÷èòûâàþò èõ öåíîòè÷åñêóþ
ðîëü. Ìåæäó òåì, çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü êàæäîé áèîòû ñîñòàâëÿþò öåíîôîáíûå âèäû, ðàñ-
ïðîñòðàíåíèå êîòîðûõ îïðåäåëÿþò äðóãèå çàêîíû, íåæåëè öåíîôèëüíûõ. Ýòè âèäû, ñî-
âåðøåííî íåïðèãîäíûå äëÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ, ñèëüíî «çàøóìëÿþò»
äèñêðåòíîñòü áèîñôåðû.

Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé óêàçûâàåò(1999: 33): «Âñå ýòè îáñòîÿòåëüñòâà (1 è 2 — È.Æ.) íà-
ïðàâëåíû íà îäíî è òî æå — íà ñãëàæèâàíèå ôëîðèñòè÷åñêèõ ðàçëè÷èé è íà ñîçäàíèå
ñìóòíîãî ïðåäñòàâëåíèÿ î ôëîðèñòè÷åñêîé íåïðåðûâíîñòè ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà. Ïðåä-
ñòàâëåíèå æå ýòî, ðàç âîçíèêíóâ, äåëàåò ïñèõîëîãè÷åñêè èçëèøíèìè ëþáûå ïîïûòêè óñî-
âåðøåíñòâîâàòü ïîðîäèâøóþ åãî íåñîâåðøåííóþ ìåòîäèêó. Äðóãèìè ñëîâàìè, ìû âèäèì
çíàêîìóþ êàæäîìó áèîëîãó êàðòèíó âîçíèêíîâåíèÿ èñêóññòâåííîãî êîíòèíóóìà ïðè ïðè-
ìåíåíèè òî÷íûõ êîëè÷åñòâåííûõ ìåòîäîâ ê íåòî÷íî ñîáðàííîìó ìàòåðèàëó».

3. Íå ïîçâîëÿåò îòëè÷èòü ãðàíèöû àðåàëà îò ãðàíèö êðóæåâà àðåàëà. Àïðèîðíî ïðåä-
ïîëàãàþò, ÷òî ëàêóíû, äàþùèå êðóæåâî àðåàëà, ãîðàçäî ìåëü÷å ñàìèõ àðåàëîâ, íî åñòü

330 Æèçíü íà äíå



ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû ëàêóí àðåàëà îäíîãî âèäà, ñóùåñòâåííî ïðåâûøàþùèå öåëûé
àðåàë äðóãîãî âèäà.

4. Ðåçóëüòàòû çàâèñÿò îò ïîëíîòû ñïèñêîâ ñðàâíèâàåìûõ ðåãèîíîâ.
5. Âåñüìà ñóáúåêòèâíûì ìîìåíòîì ÿâëÿåòñÿ êðèòåðèé, ïî êîòîðîìó ðàçëè÷èå ðåãèî-

íîâ ñ÷èòàåòñÿ äîñòàòî÷íûì, ÷òîáû èõ ñ÷èòàòü îòäåëüíûìè. Äëÿ ïðèäàíèÿ êàæóùåéñÿ
ôîðìàëèçàöèè ÷àñòî èñïîëüçóþò ïîðîãîâûå çíà÷åíèÿ, çàäàííûå àïðèîðíî. Åù¸
S.P. Woodward (1856) ñ÷èòàë äâà ðåãèîíà ðàçíûìè, åñëè ïî êðàéíåé ìåðå 50% èõ âèäîâ
ðàçëè÷íû. Ïî÷åìó 50%, à íå 49% èëè 51%? Ïîäîáíûå ðóáåæíûå çíà÷åíèÿ íóæäàþòñÿ â
îáîñíîâàíèè, íî åãî, çà ðåä÷àéøèì èñêëþ÷åíèåì, äàæå è íå ïûòàþòñÿ äåëàòü, âåðîÿòíî,
èç-çà î÷åâèäíîãî îòñóòñòâèÿ â í¸ì êàêîãî-ëèáî áèîëîãè÷åñêîãî ñìûñëà. Íåñîìíåííî, ÷òî
ðàçäåëåíèå áèîñôåðû íà áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû äîëæíî ïðîèçâîäèòüñÿ íà îñíîâå
áèîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé. Äëÿ ïðåîäîëåíèÿ ýòîãî íåäîñòàòêà ðàçðàáîòàíû ñïîñîáû
ôîðìàëèçàöèè (Ñåì¸íîâ, 1982), ïîçâîëÿþùèå èçáåæàòü ñóáúåêòèâèçìà è ïðîâîäèòü ãðà-
íèöû ïî âûÿâëÿåìîé äèñêðåòíîñòè çíà÷åíèé ïîêàçàòåëåé ñðàâíåíèÿ. Íàäî îòìåòèòü, ÷òî
äàííûå ñïîñîáû ðàáîòàþò ïðè íåáîëüøîì ÷èñëå ñðàâíèâàåìûõ ðàéîíîâ. Ñ óâåëè÷åíèåì
ýòîãî ÷èñëà, èñõîäÿ èç îáùèõ ñîîáðàæåíèé, äèñêðåòíîñòü çíà÷åíèé äîëæíà ïðîïàñòü.

Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Îäèí èç íàèáîëåå øèðîêî èñïîëüçóåìûõ ìåòî-
äîâ îñîáåííî â øêîëå ìîðñêèõ áèîãåîãðàôîâ ÇÈÍ ÐÀÍ (Ãîëèêîâ, 1963, 1980; Êàôàíîâ,
1991; Ñêàðëàòî, 1981 è ìí. äð.).

Ìåòîä òèïèçàöèè àðåàëîâ
Ïî ýòîìó ìåòîäó àðåàëû âèäîâ ãðóïïèðóþò â çàâèñèìîñòè îò èõ ñõîäñòâà. Ãðàíèöà-

ìè áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ ñ÷èòàþò îáëàñòè ñãóùåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ. «Òèïèçàöèÿ
çàêëþ÷àåòñÿ â çàìåíå ðåàëüíîãî «êðóæåâíîãî» àðåàëà èäåàëèçèðîâàííûì ñïëîøíûì è â
çàïîëíåíèè ïðîáåëîâ â íàøèõ çíàíèÿõ îá àðåàëå äàííîãî âèäà ñâåäåíèÿìè î ðàñïðîñòðà-
íåíèè ëîêàëüíî ëó÷øå èçó÷åííûõ âèäîâ ñ ìàêñèìàëüíî ñõîäíûì ðàñïðîñòðàíåíèåì… Â
èòîãå òàêîãî àíàëèçà ìû ïîëó÷àåì ó÷àñòêè, âíóòðè êîòîðûõ íå ïðîõîäèò íè îäíà ñóùåñò-
âåííàÿ (ñ òî÷êè çðåíèÿ èññëåäîâàòåëÿ) çîîãåîãðàôè÷åñêàÿ ãðàíèöà» (Íåñèñ, 1985: 53).

Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà:
1. «Íà ãëàç» ãðóïïèðóþò àðåàëû âèäîâ, î÷åð÷åííûå äîñòàòî÷íî õîðîøî, ò. å. òå âè-

äû, ïëîùàäü àðåàëîâ êîòîðûõ ïîêðûòà ñðàâíèòåëüíî ãóñòî òî÷êàìè íàõîäîê.
2. Ê âûäåëåííûì ãðóïïàì äîáàâëÿþò ïî ñõîäñòâó «íà ãëàç» âèäû, ðàñïðîñòðàíåíèå

êîòîðûõ èçâåñòíî ìåíåå òî÷íî.
3. Ãðàíèöû àðåàëîâ âèäîâ íàíîñÿò íà êàðòó è îïðåäåëÿþò ïîëîæåíèå îáëàñòåé èõ

ñãóùåíèÿ.
Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
1. Êàê ïîêàçàíî âûøå (ðàçäåë «Ìåòîäû îïðåäåëåíèÿ è èçîáðàæåíèÿ àðåàëîâ»), îò-

ñóòñòâóþò íå òîëüêî ôîðìàëèçîâàííûå ìåòîäû ñðàâíåíèÿ àðåàëîâ, íî äàæå ôîðìàëèçî-
âàííûå îáùåïðèíÿòûå ìåòîäû ïðîâåäåíèÿ ñàìèõ ãðàíèö àðåàëîâ. Ïðè ïðîâåäåíèè ãðàíèö
àðåàëîâ îòäåëüíûõ âèäîâ âñåãäà íàëè÷åñòâóåò èçáûòîê ýêñòðà- è èíòåðïîëÿöèè, à èíîãäà
è ôàíòàçèè. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ãðàíèöû àðåàëîâ îòäåëüíûõ âèäîâ, ïðîâåä¸ííûå òàêèì
îáðàçîì, ïîñëå íàíåñåíèÿ èõ íà îäíó êàðòó îáðàçóþò ïðè÷óäëèâûé ñ òðóäîì èíòåðïðåòè-
ðóåìûé ðèñóíîê, â ëó÷øåì ñëó÷àå äàþùèé òàê íàçûâàåìûå «îáëàñòè ñãóùåíèÿ ãðàíèö
àðåàëîâ». Íà ïðàêòèêå ïîäîáíûå îáëàñòè ñãóùåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ îáû÷íî âûðàæåíû
ïëîõî, íî ñ ïîìîùüþ ñïåöèàëüíûõ ñïîñîáîâ è óõèùðåíèé èõ óäà¸òñÿ îáíàðóæèòü. Äëÿ
ýòîãî îáû÷íî èñïîëüçóþò ìåòîä áèîëîãè÷åñêèõ ðàçðåçîâ (÷òî äåëàåò ìåòîä òèïèçàöèè
àðåàëîâ äëÿ âûäåëåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ èçëèøíèì) èëè ìåòîä À.À. Øîðûãè-
íà (îáà íàçâàííûõ ìåòîäà îïèñàíû íèæå). Â ñëó÷àå áîëüøèõ ðåãèîíîâ, îñîáåííî ïðè ïî-
ñòðîåíèè áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ñõåì â ðàìêàõ âñåé ïëàíåòû, ãðàíèöû ìåæäó áèîãåîãðàôè-
÷åñêèìè ðåãèîíàìè îáû÷íî ïðîâîäÿò, ñîñëàâøèñü íà ïðåäøåñòâåííèêîâ (èñïîëüçóÿ ïðåä-
ëîæåííûå ðàíåå ñõåìû) èëè «íà ãëàç» (òàêòè÷íî çàáûâàÿ îá ýòîì óïîìÿíóòü, îïóñêàÿ âåñü
ðàçäåë ìåòîäèêè, îòíîñÿùèéñÿ ê äàííîìó âîïðîñó). Âñ¸ ýòî ïðèâîäèò ê âûñîêîé ñòåïåíè
ñóáúåêòèâèçìà è, êàê ñëåäñòâèå, ñíèæåíèþ âîñïðîèçâîäèìîñòè ðåçóëüòàòîâ. Îáëàñòè ñãó-
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ùåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ ÷àñòî ïî÷åìó-òî èìåíóþò ñèíïåðàòàìè, õîòÿ ñèíïåðàòû ïî îïðåäå-
ëåíèþ, äàííîìó àâòîðîì òåðìèíà (Êóçíåöîâ, 1936), — ëèíèè, à íå îáëàñòè.

2. Íå ïîçâîëÿåò îòëè÷èòü ãðàíèöû àðåàëà îò ãðàíèö êðóæåâà àðåàëà, ýòî íàêëàäûâà-
åò îãðàíè÷åíèÿ(ïðåäåë) íà ðàçðåøàþùóþ ñïîñîáíîñòü ìåòîäà.

3. Íå ðàçëè÷àåò öåíîôèëüíûå è öåíîôîáíûå âèäû.
Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Ýòîò ìåòîä øèðîêî èñïîëüçóåò øêîëà ìîðñêèõ áè-

îëîãîâ ÇÈÍ: ñ åãî ïîìîùüþ òèïèçèðîâàëè àðåàëû áðþõîíîãèõ ìîëëþñêîâ: ðîäà Neptunea
(Ãîëèêîâ, 1963), Buccininae (Ãîëèêîâ, 1980), Oenopotinae ìîðåé ÑÑÑÐ (Áîãäàíîâ, 1990),
Isopoda øåëüôîâûõ çîí õîëîäíûõ è óìåðåííûõ âîä Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ (Êóñàêèí, 1979).
Åãî èñïîëüçîâàëè äëÿ ðàéîíèðîâàíèÿ ïåëàãèàëè è áåíòàëè Ìèðîâîãî îêåàíà ïî ãîëîâîíî-
ãèì ìîëëþñêàì (Íåñèñ, 1982, 1985), òåððèòîðèè ÑÑÑÐ ïî ñëåïíÿì (Îëñóôüåâ, 1980), ðàéî-
íèðîâàíèÿ Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà ïî ïîëèõåòàì (Æèðêîâ, Ìèðîíîâ, 1985).

Ìåòîä áèîòè÷åñêèõ ðàçðåçîâ
Äàííûé ìåòîä — óëó÷øåííûé ìåòîä ñðàâíåíèÿ ñïèñêîâ áèîò. Êàê è â ïîñëåäíåì ñ

åãî ïîìîùüþ ñðàâíèâàþò ïðîèçâîëüíî âûäåëåííûå ó÷àñòêè. ×èñëî ýòèõ ó÷àñòêîâ îáû÷íî
ãîðàçäî áîëüøå, ÷åì â ìåòîäå ñðàâíåíèÿ ñïèñêîâ áèîò, ïîýòîìó è ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîá-
íîñòü ìåòîäà âûøå. Ýòèì ìåòîäîì àíàëèçèðóþò ðàñïðåäåëåíèå âäîëü âûáðàííûõ îñåé
ãðàíèö àðåàëîâ, îáùåãî ÷èñëà âèäîâ èëè ÷èñëà öåíòðîâ àðåàëîâ. Ïîâåäåíèå êðèâîé äà¸ò
îáúåêòèâíóþ èíôîðìàöèþ äëÿ ïðîâåäåíèÿ ãðàíèö, â îòëè÷èå îò ïðîèçâîëüíî âûáèðàå-
ìûõ ïîðîãîâûõ çíà÷åíèé â ìåòîäå ñðàâíåíèÿ ñïèñêîâ áèîò.

Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà. Àíàëèçèðóåìóþ îñü ðàçáèâàþò ïðîèçâîëüíî íà íåêîòîðîå
êîëè÷åñòâî îòðåçêîâ (ðàâíûõ èëè íåò), çíà÷åíèÿ îñòàëüíûõ ïðîñòðàíñòâåííûõ êîîðäèíàò
ïðè ýòîì îãðàíè÷èâàþò. Íàïðèìåð, èçó÷àþò ðàñïðåäåëåíèå ãðàíèö àðåàëîâ: (1) ïî ãëóáè-
íå â çàäàííîì ðàéîíå, (2) âäîëü áåðåãà â ïðåäåëàõ çàäàííîãî äèàïàçîíà ãëóáèí. Çàòåì ïîä-
ñ÷èòûâàþò ÷èñëî ãðàíèö àðåàëîâ. Êðîìå òîãî, ìîæíî ïðîñòî ñîñ÷èòàòü îáùåå ÷èñëî ïî-
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Ðèñ. 5.16. Áèîòè÷åñêèå ðàçðåçû.
À — áèîòè÷åñêèé ðàçðåç âäîëü òèõîîêåàíñêîãî ïîáåðåæüÿ Ñåâåðíîé Àìåðèêè; Á — ïðåäëàãàåìîå ðàéîíèðîâà-
íèå òèõîîêåàíñêîãî ïîáåðåæüÿ Ñåâåðíîé Àìåðèêè (ëèíèÿìè ñîåäèíåíû ïèêè íà êðèâîé ñóììàðíîãî ÷èñëà âè-
äîâ è ïðîâîäèìûå íà èõ îñíîâå áèîãåîãðàôè÷åñêèå ãðàíèöû); Â — áèîòè÷åñêèé ðàçðåç ó ïîáåðåæüÿ Êàëèôîð-
íèè. Ñêîìïàíîâàíî èç íåñêîëüêèõ ðèñóíêîâ. Ïî À.È. Êàôàíîâó (1991).
J.C. Briggs (1995) ïðîâîäèò òîëüêî îäíó ãðàíèöó ïî 54–55°N, Peden, Wilson (1977) ñ÷èòàþò, ÷òî ñãóùåíèå ãðàíèö
àðåàëîâ ïðèóðî÷åíî ê 50–57°N.



ÿâëÿþùèõñÿ è èñ÷åçàþùèõ âèäîâ (ò. å. èìåþùèõ ãðàíèöó â äàííîì ìåñòå). Ãðàíèöû ïðî-
âîäÿò ïî ïèêàì íà êðèâûõ.

Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
1. Ñèëüíàÿ çàâèñèìîñòü ðåçóëüòàòîâ îò ñòåïåíè èçó÷åííîñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ îò-

äåëüíûõ âèäîâ. 
2. Ìàëîïðèãîäåí äëÿ ðàéîíèðîâàíèÿ ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøèõ òåððèòîðèé ñî ñëîæ-

íîé òîïîãðàôèåé.
3. Íå ïîçâîëÿåò îòëè÷èòü ãðàíèöû àðåàëà îò ãðàíèö êðóæåâà àðåàëà. Àïðèîðíî, êàê

è â ïðåäûäóùåì ñëó÷àå, ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ëàêóíû ãîðàçäî ìåëü÷å àðåàëîâ. Äëÿ èñêëþ÷å-
íèÿ èç ðàññìîòðåíèÿ ãðàíèö, îáóñëàâëèâàþùèõ êðóæåâî àðåàëà, ðàçðåçû ïðîâîäÿò íà çíà-
÷èòåëüíûõ òåððèòîðèÿõ, ÷òî íàêëàäûâàåò ïðåäåë íà ðàçðåøàþùóþ ñïîñîáíîñòü ìåòîäà.
Òî æå ñïðàâåäëèâî è äëÿ ðåôóãèóìîâ. Â äàííîì ìåòîäå èõ ñ÷èòàþò îòñóòñòâóþùèìè.

4. Êðèòåðèé, ïî êîòîðîìó ïèê ñ÷èòàþò äîñòàòî÷íûì, ÷òîáû áûòü ãðàíèöåé, ñóáúåê-
òèâåí. Íàïðèìåð, À.È. Êàôàíîâ (1991) ñ÷èòàåò çíà÷èìûìè îäíè ïèêè è íåçíà÷èìûìè —
äðóãèå, íà ìîé âçãëÿä íå ìåíüøèå (ðèñ. 5.16À). Íåçíà÷èìûì îí ñ÷èòàåò è ïèê íà ðèñ.
5.16Â, ãîðàçäî áîëåå ðåçêèé, ÷åì ëþáîé èç ïèêîâ íà ðèñ. 5.16À.

Íà ðèñ. 5.17 ïîêàçàí ãðàôèê ðàñïðåäåëåíèÿ ÷èñëà âèäîâ ïî ãëóáèíå, ïðè÷¸ì íå âñåõ,
à òîëüêî òåõ, êîòîðûå îáèòàþò ïðåèìóùåñòâåííî èëè èñêëþ÷èòåëüíî íà áîëüøèõ ãëóáè-
íàõ, ò. å. ýòî — î÷åíü ñèëüíî ñìåù¸ííàÿ âûáîðêà, ïðè÷¸ì â íàïðàâëåíèè óâåëè÷åíèÿ ðåç-
êîñòè ïèêîâ. Ýòîò è àíàëîãè÷íûå ãðàôèêè ÿâëÿþòñÿ îáîñíîâàíèåì îáùåïðèíÿòîé â íàøåé
ñòðàíå ñõåìû âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè (Âèíîãðàäîâà, 1958).

Ôîðìàëèçîâàííûå ïîäõîäû ê äàííîìó ìåòîäó ðàçðàáàòûâàë Â.Í. Ñåì¸íîâ (1982).
Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Ìåòîä èñïîëüçîâàëè ïðè èçó÷åíèè âåðòèêàëüíîé

çîíàëüíîñòè áåíòîñà (Âèíîãðàäîâà, 1958, 1962, 1977), ðàñïðåäåëåíèÿ ìîðñêèõ åæåé (Ìè-
ðîíîâ, 1986 è äð.; Ïàðèí, Ìèðîíîâ, Íåñèñ, 1997), äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ Ñåâåðíîé
Ïàöèôèêè (Êàôàíîâ, 1991), áåíòîñà Þæíîé Àìåðèêè (Ñåì¸íîâ, 1982).

Ìåòîä À.À. Øîðûãèíà (ñòðóêòóðû áèîòû)
Îñíîâàí íà îïðåäåëåíèè ðàçëè÷èé â áèîãåîãðàôè÷åñêîé (íå òàêñîíîìè÷åñêîé!)

ñòðóêòóðå ñïèñêîâ âèäîâ, íàéäåííûõ íà ïðîèçâîëüíî âûáðàííûõ ó÷àñòêàõ èëè â îòäåëü-
íûõ ïðîáàõ (ðèñ. 5.18). Áèîãåîãðàôè÷åñêóþ ïðèíàäëåæíîñòü àíàëèçèðóåìûõ ó÷àñòêîâ
(ñòàíöèé, ïðîá) îïðåäåëÿþò ïî ñîîòíîøåíèþ ÷èñëà âèäîâ ñ ðàçëè÷íûìè òèïàìè ðàñïðî-
ñòðàíåíèÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, äëÿ ïðèìåíåíèÿ ìåòîäà íåîáõîäèìî ïðîâåñòè ïðåäâàðèòåëüíî
òèïèçàöèþ ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäîâ, à ñàì ìåòîä ôàêòè÷åñêè ÿâëÿåòñÿ ôîðìàëèçîâàííûì
ñïîñîáîì ïðîâåäåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö, ãîðàçäî áîëåå òî÷íûì, ÷åì ìåòîä áèî-
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Ðèñ. 5.17. Âåðòèêàëüíîå ðàñïðîñòðàíåíèå ãëóáîêîâîäíûõ äîííûõ âèäîâ, âñòðå÷àþùèõñÿ íà ãëóáè-
íå áîëåå 2000 ì. Ïî Í.Ã. Âèíîãðàäîâîé (1958).

1 — îáùåå ÷èñëî âèäîâ, 2 — ÷èñëî âèäîâ, èìåþùèõ âåðõíþþ ãðàíèöó âåðòèêàëüíîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ â äàí-
íîì äèàïàçîíå ãëóáèí, 3 — ÷èñëî âèäîâ, èìåþùèõ íèæíþþ ãðàíèöó âåðòèêàëüíîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ â äàííîì
äèàïàçîíå ãëóáèí.
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òè÷åñêèõ ðàçðåçîâ. À.À. Øîðûãèí ñ÷èòàë äîñòàòî÷íûì ñàì ôàêò ïðåîáëàäàíèÿ âèäîâ ñ êà-
êèì-ëèáî òèïîì ðàñïðîñòðàíåíèÿ. Â ñëó÷àå êîíòàêòà äâóõ áèîò ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ó÷àñòîê
îòíîñÿò ê îäíîé èç íèõ, åñëè åãî ôàóíà áîëåå, ÷åì íà 50% ñîñòîèò èç âèäîâ äàííîé áèî-
òû. Áîëåå êîððåêòíî óñòàíîâèòü äîñòîâåðíîñòü ïðåîáëàäàíèÿ ïóò¸ì îöåíêè äîñòîâåðíîñ-
òè îòêëîíåíèÿ íàáëþäàåìîãî íà ó÷àñòêå ñîîòíîøåíèÿ ÷èñëà âèäîâ ñ ðàçëè÷íûìè çîîãåî-
ãðàôè÷åñêèìè õàðàêòåðèñòèêàìè îò òàêîâîãî âî âñåì àíàëèçèðóåìîì ðàéîíå. Äëÿ ýòîãî
ìîæíî èñïîëüçîâàòü ìåòîä âûáîðî÷íûõ äîëåé ïî Ôèøåðó (Çàéöåâ, 1984).

Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà. 
1. Ïðîâîäÿò òèïèçàöèþ àðåàëîâ.
2. Âû÷èñëÿþò äîëþ âèäîâ ñ àðåàëàìè êàæäîãî òèïà âî âñåì ðåãèîíå è â ïðåäåëàõ

êàæäîãî èç âûäåëåííûõ ó÷àñòêîâ (íàïðèìåð, îãðàíè÷åííûõ ãðàäóñíîé ñåòêîé). Ïðè ïðî-
âåäåíèè ãðàíèö ó÷èòûâàþò òîëüêî âèäû, çàìå÷àþùèå ýòó ãðàíèöó. Íàïðèìåð, ïðè îïðåäå-
ëåíèè ïîëîæåíèÿ ãðàíèöû ìåæäó áîðåàëüíûì è àðêòè÷åñêèì ðåãèîíàìè íå ó÷èòûâàþò
àðêòè÷åñêî-áîðåàëüíûå âèäû, ïîñêîëüêó îíè ðàñïðîñòðàíåíû ïî âñåìó ðàéîíó, è èõ ó÷¸ò
íè÷åãî íå äàñò äëÿ îïðåäåëåíèÿ ïîëîæåíèÿ äàííîé ãðàíèöû.

Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
1. Íåäîñòàòî÷íî ÿñíî ñîîòíîøåíèå ãðàíèöû, ïîëó÷àåìîé ñ ïîìîùüþ äàííîãî ìåòî-

äà, è ãðàíèö àðåàëîâ. Ïðîâåðêà ïóò¸ì ïðîâåäåíèÿ ðàéîíèðîâàíèÿ ýòèì è äðóãèìè ìåòîäà-
ìè îäíîãî è òîãî æå ðàéîíà ïî îäíèì è òåì æå äàííûì (Æèðêîâ, Ìèðîíîâ, 1985) ïîêàçà-
ëà õîðîøåå ñîâïàäåíèå. Â òî æå âðåìÿ î÷åâèäíî, ÷òî ðåçóëüòàòû ýòîãî ìåòîäà ñèëüíî çà-
âèñÿò îò òîãî, ïðàâèëüíî ëè áûëè âûäåëåíû òèïû àðåàëîâ.

2. Íå ðàçëè÷àåò öåíîôèëüíûå è öåíîôîáíûå âèäû.
Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Èãëîêîæèå Áàðåíöåâà ìîðÿ (Øîðûãèí, 1928),

ïîëèõåòû Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà (Æèðêîâ, Ìèðîíîâ, 1985).
Ðàññìîòðåííûå âûøå ìåòîäû âûäåëåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ îïåðèðóþò ñ

äàííûìè íà âèäîâîì óðîâíå, àíàëèçèðóÿ ðàñïðîñòðàíåíèå îòäåëüíûõ âèäîâ (ðåæå áîëåå
êðóïíûõ òàêñîíîâ). Ðåçóëüòàòîì èõ ïðèìåíåíèÿ ÿâëÿåòñÿ ðàçáèâêà òåððèòîðèè íà áèîãåî-
ãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû, äëÿ êîòîðûõ ïîçäíåå ñîñòàâëÿþò áèîòè÷åñêèå (ôàóíèñòè÷åñêèå,
ôëîðèñòè÷åñêèå) ñïèñêè. Ìåòîäû âûäåëåíèÿ áèîò èçó÷àþò ðàñïðîñòðàíåíèå êîìïëåêñîâ
âèäîâ (ñìûñë, âêëàäûâàåìûé â äàííîå ïîíÿòèå, ðàçëè÷åí â ðàçíûõ ìåòîäàõ). Ñëåäîâàòåëü-
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ðûãèíó (1928).



íî, îñíîâà ìåòîäîâ ýòîé ãðóïïû — âûäåëåíèå ýòèõ ñàìûõ êîìïëåêñîâ. Íåñìîòðÿ íà ñòîëü
ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ, â ïðàêòèêå èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäîâ ìíîãî îáùåãî.

Ìåòîä âûäåëåíèÿ òèïîâ áèîò
Á.Ê. Øòåãìàí (1938) ñïðàâåäëèâî êðèòèêóåò ìåòîä ñðàâíåíèÿ ñïèñêîâ áèîò (ñì.

âðåçêó íà ñòð. 324) è ïðåäëàãàåò ìåòîä, êîòîðûé êàæåòñÿ âåñüìà ïîõîæèì íà ìåòîä âûäå-
ëåíèÿ êîíêðåòíûõ áèîò, îïèñàíèå êîòîðîãî äàíî íèæå, õîòÿ îí è íå èñïîëüçîâàë ïîíÿòèÿ,
àíàëîãè÷íûå ÖÑ: «Ïðè âûáîðå è îáîñíîâàíèè òåõ èëè èíûõ òèïîâ ôàóíû íå òîëüêî âîç-
ìîæíî, íî è íåîáõîäèìî áóäåò ó÷èòûâàòü äàííûå ýêîëîãè÷åñêîé è èñòîðè÷åñêîé ãåîãðà-
ôèè» (òàì æå, ñòð. 4). Ïðèâîäÿ ïðèìåð, îí ïèøåò: «Êèòàé è ßïîíèÿ ñîñòàâëÿþò îáëàñòü
âîñòî÷íî-àçèàòñêèõ øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ, ìåæäó òåì êàê Òèáåò ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
âåëè÷àéøåå â ìèðå àëüïèéñêîå íàãîðüå, à Ìîíãîëèÿ çàíÿòà ñòåïÿìè è ïóñòûíÿìè. È äåé-
ñòâèòåëüíî, îðíèòîôàóíû ýòèõ òð¸õ ðàéîíîâ ñîâåðøåííî ðàçëè÷íà ((Øòåãìàí, 1938: 5).

À.È. Êàôàíîâ (2006: 23) ïèøåò: «Ïîâòîðÿÿ Á.Ê. Øòåãìàíà (1936, 1938), ðÿä àâòîðîâ
(Reinig, 1937, 1950; Voous, 1960; Ìàòâååâ, 1971; Jong, 1972, 1974; Âàðãà, 1976) â êà÷åñòâå
îñíîâíûõ ñòðóêòóð çîîãåîãðàôèè ðàññìàòðèâàþò íå ðåãèîíàëüíûå åäèíèöû çîîãåîãðàôè-
÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ, à äèíàìè÷åñêè èçìåíÿþùèåñÿ âî âðåìåíè è ïðîñòðàíñòâå «òèïû
ôàóíû» èëè «ôàóíèñòè÷åñêèå êðóãè» [Faunenkreise] (Lattin, 1957, 1967). Ðàçðàáîòàííûé
Ã. Äå-Ëàòòèíîì ìåòîä ôàóíèñòè÷åñêèõ öåíòðîâ (êðóãîâ) çàêëþ÷àåòñÿ â ðàçäåëåíèè èññëå-
äóåìîé òåððèòîðèè íà ó÷àñòêè, ê êîòîðûì ïðèóðî÷åíû ëîêóñû âîçíèêíîâåíèÿ âèäîâ, ñî-
ñòàâëÿþùèõ åäèíûé «ôàóíèñòè÷åñêèé ýëåìåíò». Ç. Âàðãà (Varga, 1977) ïðåäëàãàåò ìåòîä
âûäåëåíèÿ «ÿäåð àðåàëîâ» [«Area-nuclei»], çàêëþ÷àþùèéñÿ â ñðàâíèòåëüíîì àíàëèçå àðå-
àëîâ ëîêàëüíî ðàñïðîñòðàíåííûõ ìîíîòèïè÷åñêèõ («ìîíîöåíòðè÷åñêèõ») âèäîâ, ïîëèòè-
ïè÷åñêèõ âèäîâ, ñîñòîÿùèõ èç ðÿäà ìîíîöåíòðè÷åñêèõ ïîäâèäîâ, è ãðóïï áëèçêîðîäñò-
âåííûõ âèäîâ, îáðàçîâàííûõ ìîíîöåíòðè÷åñêèìè âèäàìè. Ñãóùåíèÿ «ÿäåð àðåàëîâ», îò-
âå÷àþùèå öåíòðàì ðàçíîîáðàçèÿ êðóïíûõ ðîäîâ, ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê öåíòðû ðàñïðîñò-
ðàíåíèÿ èëè ñîõðàíåíèÿ è äèôôåðåíöèàöèè ôàóí. Âñå âèäû è ïîäâèäû, èìåþùèå ñîâïà-
äàþùèå öåíòðû ðàñïðîñòðàíåíèÿ, îáúåäèíÿþòñÿ â «ôàóíèñòè÷åñêèé òèï» èëè «ôàóíèñòè-
÷åñêèé êðóã». Ýòîò ìåòîä ïðèìåíÿëè òîëüêî â çîîãåîãðàôèè, íî â ñàìîì ìåòîäå íåò êàêèõ-
ëèáî îãðàíè÷åíèé, èç-çà êîòîðûõ åãî íåâîçìîæíî èñïîëüçîâàòü â áîòàíèêå, ïîýòîìó çäåñü
îí íàçâàí «ìåòîä òèïîâ áèîò», à íå «ôàóí».

Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà: 
1. Êàðòèðóþò àðåàëû âèäîâ è ðîäîâ èçó÷àåìîé ãðóïïû.
2. Òàêñîíû, öåíòðû ðàçíîîáðàçèÿ êîòîðûõ ñîâïàäàþò, îòíîñÿò ê îäíîìó òèïó áèîòû.
3. «Êàæäûé ôàóíèñòè÷åñêèé êîìïëåêñ (â äàííîì ñëó÷àå = òèï áèîòû — ÈÆ) ñëåäó-

åò ðàññìàòðèâàòü êàê ýëåìåíòàðíóþ åäèíèöó ôàóíèñòè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ; ïðåîáëàäà-
íèå ÷èñëà êîìïëåêñîâ, ñâîéñòâåííûõ òîìó èëè èíîìó òèïó ôàóíû, íàä îñòàëüíûìè êîì-
ïëåêñàìè îïðåäåëÿåò ïðèíàäëåæíîñòü äàííîé òåððèòîðèè ê òîé èëè èíîé çîîãåîãðàôè÷å-
ñêîé îáëàñòè» (Ìåêàåâ, 1987: 73).

4. Þ.À. Ìåêàåâ ñâåðõ òîãî ñ÷èòàåò, ÷òî «ñàìè ôàóíèñòè÷åñêèå êîìïëåêñû íå ÿâëÿþò-
ñÿ ðàâíîöåííûìè; îíè ïîäðàçäåëÿþòñÿ ïî ðàíãàì» (Ìåêàåâ, 1987: 73) â çàâèñèìîñòè îò øè-
ðîòû ðàñïðîñòðàíåíèÿ òàêñîíîâ äàííîãî òèïà áèîòû. «Êîìïëåêñû âûñøåãî (0) ðàíãà â ñâî-
åì ðàñïðîñòðàíåíèè îõâàòûâàþò âñþ òåððèòîðèþ òîé èëè èíîé çîîãåîãðàôè÷åñêîé îáëàñ-
òè, êîòîðîé ñâîéñòâåí îïðåäåëåííûé òèï ôàóíû. Êîìïëåêñû íèçøåãî (IV) ðàíãà â ñâîåì
ðàñïðîñòðàíåíèè îõâàòûâàþò ëèøü òåððèòîðèþ òîé èëè èíîé ïðîâèíöèè» (Ìåêàåâ, 1987:
73). Îïðåäåëåíèå ðàíãà êîìïëåêñà, ñóäÿ ïî òåêñòó ìîíîãðàôèè, îñòàåòñÿ ïðîöåññîì ñóáú-
åêòèâíûì.

Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
1. Â ìåòîäå íå îáîñíîâàí íèæíèé ïîðîã äðîáíîñòè, íî ñàì Á.Ê. Øòåãìàí, ïî-âèäè-

ìîìó, âèäåë ýòîò íåäîñòàòîê è âûäåëèë òîëüêî ðåãèîíû î÷åíü âûñîêîãî ðàíãà: «Ýòè ýëå-
ìåíòû èìåþò çíà÷èìîñòü ïîäîáëàñòåé Ïàëåàðêòèêè, ïðåäñòàâëÿÿ ñîáîé ïåðâè÷íîå äåëå-
íèå îáëàñòè» (ñòð. 6). Â òàêîì âèäå ìåòîä, êàê ïåðâîå ãðóáîå ïðèáëèæåíèå, íå âûçûâàåò
âîçðàæåíèé.

3355. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû
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2. Á.Ê. Øòåãìàí ïðåäëàãàë îáîçíà÷èòü íà êàðòå «óñëîâíî êàæäûé èç õàðàêòåðíûõ
ôàóíèñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ îñîáûì öâåòîì... êîìáèíàöèþ ýòèõ ýëåìåíòîâ... îòìåòèòü êîì-
áèíàöèåé ìàçêîâ ñîîòâåòñòâóþùèõ öâåòîâ» (ñòð. 4). Ïîëó÷àåìûå çîíû ïåðåêðûâàíèÿ àðå-
àëîâ ðàçíûõ ôàóíèñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ çàíèìàþò âåñüìà áîëüøèå ïëîùàäè.

Þ.À. Ìåêàåâ (1987) ïðåäëîæèë âûäåëÿòü ãîðàçäî áîëåå äðîáíûå ôàóíèñòè÷åñêèå
êîìïëåêñû. Íå âäàâàÿñü â íåóìåñòíûé çäåñü äåòàëüíûé àíàëèç, ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ðàç-
âèòèå èì ìåòîäà ïðèâíåñëî áîëüøîå êîëè÷åñòâî óìîçðèòåëüíûõ ïðåäïîëîæåíèé. Â îäíèõ
ñèòóàöèÿõ ýòè ïðåäïîëîæåíèÿ ñïðàâåäëèâû, â äðóãèõ òå æå ñàìûå ïðåäïîëîæåíèÿ íåâåð-
íû. Òàê, èç âñåõ âîçìîæíûõ ïðè÷èí ëîêàëüíîãî óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà âèäîâ êàêîãî-ëèáî òàê-
ñîíà îí ïðèçíà¸ò òîëüêî îäíó: ñèìïàòðè÷åñêîå âèäîîáðàçîâàíèå â êàêîì-ëèáî ìåñòå. Äàí-
íîå ìåñòî áåçäîêàçàòåëüíî îáúÿâëÿþò öåíòðîì ïðîèñõîæäåíèÿ òàêñîíà. Äàëåå ÷èñòî óìî-
çðèòåëüíî áûëî ïðåäïîëîæåíî, ÷òî âñå òàêñîíû, ïðîèçîøåäøèå â îäíîì öåíòðå èìåþò
«îäèíàêîâûé õàðàêòåð ðàñïðîñòðàíåíèÿ â ñèëó îäèíàêîâîé ïðèñïîñàáëèâàåìîñòè ê îñî-
áåííîñòÿì ïðèðîäíîé ñðåäû» (Ìåêàåâ, 1987: 73), õîòÿ, êàê ïîêàçàíî âûøå, âîçìîæíû è
ñîâåðøåííî äðóãèå îáúÿñíåíèÿ ýòîãî ôåíîìåíà. Â ÷àñòíîñòè, öåíîôèëüíûå âèäû ìîãóò
èìåòü «îäèíàêîâûé õàðàêòåð ðàñïðîñòðàíåíèÿ» íå èç-çà ñõîäñòâà èõ áèîëîãèè, à èç-çà òî-
ãî, ÷òî ãðàíèöû ÖÑ, â êîòîðûå îíè âõîäÿò, îïðåäåëÿþò ãðàíèöû èõ àðåàëîâ. Èç-çà óìîçðè-
òåëüíîñòè è ÷àñòîé íåâåðíîñòè îñíîâíûõ ïîñòóëàòîâ ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå ýòèì ìåòî-
äîì, ñàìè ïî ñåáå ïðåäñòàâëÿþò ëèøü âåñüìà îãðàíè÷åííûé èíòåðåñ, èáî íóæäàþòñÿ â
ïðîâåðêå è ïîäòâåðæäåíèè áîëåå îáîñíîâàííûìè ìåòîäàìè. Ïðèìåíåíèå áîëåå îáîñíî-
âàííûõ ìåòîäîâ äåëàåò èñïîëüçîâàíèå äàííîãî ìåòîäà èçëèøíèì. Â òàêîì âèäå ìåòîä íå
ìîæåò áûòü ðåêîìåíäîâàí ê èñïîëüçîâàíèþ.

2. Íå ðàçëè÷àåò öåíîôèëüíûå è öåíîôîáíûå âèäû.
Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Çîîãåîãðàôè÷åñêèé àíàëèç ïòèö Ïàëåàðêòèêè

(Øòåãìàí, 1936), íàñåêîìîÿäíûõ è ãðûçóíîâ Åâðàçèè (Ìåêàåâ, 1987).

Ìåòîä âûäåëåíèÿ êîíêðåòíûõ áèîò
Ïðåäëîæåí À.È. Òîëìà÷åâûì (1931) è Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèì (1969, 1999) è, íà ïåðâûé

âçãëÿä, ÿâëÿåòñÿ âàðèàíòîì ìåòîäà òèïèçàöèè àðåàëîâ. Îäíàêî, ðàçëè÷íî êàê ïðèìåíåíèå
ýòèõ ìåòîäîâ, òàê è èíòåðïðåòàöèÿ ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ. Ðàçëè÷èå çàêëþ÷àåòñÿ â òîì,
÷òî ïðè òèïèçàöèè àðåàëîâ ðàáîòàþò íåïîñðåäñòâåííî ñ àðåàëàìè âèäîâ, ãðàíèöû êîòî-
ðûõ èëè ïðîâîäÿò ïðîèçâîëüíî, è/èëè èç-çà íåïîëíîòû äàííûõ àíàëèçèðóåìûå àðåàëû

îáû÷íî çàâåäîìî ìåíüøå ðåàëüíîãî, ïðè÷¸ì ðàçëè÷èÿ
ýòè íåîäèíàêîâûå ó ðàçíûõ âèäîâ. Â ðåçóëüòàòå ãðàíè-
öó ìåæäó ðåãèîíàìè ïîëó÷àþò êàê îáëàñòü ñãóùåíèÿ
ãðàíèö àðåàëîâ, â ïðåäåëàõ êîòîðîé îäíà áèîòà ïëàâ-
íî ñìåíÿåò äðóãóþ. Ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ
ïëàâíàÿ ñìåíà áèîò â äàííîì ñëó÷àå — ñêîðåå àðòå-
ôàêò èñïîëüçîâàííûõ ìåòîäèê, íåæåëè äåéñòâèòåëüíî
ñóùåñòâóþùåå ðåàëüíîå ïðèðîäíîå ÿâëåíèå. Èíûìè
ñëîâàìè, îáëàñòü ñãóùåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ êàê îá-
ëàñòü (à íå ëèíèÿ) âîçíèêàåò èç-çà îøèáîê â ïðîâåäå-
íèè ãðàíèö àðåàëîâ îòäåëüíûõ âèäîâ è ôàêòè÷åñêè
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îáëàñòü âîçìîæíîãî ïîëîæåíèÿ
ãðàíèöû. Äåéñòâèòåëüíàÿ ãðàíèöà ìåæäó áèîãåîãðà-
ôè÷åñêèìè âûäåëàìè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ëèíèþ ïðå-
íåáðåæèìî ìàëîé øèðèíû* — ñèíïåðàòó. Ðàçëè÷èÿ

Á.À. Êóçíåöîâ (1936: 97) òàê
îïðåäåëåëèë ñèíïåðàòó: «Ñîâïà-
äåíèå ãðàíèö àðåàëîâ ðàçëè÷íûõ
âèäîâ... ïîçâîëÿåò ïðîâåñòè... ðÿä
ëèíèé îáùèõ ãðàíèö ðàñïðîñòðà-
íåíèÿ... Ïîäîáíûå ëèíèè ìû
ïðåäëàãàåì íàçâàòü ñèíïåðàòàìè».

«Èçìåíåíèÿ â óñëîâèÿõ è ôàó-
íèñòè÷åñêîì ñîñòàâå âñåãäà ïî-
ñòåïåííû, ïîýòîìó ãðàíèöû... åñòü
ñêîðåå îáëàñòè áîëåå áûñòðûõ
ñìåí, íåæåëè îáëàñòè ðåçêèõ
ñìåí» (Cox, Moore, 2003: 249).

* Ìíå èçâåñòíà òîëüêî îäíà ðàáîòà ïî èçó÷åíèþ íà ìåñòíîñòè øèðèíû áèîãåîãðàôè÷åñêîé ãðàíèöû
(Äûáñêàÿ, Ðàçóìîâñêèé, 1978). Ðåçóëüòàòû ýòîé ðàáîòû ïîëíîñòüþ ïîäòâåðäèëè òåîðåòè÷åñêèå ïðåä-
ñòàâëåíèÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ. Øèðèíà ãðàíèöû íà ìåñòíîñòè íå ïðåâûøàëà äåñÿòêîâ ìåòðîâ. Ìåæäó
ïàñòáèùíûìè ÖÑ, íàïðèìåð, â ìîðñêîì áåíòîñå ãðàíèöà ìîæåò èìåòü è áîëüøóþ øèðèíó, êîòîðàÿ
âîçðàñòàåò èç-çà íåïîñòîÿíñòâà ãèäðîëîãè÷åñêèõ óñëîâèé, íî âñ¸ æå îíà íå èìååò õàðàêòåðà øèðî-
êîé ïîëîñû. Çîíà êîíòàêòà àçèàòñêîé è àâñòðàëèéñêîé áèîò, êîòîðóþ ÷àñòî ðàññìàòðèâàþò êàê òèïè÷-



ìåæäó ýòèìè ïîäõîäàìè èëëþñòðèðóåò ðèñ. 5.24. Èäåÿ ðèñóíêà çàèìñòâîâàíà ó
R. Hengeveld (1992). Ïðè âûäåëåíèè êîíêðåòíûõ áèîò âèäû îòíîñÿò ê òîé èëè èíîé ÖÑ (=
êîíêðåòíîé áèîòå), ãðàíèöó êîòîðîé è ñ÷èòàþò ãðàíèöåé áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà. Åñ-
ëè â ìåòîäå òèïèçàöèè àðåàëîâ íà êàðòó íàíîñÿò àðåàëû îòäåëüíûõ âèäîâ, òî â äàííîì ìå-
òîäå íà îäíó êàðòó íàíîñÿò ñîâîêóïíûé àðåàë âèäîâ îäíîé ÖÑ, èìåþùèõ ãðàíèöó àðåàëà
â èññëåäóåìîì ðàéîíå. Ïîìèìî ïðîñòî êîëè÷åñòâåííîãî óâåëè÷åíèÿ òî÷åê íà òàêîé êàðòå
èç-çà ñóììèðîâàíèÿ äàííûõ ïî íåñêîëüêèì âèäàì, ïðîèñõîäèò íåèçáåæíîå àâòîìàòè÷åñ-
êîå óñòðàíåíèå êðóæåâà àðåàëà. Ïðè÷èíà ïîäîáíîãî â òîì, ÷òî ïðè äîñòàòî÷íîì ÷èñëå âè-
äîâ â ýòî ÷èñëî íåèçáåæíî âîéäóò âèäû ðàçíûõ àññîöèàöèé è ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ, ò. å.
âèäû ñ ðàçíûì êðóæåâîì àðåàëà, íî ñ îáùåé ãðàíèöåé àðåàëà. Êàê óæå ãîâîðèëîñü ðàíåå,
ãðàíèöó àðåàëîâ îòäåëüíûõ âèäîâ ïðîâîäÿò íà îñíîâå ýêòðà- è èíòåðïîëÿöèè, èñïîëüçóÿ
äëÿ ýòîãî êàðòû ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ, êîòîðûå ñ÷èòàþò çíà÷èìûìè äëÿ
äàííîãî âèäà (ãëóáèíà, âûñîòà, òåìïåðàòóðà è ò. ï.). Äëÿ öåíîôèëüíûõ âèäîâ äëÿ òàêîé æå
öåëè ìîæíî èñïîëüçîâàòü àðåàëû äðóãèõ âèäîâ, âõîäÿùèõ â òó æå ÖÑ. Ïîýòîìó ìåòîä âû-
äåëåíèÿ êîíêðåòíûõ áèîò ìîæíî òàêæå ðàññìàòðèâàòü êàê âàðèàíò ìåòîäà òèïèçàöèè àðå-
àëîâ, â êîòîðîì ýêñòðà- è èíòåðïîëÿöèþ ïðîâîäÿò íå ïî îäíîìó èëè íåìíîãèì ïðîèçâîëü-
íî âûáðàííûì ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêèì ôàêòîðàì, à ïî áèîòè÷åñêîìó îêðóæåíèþ âèäà.
Èñïîëüçîâàòü äàííûå ïî áèîòå ïðåäëàãàåò è Ê.Í. Íåñèñ â ïðèâåä¸ííîé âûøå õàðàêòåðèñ-
òèêå ìåòîäà òèïèçàöèè àðåàëîâ.

Ïðèíöèïèàëüíî âàæíî, ÷òî, ïîñêîëüêó ÖÑ ñìåíÿþò îäíà äðóãóþ â ïðîñòðàíñòâå,
àðåàëû ñîñåäíèõ ÖÑ êîìïëåìåíòàðíû äðóã äðóãó. Àíàëîãè÷íîãî òðåáîâàíèÿ íåò â ìåòîäå
òèïèçàöèè àðåàëîâ. Ïîñêîëüêó ãðàíèöû òèïîâ àðåàëîâ âèäîâ (ÖÑ) ïðîâîäÿò ýòèì ìåòîäîì
íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà, èõ êîìïëåìåíòàðíîñòü ÿâëÿåòñÿ íåçàâèñèìûì ïîäòâåðæäåíèåì
ïðàâèëüíîñòè èõ ïðîâåäåíèÿ.

Ìåòîä ìàëî ÷óâñòâèòåëåí ê ñëàáîé èçó÷åííîñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ îòäåëüíûõ âèäîâ
è íå òðåáóåò ãåíåðàëèçàöèè äàííûõ äî ïðîâåäåíèÿ òèïèçàöèè àðåàëîâ.

Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà:
1–2. Ñòàäèè èäåíòè÷íû ñîîòâåòñòâóþùèì ñòàäèÿì ìåòîäà òèïèçàöèè àðåàëîâ.
3. Âèäû, ðàñïðîñòðàíåíèå êîòîðûõ ñèëüíî îòëè÷àåòñÿ îò îñòàëüíûõ, ñ÷èòàþò êàíäè-

äàòàìè â öåíîôîáíûå, îêîí÷àòåëüíîå** èõ îòíåñåíèå ê öåíîôîáíûì ïðîèçâîäÿò ïîñëå òî-
ãî, êàê óäà¸òñÿ óáåäèòüñÿ â òîì, ÷òî íåò âèäîâ ñ àðåàëàìè, êîìïëåìåíòàðíûì ê èõ àðåàëó. 

4. Ïîñëå òèïèçàöèè àðåàëîâ ñòðîÿò êàðòû êàæäîãî òèïà àðåàëà, íà êîòîðûå íàíîñÿò
ïîëíîñòüþ íàõîäêè âñåõ âèäîâ ñ äàííûì òèïîì àðåàëà.

5. Ãðàíèöó òàêîãî îáîáù¸ííîãî àðåàëà è ñ÷èòàþò ãðàíèöåé àðåàëà âèäîâ ñ äàííûì
òèïîì ðàñïðîñòðàíåíèÿ.

6. Áèîãåîãðàôè÷åñêèìè ñ÷èòàþò òîëüêî ãðàíèöû êîìïëåìåíòàðíûõ àðåàëîâ. Ôàêòè-
÷åñêè ýòî îçíà÷àåò, ÷òî èõ ïðîâîäÿò êàê îáùèå ãðàíèöû àðåàëîâ âçàèìîèñêëþ÷àþùèõ âè-
äîâ. Ïðî÷èå ãðàíèöû ñ÷èòàþò ëèøü ãðàíèöàìè êðóæåâà àðåàëà, íî òàêèõ ãðàíèö ïîëó÷à-
åòñÿ íåìíîãî, èëè îíè âîâñå îòñóòñòâóþò, ïîñêîëüêó áîëüøàÿ ÷àñòü ãðàíèö êðóæåâà àðåà-
ëà îòñåèâàåòñÿ àâòìàòè÷åñêè, èáî îíè ðàçëè÷íû ó âèäîâ ðàçíûõ àññîöèàöèé.

7. Ïðè ïðàâèëüíî ïðîâåä¸ííîì ðàéîíèðîâàíèè âûäåëû äîëæíû ïîêðûâàòü âñþ ðàñ-
ñìàòðèâàåìóþ àêâàòîðèþ.

Ïîÿñíþ ðàçëè÷èå ìåòîäîâ òèïèçàöèè àðåàëîâ è âûäåëåíèÿ êîíêðåòíûõ áèîò íà ïðè-
ìåðå àíàëèçà íàøèõ äàííûõ ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ â Áàðåíöåâîì ìîðå ïîëèõåò. Ïóñòü íàñ
èíòåðåñóåò ïîëîæåíèå ãðàíèö àðåàëîâ áîðåàëüíûõ è àðêòè÷åñêèõ øåëüôîâûõ âèäîâ. Ïðè
ïîëó÷åíèè ýòèõ äàííûõ áûëè ïîëíîñòüþ ïåðåîïðåäåëåíû âñå êîëëåêöèîííûå ìàòåðèàëû
ÇÈÍ ÐÀÍ, êàôåäðû ãèäðîáèîëîãèè ÌÃÓ, Çîîìóçåÿ ÌÃÓ è íåêîòîðûå äðóãèå. Ëèòåðàòóð-
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íóþ áèîãåîãðàôè÷åñêóþ ãðàíèöó, â äåéñòâèòåëüíîñòè ÿâëÿåòñÿ íå çîíîé êîíòàêòà ÖÑ, à çîíîé îñò-
ðîâîâ ñî ñïåöèôè÷åñêèìè áèîòàìè, ðàñïîëîæåííîé ìåæäó àçèàòñêèì è àâñòðàëèéñêèì ðåãèîíàìè.
Íåïîñðåäñòâåííîãî êîíòàêòà ýòèõ áèîò, ïî-âèäèìîìó, íèêîãäà íå áûëî (ñì. Ãëàâó 4).
** Â ðàìêàõ ýòîãî ìåòîäà, â èäåàëå âèä ìîæíî ñ÷èòàòü öåíîôîáíûì òîëüêî ïîñëå èçó÷åíèÿ ïîëíîãî
íàáîðà ñóêöåññèîííûõ ñåðèé äàííîé ÖÑ, ñîñòàâèâ ïîëíûé ñïèñîê öåíîôèëîâ, ñì. òàêæå íåäîñòàòêè
ìåòîäà.
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íûå äàííûå íå èñïîëüçîâàíû èç-çà ñëèøêîì ÷àñòûõ íåâåðíûõ îïðåäåëåíèé, íî è áåç òîãî
â àíàëèçå èñïîëüçîâàíû ñîòíè òî÷åê (ñì. ðèñ. 5.19 è 5.20). Íà ðèñ. 5.19. ïðèâåäåíû ãðàíè-
öû àðåàëîâ àðêòè÷åñêèõ øåëüôîâûõ âèäîâ, ïðîâåä¸ííûå ñîåäèíåíèåì êðàéíèõ òî÷åê íà-
õîäîê âèäîâ. Íà ðèñ. 5.20 ïðèâåäåíû àíàëîãè÷íûå ãðàíèöû àðåàëîâ áîðåàëüíûõ øåëüôî-
âûõ âèäîâ. Íà îáîèõ êàðòàõ ãðàíèöû îáðàçóþò ñëîæíóþ êàðòèíó ïðè÷óäëèâî èçâèâàþ-
ùèõñÿ è ïåðåñåêàþùèõñÿ ëèíèé. Íà ðèñ. 5.21 ãðàíèöû àðåàëîâ îáåèõ ãðóïï íàëîæåíû:
êàðòèíà åù¸ áîëåå óñëîæíèëàñü. Ñ ïîìîùüþ íåêîòîðîãî âîîáðàæåíèÿ èëè ñïåöèàëüíûõ
ïðè¸ìîâ (ìåòîäàìè ðàçðåçîâ èëè À.À. Øîðûãèíà) íà íåé ìîæíî âûäåëèòü îáëàñòü, ãäå

Ðèñ. 5.19. Íàõîäêè àðêòè÷åñêèõ øåëüôîâûõ âè-
äîâ è ãðàíèöû èõ àðåàëîâ.

Â ñêîáêàõ — ÷èñëî èñïîëüçîâàííûõ òî÷åê. Ïîêàçàíû
èçîáàòû 200 ì è 500 ì.

Ðèñ. 5.21. Ñãóùåíèå ãðàíèö àðåàëîâ.

Owenia polaris (28)
Euchone papillosa   (49)Ampharete borealis (47)

Branchiomma arctica (32)

Pomatoceros triquiter (169)
Filograna implexa (14)Hydroides norvegica (19)

Owenia borealis (16)
Clymenura borealis (23)

Eunice pennata (97)
Goniada norvegica (14)
Goniada maculata (4)

Ðèñ. 5.20. Òî æå, ÷òî è íà ðèñ. 5.19, íî
áîðåàëüíûõ øåëüôîâûõ âèäîâ.

àðêòè÷åñêèå âèäû
áîðåàëüíûå âèäû

Ðèñ. 5.22. Ñèíïåðàòà.
Çàøòðèõîâàíû îáëàñòè ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ.
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ãðàíèö àðåàëîâ áîëüøå. Ýòó îáëàñòü è íàçû-
âàþò «îáëàñòüþ ñãóùåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ» â
ìåòîäå òèïèçàöèè àðåàëîâ.

Ïðîâåä¸ì òó æå îïåðàöèþ ìåòîäîì âû-
äåëåíèÿ êîíêðåòíûõ áèîò. Äëÿ ýòîãî íà êàðòû
íàíåñ¸ì âñå íàõîäêè àðêòè÷åñêèõ è áîðåàëüíûõ øåëüôîâûõ âèäîâ. Íà ðèñ. 5.22 ñîâìåùå-
íû âñå äàííûå è ïîêàçàíà ãðàíèöà àðåàëîâ àðêòè÷åñêèõ è áîðåàëüíûõ øåëüôîâûõ âèäîâ.

Òà æå ñàìàÿ ãðàíèöà áûëà íàìè ïîëó÷åíà íà îñíîâå àíàëèçà ðàñïðîñòðàíåíèÿ èãëî-
êîæèõ ïî äàííûì À.À. Øîðûãèíà (ðèñ. 5.23; Æèðêîâ, 2004). È çäåñü ïîëó÷åíà ÷¸òêàÿ ãðà-
íèöà ìåæäó àðêòè÷åñêèìè è áîðåàëüíûìè øåëüôîâûìè âèäàìè.

Ñðàâíåíèå êàðò íà ðèñ. 5.19–5.22 ïîêàçûâàåò, ÷òî îáëàñòü ñãóùåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ
íà ñàìîì äåëå, ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ îáëàñòüþ äîïóñòèìûõ ïîëîæåíèé ñèíïåðàòû. Çîíà
âìåñòî ëèíèè ïîëó÷àåòñÿ èç-çà íåòî÷íîñòåé ïðîâåäåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ îòäåëüíûõ âèäîâ.
Â ÷àñòíîñòè, åñëè ïî ìåòîäó À.À. Øîðûãèíà (ðèñ. 5.18) ñîçäà¸òñÿ âïå÷àòëåíèå î íàëè÷èè
øèðîêîé çîíû ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ àðêòè÷åñêèõ è áîðåàëüíûõ âèäîâ, òî àíàëèç òåõ æå
äàííûõ ìåòîäîì âûäåëåíèÿ êîíêðåòíûõ áèîò (ðèñ. 5.23) ÿñíî ïîêàçûâàåò, ÷òî íà áîëüøåé
÷àñòè Áàðåíöåâà ìîðÿ òàêîãî ïåðåêðûâàíèÿ íåò. Áîëåå òîãî, ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî
ìåñòàìè àðåàëû àðêòè÷åñêèõ è áîðåàëüíûõ âèäîâ äàæå íå ñîïðèêàñàþòñÿ (ïî-âèäèìîìó,
èç-çà íåäîñòàòêà äàííûõ).

Èìåþùèåñÿ îáëàñòè ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ, âåðîÿòíåå âñåãî ñâÿçàíû ñ òåì, ÷òî ýòîò
ìåòîä âûÿâëÿåò â ïåðâóþ î÷åðåäü ãðàíèöû ïðîâèíöèé, ò. å. ãðóïï ÖÑ. Â ÷àñòíîñòè, ðàéî-
íû ïðèáðåæíûõ ìåëêîâîäèé íåñîìíåííî çàíÿòû äðóãèìè ÖÑ, íåæåëè ðàéîíû îòêðûòîãî
ìîðÿ. Â ñîñòàâ ýòèõ ïðèáðåæíûõ ÖÑ âõîäÿò îòäåëüíûå àðêòè÷åñêèå âèäû (ïîäðîáíåå ñì.
ñëåäóþùóþ ãëàâó). Çîíû ïåðåêðûâàíèÿ â îòêðûòîì ìîðå èìåþò ñëîæíûé ðåëüåô: âîç-
ìîæíî è çäåñü íà ñàìîì äåëå íåò ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ, à ëèøü ñëîæíàÿ ìîçàèêà. Ê ñî-
æàëåíèþ äàííûõ íåìíîãî, à ó òåõ, ÷òî åñòü êîîðäèíàòû îïðåäåëåíû ñ áîëüøîé ïîãðåøíî-
ñòüþ (ïî ìîåìó îïûòó â ðåéñàõ — äî 15` èëè äàæå 30`), ïîñêîëüêó â òî âðåìÿ èõ îïðåäå-
ëÿëè ñ÷èñëåíèåì.

Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ñèíïåðàòà âûÿâëÿåòñÿ â ðåçóëüòàòå àíàëèçà âèäîâ, ïðåäïî÷èòà-
þùèõ ñàìûå ðàçíûå ãðóíòû (îò èëà äî êàìíåé) è îáëàäàþùèõ ñàìûìè ðàçíûìè òèïàìè
ïèòàíèÿ (îò ôèëüòðàòîðîâ äî ãðóíòîåäîâ è õèùíèêîâ), ò. å. îíà íè â êîåì ñëó÷àå íå ÿâëÿ-
åòñÿ ãðàíèöåé êàêèõ-ëèáî àññîöèàöèé, à èìåííî ãðàíèöåé ÖÑ.

Äîïîëíèòåëüíûì è íåîæèäàííûì ðåçóëüòàòîì îêàçàëàñü íåîáû÷àéíàÿ óñòîé÷èâîñòü
ïîëîæåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîé ãðàíèöû âî âðåìåíè. Íà ïðèâåä¸ííûõ êàðòàõ ñóììèðîâà-
íû äàííûå, íà÷èíàÿ ñ êîíöà XIX â. Çà ýòîò ïåðèîä, êàê õîðîøî èçâåñòíî, íàáëþäàëèñü ïå-
ðèîäû ïîòåïëåíèÿ è ïîõîëîäàíèÿ. Ñîãëàñíî ïàðàäèãìå êîíòèíóàëèçìà, â ïåðèîäû ïîòåï-
ëåíèÿ àðåàë áîðåàëüíûõ âèäîâ äîëæåí áûë óìåíüøàòüñÿ, à àðêòè÷åñêèõ — óâåëè÷èâàòü-
ñÿ, è íàîáîðîò. È äåéñòâèòåëüíî, èìååòñÿ äîâîëüíî ìíîãî ðàáîò, ãäå ýòî, êàçàëîñü áû, ïî-
êàçàíî (Êíèïîâè÷, 1921; Äåðþãèí, 1924; Íåñèñ, 1960; Ãàëêèí, 1964, 1976, 1986, 1991 è
äð.). Îäíàêî, ðàçíîå ïîëîæåíèå ãðàíèö àðåàëîâ àðêòè÷åñêèõ è áîðåàëüíûõ âèäîâ â ðàç-
ëè÷íûå ïåðèîäû (ïîòåïëåíèÿ, ïîõîëîäàíèÿ) íà êàðòå íåèçáåæíî äàëî áû áîëåå èëè ìåíåå
øèðîêóþ çîíó ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ. Íà ñàìîì äåëå íè÷åãî ïîäîáíîãî íåò. Ïî-âèäèìî-
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Ðèñ. 5.23. Ãðàíèöû áîðåàëüíûõ è àðêòè÷åñêèõ
øåëüôîâûõ âèäîâ èãëîêîæèõ è ñèíïåðàòà (ñåðûì
çàëèò ðàéîí ÷àñòè÷íîãî ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ).

Áîðåàëüíûå âèäû: 1 — Brisaster fragilis, 2 — Hyppasteria
phrygiana, 3 — Pentagonaster granularis, 4 — Leptychaster
arcticus, 5 — Psilaster andromeda, 6 — Plutonaster parelli,
7 — Poraniomorpha hispida;
àðêòè÷åñêèå âèäû: 1 — Chiridota laevis, 2 — Eupyrgus
scaber, 3 — Icasterias panopla, 4 — Myriotrochus rincki, 5 —
Poraniomorpha tumida, 6 — Solaster glacialis. Ïî È.À. Æèð-
êîâó (2004), ïî äàííûì À.À. Øîðûãèíà (1928).
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ìó, ýòî ñâÿçàíî ñ íåïðàâèëüíîé èíòåðïðåòàöèåé äàííûõ. Êàê ïîêàçàíî âûøå, íå ñóùåñò-
âóåò òî÷íûõ ìåòîäîâ ïðîâåäåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ. Â ðàáîòàõ, ãäå àíàëèçèðîâàëè ðàñïðîñò-
ðàíåíèå âèäîâ â Áàðåíöåâîì ìîðå, ãðàíèöû àðåàëîâ ïðîâîäèëè ïî êðàéíèì òî÷êàì íàõîæ-
äåíèÿ âèäîâ. Ýòîò ñïîñîá, çà ðåäêèì èñêëþ÷åíèåì, äà¸ò óìåíüøåííûå àðåàëû âèäîâ. Ïî-
ñêîëüêó âåðîÿòíîñòü îáíàðóæåíèÿ âèäà çàâèñèò îò åãî îáèëèÿ, òî ïðè ñíèæåíèè îáèëèÿ â
äàííîì ìåñòå, âèä óæå ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî îáíàðóæèòü, íî ýòî âîâñå íå îçíà÷àåò, ÷òî
åãî òóò íåò. Íà èçìåíåíèå àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé â ïðåäåëàõ ýêîëîãè÷åñêîé àìïëèòóäû ÖÑ
(â äàííîì ñëó÷àå — òåìïåðàòóðû) äîííûå ÖÑ, èìåþùèå ìíîãèå ÷åðòû ïàñòáèùíûõ, ðåà-
ãèðóþò èçìåíåíèåì îòíîñèòåëüíîãî îáèëèÿ èõ ÷ëåíîâ. Ïîýòîìó îáíàðóæèâàåìûå «ïóëü-
ñàöèè» àðåàëîâ, ñóäÿ ïî íàøåìó àíàëèçó, âåðîÿòíî, ÿâëÿþòñÿ ëèøü îòðàæåíèåì èçìåíå-
íèÿ ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè ýòèõ âèäîâ â ïðåäåëàõ èõ àðåàëà, à íå ñàìèõ ãðàíèö àðåà-
ëîâ. Ãðàíèöû ìåæäó ÖÑ (ò. å. áèîãåîãðàôè÷åñêèå ãðàíèöû), êàê ïîêàçûâàþò íàøè äàííûå,
âåñüìà óñòîé÷èâû. Ïî-âèäèìîìó, äëÿ èçìåíåíèÿ èõ ïîëîæåíèÿ íåîáõîäèìû ãîðàçäî áîëåå
ïðîäîëæèòåëüíûå êëèìàòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ, ïî êðàéíåé ìåðå ñóùåñòâåííî ïðåâîñõîäÿ-
ùèå ïî ïðîäîëæèòåëüíîñòè âðåìÿ æèçíè âèäîâ-äîìèíàíòîâ, êîòîðîå ó âèäîâ ìàêðîáåíòî-
ñà ÷àñòî ñîñòàâëÿåò ìíîãèå ãîäû, à ó íåêîòîðûõ âèäîâ è äåñÿòêè ëåò. Íåçíà÷èòåëüíûå èç-
ìåíåíèÿ àáèîòû, ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, íå ñòîëü ñóùåñòâåííû, ïîñêîëüêó ÖÑ, à íå ýêîëî-
ãè÷åñêèå àìïëèòóäû èçó÷àåìûõ âèäîâ, îáû÷íî îïðåäåëÿþò ãðàíèöû àðåàëîâ âèäîâ.

Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
1. Îòíåñåíèå âèäîâ ê öåíîôèëüíûì è öåíîôîáíûì â ðàìêàõ ìåòîäà ñóáúåêòèâíî,

îáúåêòèâíîå ðàçäåëåíèå ýòèõ ãðóïï âèäîâ òðåáóåò èçó÷åíèÿ ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ. Òàêîå
èçó÷åíèå íå ìîæåò áûòü âêëþ÷åíî â äàííûé ìåòîä êàê åãî ñîñòàâíàÿ ÷àñòü, èáî åñëè ÖÑ
áóäóò èçó÷åíû, ìû óæå áóäåì èìåòü ïîëíóþ êàðòèíó ðàéîíèðîâàíèÿ è íåîáõîäèìîñòü â
èñïîëüçîâàíèè äðóãèõ ìåòîäîâ îòïàä¸ò.

Òî åñòü èññëåäîâàíèå ïðîâîäÿò ìåòîäîì ïîñëåäîâàòåëüíûõ èòåðàöèé. Äàííûé ìå-
òîä — ýòî ïåðâàÿ èòåðàöèÿ, ïîýòîìó îòñåèâàåìûå âèäû íå öåíîôîáû, à òîëüêî «êàíäèäà-
òû» â íèõ. Õîòÿ, êîíå÷íî, ýòî ìîæåò ïðîèçâåñòè âïå÷àòëåíèå ïîäãîíêè ðåçóëüòàòîâ ïóò¸ì
îòñåèâàíèÿ íåíðàâÿùèõñÿ äàííûõ. Â êàêîé-òî ìåðå îò ñóáúåêòèâíîñòè ïðåäîõðàíÿåò èñ-
ïîëüçîâàíèå äâóõ íåçàâèñèìûõ êðèòåðèåâ: (1) ðàñïðîñòðàíåíèå îòëè÷íî îò äðóãèõ è (2)
íåò âèäîâ ñ êîìïëåìåíòàðíûì àðåàëîì. Èç òåîðèè ñòðóêòóðàëèçìà ñëåäóåò, ÷òî öåíîôîáû
îáû÷íî óäîâëåòâîðÿþò îáîèì êðèòåðèÿì, à öåíîôèëû — íåò.

Êàê äîïîëíèòåëüíûé êðèòåðèé öåíîôîáíîñòè âèäà ìîæíî èñïîëüçîâàòü äàííûå î
åãî ðàñïðåäåëåíèè. Ìîçàè÷íîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ ñâîéñòâåííà è öåíîôèëüíûì, è öåíîôîá-
íûì âèäàì. Íî öåíîôèëüíûå âèäû îáèëüíû â îïðåäåë¸ííûõ àññîöèàöèÿõ = èìåþò âûñî-
êóþ âåðíîñòü (âñòðå÷àþòñÿ îáû÷íî ñîâìåñòíî â îïðåäåë¸ííûõ àññîöèàöèÿõ, âõîäÿùèõ â
òó æå àññîöèàöèþ), à ñàìà àññîöèàöèÿ ïðèóðî÷åíà ê îïðåäåë¸ííûì àáèîòè÷åñêèì óñëîâè-
ÿì. Öåíîôîáíûå âèäû èìåþò ìàëóþ âåðíîñòü è ìàññîâû â ìåñòàõ íåäàâíèõ íàðóøåíèé.
Ïîñêîëüêó íåò îñíîâàíèé ïîëàãàòü, ÷òî ðàçëè÷íûå àññîöèàöèè è ñî÷åòàíèÿ àáèîòè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ îòëè÷àþòñÿ ÷àñòîòîé íàðóøåíèé, ñâÿçü öåíîôîáíûõ âèäîâ ñ àáèîòè÷åñêèìè
ôàêòîðàìè è äðóãèìè âèäàìè äîëæíà áûòü ñóùåñòâåííî íèæå.

2. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ðàçíûå ÷àñòè áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà èìåþò ñèëüíî ðàç-
ëè÷àþùèåñÿ àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ, ñóùåñòâóåò âåðîÿòíîñòü ðàçäåëåíèÿ îäíîãî áèîãåî-
ãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà íà äâà (ïðèìåðû ñì. Ðàçóìîâñêèé, 1999: 417–419, 446–448).

3. Ïðîâåäåíèå ãðàíèöû âîçìîæíî òîëüêî â ðàéîíå, ãäå âñòðå÷àþòñÿ ñïåöèôè÷åñêèå
äëÿ êîíòàêòèðóþùèõ ÖÑ âèäû.

4. Ëåã÷å âñåãî ýòèì ìåòîäîì ìîæíî âûäåëèòü ðåãèîíû ðàíãà ïðîâèíöèè è âûøå. Äëÿ
âûäåëåíèÿ áîëåå ìåëêèõ ïîäðàçäåëåíèé, â òîì ÷èñëå íåïîñðåäñòâåííî ÖÑ, íåîáõîäèì àíà-
ëèç ðàñïðîñòðàíåíèÿ áîëüøîãî ÷èñëà âèäîâ, íî è â ýòîì ñëó÷àå îêîí÷àòåëüíîå ðåøåíèå ìî-
æåò áûòü ñäåëàíî òîëüêî ïîñëå èçó÷åíèÿ ñóêöåññèé (ìåòîäîì âûäåëåíèÿ ÖÑ — ñì. íèæå).

Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Ìåòîä øèðîêî èñïîëüçîâàë Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé è
åãî ïîñëåäîâàòåëè (Ðàçóìîâñêèé, 1969, 1977, 1999; Ðàçóìîâñêèé, Ëàáóíöîâà, 1969; Ðàçó-
ìîâñêèé, Òèõîìèðîâà, Áîãà÷, Êàðàñ¸âà, 1984; Ëàáóíöîâà, 1969). Â ðàéîíèðîâàíèè áåíòîñà
îí èñïîëüçîâàí íàìè âïåðâûå íà ðàçîáðàííîì âûøå ïðèìåðå ðàñïðîñòðàíåíèÿ èãëîêîæèõ
è ïîëèõåò Áàðåíöåâà ìîðÿ (Æèðêîâ, 2004), ïðè ïðîâåäåíèè ðàéîíèðîâàíèÿ Ñåâåðíîãî Ëå-



äîâèòîãî îêåàíà íà îñíîâå ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïîëèõåò (Æèðêîâ, 2001), âïðî÷åì ðàííÿÿ ðà-
áîòà Ê.Í. Íåñèñà (1958) ñäåëàíà ñêîðåå ýòèì ìåòîäîì, íåæåëè ìåòîäîì òèïèçàöèè àðåàëà.
Ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íûé ìåòîä èñïîëüçîâàë Ê.Â. Áåêëåìèøåâ (1969) ïðè ðàéîíèðîâàíèè
ïåëàãèàëè Ìèðîâîãî îêåàíà ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ çîîïëàíêòîíà: «äëÿ áèîãåîãðàôè÷åñêî-
ãî äåëåíèÿ ïîñëóæèëè íå àðåàëû íåïîñðåäñòâåííî, à îáîáù¸ííûå êàðòû îñíîâíûõ òèïîâ
àðåàëîâ... âñå àðåàëû êàæäîé ãðóïïû áûëè íàíåñåíû íà îäíó êàðòó» (Áåêëåìèøåâ, 1969:
111). Îòëè÷èå åãî ìåòîäà ñîñòîèò ëèøü â òîì, ÷òî îí ïðîâîäèë íå îäíó îáùóþ ãðàíèöó, à
òðè: «à) çà ïðåäåëàìè êîòîðîé íåò íè îäíîãî íàõîæäåíèÿ âèäîâ, îáëàäàþùèõ àðåàëîì äàí-
íîãî òèïà («0%»); á) ïî îáå ñòîðîíû îò êîòîðîé ïðîõîäèò ðàâíîå ÷èñëî ãðàíèö àðåàëîâ
(«50%»); â) â ïðåäåëàõ êîòîðîé âñòðå÷àþòñÿ âñå âèäû ñ äàííûì òèïîì àðåàëà («100%»,
èëè «ÿäðî» äàííîé ãðóïïû âèäîâ)» (Áåêëåìèøåâ, 1969: 111). Ïðè÷èíîé òîãî, ÷òî áèîãåî-
ãðàôè÷åñêèå ãðàíèöû â ïåëàãèàëè ïðèõîäèòñÿ îïðåäåëÿòü ñòàòèñòè÷åñêè, ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî
ïîïåð¸ê ãðàíèöû ïðîèñõîäèò ïðîíèêíîâåíèå íå òîëüêî íàñåëåíèÿ ñîñåäíèõ ðåãèîíîâ (êàê
ýòî èäåò íà ñóøå è â áåíòàëè), íî è ñàìîãî áèîòîïà, à òàêæå òî, ÷òî êàðòèíà ðàñïðåäåëå-
íèÿ òå÷åíèé ìåíÿåòñÿ íàñòîëüêî áûñòðî, ÷òî èìåþùèåñÿ äàííûå íå ïîçâîëÿþò ïîëó÷èòü
îäíîìîìåíòíóþ êàðòèíó ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ. Ïðèõîäèòñÿ îáðàáàòûâàòü äàííûå çà ñðàâ-
íèòåëüíî äëèòåëüíûé ïåðèîä âðåìåíè, êîãäà ïåðåìåùåíèå áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö â
ïðîñòðàíñòâå ñòàíîâèòñÿ çàìåòíûì.

Ìåòîä âûäåëåíèÿ öåíîòè÷åñêèõ ñèñòåì
Îñíîâàí íà íåïîñðåäñòâåííîì âûäåëåíèè ÖÑ. Ìåòîä âåñüìà òðóäî¸ìêèé è òðåáóåò

î÷åíü õîðîøåãî çíàíèÿ áèîòû è àññîöèàöèé ðàéîíà. Êîíêðåòíûå ïðè¸ìû âûäåëåíèÿ ÖÑ 
íà îñíîâå íàçåìíîé ðàñòèòåëüíîñòè îïèñàíû Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèì (1999, 2006), â ìîðñêîé
áèîãåîãðàôèè ìåòîä íå ïðèìåíÿëè è, âåðîÿòíî, ïðèìåíÿò åù¸ íåñêîðî, ïîñêîëüêó îí òðå-
áóåò äîñòàòî÷íî õîðîøåãî çíàíèÿ ñóêöåññèîííîé äèíàìèêè, êîòîðóþ åù¸ òîëüêî íà÷àëè
èçó÷àòü â ìîðñêèõ âîäî¸ìàõ.

Âûäåëåíèå ñîîáùåñòâ â áåíòîñå ïðîâîäèëè âî ìíîãèõ ìåñòàõ è íà ñðàâíèòåëüíî
áîëüøèõ ïëîùàäÿõ. Ýòè ðàáîòû ñòàâèëè ñâîåé öåëüþ îïèñàòü ðàñïðåäåëåíèå ñîîáùåñòâ
ïî ïîâåðõíîñòè äíà, áèîãåîãðàôè÷åñêèå âîïðîñû íèêîãäà íå áûëè â ÷èñëå ãëàâíûõ, ïî-
ýòîìó åñëè îíè è çàòðàãèâàëèñü, òî ïîâåðõíîñòíî. Òåì íå ìåíåå, òàêèå ðàáîòû, êàçàëîñü,
ìîæíî áûëî áû èñïîëüçîâàòü äëÿ öåëåé áèîãåîãðàôèè. Îäíàêî, âûäåëåíèå ñîîáùåñòâ â
ïðîñòåéøåé ñâîåé ôîðìå îñíîâàíî íà èõ îáëèêå (è ñòðóêòóðå, ÷òî òî æå ñàìîå) ñîîáùåñòâ,
ãîñïîäñòâóþùèõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ. Îöåíêà çíà÷åíèÿ ñîîáùåñòâ (ãîñïîäñòâóþùåå, èí-
òåðçîíàëüíîå è ò. ï.) îñíîâàíî íà îöåíêå çàíèìàåìîé èìè ïëîùàäè íà îïðåäåëåííûõ ó÷à-
ñòêàõ è, â ñóùíîñòè, ñâîäèòñÿ ëèøü ê êîíñòàòàöèè ôàêòîâ ïðåîáëàäàíèÿ òåõ èëè èíûõ àñ-
ñîöèàöèé, áåç àíàëèçà ïðè÷èí. Ìåæäó òåì, êàê ïîêàçûâàåò ïðàêòèêà ôèòîãåîãðàôè÷åñêî-
ãî ðàéîíèðîâàíèÿ, âíåøíå ñîâåðøåííî îäèíàêîâûå àññîöèàöèè ìîãóò áûòü ÷àñòüþ ðàç-
íûõ ÖÑ (íàïðèìåð, áîð-áðóñíè÷íèê, ðàñïðîñòðàíåíèå êîòîðîãî îïèñàíî íèæå). Ïîýòîìó
ïåðâîé ñòàäèåé äàííîãî ìåòîäà îáÿçàòåëüíî äîëæíî áûòü ïðîâåäåíèå áèîãåîãðàôè÷åñêî-
ãî ðàéîíèðîâàíèÿ íà îñíîâå àíàëèçà âèäîâûõ àðåàëîâ (ìåòîä âûäåëåíèÿ êîíêðåòíûõ áè-
îò).

Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Ìåòîä øèðîêî èñïîëüçîâàëñÿ ïðè ôèòîãåîãðà-
ôè÷åñêîì ðàéîíèðîâàíèè êàê âñåé íàçåìíîé ôëîðû, òàê è îòäåëüíûõ ÷àñòåé ñóøè (Ðàçó-
ìîâñêèé, 1999, 2008).

Ñðàâíåíèå ðàçíûõ ìåòîäîâ âûäåëåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ
Êàê ìåòîäû âûäåëåíèÿ ðåãèîíîâ, òàê è ìåòîäû âûäåëåíèÿ áèîò èìåþò ñâîåé öåëüþ

âûäåëåíèå áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ, êîòîðûå âïîñëåäñòâèè àíàëèçèðóþò. Ðàçíèöà â
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äåéñòâèé: 

— ïðè âûäåëåíèè ðåãèîíîâ ñíà÷àëà ðàçíûìè ñïîñîáàìè ðàçáèâàþò àíàëèçèðóåìóþ
òåððèòîðèþ, çàòåì ñîñòàâëÿþò ñïèñêè îáèòàþùèõ òàì âèäîâ;

— ïðè âûäåëåíèè áèîò ñíà÷àëà ðàçíûìè ñïîñîáàìè âûäåëÿþò áèîòû, çàòåì íà îñ-
íîâå àíàëèçà ðàñïðîñòðàíåíèÿ âûäåëåííûõ áèîò ïðîâîäÿò ãðàíèöû íà ìåñòíîñòè.

3415. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû



Ïðèìåíåíèå òîãî èëè èíîãî ìåòîäà — ïåðâàÿ ñòàäèÿ ëþáîé áèîãåîãðàôè÷åñêîé ðà-
áîòû.

Âñå ìåòîäû, â êîòîðûõ ðàññìàòðèâàþò âèäû êàê îòäåëüíûå îáúåêòû:
— ÷óâñòâèòåëüíû ê ïîëíîòå ñïèñêîâ ñðàâíèâàåìûõ ðåãèîíîâ è èçó÷åííîñòè ðàñïðî-

ñòðàíåíèÿ îòäåëüíûõ âèäîâ; íåîáõîäèìî ïîìíèòü, ÷òî ïîëîæåííûå â èõ îñíîâó ãðàíèöû
àðåàëîâ âèäîâ åñòü ëèøü áîëåå èëè ìåíåå «ïðîèçâîëüíûå êàðòèíêè», à îòíþäü íå äåéñò-
âèòåëüíûå àðåàëû, òî æå êàñàåòñÿ è äèàïàçîíîâ âåðòèêàëüíîãî èëè ãîðèçîíòàëüíîãî ðàñ-
ïðîñòðàíåíèÿ;

— íå òîëüêî íå îòäåëÿþò öåíîôèëüíûå âèäû îò öåíîôîáíûõ, íî äàæå íå ñòàâÿò çà-
äà÷ó ýòî ñäåëàòü;

— íå ïîçâîëÿþò îòëè÷èòü êðóæåâî àðåàëà îò ãðàíèö àðåàëà;
— îáëàäàþò íèçêîé ðàçðåøàþùåé ñïîñîáíîñòüþ;
— íå âûÿâëÿþò äåéñòâèòåëüíîãî ïîëîæåíèÿ ãðàíèöû áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà,

à ëèøü îïðåäåëÿþò áîëåå èëè ìåíåå øèðîêóþ îáëàñòü å¸ äîïóñòèìîãî ïîëîæåíèÿ;
— òðóäî¸ìêè.
Ìåòîäû, êîòîðûå ðàññìàòðèâàþò íå âèäû ïî îòäåëüíîñòè, à âûäåëÿþò íåïîñðåäñò-

âåííî áèîòû, ïîçâîëÿþò óñòàíîâèòü íåñðàâíåííî áîëåå òî÷íî ïîëîæåíèå ãðàíèöû ïðè ãî-
ðàçäî ìåíüøèõ çàòðàòàõ ñèë è âðåìåíè. Â ÷àñòíîñòè, íàðèñîâàòü ïàðó àðåàëîâ ÖÑ ãîðàç-
äî ïðîùå, ÷åì ñêðóïóë¸çíî ïîäñ÷èòûâàòü ÷èñëî ãðàíèö àðåàëîâ âèäîâ â ðàçëè÷íûõ èíòåð-
âàëàõ, òî÷íîñòü æå ðåçóëüòàòà îáðàòíî ïðîïîðöèîíàëüíà çàòðà÷åííûì óñèëèÿì.

Ìåòîäû ãðóïïèðîâàíèÿ ðåãèîíîâ
Åñòåñòâåííàÿ êëàññèôèêàöèÿ äîëæíà èñõîäèòü èç ñâîéñòâ êëàññèôèöèðóåìûõ îáúåê-

òîâ. Ãåîãðàôè÷åñêàÿ è áèîëîãè÷åñêàÿ áèîãåîãðàôèè èçó÷àþò ñâîéñòâà ðàçíûõ îáúåêòîâ, ïî-
ýòîìó ðåçóëüòàòû ãåîãðàôè÷åñêîãî è áèîëîãè÷åñêîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ
ðàçëè÷íû. Õîòÿ ìåòîäû ãåîãðàôè÷åñêîé áèîãåîãðàôèè â ýòîì ðàçäåëå (êàê è â ïðî÷èõ) íå
ðàññìîòðåíû, øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå â áèîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åí-
íûõ ñ èõ ïîìîùüþ, âûíóæäàåò ñêàçàòü íåñêîëüêî ñëîâ îá èõ áèîëîãè÷åñêîì ñîäåðæàíèè.

Èçó÷åíèå êîíêðåòíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ñîîáùåñòâ ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè âûÿâëÿåò
ñõîäíûå, à ïîðîé è ñîâåðøåííî èäåíòè÷íûå ñîîáùåñòâà â âåñüìà óäàë¸ííûõ ðàéîíàõ. Â
ãåîãðàôè÷åñêîé áèîãåîãðàôèè èñïîëüçóþò ýòî ôèçèîíîìè÷åñêîå ñõîäñòâî òåððèòîðèé è
ñîîáùåñòâ. Íî íå âñåì ñîîáùåñòâàì óäà¸òñÿ ïîäîáðàòü ñõîäíûå. Êðîìå òîãî, êàê ñëåäóåò
èç òåîðèè ñòðóêòóðàëèçìà, îòäåëüíûå àññîöèàöèè, èç êîòîðûõ ñîñòîÿò ñîîáùåñòâà, åñòü
ëèøü ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííàÿ ôîðìà ñóùåñòâîâàíèÿ ÖÑ. Àññîöèàöèè ñâÿçàíû äèíà-
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Ðèñ. 5.24. Ñõåìû ðàçíûõ ìåòîäîâ âûäåëåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ.
Ãîðèçîíòàëüíûå ëèíèè — àðåàëû âèäîâ, ñïëîøíûå ëèíèè — îäèí òèï, ïóíêòèð — äðóãîé (îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå).



ìè÷åñêè, ïëàâíî èëè íå î÷åíü ïåðåõîäÿò îäíà â äðóãóþ â àðåàëå ÖÑ. Íàëè÷èå ñòàäèé, ïå-
ðåõîäíûõ ìåæäó àññîöèàöèÿìè, à òàêæå ìåëêàÿ ìîçàè÷íîñòü, âåäóùàÿ ê òîìó, ÷òî â îäíî
ñîîáùåñòâî ÷àñòî âêëþ÷àþò ðàçíûå àññîöèàöèè, çàñòàâëÿåò âûäåëÿòü ïðè ôèçèîíîìè÷åñ-
êîì ïîäõîäå âåñüìà øèðîêèå ïåðåõîäíûå çîíû. Ñîîáùåñòâà, êîòîðûå è ïîñëå ýòîãî íå
óäà¸òñÿ óëîæèòü â ïðîêðóñòîâî ëîæå çàãîòîâëåííîé ñõåìû, îòíîñÿò ê èíòðà- è ýêñòðàçî-
íàëüíûì.

Íàïðèìåð, â ãåîãðàôè÷åñêîé áèîãåîãðàôèè ïî ôèçèîíîìè÷åñêîìó ñõîäñòâó ñîîá-
ùåñòâ âûäåëÿþò çîíó õâîéíûõ ëåñîâ (= òàéãà, áîðåàëüíûå ëåñà) è çîíó øèðîêîëèñòâåí-
íûõ ëåñîâ (= íåìîðàëüíûå ëåñà), ìåæäó êîòîðûìè âûäåëÿþò çîíó èëè ïîäçîíó ñìåøàí-
íûõ ëåñîâ (ñì., íàïðèìåð, ðèñ. 5.25). Ñòðóêòóðàëèñòû æå âûäåëÿþò çîíó øèðîêîëèñòâåí-
íûõ ëåñîâ, ãäå ýäèôèêàòîðû êëèìàêñà — ðàçíûå âèäû äóáà Quercus è çîíó òàéãè, ãäå ýäè-
ôèêàòîðû êëèìàêñà — åëè, ïèõòû èëè ò¸ìíîõâîéíûå ñîñíû. Â õîäå ñóêöåññèé ýòèõ ÖÑ
ñóùåñòâóþò ñòàäèè, êîãäà èìååòñÿ òîëüêî òðàâÿíèñòàÿ ðàñòèòåëüíîñòü, ñòàäèè ñ äîìèíè-
ðîâàíèåì ìåëêîëèñòâåííûõ äåðåâüåâ, õâîéíûõ äåðåâüåâ è øèðîêîëèñòâåííûõ äåðåâüåâ
(ðèñ. 5.26). Ïîñêîëüêó ñìåíà ñòàäèé ñóêöåññèé ïðîèñõîäèò íåìãíîâåííî, èìåþòñÿ è ïåðå-
õîäû ìåæäó íèìè. Â îäíèõ ñëó÷àÿõ ìåëêîëèñòâåííûé äðåâîñòîé åù¸ íå âûïàë, à õâîéíûé

óæå ïîäðîñ, â äðóãèõ — õâîéíûé äðåâîñòîé åù¸
íå âûïàë, à øèðîêîëèñòâåííûé óæå ïîäðîñ. Ïî-
ýòîìó, ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ, «ñìåøàí-
íûå» ëåñà ÿâëÿþò ñîáîé õîðîøèé ïðèìåð ýêîòî-
íîâ ÖÑ ñ øèðîêîëèñòâåííûìè èëè õâîéíûìè äî-
ìèíàíòàìè êëèìàêñà, ãäå ïåðåõîä ïðîèñõîäèò
ìåæäó àññîöèàöèÿìè ñ õâîéíûìè è ëèñòâåííûìè
äîìèíàíòàìè äðåâåñíîãî ÿðóñà. Ôàêò ïðåîáëàäà-
íèÿ â îòäåëüíûõ ðàéîíàõ ýòèõ ÖÑ ìåëêîëèñòâåí-
íûõ ëåñîâ èëè çàìåòíàÿ ïðèìåñü õâîéíûõ â ëèñò-
âåííûõ ëåñàõ ÿâëÿåòñÿ íå îñîáåííîñòüþ äàííûõ
ÖÑ, à ðåçóëüòàòîì ÷àñòûõ íàðóøåíèé, áîëüøåé
÷àñòüþ àíòðîïîãåííûõ (ðóáîê, ïîæàðîâ è ò. ï.). Â
÷àñòíîñòè, êëèìàêñíîé àññîöèàöèåé â íå÷åðíî-
ç¸ìíîé Ðîññèè íà ñåâåð äî Êàðåëèè (ðèñ. 4.33) ÿâ-
ëÿåòñÿ àññîöèàöèÿ ñ äîìèíèðîâàíèåì äóáà ÷å-

3435. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

Ðèñ. 5.25. ×àñòü ãðàäèåíòà ýêîêëèíû òóíäðà – òðîïèêè. Ïî Óèòòåêåðó (1980).

«Ìèô áåëîé áåð¸çû — ýòî èñêóññòâåííûé, ïîýòè÷åñêèé ìèô, ïðè÷¸ì ñðàâíèòåëüíî íåäàâíèé...
Äî êîíöà äåâÿòíàäöàòîãî âåêà î áåð¸çàõ íèêòî è íå äóìàë, èõ äàæå îôèöèàëüíî íå ñ÷èòàëè áåëûìè.
Ó Ðûëååâà ñòâîëû áåð¸ç ìðà÷íî ÷åðíåþò, à ó Ìåðåæêîâñêîãî äàæå «÷åðíåþò êàê óãîëü». Ïîêëîíåíèå
Áåëîé Áåð¸çå èä¸ò ãëàâíûì îáðàçîì îò Åñåíèíà» (Ìåòåëèöà, 2004: 8). Òàêàÿ ñìåíà ïðåäñòàâëåíèé î
áåð¸çå — ñëåäñòâèå âîçðàñòàíèÿ èíòåíñèâíîñòè ðóáîê è äðóãèõ àíòðîïîãåííûõ âîçäåéñòâèé, à òàê-
æå ñîêðàùåíèÿ ïëîùàäè ïàøåí è äðóãèõ ñåëüõîçóãîäèé (Ñóøêîâ, 1974). È òî, è äðóãîå ïðèâåëî â
êîíöå XIX â. ê ðåçêîìó óâåëè÷åíèþ ëåñîâ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèé, ò. å. âîçðîñëî è ÷èñëî áåð¸ç
(ýäèôèêàòîðà ðàííèõ ñòàäèé ñóêöåññèé ïîñëå ðóáîê è ïîæàðîâ) âîîáùå, è ìîëîäûõ áåð¸ç ñ áåëîé êî-
ðîé â îñîáåííîñòè.

«Îêîí÷àòåëüíîå ðàçäåëåíèå ëåñíî-
ãî ïîÿñà Åâðîïåéñêîé Ðîññèè è ñîïðå-
äåëüíûõ òåððèòîðèé íà çîíû ëåñîñòå-
ïè è øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ, þæ-
íîé, ñðåäíåé è ñåâåðíîé òàéãè ïðîèñ-
õîäèëî â òå÷åíèå ïîçäíåãî ãîëîöåíà, â
îñíîâíîì â 1–2 ïîñëåäíèõ òûñÿ÷åëå-
òèé» (Òóðóáàíîâà, 2002:15).

«Ñóäÿ ïî àðõåîëîãè÷åñêîé è èñòî-
ðè÷åñêîé ëèòåðàòóðå, <ýòî ðàçäåëå-
íèå> â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè áûëî
îáóñëîâëåíî âñ¸ óñèëèâàþùåéñÿ õî-
çÿéñòâåííîé äåÿòåëüíîñòüþ» (Òóðóáà-
íîâà, 2000).



ð¸ø÷àòîãî (Quercus robur), îäíàêî ê íàñòîÿùå-
ìó âðåìåíè äóá ïî÷òè ïîâñåìåñòíî âûðóáëåí.
Îñîáåííîãî ðàçìàõà âûðóáêà äîñòèãëà â êîíöå
XIX â., è ìåñòà, ðàíåå çàíÿòûå äóáðàâàìè, òå-
ïåðü çàíÿòû åëüíèêàìè, ñîñíÿêàìè, áåðåçíÿêà-
ìè è ò. ï., íî îñîáåííî ïîëÿìè, ïîñêîëüêó ïî÷-

âû è ðåæèì óâëàæíåíèÿ íà òåððè-
òîðèÿõ, ðàíåå çàíÿòûõ êëèìàêñîì,
íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíû äëÿ ïàøåí
(Ñîâåòîâ, 1867). Îòäåëüíûå äóáû
îñòàëèñü ëèøü â ìåñòàõ, îòêóäà íå-
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Ðèñ. 5.27. Êàðòà íåêîòîðûõ áîòàíèêî-ãåî-
ãðàôè÷åñêèõ ðàéîíîâ Åâðàçèè, â ñîñòàâ
ÖÑ êîòîðûõ âõîäèò ñîñíîâûé áîð-áðóñ-
íè÷íèê ñ íàïî÷âåííûì ïîêðîâîì èç ìõà
Øðåáåðîâà ïëåâðîçèÿ Pleurozium schre-
beri (çàëèòû ñåðûì, ïî äàííûì Ñ.Ì. Ðà-

çóìîâñêîãî (1999, 2008).
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Ðèñ. 5.26. Ñóêöåññèîííàÿ ñèñòåìà Ìîñêîâñêîãî áî-
òàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíà.

Ñõåìà òà æå, ÷òî è íà ðèñ. 4.25, íî óñëîâíûìè çíàêàìè ïî-
êàçàíû ýäèôèêàòîðû âåðõíåãî ÿðóñà (ïî äàííûì Ñ.Ì. Ðà-
çóìîâñêîãî (1981)).

«Íà îáøèðíûõ ïðîñòðàíñòâàõ Ðóñ-
ñêîé ðàâíèíû ñàìûå ñåâåðíûå ìåñòîíà-
õîæäåíèÿ äóáà – â äîëèíàõ ðåê; ïî íèì
îí íåðåäêî ïðîíèêàåò íà 200–300 êì ñå-
âåðíåå, ÷åì ïî ìåæäóðå÷üÿì. Ã.Ô. Ìî-
ðîçîâ (1914) îáúÿñíÿë ýòî ëó÷øèì ïðî-
ãðåâàíèåì ïîéìåííûõ ïî÷â è èõ ìåíü-
øåé îïîäçîëåííîñòüþ; ïî ìíåíèþ
À.Ê. Äåíèñîâà (1980) ïðè÷èíû — â áî-
ëåå áûñòðîì ðàçìåðçàíèè è áîëåå âûñî-
êîé òåìïåðàòóðå çèìîé ïîéìåííûõ
ïî÷â, à òàêæå â áîëüøåé âëàæíîñòè è
áëèçîñòè ãðóíòîâûõ âîä» (Âîñòî÷íî-Åâ-
ðîïåéñêèå ëåñà…, 2004: 119–120).



óäîáíî âûâîçèòü ñðóáëåííûå äåðåâüÿ (äîëèíû ðåê, îñîáåííî êðóòûå ñêëîíû) (ëè÷í. íà-
áëþäåíèÿ È.Þ. Ïîïîâà). Ïîýòîìó, íåñìîòðÿ íà èíòåñèâíîå âîçîáíîâëåíèå äóáà, äóáðàâû
îòñóòñòâóþò. Ýòà äåÿòåëüíîñòü ÷åëîâåêà è ñîçäà¸ò îáìàí÷èâîå âïå÷àòëåíèå èíòðàçîíàëü-
íîñòè, øèðîêî îáñóæäàåìîå â ëèòåðàòóðå. Àíàëîãè÷íûå èçìåíåíèÿ ïðîèçîøëè è â Ñåâåð-
íîé Àìåðèêå. Ïîýòîìó, åñëè óæ âûäåëÿòü çîíû ñìåøàííûõ è ìåëêîëèñòâåííûõ ëåñîâ, òî
ïðàâèëüíåå èõ íàçâàòü, íàïðèìåð, «çîíà øèðîêîëèñòâåííûõ ëåñîâ ñ èíòåíñèâíûìè àíòðî-
ïîãåííûìè íàðóøåíèÿìè» è íå ïûòàòüñÿ èñêàòü áèîëîãè÷åñêîãî ñìûñëà ýòèõ çîí. Àíòðî-
ïîãåííûå íàðóøåíèÿ õîòÿ è ñèëüíî âàðüèðóþò âî âðåìåíè è ïðîñòðàíñòâå, ïðîèñõîäÿò
ñðàâíèòåëüíî ïëàâíî (äàæå â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñêîðîñòü èõ ïðîòåêàíèÿ ñîïîñòàâèìà ñ ïðî-
äîëæèòåëüíîñòüþ æèçíè ïîêîëåíèÿ Homo sapiens) è îõâàòûâàþò îãðîìíûå ïëîùàäè, ñî-
çäàâàÿ îáìàí÷èâîå âïå÷àòëåíèå åñòåñòâåííîñòè.

Ñïðàâåäëèâîñòè ðàäè íàäî îòìåòèòü, ÷òî çîíó ñìåøàííûõ ëåñîâ âûäåëÿþò îòíþäü
íå âñå áèîãåîãðàôû. Íåò å¸, íàïðèìåð, â îðèãèíàëüíîì ó÷åáíèêå È.È. Ïóçàíîâà (1938).

Äðóãîé ïðèìåð: Â.Á. Ñî÷àâà, Ò.È. Èñà÷åíêî è À.Í. Ëóêè÷åâà (1953) âûäåëÿþò íà òåð-
ðèòîðèè Çàïàäíîé Ñèáèðè «çàïàäíûé ìåðèäèîíàëüíûé ñåêòîð», õàðàêòåðèçóþùèéñÿ ïðå-
îáëàäàíèåì ñîñíÿêîâ. Àâòîðû îáúÿñíÿþò ýòî êëèìàòîì (áëèçîñòü Óðàëüñêîãî õðåáòà ñíè-
æàåò êîëè÷åñòâî îñàäêîâ) è ïðåîáëàäàíèåì ïåñ÷àíûõ ïî÷â. Íà ñàìîì äåëå â ýòîì ðàéîíå
ïåñ÷àíûå ëåäíèêîâûå (â äàííîì ñëó÷àå — åäèíñòâåííî âîçìîæíàÿ ïåñ÷àíàÿ ìàòåðèíñêàÿ
ïîðîäà) îòëîæåíèÿ ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò, à ðåçêîå ïðåîáëàäàíèå ñîñíÿêîâ, äåéñòâè-
òåëüíî ïî÷òè ñïëîøü ïîêðûâàþùèõ âîäîðàçäåëû, ñâÿçàíî ñ ïîñòîÿííûì âûæèãàíèåì ëå-
ñîâ ìåñòíûìè îëåíåâîäàìè (äëÿ óâåëè÷åíèÿ ïëîùàäè ÿãåëüíèêîâ) (Ðàçóìîâñêèé, 2010).
Î÷åâèäíî, ÷òî åñòåñòâåííûé ñ òî÷êè çðåíèÿ ãåîãðàôîâ âûäåë, ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîëîãà
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ëèøü âðåìåííóþ ñòàäèþ ðàçâèòèÿ òàéãè è âîâñå íå çàñëóæèâàåò êàêî-
ãî-ëèáî âûäåëåíèÿ íà áèîãåîãðàôè÷åñêîé êàðòå (íî âïîëíå ìîæåò áûòü ïîêàçàíà íà êàðòå
õîçÿéñòâåííîé äåÿòåëüíîñòè ÷åëîâåêà, íàðÿäó ñ ïî-
ëÿìè è ñåíîêîñàìè).

Â áèîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå èç-çà íåðàçðàáî-
òàííîñòè áèîëîãè÷åñêèõ ìåòîäîâ êëàññèôèêàöèè è
âûäåëåíèÿ ÖÑ è ñîîáùåñòâ åñòü òåíäåíöèÿ èñïîëü-
çîâàòü ãåîãðàôè÷åñêèå ïîäõîäû. Â íà÷àëå ãëàâû óæå
îáñóæäåíà ïðèíöèïèàëüíàÿ íåïðèåìëåìîñòü òàêîãî
ïîäõîäà äëÿ öåëåé áèîëîãèè. Íî òàêîé ïîäõîä íåïðè-
åìëåì è ïî äðóãèì ïðè÷èíàì. Æåëàíèå áèîëîãîâ èñ-
ïîëüçîâàòü ãåîãðàôè÷åñêèå ìåòîäû è èõ ðåçóëüòàòû
îñíîâàíî íà îøèáî÷íîì ïðåäñòàâëåíèè î òîì, ÷òî â
ãåîãðàôèè âñ¸ äàâíî ðàçðàáîòàíî, óñòîÿëîñü è ìîæ-
íî âçÿòü ãîòîâóþ ñõåìó è èñïîëüçîâàòü å¸ â áèîëîãè-
÷åñêèõ öåëÿõ. Ê ñîæàëåíèþ, ýòî íå òàê. Êðèòåðèè

3455. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

«Áîðû èç îáûêíîâåííîé ñîñíû Pinus sylvestris ñ ïîäëåñêîì èç áðóñíèêè Vaccinium vitis-idaea è íà-
ïî÷âåííûì ïîêðîâîì èç Øðåáåðîâà ïëåâðîçèÿ Pleurozium schreberi âñòðå÷àþòñÿ îò Êîëüñêîãî ïîëóîñ-
òðîâà äî Ñðåäíåãî Äîíà. Ïî îáëèêó è âèäîâîìó ñîñòàâó ýòî ñîîáùåñòâî èç ãðóïïû ôîðìàöèé áîðåàëü-
íûõ õâîéíûõ ëåñîâ. Ïîýòîìó áîðû-áðóñíè÷íèêè Ñðåäíåãî Äîíà ñëåäîâàëî áû òðàêòîâàòü êàê ýêñòðà-
çîíàëüíóþ ðàñòèòåëüíîñòü, êàê äàë¸êèé þæíûé ýêñêëàâ ñâåòëîõâîéíîé òàéãè, ñóùåñòâîâàíèå êîòîðî-
ãî âáëèçè þæíîé ãðàíèöû ëåòíåçåë¸íûõ ëåñîâ óìåðåííîé çîíû äîëæíî âûçûâàòü ãëóáîêîå èçóìëåíèå.
Îäíàêî íà Êîëüñêîì ïîëóîñòðîâå, â ïîäçîíå ñåâåðíîé òàéãè, áîð-áðóñíè÷íèê ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé çà-
êëþ÷èòåëüíóþ ñòàäèþ êñåðîñåðèè, êîòîðàÿ ñìåíÿåò ñòàäèþ âåðåñêîâîé ïóñòîøè èç îáûêíîâåííîãî âå-
ðåñêà Calluna vulgaris è ïðåîáðàçóåòñÿ â õîäå ïîñëåäóþùåé ñóêöåññèè â êëèìàêñíûé åëüíèê-áðóñíè÷-
íèê ñ 2 ÿðóñàìè: äðåâåñíûì ÿðóñîì èç åâðîïåéñêîé åëè Picea abies è êóñòàðíè÷êîâûé ÿðóñ èç áðóñíè-
êè Vaccinium vitis-idaea. Íà Ñðåäíåì Äîíó òàêîé æå áîð îêàçûâàåòñÿ òîæå ñòàäèåé êñåðîñåðèè, íî íå
ïîñëåäíåé, à ïðåäïîñëåäíåé. Îí âîçíèêàåò íà ìåñòå áîðà èç îáûêíîâåííîé ñîñíû Pinus sylvestris áåç
ïîäëåñêà, íî ñ òðàâÿíûì ÿðóñîì èç ïîíèêøåãî ïåðëîâíèêà Melica nutans è, â ñâîþ î÷åðåäü, ñìåíÿåòñÿ
áîðîì, èìåþùèì òàêæå òîëüêî äðåâåñíûé è òðàâÿíîé ÿðóñû. Îäíàêî ïîñëåäíèé ñëîæåí ìàéñêèì ëàí-
äûøåì Convallaria majalis» (Òèìîíèí, Îçåðîâà, 2002: 110) (ðèñ. 5.27).

«Õîòÿ ïîíÿòèÿ «ñàâàííà» è
«ñòåïü» áûëè ââåäåíû äëÿ îáîçíà-
÷åíèÿ îïðåäåë¸ííûõ òèïîâ ðàñòè-
òåëüíîñòè, â ïîñëåäíåå âðåìÿ îíè
ïðèìåíÿþòñÿ ãåîãðàôàìè ñêîðåå
äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ
êëèìàòè÷åñêèõ çîí… Â ýòîì ñëó-
÷àå, ïî ìíåíèþ àâòîðà, ñëåäîâàëî
áû ïîëüçîâàòüñÿ ÷èñòî êëèìàòè÷åñ-
êîé òåðìèíîëîãèåé… áîòàíè÷åñ-
êèå òåðìèíû… äîëæíû ïðèìåíÿòü-
ñÿ äëÿ õàðàêòåðèñòèêè êàêîé-òî îï-
ðåäåë¸ííîé êàòåãîðèè ðàñòèòåëü-
íîãî ïîêðîâà» (Âàëüòåð, 1968: 276).
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âûäåëåíèÿ ðåãèîíîâ è â ãåîãðàôèè âåñüìà ñóáúåêòèâíû. Ýòî ñëåäóåò õîòÿ áû èç òîãî, ÷òî
îäèí è òîò æå áèîì ðàçíûå àâòîðû ïîíèìàþò âåñüìà ðàçëè÷íî, õîòÿ è íàçûâàþò îäèíàêî-
âî. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà íà ðèñ. 5.28 äàíî ðàñïðîñòðàíåíèå áèîìà ñòåïåé ïî ðàçíûì àâòî-
ðàì. Èç ñðàâíåíèÿ äàííûõ ñõåì ñòàíîâèòñÿ î÷åâèäíîé âûñîêàÿ ñòåïåíü èõ ñóáúåêòèâíîñ-
òè, íåîäíîçíà÷íîñòè ïðèìåíåíèÿ ýòîãî ïîäõîäà â ñàìîé ãåîãðàôèè.

Òà æå êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ è â ëþáîì áîëåå ìåëêîì ìàñøòàáå, â òîì ÷èñëå è â ìàñ-
øòàáå ëàíäøàôòîâ. Íàïðèìåð, áîëîòî — âïîëíå ÿñíûé è õîðîøî î÷åð÷åííûé, êàçàëîñü
áû, òèï ëàíäøàôòà. Îäíàêî, äàæå ïî îôèöèàëüíûì äàííûì ðàçíûõ âåäîìñòâ ïëîùàäü áî-
ëîò â Ðîññèè ðàçëè÷àåòñÿ íà 20%: â íà÷àëå 1998 ã. â ëåñíîì ôîíäå áûëî 128,3 ìëí. ãà (Ëåñ-
íîé ôîíä Ðîññèè, 1999), íî ïî äàííûì ãîñóäàðñòâåííîãî ó÷¸òà çåìåëü áîëîòà â ëåñíîì
ôîíäå Ðîññèè çàíèìàþò âñåãî 101,2 ìëí. ãà (Äóìíîâ è äð., 2001). Íåîôèöèàëüíûå äàííûå
äàþò åù¸ áîëüøèé ðàçáðîñ: äî 273,0 ìëí. ãà (Åôðåìîâ è äð., 1994) è äàæå 361,1 ìëí. ãà
(Âîìïåðñêèé è äð., 1999). Äîñòîéíî óäèâëåíèÿ, ÷òî ïðè îáùåì ðàçáðîñå ðàçìåðîâ ïëîùà-
äåé (â òðè ðàçà) âñå èñòî÷íèêè ñ÷èòàþò âîçìîæíûì ïðèâîäèòü ñâîè öèôðû ñ òî÷íîñòüþ
äî ÷åòûð¸õ çíà÷àùèõ öèôð.

Èç ñêàçàííîãî âûøå âîâñå íå ñëåäóåò, ÷òî çîíàëüíàÿ áèîãåîãðàôèÿ íå íóæíà è áåñ-
ñìûñëåííà. Îäíàêî, äëÿ ïîëó÷åíèÿ îñìûñëåííûõ ñ áèîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ çîí îáúå-
äèíÿòü ñëåäóåò áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû, âûäåëåííûå íà îñíîâå òåõ ñâîéñòâ, êîòîðûå
èçó÷àþò. Â áèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ñëåäóåò èñïîëüçîâàòü áèîëî-
ãè÷åñêèå êðèòåðèè òåì áîëåå, ÷òî èìåþòñÿ îáðàçöû òàêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ñ ïîëó÷åíèåì
áèîëîãè÷åñêè çíà÷èìîé èíôîðìàöèè.

Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìîæíî ïðèâåñòè âûäåëåíèå çîí íàçåìíîé ðàñòèòåëüíîñòè
Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèì (1999). Íà÷àâ ñ óñòàíîâëåíèÿ áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêèõ ïðîâèíöèé, îí
âûÿâèë êîðåííûå àññîöèàöèè èõ êëèìàêñîâ, çàòåì ñðàâíèë îáëèê äðåâåñíûõ ýäèôèêàòî-
ðîâ êëèìàêñíûõ àññîöèàöèé, îáùåå ÷èñëî êîòîðûõ (äëÿ âñåé Çåìëè) ñîñòàâëÿåò ëèøü íå-
ñêîëüêî äåñÿòêîâ, è îáíàðóæèë, ÷òî «ýòè âèäû î÷åíü ëåãêî è åñòåñòâåííî ðàñïàäàþòñÿ íà
÷åòûðå ðàçëè÷íûõ ìåæäó ñîáîé è î÷åíü ìîíîëèòíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïà:

1. Âå÷íîçåëåíûå ïåðèñòîëèñòíûå äåðåâüÿ ñ ïî÷êàìè, ëèø¸ííûìè ïî÷å÷íûõ ÷åøóé.
2. Âå÷íîçåëåíûå øèðîêîëèñòíûå äåðåâüÿ ñ ïî÷êàìè, çàùèù¸ííûìè ïî÷å÷íûìè ÷å-

øóÿìè.
3. Ëåòíåçåë¸íûå øèðîêîëèñòíûå äåðåâüÿ ñ ïî÷å÷íûìè ÷åøóÿìè.
4. Âå÷íîçåë¸íûå äåðåâüÿ ñ èãîëü÷àòûìè ëèñòüÿìè êñåðîìîðôíîé ñòðóêòóðû è ñ ïî-

÷å÷íûìè ÷åøóÿìè» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 73).

Ðèñ. 5.28. Ðàñïðîñòðàíåíèå áèîìà ñòåïåé ïî
ðàçíûì àâòîðàì.

1 — ïî: À.Ã. Èñà÷åíêî, À.À. Øëÿïíèêîâó (1989); 2 —
ïî: Â.Ã. Ìîðäêîâè÷ó (1982); 3 — ïî êëàññèôèêàöèè
ÞÍÅÑÊÎ (Ïëàí äåéñòâèé..., 1984).
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ñóááîðåàëüíûå
ñóáòðîïè÷åñêèå
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ñòåïè óìåðåííîãî ïîÿñà
òðîïè÷åñêèå ñòåïè è ñàâàííû
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Ýòè çîíû è ÿâëÿþòñÿ åñòåñòâåííûìè áèîëîãè÷åñêèìè çîíàìè ðàñòèòåëüíîñòè Çåì-
ëè: òðîïè÷åñêèìè, ñóáòðîïè÷åñêèìè è øèðîêîëèñòâåííûìè ëåñàìè è òàéãîé.

ÖÑ, âõîäÿùèå â îäíó çîíó, ìîãóò ïðèîáðåñòè ñâî¸ ñõîäñòâî ÷èñòî êîíâåðãåíòíî è âî-
îáùå íå èìåòü íè÷åãî îáùåãî íè â ñâî¸ì ñîñòàâå, íè â ïðîèñõîæäåíèè. Ñõîäíàÿ ñèòóàöèÿ
èìååòñÿ è â òàêñîíîìèè: â âîäå àêòèâíî ïëàâàþùèå æèâîòíûå ïðèîáðåòàþò ôîðìó ðûáû,
íî ãîðàçäî èíôîðìàòèâíåå êëàññèôèêàöèÿ íå íà îñíîâå æèçíåííûõ ôîðì, à ôèëîãåíåòè-
÷åñêàÿ, ó÷èòûâàþùàÿ òî, ÷òî îäíè èç ýòèõ «ðûá» — ðûáû, äðóãèå — ðåïòèëèè, òðåòüè —
ìëåêîïèòàþùèå, ÷åòâ¸ðòûå — ïòèöû, ïÿòûå — ãîëîâîíîãèå ìîëëþñêè è ò. ä. Èç òîãî ôàê-
òà, ÷òî â âîäå îíè ïðèîáðåëè ñõîäíóþ ôîðìó, ìàëî ÷òî ìîæíî ñêàçàòü îá èõ âíóòðåííåì
ñòðîåíèè, áèîõèìèè, ïðîèñõîæäåíèè è ò. ï. Íî âñå ýòè äàííûå âïîëíå äîñòóïíû èç ôèëî-
ãåíåòè÷åñêîé êëàññèôèêàöèè, ïîñòðîåííîé íà îñíîâå èõ ãåíåòè÷åñêîãî ðîäñòâà. Àíàëî-
ãè÷íî, îáúåäèíåíèå áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ ïî èõ ïðîèñõîæäåíèþ ãîðàçäî áîëåå èí-
ôîðìàòèâíî äëÿ ïîíèìàíèÿ èõ áèîëîãè÷åñêèõ ñâîéñòâ, òîãäà êàê çîíàëüíûå êëàññèôèêà-
öèè ëèøü ïîêàçûâàþò ìíîãîîáðàçèå ÖÑ, îáðàçîâàâøèõñÿ íà ðàçíîé áèîòè÷åñêîé îñíîâå,
íî â ñõîäíûõ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ.

Äëÿ äðóãèõ öåëåé (íàïðèìåð, äëÿ îïòèìàëüíîãî ðàçìåùåíèÿ ñàíàòîðèåâ) áîëåå èí-
ôîðìàòèâíûìè ÿâëÿþòñÿ èíûå ëîãè÷åñêèå îñíîâàíèÿ äëÿ îáúåäèíåíèÿ ðåãèîíîâ, ðàçíûå
äëÿ ðàçëè÷íûõ çàäà÷. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ áîëåå èíôîðìàòèâíûìè áóäóò è ÷èñòî ôèçèî-
íîìè÷åñêèå îñíîâàíèÿ.

Â áèîëîãè÷åñêîé áèîãåîãðàôèè ìåòîäû ãðóïïèðîâàíèÿ ðåãèîíîâ ìîæíî ïîäðàçäå-
ëèòü íà äâå ãðóïïû: ìåòîäû, îñíîâàííûå íà ïðîñòîì ñðàâíåíèè ñïèñêîâ, è ìåòîäû, êîãäà
äåëàåòñÿ ïîïûòêà îöåíèòü ãåíåòè÷åñêîå ðîäñòâî áèîò. Ýòó îöåíêó ïðîèçâîäÿò êàê íà îñ-
íîâå èçó÷åíèÿ èõ òàêñîíîìè÷åñêîãî ñîñòà-
âà, òàê è ñðàâíåíèÿ ñàìèõ ÖÑ èëè èõ êîìïî-
íåíòîâ.

Â îñíîâó ãðóïïèðîâêè ðåãèîíîâ ñëåäó-
åò ïîëîæèòü àíàëèç öåíîôèëüíûõ âèäîâ. Ðàç-
äåëåíèå âèäîâ íà öåíîôèëüíûå è öåíîôîá-
íûå òðåáóåò ïðîâåäåíèÿ â êàæäîì áèîãåîãðà-
ôè÷åñêîì ðåãèîíå ñåðü¸çíûõ èññëåäîâàíèé.
Â äàííûé ìîìåíò ýòè èññëåäîâàíèÿ òîëüêî
íà÷èíàþòñÿ è íà ïðàêòèêå â ìîðñêîé, äà è
ïðåñíîâîäíîé è äàæå íàçåìíîé áèîãåîãðà-
ôèè ïðèõîäèòñÿ ñ÷èòàòü âñå âèäû öåíîôèëü-
íûìè, ÷òî, áåç ñîìíåíèé, íåâåðíî. Êàê óæå
ãîâîðèëîñü, äîëÿ öåíîôîáíûõ âèäîâ â ðàç-
íûõ òàêñîíàõ íàçåìíûõ ðàñòåíèé âàðüèðóåò
îò 0 äî 100%. Ýòî ãîâîðèò î òîì, ÷òî îäíè
òàêñîíû áîëåå ïðèãîäíû äëÿ öåëåé áèîãåî-
ãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ, íåæåëè äðó-
ãèå, à íåêîòîðûå — è âîâñå íåèíôîðìàòèâ-
íû. Èñïîëüçîâàíèå öåíîôîáíûõ âèäîâ ïðè
ñðàâíåíèè áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ
ïðèâîäèò â ïåðâóþ î÷åðåäü ê ñãëàæèâàíèþ
ðàçëè÷èé. Òàêæå òåîðåòè÷åñêè âîçìîæíî, íî
ïðåäñòàâëÿåòñÿ ìàëîâåðîÿòíûì äëÿ àíòðîïî-
ãåííî ñëàáîíàðóøåííûõ ðåãèîíîâ, ÷òî ó÷¸ò
öåíîôîáíûõ âèäîâ ñóùåñòâåííî èñêàçèò
êàðòèíó: çàñòàâèò îáúåäèíèòü ðàéîíû, ðàçëè-
÷àþùèåñÿ öåíîôèëüíîé áèîòîé è íàîáîðîò.
Â ñèëüíîíàðóøåííûõ ðåãèîíàõ, ê êîòîðûì
îòíîñèòñÿ áóëüøàÿ ÷àñòü ñóøè, öåíîôîáíûå
âèäû ñîñòàâëÿþò ñóùåñòâåííóþ äîëþ áèî-

«Âñå îïóáëèêîâàííûå äî ñèõ ïîð (ò. å. çà
ïîñëåäíèå äâà âåêà) ñõåìû òåððèòîðèàëüíîãî
ðàñ÷ëåíåíèÿ ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà ïðè âñåõ
èõ ðàçëè÷èÿõ îáúåäèíÿþòñÿ îäíèì îáùèì
ïðèçíàêîì — âñå îíè ñòðîèëèñü äåäóêòèâíî,
ò. å. «ñâåðõó âíèç», îò êðóïíûõ åäèíèö ê áî-
ëåå ìåëêèì. Ýòîò, ôîðìàëüíî ëîãè÷íûé, íî
áèîëîãè÷åñêè íåíàó÷íûé ñïîñîá ñîñòîèò â
òîì, ÷òî èçó÷àåìîå ìíîæåñòâî (â äàííîì ñëó-
÷àå ñîâîêóïíîñòü ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ
ïëàíåòû) ïðîèçâîëüíî äåëèòñÿ íà ëîãè÷åñ-
êèå êëàññû ïî ñóáúåêòèâíî âûáðàííûì ïðè-
çíàêàì. Ïðè ýòîì ñòåïåíü äðîáíîñòè äåëåíèÿ
òàêæå âïîëíå ñóáúåêòèâíà è â ïðèíöèïå ïî÷-
òè íåîãðàíè÷åííà, à ãðàíèöû ïîëó÷àåìûõ
åäèíèö â ñóùíîñòè íå ÿâëÿþòñÿ âîîáùå ãðà-
íèöàìè, ò. å. íå ñîâïàäàþò ñ ðåàëüíî ñóùåñò-
âóþùèìè â ïðèðîäå èçîëèíèÿìè êà÷åñòâåí-
íûõ ñêà÷êîâ» (Ðàçóìîâñêèé, 1980: 11).

Àâòîðû êèòàéñêîé ýíöèêëîïåäèè «Íå-
áåñíàÿ èìïåðèÿ áëàãîäåÿòåëüíûõ çíàíèé»
äåëÿò æèâîòíûõ «íà: à) ïðèíàäëåæàùèõ Èì-
ïåðàòîðó, á) íàáàëüçàìèðîâàííûõ, â) ïðèðó-
÷åííûõ, ã) ñîñóíêîâ, ä) ñèðåí, å) ñêàçî÷íûõ,
æ) îòäåëüíûõ ñîáàê, ç) âêëþ÷¸ííûõ â ýòó
êëàññèôèêàöèþ, è) áåãàþùèõ êàê ñóìàñøåä-
øèå, ê) áåñ÷èñëåííûõ, ë) íàðèñîâàííûõ òîí-
÷àéøåé êèñòüþ èç âåðáëþæüåé øåðñòè, ì)
äðóãèõ, í) ðàçáèâøèõ öâåòî÷íóþ âàçó, î) ïî-
õîæèõ èçäàëè íà ìóõ» (Áîðõåñ, 1994à: 87).

3475. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû



348 Æèçíü íà äíå

òû, ÷àñòî ãîðàçäî áîëüøå ïîëîâèíû. Ìíîãèå èç ýòèõ öåíîôîáíûõ âèäîâ ïåðåñåëåíû óìûø-
ëåííî èëè ñëó÷àéíî ÷åëîâåêîì èç äðóãèõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ. Ñàì ôàêò òàêîãî ïå-
ðåñåëåíèÿ íå âñåãäà î÷åâèäåí, èíîãäà åãî óñòàíàâëèâàþò òîëüêî ïîñëå òùàòåëüíûõ èññëåäî-
âàíèé. Ìîæíî ñ óâåðåííîñòüþ ñêàçàòü, ÷òî èñïîëüçîâàíèå ïðè ñðàâíåíèè ïîëíûõ ñïèñêîâ
áèîò â äàííîì ñëó÷àå äàñò êàðòèíó î÷åíü ñèëüíî îòëè÷àþùóþñÿ îò òîé, êîòîðàÿ áóäåò ïîëó-
÷åíà ïðè ñðàâíåíèè ñïèñêîâ êîíêðåòíûõ áèîò, ò. å. òåõ, êîòîðûå áûëè äî ïðèõîäà ÷åëîâåêà
è êîòîðóþ òîëüêî è ñëåäóåò ñ÷èòàòü åñòåñòâåííîé.

Íà ïðàêòèêå, ïðè ïðîâåäåíèè ðàéîíèðîâàíèÿ íåîáõîäèìî ñîáëþäåíèå ïðàâèë ëîãè-
êè. Â ïåðâóþ î÷åðåäü ýòî çíà÷èò, ÷òî êëàññèôèêàöèþ ñëåäóåò äåëàòü íà îäíîì ëîãè÷åñêîì

îñíîâàíèè. Ýòî îçíà÷àåò òàêæå íåîáõîäèìîñòü ñî-
îòâåòñòâèÿ èäåîëîãèé, ïîëîæåííûõ â îñíîâó ìå-
òîäîâ, èñïîëüçîâàííûõ äëÿ âûäåëåíèÿ ðàéîíîâ è
èõ ãðóïïèðîâêå.

Ìåòîä ñîîòâåòñòâèÿ ðàíãà áèîãåîãðàôè÷å-
ñêîãî ðåãèîíà ðàíãó ýíäåìè÷íûõ òàêñîíîâ

Ìíîãèå àâòîðû (Òàõòàäæÿí, 1970; Ñòàðîáî-
ãàòîâ, 1970; Ãóðüÿíîâà, 1972; Âàñèëåíêî, 1974;
Íåñèñ, 1982à; Õðæàíîâñêèé è äð.. 1986; Êàôàíîâ,
Êóäðÿøîâ, 2000; Àáäóðàõìàíîâ è äð., 2003; è ìíî-
ãèå äðóãèå) ïðåäëàãàþò ïðèñâàèâàòü ðàíã áèîòè-
÷åñêîìó ðåãèîíó â çàâèñèìîñòè îò ðàíãà åãî ýíäå-
ìîâ èëè, ïî êðàéíåé ìåðå, ó÷èòûâàòü ðàíã ýíäå-
ìîâ ïðè îïðåäåëåíèè ðàíãà áèîãåîãðàôè÷åñêîãî
ðåãèîíà. Ïîñìîòðèì, êàê íà ïðàêòèêå ïðèìåíÿþò

ýòî òðåáîâàíèå. Ïðîâîäÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèé àíàëèç øåëüôà Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ, Å.Ô.
Ãóðüÿíîâà ïèøåò: «Ñàìàÿ âûñîêàÿ êàòåãîðèÿ — öàðñòâî; âàæíåéøèìè êðèòåðèÿìè äëÿ å¸
âûäåëåíèÿ ñëóæèò î÷åíü âûñîêèé ðàíã ýíäåìèçìà — íàëè÷èå ýíäåìè÷íûõ êëàññîâ è ïîä-
êëàññîâ, õîòÿ áû è íåìíîãèõ, è áîëüøîãî ÷èñëà ýíäåìè÷íûõ îòðÿäîâ» (Ãóðüÿíîâà, 1972:
11). Äàëåå îíà ñàìà âûäåëÿåò äâà öàðñòâà. Ïåðâîå — òðîïè÷åñêîå — â ïîëíîé ìåðå óäîâ-
ëåòâîðÿåò ïðåäëîæåííûì åþ êðèòåðèÿì äëÿ öàðñòâà. Âòîðîå îáúåäèíÿåò îáå áîðåàëüíûå
è àðêòè÷åñêóþ îáëàñòè. Ýòî öàðñòâî íè â êîåé ìåðå íå óäîâëåòâîðÿåò å¸ æå ñîáñòâåííûì
êðèòåðèÿì. Àíàëîãè÷íûå âûâîäû ñäåëàë Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé (1999), ðàçáèðàÿ ñàìóþ ïîïó-
ëÿðíóþ â îòå÷åñòâåííîé áèîãåîãðàôè÷åñêîé ëèòåðàòóðå ñõåìó ôèòîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàé-
îíèðîâàíèÿ Çåìëè À.Ë. Òàõòàäæÿíà (1970) (ðèñ. 5.8). Î÷åâèäíàÿ íåâîçìîæíîñòü ïðèìå-
íèòü äàííûé ìåòîä íà ïðàêòèêå äàæå åãî ýíòóçèàñòàìè îäíîçíà÷íî ñâèäåòåëüñòâóåò î åãî
íåñîñòîÿòåëüíîñòè.

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïîêàçàíî, ÷òî ÷èñëî ðîäîâ ÿâëÿåòñÿ ïðîñòîé ìàòåìàòè÷åñêîé
ôóíêöèåé ÷èñëà âèäîâ: ÷åì áîëüøå âèäîâ, òåì áîëüøå ðîäîâ (Êàôàíîâ, 1991). Èíûìè ñëî-
âàìè, áîëåå áîãàòàÿ âèäàìè áèîòà áóäåò ñîäåðæàòü è áóëüøåå ÷èñëî âûñøèõ òàêñîíîâ (ðî-
äîâ, ñåìåéñòâ, îòðÿäîâ è ò. ä.), ÷òî ìû, ñîáñòâåííî ãîâîðÿ, è èìååì: â òðîïè÷åñêîé áèîòå
áîëüøå òàêñîíîâ âûñîêîãî ðàíãà, ýòà ðàçíèöà è åñòü ýíäåìè÷íûå òàêñîíû. Èñêàòü â ýòîì
êàêîé-ëèáî áèîëîãè÷åñêèé ñìûñë âðÿä ëè ñòîèò, ñêîðåå, òàêàÿ çàêîíîìåðíîñòü «îïèñûâà-
åò, ïî-âèäèìîìó íå ðåàëüíûå áèîëîãè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè, à ýôôåêòû, ïîðîæäàåìûå
êîíå÷íîé «ïðîïóñêíîé ñïîñîáíîñòüþ» ÷åëîâå÷åñêîãî ìîçãà è íåîñîçíàííûì ñòðåìëåíè-
åì èññëåäîâàòåëåé êîìïåíñèðîâàòü ýòî îãðàíè÷åíèå» (Êàôàíîâ, 1991: 41–42).

Ìåòîä äîëè ýíäåìè÷íûõ òàêñîíîâ
Ïðè èñïîëüçîâàíèè ýòîãî ìåòîäà ðàíã áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà ñòàâÿò â çàâèñè-

ìîñòü îò ñòåïåíè ýíäåìèçìà åãî áèîòû.

«Ãîëàðêòè÷åñêîå öàðñòâî» õàðàêòå-
ðèçóåòñÿ [À.Ë. Òàõòàäæÿíîì] 39 ýíäå-
ìè÷íûìè ñåìåéñòâàìè. Â Ìîñêîâñêîé
îáëàñòè èç ýòîãî ÷èñëà èìåþòñÿ ëèøü
òðè ñåìåéñòâà: Adoxaceae, Butomaceae
è Scheuchzeriaceae*. Ïðè ýòîì Butoma-
ceae îòñóòñòâóåò â Ñåâåðíîé Àìåðè-
êå... Òàêèì îáðàçîì, äàæå òàêàÿ åñòåñò-
âåííàÿ, ðåàëüíî ñóùåñòâóþùàÿ è õî-
ðîøî èçâåñòíàÿ ôëîðèñòè÷åñêàÿ åäè-
íèöà, êàê Ãîëàðêòèñ, íå ìîæåò áûòü íè
âûäåëåíà, íè îõàðàêòåðèçîâàíà ïî
ïðåäëàãàåìîìó À.Ë. Òàõòàäæÿíîì
ïðèíöèïó» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 30).

* Adoxaceae è Scheuchzeriaceae âêëþ÷àþò ïî îäíîìó øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííîìó áîëîòíîìó âèäó
(íåêîòîðûå ñ÷èòàþò, ÷òî â Ñåâåðíîé Àìåðèêå è Åâðàçèè îáèòàþò ðàçíûå, õîòÿ è áëèçêèå âèäû)
Butomaceae, èëè ñóñàêîâûå èíòðîäóöèðîâàíû â Ñåâåðíîé Àìåðèêå.



Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà. Âû÷èñëÿþò
ïðîöåíò ýíäåìîâ êàæäîãî ðàéîíà: ÷åì îí
áîëüøå, òåì âûøå áèîãåîãðàôè÷åñêèé ðàíã
ðåãèîíà.

Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
1. Ñèëüíàÿ çàâèñèìîñòü ðåçóëüòàòîâ îò

ñòåïåíè èçó÷åííîñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ îò-
äåëüíûõ âèäîâ è îò ðàçìåùåíèÿ ïî ðåãèîíàì
òàêñîíîìèñòîâ-äðîáèòåëåé è îáúåäèíèòåëåé.
Âàæíîñòü äàííîãî íåäîñòàòêà ðåçêî óñèëèâà-
åòñÿ â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà â êà÷åñòâå áèîãåîãðà-
ôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ áåðóò ðàçíûå ñòðàíû. ×àñ-
òî â îäíèõ ñòðàíàõ ïðåîáëàäàþò äðîáèòåëè, â äðóãèõ — îáúåäèíèòåëè. Ñâåðõ òîãî, íåêî-
òîðûå èññëåäîâàòåëè, èñõîäÿ èç ÷óâñòâà ïàòðèîòèçìà, ñòàðàþòñÿ ïîä÷åðêíóòü óíèêàëü-
íîñòü ñâîåé ñòðàíû. Òàê, ïîñëå ðàñïàäà ÑÑÑÐ ýíäåìèçì áèîò íåêîòîðûõ, ðàíåå âõîäèâ-
øèõ â íåãî ñòðàí, ðåçêî âîçðîñ. Èíîãäà ïîëíîòó ñïèñêîâ áèîòû ïðÿìî îïðåäåëÿþò ïîëè-
òèêà è ýêîíîìèêà. Òàê, ïðåñíîâîäíàÿ áèîòà þæíîé Ôëîðèäû ñóùåñòâåííî îòëè÷íà îò áè-
îòû ñåâåðíîé è îáíàðóæèâàåò ñõîäñòâî ñ öåíòðàëüíîàìåðèêàíñêîé è äàæå þæíîàìåðèêàí-
ñêîé; ìíîãèå, îñîáåííî íàçåìíûå áèîãåîãðàôû, äàæå îòíîñÿò å¸ ê Íåîòðîïè÷åñêîé îáëà-
ñòè. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî â ïðåñíûõ âîäàõ þæíîé Ôëîðèäû îáèòàþò ìíîãèå þæíîàìåðè-
êàíñêèå ðûáû (ìíîãèå ïîïàëè ñþäà, áëàãîäàðÿ àêâàðèóìèñòàì). Â ÷àñòíîñòè, â êîëëåêöèè
æèâóùåãî òàì âûïóñêíèêà íàøåé êàôåäðû Ñ. ßêîáè (ëè÷í. ñîîáù.) åñòü ïîéìàííûå òàì
ïèðàíüè. Îäíàêî, íè â îäíîì ñïèñêå ðûá ýòîãî êóðîðòíîãî ðàéîíà èõ íå íàéòè.

2. Öåíîôîáíûå âèäû ðàññìàòðèâàþò íàðàâíå ñ öåíîôèëüíûìè.
3. Ïîðîãîâûå çíà÷åíèÿ ñòåïåíè ðàçëè÷èÿ ðåãèîíîâ äëÿ ðàçíûõ ðàíãîâ ðåãèîíîâ çà-

äàþò àïðèîðíî: 10% èëè 15% ýíäåìèçì è ò. ï. Ïî÷åìó 10%, à íå 9% èëè 11%? Îòñóòñò-
âèå áèîëîãè÷åñêîãî îáîñíîâàíèÿ ðóáåæíûõ çíà÷åíèé ïðèâîäèò ê ñóáúåêòèâíîñòè ïîëó÷à-
åìûõ ðåçóëüòàòîâ. Ìíåíèå î ïîñòîÿíñòâå ýòî-
ãî ðóáåæíîãî çíà÷åíèÿ ÿâëÿåòñÿ íåîáîñíîâàí-
íûì. Âîçìîæíî, îíî îïèðàåòñÿ íà î÷åâèäíî
íåâåðíîå äîïóùåíèå ëèíåéíîé ôîðìû ñâÿçè
÷èñëà ýíäåìîâ ñ îáùèì ÷èñëîì âèäîâ.

4. Âïîëíå ìîæíî ïðåäñòàâèòü ôîðìèðî-
âàíèå ÖÑ âîâñå áåç îáðàçîâàíèÿ ýíäåìè÷íûõ
òàêñîíîâ. Íàïðèìåð, îëèãîòðîôíûå îêåàíè÷å-
ñêèå ðàéîíû àáèññàëè ïîëíîñòüþ ëèøåíû ýí-
äåìîâ, òåì íå ìåíåå À.Í. Ìèðîíîâ (1981) ñ÷è-
òàåò âîçìîæíûì ðàññìàòðèâàòü èõ êàê ñàìî-
ñòîÿòåëüíûå ôàóíèñòè÷åñêèå ðåãèîíû. Î÷åíü
íåìíîãî (åñëè âîîáùå åñòü) ýíäåìîâ â Ñêàí-
äèíàâñêîé øåëüôîâîé ïðîâèíöèè (ñì. ñëåäó-
þùóþ ãëàâó).

5. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, êàê ïîêàçàíî âûøå:
â ðàçäåëå «Ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ íîâûõ âè-
äîâ...» Ãëàâû 4, — ñòåïåíü òàêñîíîìè÷åñêîãî
ñõîäñòâà/ðàçëè÷èÿ áèîò ñâèäåòåëüñòâóåò íå
òîëüêî è, ìîæåò áûòü, íå ñòîëüêî îá èõ ãåíåòè-
÷åñêèõ ñâÿçÿõ, ñêîëüêî î ðàçëè÷èÿõ â óñëîâèÿõ,
ãäå ôîðìèðîâàëèñü ñðàâíèâàåìûå áèîòû, à â
ñëó÷àå èçîëèðîâàííûõ ÖÑ — î ÷èñëå èñõîäíûõ
âèäîâ, èç êîòîðûõ ôîðìèðîâàëàñü äàííàÿ ÖÑ.

6. Â ñëó÷àå ÖÑ, ñîñòîÿùèõ èç äèñêðåò-
íûõ ó÷àñòêîâ — âåðøèíû ïîäâîäíûõ ãîð èëè
õðåáòîâ (òàëàññîáàòèàëü), ïðåñíîâîäíûå âî-
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«Ê ýòîé ãðóïïå îòíîñèòñÿ ìíîæåñòâî
áåçàðåàëüíûõ, â ñóùíîñòè, ôîðì, âîçíèêà-
þùèõ â ðåçóëüòàòå ãåíåòèêî-àâòîìàòè÷åñ-
êèõ ïðîöåññîâ (äðåéôà ãåíîâ) â ìåñòíîñ-
òÿõ, ñïîñîáñòâóþùèõ âðåìåííîìó ðàñ÷ëå-
íåíèþ âèäîâûõ ïîïóëÿöèé íà èçîëèðîâàí-
íûå íåáîëüøèå ó÷àñòêè. Ýòè ôîðìû î÷åíü
÷àñòî ïîëó÷àþò â ëèòåðàòóðå âèäîâîé ñòà-
òóñ. Òàêîâî, íàïðèìåð, áîëüøèíñòâî âèäîâ
ðîäîâ Erica, Gasteria è Haworthia è ìíîãèõ
ðîäîâ Aizoaceae â Þæíîé Àôðèêå, Ceano-
thus è Arctostaphylos â Êàëèôîðíèè, Hebe è
Coprosma â Íîâîé Çåëàíäèè, äóá Quercus è
âèäû ìíîãèõ ðîäîâ êàêòóñîâ Cactaceae íà
Ìåêñèêàíñêîì íàãîðüå è ò. ï. Âñå ïîäîá-
íûå öåíòðû âèäîîáðàçîâàíèÿ ïðèóðî÷åíû
ê ãîðèñòûì ìåñòíîñòÿì, ïîäâåðãàþùèìñÿ
ñ äàâíèõ âðåìåí àíòðîïîãåííîé ýðîçèè è
óñèëåííî ïîñåùàâøèìñÿ ôëîðèñòàìè»
(Ðàçóìîâñêèé, 1999: 41).

Èç 30 âèäîâ ïîäðîäà æóæåëèö Carabus
(Archiplectes), îáèòàþùåãî ëèøü íà çàïàäå
Áîëüøîãî Êàâêàçà «áîëüøèíñòâî ëîêàëè-
çîâàíî â î÷åíü îãðàíè÷åííûõ ó÷àñòêàõ…
÷àñòî ëèøü íà îäíîì ãîðíîì ìàññèâå èëè
îòðîãå» (Êðûæàíîâñêèé, 2002: 10).

«Ìû ïðèäåì ê ñîâåðøåííî ðàçëè÷íûì
âûâîäàì î ñòåïåíè áëèçîñòè ôëîð ñóáòðî-
ïè÷åñêèõ ÷àñòåé Êèòàÿ è ßïîíèè â çàâèñè-
ìîñòè îò òîãî, êàêîé îáú¸ì âèäà ìû ïðè-
ìåì. Ïðè øèðîêîì ïîíèìàíèè âèäà (êîòî-
ðîãî ïðèäåðæèâàåòñÿ è àâòîð ýòîé êíèãè)
îáå ôëîðû ïî÷òè èäåíòè÷íû; ñ òî÷êè æå
çðåíèÿ ñîâðåìåííûõ ÿïîíñêèõ áîòàíèêîâ,
áîëüøèíñòâî ÿïîíñêèõ âèäîâ ýíäåìè÷íî
è, ñëåäîâàòåëüíî, îáå ôëîðû âåñüìà äàëå-
êè äðóã îò äðóãà» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 32).



äî¸ìû, àðõèïåëàã, ãðóïïà ãîðíûõ âåðøèí èëè äîëèí è ò. ï. — ãðóïïû ñ ìàëûìè ðàññåëè-
òåëüíûìè ñïîñîáíîñòÿìè ìîãóò îáðàçîâûâàòü ýíäåìû â êàæäîì ó÷àñòêå (äàðâèíîâñêèå
âüþðêè, ãàâàéñêèå öâåòî÷íèöû, æóæåëèöû), òîãäà êàê áóëüøàÿ ÷àñòü âèäîâ, îáðàçóþùèõ
ýòó ÖÑ, îáùèå. Ýêîëîãè÷åñêàÿ ðîëü ýíäåìîâ îòäåëüíûõ ó÷àñòêîâ ÖÑ ìîæåò áûòü ïîëíî-
ñòüþ èäåíòè÷íîé. Òàêèå óçêîëîêàëüíûå ýíäåìû, çàìåùàþùèå äðóã äðóãà â ðàçíûõ èçîëè-
ðîâàííûõ ÷àñòÿõ îäíîé ÖÑ, ñëåäóåò ó÷èòûâàòü ïðè ñðàâíåíèè ðàçëè÷íûõ ÖÑ îñîáûì îá-
ðàçîì, âîçìîæíî, êàê îäèí òàêñîí. Ïðîñòîé àðèôìåòè÷åñêèé ïîäñ÷åò äà¸ò èñêàæ¸ííîå
ïðåäñòàâëåíèå î ñïåöèôè÷íîñòè ÖÑ, ñâèäåòåëüñòâóÿ áîëüøå î òîì, ÷òî å¸ àðåàë ñîñòîèò
èç èçîëèðîâàííûõ ó÷àñòêîâ, íåæåëè î å¸ îòëè÷èè êàê öåëîãî îò äðóãèõ ÖÑ.

Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Íàëè÷èå èëè îòñóòñòâèå ýíäåìîâ î÷åíü ÷àñòî òàê
èëè èíà÷å ó÷èòûâàþò íà êà÷åñòâåííîì èëè êîëè÷åñòâåííîì óðîâíå. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ
ïðîöåíò ýíäåìîâ èñïîëüçóþò êàê îñíîâíîé êðèòåðèé. Ýòî äåëàëè ïðè ðàéîíèðîâàíèè áåí-
òîñà Ìèðîâîãî îêåàíà (Briggs, 1995), Ìèðîâîãî îêåàíà ïî ãîëîâîíîãèì ìîëëþñêàì (Íå-
ñèñ, 1982à, á), ñóøè ïî ñòðåêîçàì (Áåëûøåâ, Õàðèòîíîâ, 1981, 1983).

Ìåòîä çíà÷èìîñòè áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö
Ïðè èñïîëüçîâàíèè ýòîãî ìåòîäà ðàíã áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà ñòàâÿò â çàâèñè-

ìîñòü îò ñòåïåíè ñìåíû òàêñîíîìè÷åñêîãî ñîñòàâà åãî áèîòû íà ãðàíèöàõ.
Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà. Ñðàâíèâàþò ñïèñêè áèîò ðàçíûõ ðàéîíîâ. ×åì áîëüøå ìå-

íÿåòñÿ ñîñòàâ áèîòû íà ãðàíèöå äàííîãî ðåãèîíà, òåì âûøå åãî ðàíã.
Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
1. Ñèëüíàÿ çàâèñèìîñòü ðåçóëüòàòîâ îò ñòåïåíè èçó÷åííîñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ îò-

äåëüíûõ âèäîâ.
2. Öåíîôîáíûå âèäû

ðàññìàòðèâàþò íàðàâíå ñ öå-
íîôèëüíûìè.

3. ×àñòî êîíêðåòíóþ çà-
âèñèìîñòü ñòåïåíè ðàçëè÷èÿ
ðåãèîíîâ îò ñòåïåíè ñìåíû
áèîòû íà ãðàíèöå çàäàþò àïðè-
îðíî, íàïðèìåð, 50% ñìåíà âè-
äîâ. Ïî÷åìó íå 49% èëè 51%?
Îòñóòñòâèå áèîëîãè÷åñêîãî è
ìàòåìàòè÷åñêîãî îáîñíîâàíèÿ
ðóáåæíûõ çíà÷åíèé ïðèâîäèò
ê âûñîêîé ñóáúåêòèâíîñòè ïî-
ëó÷àåìûõ ðåçóëüòàòîâ è çàâè-
ñèìîñòè îò ñòåïåíè ïîëíîòû
èçó÷åííîñòè áèîò.

Â áîëåå ñîâåðøåííûõ
ìîäèôèêàöèÿõ ìåòîäà ðóáåæ-
íûå çíà÷åíèÿ ñòåïåíè ñìåíû
òàêñîíîìè÷åñêîãî ñîñòàâà íà
ãðàíèöå íå çàäàþò a priori, à
îïðåäåëÿþò a posteriori (ñì.
Ñåì¸íîâ, 1982). Ýòî ïîëíî-
ñòüþ óñòðàíÿåò ïîñëåäíèé íå-
äîñòàòîê ìåòîäà è äåëàåò åãî
âïîëíå îáúåêòèâíûì è àäåê-
âàòíûì. Ê ñîæàëåíèþ, îñòàëü-
íûå íåäîñòàòêè ìåòîäà íåèñ-
êîðåíèìû.

350 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 5.29. Ïðèìåð èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà çíà÷èìîñòè
áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö. Ïî Â.Í. Ñåì¸íîâó (1982).

Â ÷èñëèòåëå — ÷èñëî âèäîâ, èìåþùèõ â äàííîì ìåñòå þæíóþ ãðà-
íèöó àðåàëà, â çíàìåíàòåëå — ñåâåðíóþ.
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Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Ïëàíêòîí Ìèðîâîãî îêåàíà (Áåêëåìèøåâ, 1982),
áåíòîñ øåëüôà Þæíîé Àìåðèêè (Ñåì¸íîâ, 1982), ìëåêîïèòàþùèå þãî-âîñòî÷íîé Àçèè
(Áîáðîâ, Íåðîíîâ, 1995).

Ìåòîä îöåíêè ñõîäñòâà ñïèñêîâ âûäåëåííûõ ðåãèîíîâ
Áëèçîê ê ìåòîäó äîëè ýíäåìè÷íûõ òàêñîíîâ. Ðåãèîíû îáúåäèíÿþò ïî ñòåïåíè èõ

ñõîäñòâà.
Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà. Ñòåïåíü ñõîäñòâà îöåíèâàþò ñ ïîìîùüþ èíäåêñîâ, èñïîëü-

çóþùèõ òîëüêî ôàêòû íàõîäêè èëè îòñóòñòâèÿ âèäîâ (Æàêêàðà, ×åêàíîâñêîãî-Ñúåðåíñåíà
è äð.). Èíäåêñû, èñïîëüçóþùèå äàííûå ïî îáèëèþ, áèîìàññå, ÷àñòîòå âñòðå÷àåìîñòè è
ò. ï., äëÿ ýòîé öåëè íåïðèãîäíû.

Îñîáî ñëåäóåò ñêàçàòü î íåçàñëóæåííî ïîïóëÿðíîì â áèîãåîãðàôèè èíäåêñå Ïðåñòî-
íà z, âåëè÷èíó êîòîðîãî îïðåäåëÿþò èç ñëåäóþùåãî ñîîòíîøåíèÿ:

(S1+2)1/z = (S1)1/z + (S2)1/z (1)
ãäå S1 è S2 — ÷èñëî âèäîâ â ñðàâíèâàåìûõ âûáîðêàõ (âèäîâûõ ñïèñêàõ), à S1+2 — îáùåå
÷èñëî âèäîâ â îáúåäèíåííîì ñïèñêå. Çíà÷åíèå z ìîæåò áûòü âû÷èñëåíî êàê êîðåíü óðàâ-
íåíèÿ (1) (èëè âçÿòî èç ñîîòâåòñòâóþùåé òàáëèöû). Ïîïóëÿðíîñòü èíäåêñà Ïðåñòîíà, ïî-
âèäèìîìó, ñâÿçàíà ñ òåì, ÷òî îí îáëàäàåò êðèòè÷åñêèì çíà÷åíèåì (0,27), ïðåâûøåíèå êî-
òîðîãî ÿêîáû óêàçûâàåò íà äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé ìåæäó âèäîâûìè ñïèñêàìè. Ýòî, ïî
ðàñïðîñòðàí¸ííîìó ìíåíèþ, äà¸ò «îáúåêòèâíóþ îñíîâó» äëÿ ñðàâíåíèÿ ëîêàëüíûõ áèîò,
îïðåäåëåíèÿ èõ ðàíãà è ïðîâåäåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ (Ñòàðîáîãàòîâ,
1970; Êóñàêèí, 1979; Ñêàðëàòî, 1981; Áîãäàíîâ, 1990 è äð.). Áîëåå òîãî, èíäåêñ Ïðåñòîíà
íà÷èíàþò èñïîëüçîâàòü äàæå äëÿ ñðàâíåíèÿ ñïèñêîâ ðîäîâ (Ïîïîâ è äð., 2007). Ðàíåå
(Æèðêîâ, 2001) ÿ óæå ïèñàë î íåäîïóñòèìîñòè èñïîëüçîâàíèÿ èíäåêñà Ïðåñòîíà â áèîãåî-
ãðàôèè. Ïîïðîáóåì áîëåå àðãóìåíòèðîâàíî ðàçîáðàòüñÿ â îáîñíîâàííîñòè èñïîëüçîâàíèÿ
èíäåêñà Ïðåñòîíà*.

Èíäåêñ ïðåäëîæåí Preston (1948, 1962) íà îñíîâå èçâåñòíîãî óðàâíåíèÿ Arrhenius
(1921), îïèñûâàþùåãî ñâÿçü ÷èñëà âèäîâ (à íå ðîäîâ èëè òàêñîíîâ åù¸ áîëåå âûñîêîãî ðàí-
ãà) S ñ ïëîùàäüþ îäíîðîäíîé òåððèòîðèè A:

S = c Az (2)
ãäå z — ïîêàçàòåëü ñòåïåíè, c — ñðåäíåå ÷èñëî âèäîâ íà åäèíè÷íîé ïëîùàäè.

Èíäåêñ îñíîâàí íà ïðåäïîëîæåíèè (íàçîâ¸ì åãî ïåðâîå äîïóùåíèå Ïðåñòîíà), ÷òî
÷èñëî âèäîâ, ïðåäñòàâëåííûõ â âûáîðêå ðàçíûì ÷èñëîì îñîáåé â êîîðäèíàòàõ õ — ëîãà-
ðèôì ÷èñëà îñîáåé äàííîãî âèäà, ó — ÷èñëî âèäîâ äà¸ò íîðìàëüíóþ êðèâóþ (ãàóññèàíó).
Òàêóþ êðèâóþ íàçûâàþò ëîãàðèôìè÷åñêè íîðìàëüíîé, èëè ëîãíîðìàëüíîé.

Êàê ïîêàçàë Ïðåñòîí, îáùåå ÷èñëî âèäîâ S â ñëó÷àéíîé âûáîðêå èç ñîîáùåñòâà ñ
ëîãíîðìàëüíûì ðàñïðåäåëåíèåì ñâÿçàíî ñ îáú¸ìîì âûáîðêè (÷èñëîì îñîáåé N) ñòåïåí-
íîé çàâèñèìîñòüþ:

S = k Nz (3)
Ïðåñòîí ïðåäïîëîæèë (âòîðîå äîïóùåíèå), ÷òî íàèáîëüøåå ñóììàðíîå ÷èñëî îñî-

áåé äàþò ñàìûå îáèëüíûå âèäû (à íå âèäû ñî ñðåäíèì îáèëèåì, íàïðèìåð). Òàêîå ðàñïðå-
äåëåíèå íàçûâàþò êàíîíè÷åñêèì ëîãíîðìàëüíûì.

Â ñëó÷àå êàíîíè÷åñêîãî ëîãíîðìàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ïîêàçàòåëü ñòåïåíè z â
óðàâíåíèè (3) ðàâåí 0,27 (òî÷íåå — 0,263; Bullock, 1971).

Ïðåäïîëîæèì òåïåðü, âñëåä çà Ïðåñòîíîì, ÷òî ñóììàðíàÿ ïëîòíîñòü (îáùåå ÷èñëî
îñîáåé âñåõ âèäîâ) N íà âñåé èçó÷àåìîé òåððèòîðèè îäèíàêîâà (òðåòüå äîïóùåíèå), à
«óñèëèå ñáîðà» (sampling effort) ðàâíîìåðíî, ò. å. ÷èñëî îñîáåé, ñîáðàííûõ ñ åäèíè÷íîé
ïëîùàäè, âñþäó îäèíàêîâî (÷åòâ¸ðòîå äîïóùåíèå). Òîãäà è òîëüêî òîãäà îáùåå ÷èñëî
îñîáåé, ñîáðàííûõ ñ íåêîòîðîé ïëîùàäè A, áóäåò ïðîïîðöèîíàëüíî ýòîé ïëîùàäè, è óðàâ-
íåíèÿ (2) è (3) îêàæóòñÿ ýêâèâàëåíòíû.

Åñëè íàñåëåíèå âñåé òåððèòîðèè îäíîðîäíî (òî åñòü íàñåëåíèå ëþáîé å¸ ÷àñòè ìîæ-
íî ðàññìàòðèâàòü êàê âûáîðêó èç îäíîé è òîé æå áèîòû), òî ÷èñëî âèäîâ â òàêîé âûáîðêå

* Àíàëèç ïðèìåíèìîñòè èíäåêñà Ïðåñòîíà â áèîãåîãðàôèè ñäåëàë À.È. Àçîâñêèé.



çàâèñèò òîëüêî îò å¸ îáúåìà N (èëè ïðîïîðöèîíàëüíîé åé ïëîùàäè A). Óðàâíåíèÿ 2 è 3
äîëæíû â ýòîì ñëó÷àå âûïîëíÿòüñÿ êàê äëÿ ëþáûõ ó÷àñòêîâ ñ ïëîùàäÿìè A1 è A2, òàê è
äëÿ îáúåäèíåííîé âûáîðêè ñ ïëîùàäüþ A1 + A2, ïðè÷¸ì ñ îäíèìè è òåìè æå çíà÷åíèÿìè
ïàðàìåòðîâ. Òîãäà è òîëüêî òîãäà ÷èñëî âèäîâ íà ýòèõ ó÷àñòêàõ áóäåò ðàâíî ñîîòâåòñòâåí-
íî S1 = c×A1

z è S2 = c×A2
z, à îáùåå ÷èñëî âèäîâ íà îáîèõ ó÷àñòêàõ — S1+2 = c×(A1+A2)z.

Îòñþäà è ïîëó÷àåì óðàâíåíèå Ïðåñòîíà (1).
Ñîãëàñíî èíòåðïðåòàöèè Ïðåñòîíà, åñëè âåëè÷èíà z íå ïðåâûøàåò «êàíîíè÷åñêîãî»

çíà÷åíèÿ 0,263, ñðàâíèâàåìûå âûáîðêè ìîæíî ñ÷èòàòü âçÿòûìè èç îäíîé «ãåíåðàëüíîé ñî-
âîêóïíîñòè» (ò. å. èç îäíîé áèîòû), â ïðîòèâíîì ñëó÷àå áèîòû ñëåäóåò ñ÷èòàòü ðàçíûìè.
Îäíàêî, òàêîå çàêëþ÷åíèå êîððåêòíî òîëüêî ïðè ñòðîãîì âûïîëíåíèè ïåðå÷èñëåííûõ âû-
øå äîïóùåíèé. Ðàçáåðåì èõ áîëåå ïîäðîáíî.

1. Ëîãíîðìàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå äåéñòâèòåëüíî âåñüìà ÷àñòî (íî íå âñåãäà) íàáëþ-
äàþò â áîëüøèõ âûáîðêàõ îðãàíèçìîâ, ñîäåðæàùèõ áîëüøîå ÷èñëî âèäîâ (áîëåå 100). Â
òàêèõ âûáîðêàõ ÷àñòî âûïîëíÿåòñÿ è âòîðîå äîïóùåíèå Ïðåñòîíà — ãèïîòåçà î êàíîíè-
÷åñêîì ëîãíîðìàëüíîì ðàñïðåäåëåíèè. Áîëåå òîãî, ñîãëàñíî ðÿäó àâòîðîâ, êàíîíè÷-
íîñòü — ïðîñòî ñòàòèñòè÷åñêèé àðòåôàêò ëþáûõ áîëüøèõ âûáîðîê èç ëîãíîðìàëüíî ðàñ-
ïðåäåë¸ííûõ ñîâîêóïíîñòåé (May, 1975; Ugland, Gray, 1982; Ìýãàððàí, 1992). Òåì íå ìå-
íåå, ïðåæäå ÷åì èñïîëüçîâàòü ïîðîãîâîå çíà÷åíèå z, íåîáõîäèìî óáåäèòüñÿ â ñîîòâåòñò-
âèè èñõîäíûõ äàííûõ ýòîìó ðàñïðåäåëåíèþ. Òàêàÿ ïðîâåðêà òðåáóåò äàííûõ î ÷èñëåííî-
ñòÿõ âèäîâ, êîòîðûå â áîëüøèíñòâå áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàáîò îòñóòñòâóþò.

2. Äàëåå, «íóëåâàÿ ãèïîòåçà» (áèîòû ñðàâíèâàåìûõ ðåãèîíîâ èäåíòè÷íû), êîòîðîé
ñîîòâåòñòâóåò ïðåñòîíîâñêîå «êðèòè÷åñêîå çíà÷åíèå», ïðåäïîëàãàåò, ÷òî ñðàâíèâàåìûå
âûáîðêè áåðóò íå ïðîñòî èç îäíîé ãåíåðàëüíîé ñîâîêóïíîñòè, à èç ñîâåðøåííî ãîìîãåí-
íîé, îäíîðîäíîé ãåíåðàëüíîé ñîâîêóïíîñòè. Èíûìè ñëîâàìè, ðåãèîíû, ñðàâíèâàåìûå ïî
ñîñòàâó áèîòû, äîëæíû èìåòü â ëþáîé òî÷êå íå òîëüêî îäèíàêîâûé âèäîâîé ñîñòàâ, íî è
îäèíàêîâûå ñîîòíîøåíèÿ ÷èñëåííîñòåé âèäîâ. Âñå ðàçëè÷èÿ ìåæäó âûáîðî÷íûìè ñïèñ-
êàìè âîçíèêàþò ëèøü èç-çà èõ íåïîëíîòû (íåäîñòàòî÷íîãî ÷èñëà èññëåäîâàííûõ îñîáåé).
Ïîíÿòíî, ÷òî òàêîå äîïóùåíèå íå òîëüêî íåïðîâåðÿåìî — îíî ñîâåðøåííî íåïðàâäîïî-
äîáíî.

3. Äîïóùåíèÿ îá ýêâèâàëåíòíîñòè ïëîùàäåé ñîïîñòàâëÿåìûõ ðàéîíîâ ÷èñëó èññëå-
äîâàííûõ îñîáåé (òðåòüå è ÷åòâ¸ðòîå), âîîáùå ãîâîðÿ, ïðåäïîëàãàþò: (1) îäíîðîäíîñòü
ìåñòîîáèòàíèÿ, (2) ïîñòîÿíñòâî ïëîòíîñòè îñîáåé â ïðåäåëàõ êàæäîãî ó÷àñòêà, (3) ðàâíî-
ìåðíîñòü è ðåãóëÿðíîñòü óñèëèÿ ñáîðà. Èç ýòèõ ïðåäïîëîæåíèé 1 è 2 â ðåàëüíîñòè íèêîã-
äà íå áûâàåò, òåì áîëåå â ñëó÷àå ñðàâíåíèÿ áîëüøèõ òåððèòîðèé, 3 òàêæå íå âûïîëíÿåòñÿ
â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ. Íåóäèâèòåëüíî ïîýòîìó, ÷òî ïîêàçàíà çàâèñèìîñòü íàáëþäàåìîé
âåëè÷èíû z îò öåëîãî ðÿäà òðóäíî ó÷èòûâàåìûõ ôàêòîðîâ. Â ðåçóëüòàòå z ìîæåò âàðüèðî-
âàòü â äîâîëüíî øèðîêèõ ïðåäåëàõ (Connor, McCoy, 1979; Ïèàíêà, 1981). Ò. å. êîíêðåòíîå
çíà÷åíèå z îïðåäåëÿåò íå òîëüêî ðàçëè÷èå ïîëíûõ âèäîâûõ ñïèñêîâ ñðàâíèâàåìûõ ðåãèî-
íîâ, êîòîðîå ïûòàþòñÿ ÷èñëåííî âûðàçèòü, èñïîëüçóÿ èíäåêñ Ïðåñòîíà.

Åñëè ïåðå÷èñëåííûå âûøå äîïóùåíèÿ íå ñîáëþäàþòñÿ (÷òî, î÷åâèäíî, âñåãäà è ïðî-
èñõîäèò), òî íè î êàêîì «êðèòè÷åñêîì» (òåîðåòè÷åñêè âûâîäèìîì) çíà÷åíèè z ãîâîðèòü
íåëüçÿ. Áîëåå òîãî, â çàâèñèìîñòè, íàïðèìåð, îò îáú¸ìà âûáîðîê èíäåêñ Ïðåñòîíà ìîæåò
ïðèíèìàòü ëþáîå çíà÷åíèå îò 0 äî 1, äàæå åñëè ýòè âûáîðêè âçÿòû èç îäíîé è òîé æå ñî-
âîêóïíîñòè âèäîâ. Íà òàêîå îáðàùàë âíèìàíèå åù¸ Â.Í. Ñåì¸íîâ: «Â äåéñòâèòåëüíîñòè
äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èÿ äâóõ ñîâîêóïíîñòåé òàêñîíîâ… íå èìååò íèêàêîãî îòíîøåíèÿ ê
äîñòîâåðíîñòè ðåçóëüòàòîâ èçìåðåíèÿ ñõîäñòâà èëè ðàçëè÷èÿ, ïîëó÷åííûõ ñ èñïîëüçîâà-
íèåì ìåð Ïðåñòîíà. Äîñòîâåðíîñòü ýòèõ ðåçóëüòàòîâ, êàê è ïðè èñïîëüçîâàíèè äðóãèõ
ìåð, çàâèñèò îò îáúåìà è ðåïðåçåíòàòèâíîñòè âûáîðêè…» (Ñåì¸íîâ, 1982: 221).

Ïîÿñíèì ýòî íà ïðîñòîì, äîñòàòî÷íî óñëîâíîì ïðèìåðå. Ïóñòü ó íàñ èìååòñÿ ñîâî-
êóïíîñòü èç Stot âèäîâ, èç êîòîðîé ìû äâàæäû ñëó÷àéíûì îáðàçîì âûáèðàåì âûáîðêè ðàâ-
íîãî îáúåìà, ïî S âèäîâ êàæäàÿ. Äàëåå, ïóñòü êàæäûé âèä èìååò ðàâíóþ âåðîÿòíîñòü ïî-
ïàñòü â âûáîðêó*. Òîãäà îæèäàåìîå ÷èñëî îáùèõ âèäîâ áóäåò ðàâíî S2/Stot, à îæèäàåìîå
îáùåå ÷èñëî âèäîâ â äâóõ âûáîðêàõ S1+2 = (2S – S2/Stot). Îòñþäà îæèäàåìîå çíà÷åíèå èí-
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äåêñà Ïðåñòîíà ïî óðàâíåíèþ (1) áóäåò ðàâíî log2(2 – S2/Stot), ò.å. z ïðÿìî çàâèñèò îò ïîë-
íîòû èçó÷åíèÿ ôàóíû: áóäåò áëèçêèì ê 1 â ñëó÷àå ïëîõî èçó÷åííûõ áèîò è óìåíüøàòüñÿ
ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ ïîëíîòû ñïèñêà, â ïðåäåëå ñòðåìÿñü ê 0. Ïðè ýòîì «êàíîíè÷åñêîå»
çíà÷åíèå z = 0,263 äîñòèãàåòñÿ ëèøü ïðè S1+2 = 0,96 Stot, ò.å. ïðè óñëîâèè, ÷òî íàø ñâîä-
íûé ñïèñîê ñîäåðæèò 96% îò ïîëíîé ôàóíû ðåãèîíà. Ìíîãèå ëè äàííûå ìîãóò ïîõâàñ-
òàòüñÿ òàêîé ñòåïåíüþ ïîëíîòû?

Ïîäâåä¸ì èòîã. Ïî ñâîèì ñâîéñòâàì z — ïîêàçàòåëü ðàçëè÷èÿ: åãî çíà÷åíèå ñòðåìèò-
ñÿ ê íóëþ ïðè ïîëíîì ñõîäñòâå îáåèõ êîëëåêöèé (âèäîâûõ ñïèñêîâ) è ðàâíî åäèíèöå, åñ-
ëè â ñïèñêàõ íåò îáùèõ âèäîâ. Â ýòîì êà÷åñòâå åãî â ïðèíöèïå ìîæíî èñïîëüçîâàòü, õîòÿ
òðóäíîñòü âû÷èñëåíèÿ è íåêîòîðûå ñòàòèñòè÷åñêèå ñâîéñòâà äåëàþò ñîìíèòåëüíûìè åãî
ïðåèìóùåñòâà ïåðåä äðóãèìè àíàëîãè÷íûìè ïîêàçàòåëÿìè (Bullock, 1971; Ïåñåíêî, 1982).

Âûâîä «êðèòè÷åñêîãî çíà÷åíèÿ» èíäåêñà îáùíîñòè Ïðåñòîíà îñíîâàí íà öåëîì ðÿ-
äå äîïóùåíèé, ÷àñòü èç êîòîðûõ òðóäíîïðîâåðÿåìà, ÷àñòü — ìàëîðåàëèñòè÷íà, à ÷àñòü â
ðåàëüíîñòè âîâñå íåâåðîÿòíà, ò. å. íèêîãäà, äàæå òåîðåòè÷åñêè, íå ìîæåò íàáëþäàòüñÿ â
ïðèðîäå. Â ñèëó ýòîãî íåêðèòè÷åñêîå èñïîëüçîâàíèÿ äàííîãî ïîêàçàòåëÿ äëÿ áèîãåîãðàôè-
÷åñêèõ ïîñòðîåíèé íåîáîñíîâàííî.

Â ðåàëüíîñòè æå íåèíôîðìàòèâíî íå òîëüêî êðèòè÷åñêîå, íî è ëþáîå çíà÷åíèå èí-
äåêñà Ïðåñòîíà, ïîñêîëüêó åãî çíà÷åíèå îòðàæàåò íå òîëüêî, è, ïîæàëóé, äàæå íå ñòîëüêî
ðàçëè÷èÿ ñðàâíèâàåìûõ áèîò, ñêîëüêî ïîëíîòó ñïèñêîâ, ÷èñëåííûå ñîîòíîøåíèÿ âèäîâ,
âåðîÿòíîñòü ïîèìêè ðàçíûõ âèäîâ (çàâèñèò îò áèîëîãèè âèäîâ, èñïîëüçóåìûõ ìåòîäîâ
ñáîðà, îáèëèÿ âèäîâ), ðàçëè÷èé â óñèëèÿõ ñáîðà è ò. ä. è ò. ï. Ïîýòîìó íåëüçÿ èñïîëüçî-
âàòü íåêèå, íàïåð¸ä ïðîèçâîëüíî çàäàííûå çíà÷åíèÿ èíäåêñà Ïðåñòîíà äëÿ îïðåäåëåíèÿ
ðàíãà áèîãåîãðàôè÷åñêîãî âûäåëà, êàê ýòî, ê ñîæàëåíèþ, èíîãäà äåëàþò (Ñòàðîáîãàòîâ,
1970; Âèíîãðàäîâà, 1969; Çåçèíà, 1971; è äð.). À.È. Êàôàíîâ (2004) óêàçûâàåò òàêæå íà
ñâÿçü ïàðàìåòðîâ óðàâíåíèÿ Àððåíèóñà ñ òàêñîíîìè÷åñêèì áîãàòñòâîì òåððèòîðèè, êîòî-
ðîå, â ñâîþ î÷åðåäü, ñâÿçàíî ñ øèðîòîé, òåìïåðàòóðîé è ò. ä. Ýòà ñâÿçü åù¸ áîëåå îáåñöå-
íèâàåò çíà÷åíèÿ èíäåêñà.

Áîëåå òîãî, ñóùåñòâóåò òî÷êà çðåíèÿ, ñîãëàñíî êîòîðîé îáèëèå âèäîâ íå äîëæíî ïðè-
íèìàòüñÿ â ðàñ÷¸ò ïðè ñðàâíåíèè òàêñîíîìè÷åñêîãî ñîñòàâà áèîò (Áåêëåìèøåâ, 1982; Ìè-
ðîíîâ, 1999). Åñëè ñîãëàñèòüñÿ ñ íåé, òî èíäåêñ Ïðåñòîíà íåëüçÿ èñïîëüçîâàòü â ïðèíöè-
ïå, ïîñêîëüêó ñàìà èäåÿ èíäåêñà Ïðåñòîíà îñíîâàíà íà ðàñïðåäåëåíèè îáèëèÿ âèäîâ.

Êëàññèôèêàöèþ ðåãèîíîâ íàãëÿäíî ïðîâîäèòü ìåòîäàìè êëàñòåð-àíàëèçà, âîçìîæ-
íû è äðóãèå ìåòîäû. Âîïðîñ îá èíôîðìàòèâíîì ñîäåðæàíèè ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åííûõ ñ
ïîìîùüþ ðàçíîãî ìàòåìàòè÷åñêîãî àïïàðàòà, ðàññìàòðèâàþò â íåñêîëüêèõ ðàáîòàõ (Íåðî-
íîâ, 1980; Ïåñåíêî, 1982; Êàôàíîâ, 2006). Àíàëèç äèñêðåòíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ ôîðìàëü-
íûõ ïîêàçàòåëåé äëÿ îïðåäåëåíèÿ ðàíãà áèîãåîãðàôè÷åñêèõ âûäåëîâ íà êîíêðåòíîì, ñî-
áðàííîì â ïðèðîäå ìàòåðèàëå ïðîâåä¸í E.M. Hagmeier è C.D. Stults (1964) è Â.Í. Ñåì¸íî-
âûì (1982).

Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
1. Ìåòîä îñíîâàí íà ïðåäïîëàãàåìîé ïðÿìîé çàâèñèìîñòè òàêñîíîìè÷åñêîãî ñõîäñò-

âà áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ îò èõ ãåíåòè÷åñêîãî ðîäñòâà. Íà ñàìîì äåëå, òàêîå íå âñå-
ãäà, à, âîçìîæíî, è îáû÷íî íå òàê. Åñëè íàëè÷èå îáùèõ òàêñîíîâ óêàçûâàåò íà èñòî÷íèêè
òàêñîíîâ äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ áèîòû äàííîãî ðåãèîíà, òî ýíäåìè÷íûå òàêñîíû ñâèäåòåëüñò-
âóþò íå òîëüêî è äàæå ìîæåò áûòü íå ñòîëüêî î äëèòåëüíîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ áèîòû êàê
ñàìîñòîÿòåëüíîé áèîãåîãðàôè÷åñêîé åäèíèöû, ñêîëüêî î ñòåïåíè îòëè÷èÿ óñëîâèé, â êî-
òîðûõ îíà ôîðìèðîâàëàñü, îò óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ äîíîðñêèõ áèîò (ñì. ðàçäåë «Ñêî-
ðîñòü îáðàçîâàíèÿ íîâûõ âèäîâ»). Â òî æå âðåìÿ ïðè ñðàâíèòåëüíî ïëàâíîì èçìåíåíèè
óñëîâèé â ïðåäåëàõ àíàëèçèðóåìîãî ðàéîíà (íàïðèìåð, ïðè ãðóïïèðîâêå øåëüôîâûõ ðàé-

* Ýòî ïðåäïîëàãàåò ëèáî î÷åíü áîëüøèå îáúåìû âûáîðîê (ïî ÷èñëó îñîáåé), ëèáî ðàâíóþ ÷èñëåí-
íîñòü âñåõ âèäîâ. Íåñìîòðÿ íà ÿâíóþ íåðåàëèñòè÷íîñòü òàêîé ãèïîòåçû, å¸ øèðîêî èñïîëüçóþò ïðè
âûâîäå ðàçëè÷íûõ èíäåêñîâ ñõîäñòâà (ñì., íàïðèìåð, Âàñèëåâè÷, 1969; Ïåñåíêî, 1982).



îíîâ, ïîñëåäîâàòåëüíî ñìåíÿþùèõ äðóã äðóãà âäîëü áåðåãà), ýòîò íåäîñòàòîê, âåðîÿòíî,
íåñèëüíî èñêàæàåò äåéñòâèòåëüíûå ãåíåòè÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ ðåãèîíîâ. 

2. Öåíîôîáíûå âèäû ðàññìàòðèâàþò íàðàâíå ñ öåíîôèëüíûìè. Õîðîøî èçâåñòíî,
÷òî ìíîãèå âèäû èíîãäà âñòðå÷àþò çà ïðåäåëàìè èõ àðåàëîâ. Ó÷¸ò òàêèõ âèäîâ ïðèâîäèò
ê ñãëàæèâàíèþ ðàçëè÷èé áèîò. Ïîëîæåíèå ñèëüíî îñëîæíÿåòñÿ ïðè ñðàâíèâàíèè áèîò,
ðåçêî ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî òàêñîíîìè÷åñêîìó áîãàòñòâó: â ýòîì ñëó÷àå ñóùåñòâóåò ðåàëüíàÿ
âîçìîæíîñòü âêëþ÷åíèÿ ìàëîðàçíîîáðàçíîé áèîòû â ñîñòàâ áîëåå ðàçíîîáðàçíîé. 

Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Ýòèì ìåòîäîì ïðîâîäèëîñü ãðóïïèðîâêà ðàéî-
íîâ íà îñíîâå ðàñïðåäåëåíèÿ áåíòîñà ó Þæíîé Àìåðèêè (Ñåì¸íîâ, 1982), ïîëèõåò Ñåâåð-
íîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà (Æèðêîâ, 2001), ìëåêîïèòàþùèõ Ñåâåðíîé Àìåðèêè (Hagmeier,
Stults, 1964). Ýòî ñòàíäàðòíûé ìåòîä, êîòîðûé èñïîëüçîâàëè àâòîðû äëÿ «Ôàóíû Ðîññèè»
(«Ôàóíû ÑÑÑÐ») è «Îïðåäåëèòåëåé ïî ôàóíå Ðîññèè» («Îïðåäåëèòåëåé ïî ôàóíå
ÑÑÑÐ»).

Áèîòàãåíåòè÷åñêèé ìåòîä
Ìåòîä ñòðóêòóðàëèñòîâ, îñíîâàííûé íà àíàëèçå ÖÑ è èõ áèîò â öåëÿõ âûÿâëåíèÿ èõ

ãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé, ò. å. òîãî, êàêàÿ ÖÑ îò êàêîé ïðîèçîøëà. Êàê áûëî ïîêàçàíî âûøå,
ìèíèìàëüíûì áèîãåîãðàôè÷åñêèì âûäåëîì ÿâëÿåòñÿ àðåàë ÖÑ — áèîãåîãðàôè÷åñêèé

ðàéîí.
Â ôèòîãåîãðàôèè ðàéîíû ñ îäíîé è òîé æå

êîðåííîé àññîöèàöèåé êëèìàêñà, íî ðàçëè÷à-
þùèåñÿ äðóãèìè ñîîáùåñòâàìè, îáúåäèíÿþò â
áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêèé îêðóã. Îêðóãà ñ îäíèì
è òåì æå ýäèôèêàòîðîì êîðåííîé àññîöèàöèåé
êëèìàêñà îáúåäèíÿþò â ïðîâèíöèþ. Îáúåäèíå-
íèå ïðîâèíöèé îäíîâðåìåííî ïî öåíîòè÷åñêèì è
ïî ôëîðèñòè÷åñêèì ñâîéñòâàì íåâîçìîæíî. Îáú-
åäèíåíèå ïðîâèíöèé ñ ýäèôèêàòîðàìè êîðåííûõ
àññîöèàöèé êëèìàêñà, ïðèíàäëåæàùèõ ê îäíîé
æèçíåííîé ôîðìå, äà¸ò ðàñòèòåëüíóþ çîíó. Ïðî-
âèíöèè îäíîé ðàñòèòåëüíîé çîíû ìîãóò âîîáùå
íå èìåòü íè÷åãî îáùåãî íè ïî ôëîðèñòè÷åñêîìó
ñîñòàâó, íè ïî ïðîèñõîæäåíèþ. Ïðîâèíöèè îä-
íîé îáëàñòè ÷ðåçâû÷àéíî ðàçíîðîäíû ñ öåíîòè-
÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ, íî îáúåäèíåíû åäèíñòâîì
ïðîèñõîæäåíèÿ: îíè îáðàçîâàíû èç îäíîé âåðõ-
íåìåëîâîé áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêîé ïðîâèíöèè.

Â ïðåäåëàõ îáëàñòè îäíè ïðîâèíöèè ìîãóò èìåòü çíà÷èòåëüíîå ÷èñëî îáùèõ âèäîâ, äðó-
ãèå — âèêàðèðóþùèå âèäû îáùèõ ðîäîâ, òðåòüè — ñõîäíû ïî ñîñòàâó ðîäîâ, ïðåäñòàâ-
ëåííûõ äàë¸êèìè âèäàìè è ò. ä.. Âñ¸ ýòî îòðàæàåò èñòîðèþ ôîðìèðîâàíèÿ áèîò ïðîâèí-
öèé. Îáëàñòè ïî ñèñòåìàòè÷åñêîìó ñõîäñòâó îáúåäèíÿþò â öàðñòâà. Äåëåíèå íà öàðñòâà
îòðàæàåò áîëåå äðåâíèå, ÷åì ìåëîâûå, ôëîðîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè.

Â ãèäðîáèîëîãèè àíàëîãè÷íûõ ðàáîò ïðîâåäåíî íå áûëî. Ôàêòè÷åñêè äàæå ïðîáëå-
ìû ñóêöåññèè è êëèìàêñà òîëüêî íà÷èíàþò ðàçðàáàòûâàòü. Ïîýòîìó ïðè ïðîâåäåíèè áèî-
ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ Îêåàíà ìû âûíóæäåíû â ëó÷øåì ñëó÷àå îñòàíàâëèâàòü-
ñÿ íà íàèáîëåå ÿðêî âûðàæåííîì óðîâíå — ïðîâèíöèÿõ, îñòàâëÿÿ âîïðîñû âûäåëåíèÿ îê-
ðóãîâ è ðàéîíîâ, êàê è ïðîáëåìó èõ íàëè÷èÿ â áåíòàëè, äëÿ äàëüíåéøèõ èññëåäîâàíèé.
Àíàëèç ïðåäëîæåííûõ ñõåì áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ îêåàíà è ñîáñòâåííûé
îïûò èçó÷åíèÿ áèîãåîãðàôèè Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà, Ñåâåðíîé Àòëàíòèêè è Ñå-
âåðíîé Ïàöèôèêè ñîçäàëè ó ìåíÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî â îòíîøåíèè ýíäåìè÷íûõ òàêñîíîâ
ìîðñêîé áåíòîñ äà¸ò âåñüìà ñõîäíóþ êàðòèíó ñ îïèñàííîé âûøå ôèòîãåîãðàôè÷åñêîé êàð-
òèíîé ñóøè: ÿðêî âûðàæåííûé ýíäåìèçì ñâîéñòâåíåí âûäåëàì ðàíãà íå íèæå ïðîâèíöèè,
áîëåå ìåëêèå âûäåëû îòëè÷àþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ðàçíûì ñî÷åòàíèåì â èõ ñîñòàâå ðàç-
íûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ è ðàçíûìè àññîöèàöèÿìè.
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«Ïðîâèíöèÿ — îñíîâíàÿ åäèíèöà
áîòàíèêî-ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâà-
íèÿ. Å¸ ôëîðèñòè÷åñêàÿ ìîíîëèòíîñòü
÷ðåçâû÷àéíî âåëèêà. Åñëè ðàéîíû è îê-
ðóãà ðàçëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé äåñÿòêà-
ìè âèäîâ, òî íà ãðàíèöå ïðîâèíöèé èñ-
÷åçàþò è ïîÿâëÿþòñÿ ìíîãèå ñîòíè âè-
äîâ. Â òî æå âðåìÿ îáùàÿ ñõåìà ñóêöåñ-
ñèé íà âñåé òåððèòîðèè ïðîâèíöèè äî-
âîëüíî ñõîäíà, ðàçëè÷àÿñü ëèøü â äåòà-
ëÿõ. Ñðàâíèâàÿ æå ñõåìû äëÿ ðàçíûõ
ïðîâèíöèé, ìû âîîáùå íå íàõîäèì â
íèõ íè÷åãî îáùåãî. Äàæå åñëè â äâóõ
ïðîâèíöèÿõ è åñòü îäíîèì¸ííûå ñîîá-
ùåñòâà, òî èõ ýêîëîãè÷åñêèå íèøè è ïî-
ëîæåíèå â ñóêöåññèîííîé ñèñòåìå ðåç-
êî ðàçëè÷íû» (Ðàçóìîâñêèé, 1999: 63).



Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäà:
Ïðîèçâîäÿò ôèëîãåíåòè÷åñêèé àíàëèç ñïèñêîâ öåíîôèëüíûõ âèäîâ ñðàâíèâàåìûõ

ðåãèîíîâ. Ïðè àíàëèçå ñëåäóåò âûÿâëÿòü ïðè÷èíû îáðàçîâàíèÿ ýíäåìîâ (ñì. âûøå). ×àñ-
òî âûñîêèé ýíäåìèçì îáóñëîâëåí ñðàâíèòåëüíî ìàëûì êîëè÷åñòâîì èñõîäíûõ òàêñîíîâ,
èç êîòîðûõ ôîðìèðóåòñÿ ÖÑ.

Íàëè÷èå áëèçêîðîäñòâåííûõ ýíäåìîâ íèçêîãî ðàíãà (áëèçêèõ âèäîâ îäíîãî ðîäà,
áëèçêèõ ðîäîâ) ñâèäåòåëüñòâóåò î ìîëîäîñòè òàêèõ ÖÑ. Îáû÷íî ýòî íàáëþäàåòñÿ â ñëó÷àå
èçîëèðîâàííûõ áèîò, ôîðìèðóþùèõñÿ â óñëîâèÿõ, î÷åíü ñèëüíî îòëè÷íûõ îò îêðóæåíèÿ
(îñòðîâà â îêåàíå, ãîðíûå âåðøèíû è ò. ï.), ïîñêîëüêó ïðåîäîëåòü èçîëÿöèþ ñïîñîáíî ìà-
ëîå ÷èñëî òàêñîíîâ. Íî èçîëÿöèÿ íåîáÿçàòåëüíà, ñîâåðøåííî òîò æå ýôôåêò — îáðàçîâà-
íèå áëèçêîðîäñòâåííûõ ýíäåìîâ — íàáëþäàåòñÿ è êîãäà óñëîâèÿ â àðåàëå ôîðìèðóþùèõ-
ñÿ ÖÑ ñèëüíî îòëè÷àþòñÿ îò óñëîâèé â àðåàëå ÖÑ-äîíîðîâ (êðóïíûå îç¸ðà è Êàñïèéñêàÿ
áèîòà). 

Åñëè ýíäåìû íåðîäñòâåííû è ïðèíàäëåæàò ê ìîíîòèïè÷íûì èëè îëèãîòèïè÷íûì
òàêñîíàì, ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó ðåëèêòîâîãî õàðàêòåðà äàííîé ÖÑ. Òàêîé æå ýô-
ôåêò äà¸ò è îáðàçîâàíèå íîâîé ÖÑ íà ïëîùàäè, èìåþùåé íèçêèé ïîòîê ýíåðãèè (íàïðè-
ìåð, àðêòè÷åñêèõ øåëüôîâîé è ãëóáîêîâîäíîé ÖÑ — ñì. Ãëàâó 6).

Íåäîñòàòêè ìåòîäà:
Ìåòîä íå ïîääà¸òñÿ àâòîìàòèçàöèè. Âìåñòî íàæàòèÿ íà íåñêîëüêî êëàâèø êîìïüþ-

òåðà, êàê, íàïðèìåð, â ìåòîäå îöåíêè ñõîäñòâà ñïèñêîâ, íåîáõîäèìû òùàòåëüíûå ñðàâíå-
íèå è àíàëèç ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé âèäîâ, âõîäÿùèõ â ðàçíûå áèîãåîãðà-
ôè÷åñêèå ðàéîíû è ó÷¸ò èõ ðîëè â ÖÑ. 

Ïðèìåðû èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà. Ôèòîãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå ñóøè (Ðàçó-
ìîâñêèé, Äûáñêàÿ, 1969; Ðàçóìîâñêèé, 1977, 1980, 1999, 2008).

Îñòðîâíàÿ áèîãåîãðàôèÿ è ýêîëîãèÿ
Îñòðîâà ñ äàâíèõ ïîð ÿâëÿþòñÿ èçëþáëåííûì îáúåêòîì ýêîëîãîâ, ïîñêîëüêó èõ ñ÷è-

òàþò óäîáíîé ìîäåëüþ äëÿ èçó÷åíèÿ ýêîñèñòåì è ýâîëþöèè. Âî âñåõ ó÷åáíèêàõ, òàê èëè
èíà÷å çàòðàãèâàþùèõ òåîðèþ ýâîëþöèþ, ïèøóò î íàáëþäåíèÿõ ×àðëüçà Äàðâèíà çà âüþð-
êàìè íà Ãàëàïàãîññêèõ îñòðîâàõ. Ïðè÷èíà òàêîé ïîïóëÿðíîñòè îñòðîâîâ â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü â ÷¸òêèõ ãðàíèöàõ ýòèõ îáúåêòîâ. Íàëè÷èå ÷¸òêèõ ãðàíèö ïîçâîëÿåò àáñòðàãèðîâàòü-
ñÿ îò äèñêóññèè êîíòèíóàëèñòîâ è ñòðóêòóðàëèñòîâ, èçáàâëÿåò îò òÿæ¸ëîãî è ñóáúåêòèâíî
íåïðèÿòíîãî òðóäà ïî ïðîâåäåíèþ ãðàíèö èçó÷àåìûõ îáúåêòîâ, ïîýòîìó êðîìå îñòðîâîâ
øèðîêîé ïîïóëÿðíîñòüþ ïîëüçóþòñÿ ñòîëü æå èçîëèðîâàííûå îáúåêòû: îç¸ðà, êóðòèíû
äåðåâüåâ èëè êóñòàðíèêîâ è ò. ä., ïðè÷¸ì, ÷åì ìåíåå ÷¸òêèå ãðàíèöû èìååò îáúåêò, òåì ìå-
íåå îí ïîïóëÿðåí. Äîïîëíèòåëüíûìè ïðè÷èíàìè ïîïóëÿðíîñòè îñòðîâîâ ÿâëÿþòñÿ èõ ïî-
ñòîÿííûå âî âðåìåíè (ðàçìåð îáúåêòà íå ìåíÿåòñÿ) è ÷àñòî ìàëûå ðàçìåðû (ëåãêî èçó÷èòü
èìåþùèìèñÿ ñèëàìè), âàðüèðîâàíèå èõ ðàçìåðîâ è ãåîãðàôè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ (èìåþò-
ñÿ ëåãêî èçìåðÿåìûå ïåðåìåííûå, âäîëü ãðàäèåíòà êîòîðûõ ìîæíî ðàñïîëàãàòü ïîëó÷àå-
ìûå äàííûå) è íåêîòîðûå äðóãèå. Íå ïîñëåäíþþ ðîëü, êàê îáû÷íî, èãðàåò è ìîäà.

Îáúåêòû, êîòîðûå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê îñòðîâà, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â ïðè-
ðîäå. Íà ñóøå ýòî èçîëèðîâàííûå ãîðû è ãîðíûå ñèñòåìû è îç¸ðà. Ìíîãî òàêèõ îáúåêòîâ
è â ìîðå:
— îêðóæàþùèå îñòðîâà ìåëêîâîäüÿ è èõ ïîäíîæèÿ;
— èçîëèðîâàííûå ïîäâîäíûå ãîðû è ãîðíûå öåïè;
— ðàéîíû ãèäðîòåðì;
— óëüòðààáèññàëüíûå æåëîáà;
— èçîëèðîâàííûå ãëóáîêîâîäíûå êîòëîâèíû è ò. ä.

Ñóùåñòâåííîé ïðè÷èíîé ïîïóëÿðíîñòè îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè ÿâëÿåòñÿ è íàäåæ-
äà íà ïðàêòè÷åñêîå ïðèìåíåíèå çàêîíîìåðíîñòåé äèíàìèêè áèîòû îñòðîâîâ â îõðàíå ïðè-
ðîäû. Äåëî â òîì, ÷òî ñîâðåìåííûå îõðàíÿåìûå òåððèòîðèè ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê îñ-
òðîâà äèêîé ïðèðîäû ñðåäè àíòðîïîãåííûõ ëàíäøàôòîâ. Îñòðîâíàÿ áèîãåîãðàôèÿ, îñî-
áåííî âíà÷àëå, êàçàëîñü, ïîìîæåò òî÷íî îïðåäåëèòü íåîáõîäèìûé ðàçìåð îõðàíÿåìûõ
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òåððèòîðèé, èõ ðàçìåùåíèå è âîîáùå ñòðàòåãèþ è òàêòèêó îõðàíû ïðèðîäû. Ïðîñòûå çà-
êîíîìåðíîñòè, ïîëîæåííûå â îñíîâó îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè, áûëè ïîíÿòíû êàê ïîëèòè-
êàì, òàê è èõ èçáèðàòåëÿì, ÷òî îáóñëîâèëî âûäåëåíèå áîëüøèõ ñðåäñòâ íà èññëåäîâàíèÿ
è ïîÿâëåíèå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ñòàòåé.

Ñòîëü áîëüøàÿ ïîïóëÿðíîñòü îñòðîâíîé ýêîëîãèè è áèîãåîãðàôèè ïðèâåëà ê òîìó,
÷òî âî ìíîãèõ ó÷åáíèêàõ è ìîíîãðàôèÿõ ïî îáùåé áèîãåîãðàôèè èìåþòñÿ ñïåöèàëüíûå
ãëàâû, ïîñâÿù¸ííûå åé, è äàæå ïóáëèêóþòñÿ îòäåëüíûå ó÷åáíèêè òîëüêî ïî îñòðîâíîé
áèîãåîãðàôèè, íàïðèìåð, R.J. Whittaker «Island biogeography», âûøåäøàÿ â 1998 ã., ïåðå-
èçäàííàÿ â 2001 (äâàæäû), 2002, 2003 ãã.

Íà÷àëî âñïëåñêà èññëåäîâàíèé îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè áûëî ïîëîæåíî Robert H.
MacArthur è Edward O. Wilson â 1963 ã., êîãäà îíè îïóáëèêîâàëè â æóðíàëå «Evolution»
ñòàòüè «An equilibrium theory of insular zoogeography». Íåìíîãî ïîçäíåå, â 1967 ã., îíè
îïóáëèêîâàëè çíàìåíèòóþ «The theory of island biogeography».

Òåîðèÿ îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè â êëàññè÷åñêîì âèäå — òèïè÷íàÿ òåîðèÿ êîíòèíó-
àëèçìà. Ñ ïîçèöèé êîíòèíóàëèçìà, áèîðàçíîîáðàçèå åñòü ðåçóëüòàò ïåðåêðûâàíèÿ íåçàâè-
ñèìûõ èíäèâèäóàëüíûõ àðåàëîâ âèäîâ, îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî ÷åì áóëüøå ïëîùàäü, òåì áî-
ëåå ðàçíîîáðàçíîé äîëæíà áûòü å¸ áèîòà. Ïîýòîìó îñíîâíîé çàäà÷åé îñòðîâíîé áèîãåî-
ãðàôèè ñòàíîâèòñÿ âûÿñíåíèå õàðàêòåðà ñâÿçè ïëîùàäü – ÷èñëî âèäîâ.

Êëàññè÷åñêàÿ òåîðèÿ îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè
ñ÷èòàåò, ÷òî ýòó ñâÿçü ìîæíî îïèñàòü ïðîñòîé ôóíê-
öèåé (òîé æå, ÷òî èñïîëüçîâàíà Ïðåñòîíîì — ñì. ðàç-
áîð âûøå), ïðåäëîæåííîé åù¸ Arrhenius (1921):

S =ñAz,
ãäå: S — ÷èñëî âèäîâ äàííîãî òàêñîíà íà îñòðîâå,

A — ïëîùàäü îñòðîâà,
ñ — ñðåäíåå ÷èñëî âèäîâ íà åäèíè÷íîé ïëîùà-

äè — ïàðàìåòð, çàâèñÿùèé îò òàêñîíà è ðåãèîíà,
z — ïàðàìåòð, ïîêàçûâàþùèé íàêëîí êðèâîé

ñóììàðíîãî ÷èñëà âèäîâ; â îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè
åãî ñâÿçûâàþò ñ òðóäíîñòÿìè ïðåîäîëåíèÿ ïðåãðàäû
ìåæäó äîíîðñêîé áèîòîé è îñòðîâîì.

Â ãðàôè÷åñêîì âèäå ýòà ôóíêöèÿ â ëîãàðèôìè-
÷åñêîì ìàñøòàáå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðÿìóþ, óãîë
íàêëîíà êîòîðîé ê îñè õ ïðîïîðöèîíàëåí z, à ñ —
òî÷êà ïåðåñå÷åíèÿ ñ îñüþ õ (ðèñ. 5.30).

Ïðåäëîæåíû è äðóãèå îáúÿñíåíèÿ ñâÿçè ÷èñëà
âèäîâ ñ ïëîùàäüþ:

Ãèïîòåçà ðàçíîîáðàçèÿ óñëîâèé. Óñëîâèÿ íà áóëüøåé ïëîùàäè áîëåå ðàçíîîáðàç-
íû, ïîýòîìó áóëüøåå ÷èñëî âèäîâ íàõîäèò ïîäõîäÿùèå äëÿ íèõ óñëîâèÿ.

Ãèïîòåçà ìàëåíüêèõ îñòðîâîâ. Ìàëåíüêèå îñòðîâà èç-çà ñâîèõ ðàçìåðîâ èìåþò ìå-
ñòîîáèòàíèÿ, îòëè÷àþùèåñÿ îò ñõîæèõ íà êðóïíûõ.

Ãèïîòåçà áîëüøèõ îñòðîâîâ. Íåêîòîðûå âèäû íå ìîãóò æèòü íà îñòðîâàõ ìåíüøå
îïðåäåë¸ííîãî ðàçìåðà èç-çà íåäîñòàòêà ðåñóðñîâ íà íèõ.

Ãèïîòåçà ñîîòâåòñòâèÿ âèäà è ïëîùàäè îñòðîâà. Íåêîòîðûå âèäû íå ìîãóò æèòü
íà îñòðîâàõ ìåíüøå îïðåäåë¸ííîãî ðàçìåðà, äðóãèå — íà îñòðîâàõ áîëüøå îïðåäåë¸ííî-
ãî ðàçìåðà. Ôàêòè÷åñêè ÿâëÿåòñÿ îáúåäèíåíèåì ãèïîòåç 3 è 4.

Ãèïîòåçà íàðóøåíèé. Ìàëåíüêèå îñòðîâà èìåþò áîëåå íåóñòîé÷èâûå ìåñòîîáèòà-
íèÿ, áîëåå ïîäâåðæåííûå ðàçíîîáðàçíûì íàðóøåíèÿì, ýëèìèíèðóþùèì áóëüøåå ÷èñëî
âèäîâ.

Âñå ïåðå÷èñëåííûå âûøå ãèïîòåçû ïðåäïîëàãàþò ñëó÷àéíîå ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ.
Diamond (1975), èçó÷àÿ ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ ïòèö íà îñòðîâàõ ó Íîâîé Ãâèíåè, âûÿñíèë,
÷òî íåêîòîðûå ñî÷åòàíèÿ âèäîâ âñòðå÷àþòñÿ ãîðàçäî ÷àùå, ÷åì äîëæíî áûëî áû áûòü ïðè
ñëó÷àéíîì çàñåëåíèè îñòðîâà, òîãäà êàê äðóãèå — ãîðàçäî ðåæå èëè íå âñòðå÷àþòñÿ âîâñå.

Ðèñ. 5.30. Ñâÿçü ÷èñëà âèäîâ ñ
ïëîùàäüþ îñòðîâà ñîãëàñíî

òåîðèè îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè.



3575. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

Ïîçäíåå àíàëîãè÷íûå äàííûå áûëè ïîëó÷åíû è äðóãèìè èññëåäîâàòåëÿìè. Ýòè ôàêòû íå
ïîëó÷èëè ïðîñòîãî îáúÿñíåíèÿ â ðàìêàõ òåîðèè êîíòèíóàëèçìà, õîòÿ ñ ïîçèöèé ñòðóêòó-
ðàëèçìà ïðè÷èíà òàêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ñîâåðøåííî î÷åâèäíà: âèäû ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ íå
íåçàâèñèìî, à êàê ÷ëåíû àññîöèàöèé.

À.È. Àçîâñêèé (2003) ïðîàíàëèçèðîâàë ôîðìó êðèâîé «÷èñëî âèäîâ – ïëîùàäü» â
áóëüøåì äèàïàçîíå ïëîùàäåé, ÷åì ýòî îáû÷íî äåëàëîñü. Îêàçàëîñü, ÷òî ôîðìà êðèâîé íà
ñàìîì äåëå íå ÿâëÿåòñÿ ìîíîòîííîé, à èìååò íåñêîëüêî ñòóïåíåê.

Çàâèñèìîñòü ÷èñëà âèäîâ îò ðàññòîÿíèÿ äî äîíîðñêîé áèîòû êëàññè÷åñêàÿ îñòðîâ-
íàÿ áèîãåîãðàôèÿ îïèñûâàåò ôîðìóëîé:

St+1 = St + I – E,
ãäå: S — ÷èñëî âèäîâ íà îñòðîâå â ìîìåíòû t è t+1,

I — ñêîðîñòü èììèãðàöèè, ò. å. ÷èñëî âèäîâ, ïðèáûâàþùèõ íà îñòðîâ â åäèíèöó
âðåìåíè,

E — ñêîðîñòü âûìèðàíèÿ, ò. å. ÷èñëî âèäîâ, èñ÷åçàþùèõ èç áèîòû îñòðîâà â åäè-
íèöó âðåìåíè.

Ãðàôè÷åñêè ýòî ìîæíî ïðåäñòàâèòü â âèäå êðèâûõ, ïðèâåä¸ííûõ íà ðèñ. 5.31 è 5.32.
Áèîëîãè÷åñêèé ñìûñë ïåðåìåííûõ, âõîäÿùèõ â äàííîå óðàâíåíèå, íå ñòîëü î÷åâè-

äåí, êàê êàæåòñÿ íà ïåðâûé âçãëÿä. Â ïåðâóþ î÷åðåäü ýòî êàñàåòñÿ ñêîðîñòè âûìèðàíèÿ.
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Ðèñ. 5.32. Èçìåíåíèå ñêîðîñòè èììèãðàöèè
è âûìèðàíèÿ âî âðåìåíè íà îñòðîâå ñîãëàñ-

íî òåîðèè îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè.

Ðèñ. 5.31. Èçìåíåíèå ÷èñëà âèäîâ
íà îñòðîâå âî âðåìåíè ñîãëàñíî

òåîðèè îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè.
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Ðèñ. 5.33. Èçìåíåíèå âî âðåìåíè îáùåãî ÷èñëà âèäîâ ïòèö (à) è ñêîðîñòè èõ èììèãðàöèè è âûìè-
ðàíèÿ (á) íà îñòðîâàõ Êðàêàòàó. Ïî Bush, Whittaker (1991) èç Whittaker (1998).



Õîòÿ R.H. MacArthur è E.O. Wilson íå îáúÿñíÿþò ïðè÷èíû âûìèðàíèÿ, ïî-âèäèìîìó, îíè
ñ÷èòàþò åãî ôóíêöèåé ðàçìåðà ïîïóëÿöèè.

Àíàëèç ýìïèðè÷åñêèõ äàííûõ ïî äèíàìèêå âèäîâîãî ñîñòàâà ðàñòåíèé, áàáî÷åê è
ïòèö íà îñòðîâàõ Êðàêàòàó (Whittaker, 1998) ïîêàçàë, ÷òî îáùåå ÷èñëî âèäîâ íà îñòðîâå
äåéñòâèòåëüíî ñòðåìèòñÿ ê àñèìïòîòå, íî ïî ñîâåðøåííî èíûì ïðè÷èíàì, íåæåëè ïðåä-
ñêàçûâàåò îñòðîâíàÿ áèîãåîãðàôèÿ. Ñêîðîñòü èììèãðàöèè äåéñòâèòåëüíî óìåíüøàåòñÿ,
íî ñêîðîñòü âûìèðàíèÿ òîæå óìåíüøàåòñÿ. Áîëåå òîãî, è ñêîðîñòü èììèãðàöèè è ñêîðîñòü
âûìèðàíèÿ âèäîâ ìåíÿþòñÿ íå ìîíîòîííî, ÷òî ñóùåñòâåííî äëÿ òåîðèè îñòðîâíîé áèîãå-
îãðàôèè, à èìååò ÿâíûé ïèê â íà÷àëå çàñåëåíèÿ îñòðîâà (ðèñ. 5.33Á). Ïîýòîìó ÷èñëî âè-
äîâ ñòàáèëèçèðóåòñÿ íå â ðåçóëüòàòå óñòàíîâëåíèÿ áàëàíñà ìåæäó èììèãðàöèåé è âûìè-
ðàíèåì, à â ðåçóëüòàòå ñòàáèëèçàöèè íàáîðà âèäîâ. Ïèê â íà÷àëå çàñåëåíèÿ îñòðîâà îáú-
ÿñíÿåòñÿ, âåðîÿòíî, ïåðâè÷íûì ôîðìèðîâàíèåì àññîöèàöèé, äàëüíåéøàÿ äèíàìèêà —
ñóêöåññèîííûìè ïðîöåññàìè.

Â îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè, â óðàâíåíèè MacArthur è Wilson (1967) âèäû ïðèíèìà-
þò èäåíòè÷íûìè. Ìåæäó òåì, ýòî ñîâñåì íå òàê. È ýòî — îñíîâíàÿ ïðè÷èíà òîãî, ÷òî, äà-
âàÿ êðàñèâûå ðåçóëüòàòû íà ñïåöèàëüíî ïîäîáðàííûõ ãðóïïàõ îñòðîâîâ, äàííàÿ òåîðèÿ
èìååò âåñüìà îãðàíè÷åííîå ïðèìåíåíèå äëÿ ïðåäñêàçàíèé ñâîéñòâ ðåàëüíûõ îáúåêòîâ.

Ïðåäñêàçàíèÿ òåîðèè îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè äîñòàòî÷íî õîðîøè â òåõ ñëó÷àÿõ,
êîãäà àíàëèçèðóþò îñòðîâà, ÿâëÿþùèåñÿ ÷àñòüþ åäèíîé ÖÑ è ñóùåñòâóþùèå íåçíà÷è-
òåëüíîå âðåìÿ. Íî è â òàêîì ñëó÷àå, äàæå ïðè çàñåëåíèè ñîâåðøåííî íîâîé ñóøè (Êðàêà-
òàó), óñïåøíîñòü êîëîíèçàöèè îñòðîâà îïðåäåëÿåòñÿ ñòàäèåé ñóêöåññèîííîé çðåëîñòè ïî-
êðûâàþùèõ åãî â äàííîå âðåìÿ àññîöèàöèé. Áåçóñëîâíî, ìîçàèêà àññîöèàöèé èìååòñÿ âñå-
ãäà, íî òåì íå ìåíåå, âèä ìîæåò ïðèáûòü íà îñòðîâ âî âðåìÿ (ñëèøêîì ïîçäíî), êîãäà ñóê-
öåññèÿ óæå çàøëà ñëèøêîì äàëåêî, èëè, íàîáîðîò, ñëèøêîì ðàíî, êîãäà àññîöèàöèè, â ñî-
ñòàâ êîòîðûõ îí âõîäèò, åù¸ íå îáðàçîâàëèñü. Ñâîåâðåìåííîñòü ïðèáûòèÿ âèäà â çíà÷è-
òåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿåò åãî äàëüíåéøóþ ñóäüáó íà îñòðîâå.

Ìåòîäû ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè, â ÷àñòíîñòè àíàëèç ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ, ïîç-
âîëÿþò óñòàíîâèòü ïðåäêîâûå ïîïóëÿöèè äëÿ îñòðîâíûõ âèäîâ. Òàêîé àíàëèç ïîïóëÿöèé
ïòèöû Dendroica petichias íà Ìàëûõ Àíòèëüñêèõ îñòðîâàõ áûë ïðîâåä¸í Klein è Brown
(1994). Îêàçàëîñü, ÷òî íåêîòîðûå îñòðîâà, ïî-âèäèìîìó, áûëè çàñåëåíû íåîäíîêðàòíî. Â
öåëîì ñèòóàöèÿ äàëåêà îò îïèñûâàåìîé stepping-stone ãèïîòåçîé (ïîïóëÿðíàÿ òåîðèÿ ðàñ-
ñåëåíèÿ, â ïðîöåññå êîòîðîãî âèä ìîæåò îáðàçîâûâàòü íåáîëüøèå ïîïóëÿöèè â ìàëåíüêèõ
áèîòîïàõ; êàê ÷åëîâåê, ïðåîäîëåâàþùèé âîäíîå ïðåïÿòñòâèå, ïåðåïðûãèâàÿ ïî êàìóøêàì,
òàêèå êàìóøêè ïî-àíãëèéñêè íàçûâàþò stepping-stone, îòñþäà è íàçâàíèå ãèïîòåçû).

Èçó÷åíèå âèäîîáðàçîâàíèÿ íà îñòðîâàõ è àðõèïåëàãàõ âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïîêàçûâà-
åò âåðîÿòíîñòü àëëîïàòðè÷åñêîãî îáðàçîâàíèÿ áëèçêèõ ýíäåìè÷íûõ âèäîâ. Ýòè âûâîäû
ïûòàþòñÿ ïðèìåíèòü ê âèäîîáðàçîâàíèþ íà ìàòåðèêàõ, äëÿ ÷åãî èùóò, à òî è ïîñòóëèðó-
þò ôðàãìåíòàöèþ àðåàëîâ ñ ïîñëåäóþùèì èõ âîññîåäèíåíèåì. Ýòî óâëåêàòåëüíîå çàíÿ-
òèå âåñüìà íàïîìèíàåò ïîïóëÿðíîå â XIX â. ñòðîèòåëüñòâî ìîñòîâ ìåæäó ìàòåðèêàìè äëÿ
îáúÿñíåíèÿ ñõîäñòâà áèîò ìàòåðèêîâ, ðàçäåë¸ííûõ íûíå îêåàíàìè. Íàäî îòìåòèòü, ÷òî â
äåéñòâèòåëüíîñòè àëëîïàòðè÷åñêîå âèäîîáðàçîâàíèå èñïîëüçóþò äëÿ îáúÿñíåíèÿ, íî íå
äîêàçûâàþò ñàì ôàêò åãî ñóùåñòâîâàíèÿ (÷òî, ïî ïðàâäå ãîâîðÿ, ñäåëàòü ïðàêòè÷åñêè íå-
âîçìîæíî).

Ðàçíèöà ìåæäó ïðåäñêàçàíèÿìè òåîðèè îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè è ôàêòè÷åñêèìè
äàííûìè ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíà ðàçëè÷íîé ñïîñîáíîñòüþ âèäîâ ê ðàññåëåíèþ è ïðåî-
äîëåíèþ ïðåãðàä. Íî â åù¸ áîëüøåé ñòåïåíè ýòà ðàçíèöà îáóñëîâëåíà ôóíêöèîíèðîâàíè-
åì ñàìèõ îñòðîâíûõ ÖÑ: íåêîòîðûå óñëîâèÿ îñòðîâîâ ñïåöèôè÷íû äëÿ íèõ è íå èìåþò
àíàëîãîâ íà ìàòåðèêàõ, â ÷àñòíîñòè, ýòî — ìàëàÿ ïëîùàäü, çàíèìàåìàÿ ÖÑ, è ñðàâíèòåëü-
íàÿ îäíîðîäíîñòü óñëîâèé. Ýòî ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ñîîáùåñòâà îñòðîâîâ ïðîùå, äàæå
åñëè íà íèõ íå ôîðìèðóåòñÿ ñâîÿ ÖÑ. 

Åñëè æå íà îñòðîâå (îñòðîâàõ) ôîðìèðóåòñÿ ñîáñòâåííàÿ ÖÑ (ò. å. êîãäà îí íå ìîæåò
áûòü çàñåë¸í ñóùåñòâóþùèìè ÖÑ è åãî âîçðàñò äîñòàòî÷íî âåëèê) ïðåäñêàçàíèÿ îñòðîâ-
íîé òåîðèè ñòàíîâÿòñÿ îñîáåííî íåóäîâëåòâîðèòåëüíûìè. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî îñòðîâ-
íàÿ òåîðèÿ â êëàññè÷åñêîì âèäå íå ðàññìàòðèâàåò âèäîîáðàçîâàíèå âîâñå. Ìåæäó òåì âè-
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äîîáðàçîâàíèå, îáû÷íî ñîïðîâîæäàþùåå ôîðìèðîâàíèå ÖÑ, ìîæåò ïðèíöèïèàëüíî èçìå-
íèòü íàáëþäàåìóþ êàðòèíó. Âîçüì¸ì, íàïðèìåð, äâà êðóïíåéøèõ ïðåñíîâîäíûõ îçåðà
ìèðà: Âèêòîðèÿ è Âåðõíåå. Îç. Âèêòîðèÿ èìååò ìàêñèìàëüíóþ ãëóáèíó 80 ì è ïëîùàäü â
68 òûñ. êì2; îç. Âåðõíåå — 393 ì è 82,4 òûñ. êì2. Îáà îíè ñóùåñòâóþò ïðèìåðíî îäíî âðå-
ìÿ — îêîëî 10 òûñ. ëåò. Îäíàêî, îç. Âèêòîðèÿ èìååò áîãàòóþ ýíäåìè÷íóþ áèîòó (÷èñëî
ýíäåìè÷íûõ âèäîâ ñîñòàâëÿåò ìíîãèå ñîòíè, âåëèêî è ÷èñëî ýíäåìè÷íûõ ðîäîâ), à áèîòà
îç. Âåðõíåå íè÷åì íå îòëè÷àåòñÿ îò áèîò ñîñåäíèõ îç¸ð.

Îñòðîâíàÿ áèîòà — íåñëó÷àéíàÿ âûáîðêà èç èñõîäíîé áèîòû, íå ãðóïïèðîâêà. Íà
îñòðîâàõ òàêæå èìåþòñÿ ÖÑ. Îòëè÷èÿ â èõ ñîñòàâå îò èñõîäíûõ îáóñëîâëåíû ðàçëè÷íîé
ñïîñîáíîñòüþ âèäîâ ê ðàññåëåíèþ. Ñóêöåññèè ìîãóò îñòàíàâëèâàòüñÿ èç-çà îòñóòñòâèÿ
âèäîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ ïðîõîæäåíèÿ äàííîé ñòàäèè (äèàñïîðè÷åñêèé ñóáêëèìàêñ). Îä-
íîâðåìåííî íà îñòðîâàõ íà÷èíàåòñÿ èçìåíåíèå ÖÑ òàê, ÷òîáû íàèáîëåå ýôôåêòèâíî îñó-
ùåñòâèòü èñïîëüçîâàíèå ðåñóðñîâ ïðè íàëè÷íîì íàáîðå âèäîâ. Â ïåðâóþ î÷åðåäü ýòî ïðè-
âîäèò ê ðàñøèðåíèþ ýêîëîãè÷åñêèõ íèø âèäîâ, ÷àñòî â ñòîðîíó ðàííèõ ñóêöåññèîííûõ
ñòàäèé (â ñëó÷àå íàçåìíûõ ÖÑ — ýòî áåçëåñíûå ñîîáùåñòâà). 

Èçìåíåíèå íèøè âèäîâ îòðàæàåòñÿ â èçìåíåíèè èõ ìîðôîëîãèè. Â ñëó÷àå íàëè÷èÿ
áîëüøîãî êîëè÷åñòâà íåèñïîëüçóåìûõ ðåñóðñîâ â ðåçóëüòàòå àäàïòèâíîé ðàäèàöèè ìîãóò
âîçíèêàòü ïîòðåáëÿþùèå ýòè ðåñóðñû âèäû. Â ðåçóëüòàòå òàêñîí ïðîõîäèò êàê áû öèêë:
âèäû ïîçäíèõ ñóêöåññèîííûõ ñòàäèé ïðè ôîðìèðîâàíèè íîâîé ÖÑ èëè å¸ èçìåíåíèè ñíà-
÷àëà âõîäÿò â ñîñòàâ ïèîíåðíûõ ñîîáùåñòâ, è ëèøü çàòåì â ñîñòàâ áîëåå çðåëûõ, ïîçäíèõ
ñóêöåññèîííûõ ñòàäèé.

Èçó÷åíèå ðåàëüíîé ñèòóàöèè â Âåñò-Èíäèè (Ricklefs, Cox, 1972) ïîêàçàëî, ÷òî áóëü-
øàÿ ÷àñòü íåäàâíî âñåëèâøèõñÿ âèäîâ äåéñòâèòåëüíî íåñêîëüêî ðàñøèðÿþò ñâîè íèøè,
íî â öåëîì îíè ïðèóðî÷åíû ê îòêðûòûì áåçëåñíûì ñîîáùåñòâàì (ðàííèì ñóêöåññèîííûì
ñòàäèÿì), òîãäà êàê ñðàâíèòåëüíî äàâíî âñåëèâøèåñÿ âèäû îáèòàþò ïðåèìóùåñòâåííî â
ëåñíûõ ñîîáùåñòâàõ (ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ñóêöåññèè), íèøè èõ ñóæàþòñÿ, ïëîòíîñòü ïîïóëÿ-
öèé íåêîòîðûõ èç íèõ ñíèæàåòñÿ, äðóãèõ — ðàñøèðÿåòñÿ (â çàâèñèìîñòè îò èõ ðîëè â ñî-
îáùåñòâàõ). Íåêîòîðûå âèäû ïîñëå âñåëåíèÿ ñðàçó çàíèìàþò óçêóþ íèøó è ïðåîáðàçóþò-
ñÿ â ýíäåìîâ.

Ïîäîáíîå ÿâëåíèå áûëî íàçâàíî «öèêë òàêñîíà». Êëàññè÷åñêèì ïðèìåðîì öèêëà
òàêñîíà ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé R.Wilson (1959), ïðèâåä¸ííûå íà ðèñ. 5.34. Â
äåéñòâèòåëüíîñòè, «öèêë òàêñîíà» ÿâëÿåòñÿ íå êàêîé-ëèáî ñïåöèôè÷åñêîé çàêîíîìåðíîñ-
òüþ ýâîëþöèè îòäåëüíûõ òàêñîíîâ, à îòðàæåíèåì ñòàíîâëåíèÿ ÖÑ — ò. å. ñâîéñòâîì ñèñ-
òåìû áîëåå âûñîêîãî óðîâíÿ îðãàíèçàöèè, íåæåëè òàêñîí. Ïîýòîìó òåðìèí «öèêë òàêñî-
íà» íå ïðîñòî íå èíôîðìàòèâåí, à íå êîððåêòåí. Î÷åâèäíî, ÷òî ôîðìèðîâàíèå ÖÑ ìîæåò
íà÷àòüñÿ òîëüêî ñ ðàííèõ ñòàäèé, à íå, íàïðèìåð, ñ êëèìàêñà.

3595. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

þãî-âîñòî÷íàÿ Àçèÿ îñòðîâà Ìåëàíåçèè
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Ðèñ. 5. 34. Ôèëîãåíèÿ ìóðàâü¸â Ìåëàíåçèè.
Âèäû áåçëåñíûõ ñîîáùåñòâ ïðè çàñåëåíèè îñòðîâîâ ñíà÷àëà âõîäÿò â ñîñòàâ áåçëåñíûõ ñîîáùåñòâ, çàòåì ëåñ-
íûõ, ãäå îáðàçóþò íåñêîëüêî âèäîâ â ðåçóëüòàòå ðàäèàöèè, ïîçäíåå îò íèõ îáðàçóþòñÿ âèäû, âíîâü âõîäÿùèå â
ñîñòàâ áåçëåñíûõ ñîîáùåñòâ. Ïî Wilson (1959).



Äëÿ îñòðîâíûõ áèîò ïî ñðàâíåíèþ ñ ìà-
òåðèêîâûìè õàðàêòåðíû îáåäí¸ííûé âèäîâîé
ñîñòàâ è óïðîù¸ííûå ÖÑ, ïîýòîìó ìíîãèå
ñâîéñòâà ìàòåðèêîâûõ ÖÑ ìîãóò îòñóòñòâîâàòü
â îñòðîâíûõ. Ñòåïåíü îòëè÷èÿ ìîíîòîííî âîç-
ðàñòàåò ñ óìåíüøåíèåì ïëîùàäè, ò. å. èìååòñÿ
îáðàòíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó ë¸ãêîñòüþ èçó÷å-
íèÿ îñòðîâíîé ÖÑ è ñòåïåíüþ å¸ îòëè÷èÿ îò
ìàòåðèêîâûõ ÖÑ, èçó÷åíèå êîòîðûõ è ÿâëÿåòñÿ
êîíå÷íîé öåëüþ áîëüøèíñòâà ðàáîò ïî èññëå-
äîâàíèþ îñòðîâîâ. Â ëþáîì ñëó÷àå, ìåõàíè÷å-
ñêèé ïåðåíîñ âûÿâëåííûõ ïðè èçó÷åíèè îñò-
ðîâíûõ áèîò çàêîíîìåðíîñòåé íà ìàòåðèêîâûå
íåâîçìîæåí. Áîëåå êîððåêòíûì áûëî áû ñîïî-

ñòàâëÿòü íå îñòðîâ ñ ìàòåðèêîì, à ÖÑ îñòðîâà (ãðóïïû îñòðîâîâ) ñ àíàëîãè÷íîé ÖÑ ìàòå-
ðèêà. Ñîîòâåòñòâèå òåîðèè îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè ôàêòè÷åñêîìó ïîëîæåíèþ âåùåé òåì
ëó÷øå, ÷åì â áîëüøåé ñòåïåíè èçó÷àåìûå îñòðîâà ÿâëÿþòñÿ ÷àñòüþ êðóïíûõ ÖÑ, è òåì
ìåíüøå, ÷åì ìåëü÷å ìàñøòàá, ò. å. ïðè ïåðåõîäå ñ ýêîëîãè÷åñêîãî ìàñøòàáà ê áèîãåîãðà-
ôè÷åñêîìó òî÷íîñòü ïðåäñêàçàíèé îñòðîâíîé òåîðèè ñòðåìèòåëüíî ñíèæàåòñÿ. Êàê âû-
íóæäåí áûë ïðèçíàòü R.J. Whittaker â óïîìÿíóòîé âûøå «Áèîãåîãðàôèè îñòðîâîâ», çà áî-
ëåå, ÷åì 30 ëåòíèé ïåðèîä èíòåíñèâíûõ èññëåäîâàíèé âûÿñíèëîñü: «a grand unifying the-
ory remains elusive, and perhaps illusory» (Whittaker, 1998: 4). Ïîýòîìó, íåñêîëüêî ýïàòèðóÿ,
ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî áèîãåîãðàôèÿ îñòðîâîâ — óäîáíàÿ ìîäåëü äëÿ èçó÷åíèÿ îñòðîâîâ.
Â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè êðèçèñ îñòðîâíîé áèîãåîãðàôèè ñâÿçàí ñ òåì, ÷òî å¸ òåîðèÿ âîç-
íèêëà íà îñíîâå èäåé êîíòèíóàëèçìà, ðàññìàòðèâàþùèõ ñîâìåñòíóþ âñòðå÷àåìîñòü âè-
äîâ êàê ðåçóëüòàò ñëó÷àéíîãî ñîáûòèÿ. Ñîáðàííûå æå äàííûå óáåäèòåëüíî ïîêàçàëè, ÷òî
â áèîãåîãðàôè÷åñêîì ìàñøòàáå ýòî íå òàê.

Ñ îñòðîâàìè ñâÿçàíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî è äðóãèõ çàáëóæäåíèé. Òàê, øèðîêî ðàñ-
ïðîñòðàíåíî âîñõîäÿùåå ê íàáëþäåíèÿì ×. Äàðâèíà ìíåíèå î òîì, ÷òî íà îñòðîâàõ ïî
ñðàâíåíèþ ñ ìàòåðèêàìè ãîðàçäî âûøå äîëÿ áåñêðûëûõ âèäîâ íàñåêîìûõ è ïòèö. Ïðîâåð-
êà ýòîé çàêîíîìåðíîñòè íà ãîðàçäî áóëüøåì ìàòåðèàëå (Raff, 1991, 1994) ïîêàçàëà îòñóò-
ñòâèå äîñòîâåðíîãî óâåëè÷åíèÿ òàêèõ ôîðì ïî ñðàâíåíèþ ñ ìàòåðèêîâûìè.

Ñ óìåíüøåíèåì ïëîùàäåé, çàíèìàåìûõ îòäåëüíûìè àññîöèàöèÿìè, òåíäåíöèÿ ê ïå-
ðåõîäó íà ïàñòáèùíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ïîÿâëÿåòñÿ ñðåäè ãðóïï, ó êîòîðûõ íà ìàòåðèêå òà-
êîé òåíäåíöèè íåò, íàïðèìåð, ó ìåëêèõ ãðûçóíîâ, ÷òî ïðèâîäèò ê ãèãàíòèçìó îñòðîâíûõ
ôîðì. Ýòî ñîçäà¸ò åù¸ îäíó ïðè÷èíó äëÿ âèäîîáðàçîâàíèÿ. Ïðè÷¸ì îíà äåéñòâóåò äàæå â
òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íîâàÿ ÖÑ íå îáðàçóåòñÿ, à ïðîèñõîäèò ëèøü ìîäèôèêàöèÿ ñòàðîé. Íî
÷àñòî «ãèãàíòèçì» ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì òîãî, ÷òî íà íåîáèòàåìûõ îñòðîâàõ óöåëåëè ìåë-
êèå ïðåäñòàâèòåëè òàêñîíîâ, êðóïíûå ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ áûëè èñòðåáëåíû ÷åëîâå-
êîì. Ïðèìåð òàêîãî «ãèãàíòèçìà» — ãèãàíòñêèå ãàëàïàãîññêèå ÷åðåïàõè Geochelone, äî-
ñòèãàþùèå 130 ñì äëèíû è ìàññû 400 êã (Galapago ïî-èñïàíñêè — ÷åðåïàõà) è âàðàíû îñ-
òðîâà Êîìîäî Varanus komodoensis, äîñòèãàþùèå 3 ì äëèíû. Â äåéñòâèòåëüíîñòè æå, åñ-
òåñòâåííûé àðåàë ðîäà Geochelone (íåðåäêî ðîä ðàçäåëÿþò íà íåñêîëüêî ñ áîëåå ëîêàëü-
íûìè àðåàëàìè) îõâàòûâàåò Þæíóþ Àìåðèêó, Àôðèêó è Ìàäàãàñêàð, ãèãàíòñêèå ÷åðåïà-
õè (îòíîñèâøèåñÿ ê ýòîìó æå èëè äðóãèì ñåìåéñòâàì, äî 2,5 ì è áîëåå äëèíîé) âõîäèëè â
òðîïè÷åñêèå áèîöåíîçû ïëåéñòîöåíà. Â Àôðèêå êðóïíûå ÷åðåïàõè èñ÷åçëè ïðè ïîÿâëå-
íèè àâñòðàëîïèòåêà, íà äðóãèõ ìàòåðèêàõ — êàê òîëüêî òóäà ïðîíèê ÷åëîâåê. Òàê, â Èí-
äèè â ïëåéñòîöåíå âûìåðëè ÷åðåïàõè Colossochelys, äîñòèãàâøèå 2,8 ì äëèíû. Ñðåäñòâà
îáîðîíû ÷åðåïàõ áûëè ñîâåðøåííî íåýôôåêòèâíû ïðè âñòðå÷å ñ ÷åëîâåêîì. Ãèãàíòñêèé
âàðàí îñòðîâà Êîìîäî âûãëÿäèò êàðëèêîì ïî ñðàâíåíèþ ñ àâñòðàëèéñêèì ïëåéñòîöåíî-
âûì âàðàíîì, äîñòèãàâøèì, ïî íåêîòîðûì äàííûì, 9 ì äëèíû, è èñòðåáë¸ííûì ÷åëîâå-
êîì. Äà è ñåé÷àñ â þæíîé Àçèè æèâ¸ò V. salvator, äîñòèãàþùèé 280 ñì äëèíû, à â Àâñò-
ðàëèè — V. brevicaudata, äîñòèãàþùèé 250 ñì äëèíû. Îñîáè îñòðîâíûõ ïîïóëÿöèé ìîãóò
áûòü áîëüøå ïðåäêîâûõ ìàòåðèêîâûõ èëè æå ìåíüøå èõ. Íî èõ ðàçìåð îïðåäåëÿåò íå òî,

360 Æèçíü íà äíå

«Óñïåøíàÿ çàêëàäêà íîâîãî ãíåçäà
ñàìêîé-îñíîâàòåëüíèöåé âîçìîæíà ëèøü
â îãðàíè÷åííîì ÷èñëå ìåñò. Ýòî ëèáî áè-
îòîïû, íåïðèãîäíûå äëÿ ïîñåëåíèÿ áîëü-
øèíñòâà âèäîâ ìóðàâüåâ, ëèáî ñèòóàöèè
«ýêîëîãè÷åñêîãî âàêóóìà», âîçíèêàþùèå
â ðåçóëüòàòå ïîæàðîâ, èñïîëüçîâàíèÿ õè-
ìèêàòîâ, ïðîìûøëåííûõ ðàçðàáîòîê, ðàñ-
êîð÷åâêè ëåñîñåê è äðóãèõ àíòðîïîãåí-
íûõ âîçäåéñòâèé. Èìåííî òàêèå òåððèòî-
ðèè îêàçûâàþòñÿ îêíàìè ïðîíèêíîâåíèÿ
âèäîâ-èíòðîäóöåíòîâ â íîâûå äëÿ íèõ ðå-
ãèîíû (Passera, 1994)» (Çàõàðîâ, 2006: 59).
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÷òî îíè æèâóò íà îñòðîâàõ, à îïòèìèçàöèÿ óñèëèé ïî äîáûâàíèþ ïèùè, ðàçìåðà ïîïóëÿ-
öèè, ìèíèìèçàöèÿ ïðåññà õèùíèêîâ è ò. ï. — íî ýòî îáùèå çàêîíîìåðíîñòè ýêîëîãèè è
ýâîëþöèè, îòíþäü íå ñïåöèôè÷íûå äëÿ îñòðîâîâ.

Áèîòû èçîëèðîâàííûõ îñòðîâîâ ôîðìèðóþòñÿ èç íåáîëüøîãî ÷èñëà ñóìåâøèõ ïî-
ïàñòü íà íèõ âèäîâ. Âèäû-èììèãðàíòû âûíóæäåíû êàê ìèíèìóì ìåíÿòü íèøè, à ÷àñòî è
îáðàçîâûâàòü äðóãèå âèäû äëÿ áîëåå ýôôåêòèâíîãî èñïîëüçîâàíèÿ èìåþùèõñÿ ðåñóðñîâ.
Òàê, íà Ãàâàéÿõ è â Þãî-Âîñòî÷íîé Ïîëèíåçèè îòñóòñòâóþò àáîðèãåííûå âèäû ìóðàâü¸â,
ýòî âûçâàëî ñèëüíóþ àäàïòèâíóþ ðàäèàöèþ õèùíûõ æóæåëèö, ïàóêîâ è äàæå âîçíèêíî-
âåíèå õèùíûõ ãóñåíèö (Paulay, 1994). Ïðîöåññû, ïðîèñõîäÿùèå ïðè ýòîì óæå áûëè ðàçî-
áðàíû â ïðåäûäóùåé ãëàâå ïðè ðàññìîòðåíèè âîïðîñîâ ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ.

Íåêîòîðûå êðóïíîìàñøòàáíûå çàêîíîìåðíîñòè
Îòñóòñòâèå îáùåé òåîðèè â ñîâðåìåííîé áèîãåîãðàôèè, áàçèðóþùåéñÿ ïî÷òè èñ-

êëþ÷èòåëüíî íà êîíöåïöèè êîíòèíóàëèçìà, ñòèìóëèðóåò ïîèñêè ÷àñòíûõ çàêîíîìåðíîñ-
òåé (ïðàâèë), ïîçâîëÿþùèõ ñîçäàòü õîòü êàêóþ-òî óïîðÿäî÷åííîñòü. Ýòè çàêîíîìåðíîñòè
è ïðàâèëà ëèøü îïèñûâàþò íàáëþäàåìóþ êàðòèíó, îáëàäàþò íèçêèìè ïðîãíîñòè÷åñêèìè
âîçìîæíîñòÿìè è èìåþò ìíîãî÷èñëåííûå èñêëþ÷åíèÿ. Îäíàêî, ïîñêîëüêó òîò èëè èíîé
íàáîð ýòèõ çàêîíîìåðíîñòåé ïðèñóòñòâóåò â ó÷åáíèêàõ è îáñóæäàåòñÿ â íàó÷íîé ëèòåðà-
òóðå, íåîáõîäèìî ðàññìîòðåòü èõ õîòÿ áû âêðàòöå.

Èçìåíåíèå òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè
Î÷åâèäíîå ðàçëè÷èå áèîðàçíîîáðàçèÿ â ðàçíûõ ÷àñòÿõ Çåìëè ñòèìóëèðîâàëî ïîèñ-

êè çàêîíîìåðíîñòåé, îïèñûâàþùèõ äàííûé ôåíîìåí. Íà çàïàäå âûÿâëåíèå ýòèõ çàêîíî-
ìåðíîñòåé — îäíà èç îñíîâíûõ çàäà÷ ìàêðîýêîëîãèè. Áûëè ïðåäëîæåíû çàêîíîìåðíîñòè,
îïèñûâàþùèå ïîñòåïåííîå ñíèæåíèå âèäîâîãî áîãàòñòâà îðãàíèçìîâ â íàïðàâëåíèè îò
òðîïèêîâ ê ïîëþñàì, ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû èëè âûñîòû ìåñòíîñòè, ñâÿçü ðàçìåðîâ àðå-
àëîâ ñ øèðîòîé ìåñòíîñòè è ò. ä. è ò. ï. Ïðè àíàëèçå òàêèõ çàêîíîìåðíîñòåé, ïðåæäå âñå-
ãî, âîçíèêàåò ïðîáëåìà, êàêèå ðåãèîíû ñëåäóåò ñðàâíèâàòü. Î÷åâèäíî, ÷òî ñðàâíèâàòü ñëå-
äóåò îäíîòèïíûå ðåãèîíû, íî ÷òî ñ÷èòàòü îäíîòèïíûì ñèëüíî çàâèñèò îò èñïîëüçóåìûõ
êîíöåïöèé. Ñ ïîçèöèé êîíòèíóàëèçìà, îòðèöàþùåãî ýíäîãåííóþ äèñêðåòíîñòü áèîñôå-
ðû, âïîëíå äîïóñòèìî ñðàâíåíèå ñïèñêîâ ëþáîãî ïðîèçâîëüíî âûáðàííîãî ðåãèîíà (íî
âñ¸ æå æåëàòåëüíî ïðèìåðíî îäíîãî ðàçìåðà, ÷òîáû óìåíüøèòü âëèÿíèå ðàçìåðîâ ïëîùà-
äè). Ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà, ñëåäóåò ñðàâíèâàòü ëèøü áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû îä-
íîãî ðàíãà. Ïîñêîëüêó ðàçìåð áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ âåñüìà ñëàáî ñâÿçàí ñ èõ ðàí-
ãîì, ñðàâíåíèå ñïèñêîâ ðåãèîíîâ, ðàâíûõ ïî ïëîùàäè, íî ðàçíîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî
ðàíãà ñêîðåå áóäåò îòðàæàòü ðàçëè÷èå ðàíãîâ, íåæåëè èçìåíåíèå áèîðàçíîîáðàçèÿ âäîëü
àíàëèçèðóåìîãî ãðàäèåíòà. Òàê, ÷àñòî ïèøóò î áîëüøåì òàêñîíîìè÷åñêîì ðàçíîîáðàçèè
øåëüôîâîé áèîòû ïî ñðàâíåíèþ ñ ãëóáîêîâîäíîé. Ïðè ýòîì îïåðèðóþò äàííûìè, ïîëó-
÷åííûìè â ðåçóëüòàòå ñðàâíåíèÿ ÷èñëà âèäîâ íà ðàçíûõ ãëóáèíàõ èëè íà ðàçíûõ øèðîòàõ,
îáû÷íî äëÿ âñåãî Ìèðîâîãî îêåàíà. Ìåæäó òåì, âñ¸ îêåàíè÷åñêîå ëîæå çàíÿòî åäèíûì áè-
îãåîãðàôè÷åñêèì âûäåëîì, âåðîÿòíî, ðàíãà îáëàñòè. Íà øåëüôå æå ðàñïîëîæåíî íåñêîëü-
êî îáëàñòåé. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî â îäíîé îáëàñòè îáèòàåò âèäîâ ìåíüøå, ÷åì â íåñêîëü-
êèõ. Òî æå ñïðàâåäëèâî è â îòíîøåíèè øèðîòíûõ ðàçëè÷èé: øåëüô ñåâåðà Ñåâåðíîãî ïî-
ëóøàðèÿ çàíÿò àòëàíòî-àðêòî-òèõîîêåàíñêîé îáëàñòüþ, òîãäà êàê â òðîïè÷åñêèõ ðàéîíàõ
îáëàñòåé êàê ìèíèìóì äâå. Äàæå ïðè îäèíàêîâîì ÷èñëå âèäîâ íà îáëàñòü, î÷åâèäíî, ÷òî,
ñóììèðóÿ äàííûå ïî íåñêîëüêèì îáëàñòÿì, ìû íåèçáåæíî ïîëó÷èì áîëüøóþ öèôðó, ÷åì
äëÿ îäíîé îáëàñòè.

À.È. Àçîâñêèé (Hillebrand, Azovsky, 2001; Àçîâñêèé, 2003) ïðîàíàëèçèðîâàë ðåçóëü-
òàòû 153 èññëåäîâàíèé è ïîêàçàë, ÷òî «óáûâàíèå ÷èñëà âèäîâ îò ýêâàòîðà ê ïîëþñàì äåé-
ñòâèòåëüíî ÿâëÿåòñÿ óñòîé÷èâîé, ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíîé òåíäåíöèåé âèäîâîãî ðàçíî-
îáðàçèÿ äëÿ ñàìûõ ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï... Â òî æå âðåìÿ ñèëà ãðàäèåíòà çàêî-
íîìåðíî çàâèñèò îò õàðàêòåðíûõ ðàçìåðîâ òåëà îñîáåé: ÷åì êðóïíåå îðãàíèçìû, òåì ñèëü-
íåå âûðàæåí ó íèõ øèðîòíûé ãðàäèåíò. Òàê, ÷èñëî âèäîâ äåðåâüåâ, ìëåêîïèòàþùèõ è
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ïîéêèëîòåðìíûõ ïîçâîíî÷íûõ îáíàðóæèâàåò, êàê ïðàâèëî, ñèëüíóþ îòðèöàòåëüíóþ êîð-
ðåëÿöèþ ñ øèðîòîé, òîãäà êàê äëÿ çîîïëàíêòîíà, ìåéîôàóíû è îäíîêëåòî÷íûõ (êàê ïðî-
ñòåéøèõ, òàê è ìèêðîâîäîðîñëåé) ïîäîáíàÿ êîððåëÿöèÿ âûðàæåíà î÷åíü ñëàáî èëè îòñóò-
ñòâóåò âîâñå» (Àçîâñêèé, 2003: 174).

Ðåëèêòû è ðåôóãèóìû
Îñîáîé êàòåãîðèåé âèäîâ ÿâëÿþòñÿ ðåëèêòû (àíãë. relict îò ëàò. relinquere — îñòà-

âèòü ïîçàäè). Ñëåäóåò ðàçëè÷àòü ôèëîãåíåòè÷åñêèå è áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåëèêòû. Î ôè-
ëîãåíåòè÷åñêèõ ðåëèêòàõ ãîâîðÿò â ñëó÷àå òàêñîíîâ ðàíãà, îáû÷íî, íå íèæå ñåìåéñòâà,
ïðåäñòàâëåííîãî â äàííûé ìîìåíò ëèøü îäíèì (èëè íåìíîãèìè), íî ðàíåå ìíîãî÷èñëåí-
íûìè âèäàìè. Íàïðèìåð, Latimeria ÿâëÿåòñÿ åäèíñòâåííûì ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâèòåëåì
ðàíåå âåñüìà ðàçíîîáðàçíîé ãðóïïû êèñòåï¸ðûõ ðûá, à íåñêîëüêî âèäîâ íåîïèëèí — íå-
ìíîãèìè ñîâðåìåííûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ðàíåå áîãàòîãî âèäàìè êëàññà ìîëëþñêîâ Mo-
noplacophora. Ôèëîãåíåòè÷åñêèå ðåëèêòû åù¸ íàçûâàþò æèâûìè èñêîïàåìûìè.

Î áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåëèêòàõ ãîâîðÿò â ñëó÷àå, åñëè äàííàÿ ìåñòíîñòü ðàíåå âõî-
äèëà â ñïëîøíîé àðåàë òàêñîíà (ÖÑ), à íûíå èçîëèðîâàíà îò åãî îñíîâíîãî àðåàëà.

Â 1947 ã. ôèëîãåíåòè÷åñêèì è áèîãåîãðàôè÷åñêèì ðåëèêòàì áûëà ïîñâÿùåíà ñïåöè-
àëüíàÿ ñåññèÿ ôðàíöóçñêîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî îáùåñòâà. Íà íåé íå òîëüêî áûëî ðåêî-
ìåíäîâàíî ðàçëè÷àòü ýòè ïîíÿòèÿ, íî è ïðåäëîæåíî èñïîëüçîâàòü äëÿ íèõ ðàçíûå òåðìè-
íû. Òåðìèí «ðåëèêò» (relicte, àíãë. ýêâèâàëåíò — relict) áûëî ïðåäëîæåíî èñïîëüçîâàòü
òîëüêî äëÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåëèêòîâ, à ôèëîãåíåòè÷åñêèå ðåëèêòû íàçûâàòü relique
(àíãë. ýêâèâàëåíò — relic). Ðåêîìåíäàöèÿì ýòèì, îäíàêî, íå ñëåäóþò.

Òåðìèí «ðåëèêò» ïðèìåíÿþò è ê íàäâèäîâûì ñèñòåìàì (ñîîáùåñòâàì, ýêîñèñòå-
ìàì). Ðåëèêòîâûå ñîîáùåñòâà ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé èçîëèðîâàííûå ÷àñòè ÖÑ, êîòîðûå ðà-
íåå èìåëè â ýòîì ðàéîíå ñïëîøíîé àðåàë, íî ïðè èçìåíåíèè êëèìàòà èëè ïî êàêîé-ëèáî
èíîé ïðè÷èíå èçìåíèëè ñâî¸ ïîëîæåíèå íà Çåìëå (èëè âûìåðëè). Âèäû, èç êîòîðûõ ñîñòî-
ÿò ðåëèêòîâûå ñîîáùåñòâà, åñëè îíè íå âõîäÿò â ñîñòàâ îêðóæàþùåé ÖÑ, åñòåñòâåííî, áó-
äóò áèîãåîãðàôè÷åñêèìè ðåëèêòàìè. Ïîñêîëüêó ñîîáùåñòâà ñîñòîÿò èç ìíîãèõ âèäîâ, òî
çàíÿòûå ðåëèêòîâûìè ñîîáùåñòâàìè ðàéîíû ÿâëÿþòñÿ òåìè, ãäå ñêîíöåíòðèðîâàíî áîëü-
øîå ÷èñëî áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåëèêòîâ. Òàêèå ðàéîíû ïîëó÷èëè íàçâàíèå ðåôóãèóì
(àíãë. refuge, ëàò. refugium, ìí. ÷èñëî — refugia). Åñëè äàííûå ÖÑ è âèäû ïî-ïðåæíåìó
ãäå-òî ñóùåñòâóþò, à èõ íàõîæäåíèå â äàííîì êîíêðåòíîì ìåñòå ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì áî-
ëåå øèðîêîãî àðåàëà â ïðîøëîì, òî äëÿ òàêèõ èçîëèðîâàííûõ ó÷àñòêîâ àðåàëà èñïîëüçó-
þò òàêæå òåðìèí ýêñêëàâ. ×àñòî áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåëèêòû ÿâëÿþòñÿ è ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèìè.

×èñëî îáèòàþùèõ â ðåôóãèóìå âèäîâ ïî îïðåäåëåíèþ ìåíüøå ÷èñëà âèäîâ âî âñåé
ÖÑ (èíà÷å ýòî áûë áû íå ðåôóãèóì). Èç-çà îòñóòñòâèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ âèäîâ íåêîòîðûå
ñóêöåññèîííûå ñòàäèè (àññîöèàöèè) íåâîçìîæíû. Ïîýòîìó ñóêöåññèè â ðåôóãèóìàõ ÷àñ-
òî çàâåðøàþòñÿ äèàñïîðè÷åñêèìè ñóáêëèìàêñàìè. Óñòîé÷èâîñòü ðåôóãèóìîâ òåì âûøå,
÷åì áîëåå ïîëíî ïðåäñòàâëåíû â í¸ì ñóêöåññèîííûå ðÿäû, ò. å. ÷åì áîëüøå â í¸ì àññîöè-
àöèé. ×èñëî àññîöèàöèé ïðîùå âñåãî îöåíèòü (ñ îïðåäåë¸ííîé îøèáêîé) ïî ÷èñëó âèäîâ:
÷åì áîëüøå â ðåôóãèóìå âèäîâ, òåì áîëüøå â í¸ì àññîöèàöèé. Äëÿ óñòîé÷èâîñòè ÖÑ íà-
èáîëåå âàæíû áëîêè, îðãàíèçîâàííûå ïî êîíñîðòíîìó òèïó — áëîêè íèçøèõ òðîôè÷åñ-
êèõ óðîâíåé. Áëîêè âûñøèõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé äî îïðåäåë¸ííîé ñòåïåíè ìîãóò áûòü
çàìåíåíû äðóãèìè è òåì ëåã÷å, ÷åì áîëüøå â íèõ ïàñòáèùíûõ ÷åðò.

Öåíòðû ðàçíîîáðàçèÿ è öåíòðû ïðîèñõîæäåíèÿ
Øèðîêîå ïðèíÿòèå «àðàðàòñêîé» êîíöåïöèè îáúÿñíÿåò ìíîãî÷èñëåííûå ïîïûòêè

âûÿñíèòü ìåñòî ïðîèñõîæäåíèÿ òàêñîíà íàäâèäîâîãî ðàíãà ïóò¸ì êàðòèðîâàíèÿ ÷èñëà âè-
äîâ (èëè äðóãèõ ïîä÷èí¸ííûõ òàêñîíîâ). Äëÿ ýòîãî íà êàðòó íàíîñÿò ÷èñëî òàêñîíîâ*, îò-

* Îáû÷íî âèäîâ, ïîýòîìó â äàëüíåéøåì áóäåò ãîâîðèòüñÿ èìåííî î íèõ, õîòÿ â ïðèíöèïå ýòî è íå
ñóùåñòâåííî, òàêæå ìîæíî èçîáðàæàòü ÷èñëî ðîäîâ â ïðåäåëàõ àðåàëà ñåìåéñòâà è ò. ä.



ìå÷åííûõ â êàêîì-ëèáî äîñòàòî÷íî ìàëåíüêîì ðàéîíå è ïðîâîäÿò èçîëèíèè (ïðèìåð íà
ðèñ. 5.35). Ïðè ýòîì âûÿâëÿþòñÿ ìåñòà, ãäå âèäîâ ìíîãî, è ìåñòà, ãäå èõ ìàëî. Ñàì ôàêò
íåðàâíîìåðíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ÷èñëà âèäîâ âíóòðè àðåàëà èçó÷àåìîãî òàêñîíà íàäâèäî-
âîãî ðàíãà ñîìíåíèþ íå ïîäëåæèò. Íî ïðè èíòåðïðåòàöèè íåîáõîäèìî ïîìíèòü, ÷òî òàêèå
êàðòû îáû÷íî ïîñòðîåíû ïî ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîìó ÷èñëó òî÷åê, ïîýòîìó áîëåå èëè
ìåíåå äîñòîâåðíûìè íà íèõ ÿâëÿþòñÿ ïîëîæåíèå ïèêîâ è îáùèé òðåíä. Ãðàíèöó àðåàëà
èçó÷àåìîãî òàêñîíà, êàê îáû÷íî, ïðîâîäÿò ñ èçðÿäíîé äîëåé ýêñòðàïîëÿöèè. ×òî êàñàåòñÿ
ïîëîæåíèÿ èçîëèíèé íà òàêèõ êàðòàõ, òî èõ ïðîâîäÿò ñ ãîðàçäî áîëüøèìè ýêñòðà- è èíòåð-
ïîëÿöèÿìè íà îñíîâå íåäîêàçàííîãî ïðåäïîëîæåíèÿ î ïëàâíîì èçìåíåíèè ÷èñëà âèäîâ â
ïðîñòðàíñòâå, ò. å. ýòè ëèíèè — íå ôàêòû, à èõ èíòåðïðåòàöèÿ. Ãîðàçäî áîëåå êîððåêòíûì
áûëî áû íàíåñåíèå ñàìèõ äàííûõ íà êàðòó, íî ýòî äåëàþò ãîðàçäî ðåæå, âîçìîæíî ïîòî-
ìó, ÷òî êàðòèíêè ïîëó÷àþòñÿ íå ñòîëü êðàñèâûå (ðèñ. 5.36).

×àñòî öåíòðû òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ èíòåðïðåòèðóþò êàê öåíòðû ïðîèñ-
õîæäåíèÿ òàêñîíà, èç êîòîðûõ òàêñîí ïîñòåïåííî ðàññåëÿåòñÿ ðàäèàëüíî. Òàêàÿ èíòåðïðå-
òàöèÿ â íåÿâíîì âèäå ïîäðàçóìåâàåò äâà äîïóùåíèÿ:

1. Ïåðèôåðè÷åñêèå âèäû îòëè÷àþòñÿ ïî ñâîåìó âîçðàñòó îò âèäîâ, îáèòàþùèõ â
öåíòðå (äèñïåðñèîíèñòcêàÿ áèîãåîãðàôèÿ).

2. Âèäû â öåíòðå ïðîèñõîæäåíèÿ îáðàçóþòñÿ ñèìïàòðè÷åñêè, ïðè÷¸ì ýòîò ñïîñîá
âèäîîáðàçîâàíèÿ ðåçêî äîìèíèðóåò â èçó÷àåìîì òàêñîíå.

Îòíîñèòåëüíî ïåðâîãî äîïóùåíèÿ èìåþòñÿ äâå äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíûå
òî÷êè çðåíèÿ. Ñîãëàñíî îäíîé, âèäû, îáèòàþùèå â öåíòðå ïðîèñõîæäåíèÿ, äðåâíåå òàêñî-
íîâ, îáèòàþùèõ íà ïåðèôåðèè. Òàêîãî ìíåíèÿ ïðèäåðæèâàþòñÿ îñíîâàòåëü êëàäèñòèêè
ýíòîìîëîã W/ Hennig è äðóãîé ýíòîìîëîã — W. Brundin. Ñîãëàñíî äðóãîé òî÷êå çðåíèÿ,
êîòîðîé, â ÷àñòíîñòè, ïðèäåðæèâàåòñÿ òàêîé èçâåñòíûé áèîãåîãðàô (òîæå ýíòîìîëîã), êàê
P.J. Darlington (1966), íîâîîáðàçîâàííûå âèäû âûòåñíÿþò ïðåäêîâûå íà ïåðèôåðèþ àðåà-
ëà. Òàê æå ñ÷èòàåò è J.C. Briggs (1974, 1992, 1995, 2003, 2004). Ýòà òî÷êà çðåíèÿ ñîãëàñó-
åòñÿ ñ äàííûìè ïî ðàñïðåäåëåíèþ âîçðàñòà ãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ (ðèñ. 3.59), õîòÿ ãåðìà-
òèïíûå êîðàëëû è íååñòåñòâåííûé òàêñîí, à æèçíåííàÿ ôîðìà, äà ê òîìó æå ýòî ÿâëÿåòñÿ
íå åäèíñòâåííûì âîçìîæíûì îáúÿñíåíèåì óìåíüøåíèÿ âîçðàñòà òàêñîíîâ èç öåíòðà ðàç-
íîîáðàçèÿ ê ïåðèôåðè÷åñêèì ðàéîíàì. Âòîðîå äîïóùåíèå, âðîäå áû, íå î÷åíü ñîãëàñóåò-
ñÿ ñ ïðåäñòàâëåíèåì êîíòèíóàëèñòîâ î ïðåèìóùåñòâåííîì ïðîèñõîæäåíèè âèäîâ ïóò¸ì
ãåîãðàôè÷åñêîé èçîëÿöèè, õîòÿ, ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèñòîâ, ýòî âïîëíå âîçìîæíî.

Èòàê, ñàìî ïî ñåáå íàëè÷èå ïîâûøåííîãî ÷èñëà âèäîâ ðîäà â êàêîì-ëèáî ìåñòå ìî-
æåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü, à ìîæåò è íå ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ìåñòå ïðîèñõîæäåíèÿ äàííîãî
ðîäà. Â ëþáîì ñëó÷àå, äëÿ ñóæäåíèé î ìåñòå ïðîèñõîæäåíèÿ òàêñîíà íåîáõîäèìî ïðèâëå-
÷åíèå äîïîëíèòåëüíûõ äàííûõ, æåëàòåëüíî ïàëåîíòîëîãè÷åñêèõ. Ëîêàëüíîå ïîâûøåíèå
÷èñëà âèäîâ òàêñîíà ìîæåò ëèøü ïðèâëå÷ü âíèìàíèå èññëåäîâàòåëÿ äëÿ ïîñëåäóþùåé èí-
òåðïðåòàöèè, íå áîëåå.

3635. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

Ðèñ. 5.35. Öåíòðû ðàçíîîáðàçèÿ æóêîâ ðîäà ñêðûòî-
ãëàâû àçèàòñêèå. Ïî Ã.Ì. Àáäóðàõìàíîâó è äð.

(2001). 

Ðèñ. 5.36. Öåíòðû ðàçíîîáðàçèÿ
ïîêðûòîñåìåííûõ ðîäà ñìîë¸âêà

Silene. Ïî Thompson (1973).
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Ïåðåìåùåíèå àðåàëà òàêñîíà èëè ñîîáùåñòâà â ïðîñòðàíñòâå â ãåîëîãè÷åñêîì ìàñ-
øòàáå âðåìåíè íàçûâàþò «ïðîõîðåç».

Èñïîëüçîâàíèå òåðìèíà «öåíòð ïðîèñõîæäåíèÿ» íå òîëüêî ïîä÷åðêèâàåò ôàêò ïîâû-
øåííîãî ÷èñëà òàêñîíîâ â äàííîì ìåñòå (÷òî ëåãêî îïðåäåëèòü), íî è óòâåðæäàåò, ÷òî îíè
è ïðîèçîøëè çäåñü (à ýòî äîêàçàòü ãîðàçäî ñëîæíåå). Ïîýòîìó ìåñòà ïîâûøåííîãî òàêñî-
íîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ëó÷øå íàçûâàòü íå öåíòðàìè ïðîèñõîæäåíèÿ, à öåíòðàìè ðàç-
íîîáðàçèÿ. ×àñòî, îñîáåííî â ãðóïïàõ, ïî êîòîðûì ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå äàííûå ñêóäíû
èëè âîâñå îòñóòñòâóþò, ïðèõîäèòñÿ ñòðîèòü ãèïîòåçû î ìåñòå ïðîèñõîæäåíèÿ òàêñîíà íà
îñíîâå àíàëèçà ðàñïðîñòðàíåíèÿ åãî ñîâðåìåííûõ ïðåäñòàâèòåëåé. Ïðè ýòîì íàäî ó÷èòû-
âàòü, ÷òî âûñîêîå òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ÖÑ (ãðóïïû ÖÑ) ìîæåò áûòü îáóñëîâëå-
íî ðàçíûìè ïðè÷èíàìè:

— Áîëüøèì ïîòîêîì ýíåðãèè ÷åðåç åäèíèöó ïëîùàäè å¸ àðåàëà (âûñîêîé ïðîäóêòèâ-
íîñòüþ ÖÑ). Â ýòîì ñëó÷àå òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ñâîéñòâåííî ìíîãèì òàêñîíàì.

— Áîëüøèì ðàçìåðîì å¸ àðåàëà. Â ýòîì ñëó÷àå òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ñâîé-
ñòâåííî ìíîãèì òàêñîíàì.

— Ñèëüíîé å¸ ôðàãìåíòàöèåé. Â ýòîì ñëó÷àå òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ñâîé-
ñòâåííî òàêñîíàì ñ íèçêîé ñïîñîáíîñòüþ ê ðàññåëåíèþ.

— Ñèëüíîé å¸ èçîëÿöèåé. Â ýòîì ñëó÷àå âñïûøêó òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ
äàþò òîëüêî íåêîòîðûå òàêñîíû, ïðè ýòîì ìíîãèå òàêñîíû, ñâîéñòâåííûå àíàëîãè÷íûì
ÖÑ, îòñóòñòâóþò.

— Äàííûé ðåãèîí — ðåôóãèóì. Îïðåäåëèòü ýòî ìîæíî ïî äðóãèì ãðóïïàì ñ õîðî-
øèìè ïàëåîíòîëîãè÷åñêèìè äàííûìè.

À.Í. Ìèðîíîâ (1983, 1985) âûäâèíóë ãèïîòåçó, ñîãëàñíî êîòîðîé ïîâûøåííîå ÷èñ-
ëî âèäîâ íàáëþäàþò íå òîëüêî â öåíòðàõ ïðîèñõîæäåíèÿ, ãäå âûøå ñêîðîñòü âèäîîáðàçî-
âàíèÿ, íî è â öåíòðàõ àêêóìóëÿöèè, ãäå áîëåå ýôôåêòèâíî àêêóìóëèðóþòñÿ âèäû, ïðîèçî-
øåäøèå ãäå-òî â äðóãîì ìåñòå. Äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ñïîñîáíîñòè ðàéîíà ê àêêóìóëÿöèè
âèäîâ À.Í. Ìèðîíîâ ââ¸ë ïîíÿòèå «òàêñîíîìè÷åñêîé ¸ìêîñòè ðàéîíà». Ðåàëüíîñòü öåí-
òðîâ àêêóìóëÿöèè îí ïîêàçàë íà íåñêîëüêèõ ïðèìåðàõ, äâà èç êîòîðûõ ïðèâåäåíû íèæå.

1. Àíàëèç ôàóíèñòè÷åñêèõ ñâÿçåé íà âèäîâîì óðîâíå ïîêàçûâàåò çíà÷èòåëüíîå ðîä-
ñòâî áàòèàëüíûõ ôàóí Èíäî-Âåñò-Ïàöèôèêè è Êàðèáñêîãî áàññåéíà. Ìíîãèå âèäû, îáè-
òàþùèå â ýòèõ ðàéîíàõ ðàçëè÷èìû ñ òðóäîì. Ïðè÷¸ì áîëüøèíñòâî âèäîâ, ðàñïðîñòðàí¸í-
íûõ òîëüêî â ýòèõ ðàéîíàõ, ïðèíàäëåæàò ê ðîäàì, íåèçâåñòíûì â èñêîïàåìîì ñîñòîÿíèè
(ïî-âèäèìîìó, îíè âîçíèêëè ñîâñåì íåäàâíî). Ïðè÷èíà òàêîãî ñõîäñòâà, âåðîÿòíî, — íå-
äàâíåå ôîðìèðîâàíèå áàòèàëüíîé áèîòû Êàðèáñêîãî áàññåéíà. Ñóùåñòâîâàâøàÿ ðàíåå
çäåñü áàòèàëüíàÿ áèîòà â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè âûìåðëà âî âðåìÿ ïëåéñòîöåíîâûõ îëåäå-
íåíèé èç-çà ïîíèæåíèÿ ïðîäóêòèâíîñòè ïîâåðõíîñòíûõ âîä (Prell, Hays, 1976) è ðåçêîãî
èçìåíåíèÿ ðåæèìà îñàäêîíàêîïëåíèÿ (Emiliani et al., 1975; Be et al., 1976). Ôàêò ìàññîâî-
ãî âûìèðàíèÿ òðîïè÷åñêîé ôàóíû Çàïàäíîé Àòëàíòèêè â ýòî âðåìÿ ïîêàçàí äëÿ ìîëëþñ-
êîâ (Stanley, Campbell, 1981). Ïîñëåäóþùåå èçìåíåíèå óñëîâèé â äàííîì ðàéîíå ïîòðåáî-
âàëî ôîðìèðîâàíèÿ íîâûõ ÖÑ, îñíîâíûì èñòî÷íèêîì âèäîâ äëÿ êîòîðûõ áûëè ðàéîíû ñî
ñõîäíûìè óñëîâèÿìè, à òàêæå ìåñòíûå áèîòû. Èíäî-âåñòïàöèôè÷åñêàÿ áàòèàëüíàÿ áèîòà,
âåðîÿòíî, è ðàíåå áûëà íàèáîëåå ðàçíîîáðàçíîé, ïîýòîìó å¸ âêëàä â íîâûå ÖÑ îêàçàëñÿ â
èòîãå íàèáîëåå ñóùåñòâåííûì. Êðîìå Êàðèáñêîãî áàññåéíà, ñóùåñòâåííûé âêëàä èíäî-
âåñòïàöèôè÷åñêàÿ áàòèàëüíàÿ áèîòà ñäåëàëà è â áèîòû íåêîòîðûõ äðóãèõ íåäàâíî ñôîð-
ìèðîâàâøèõñÿ ðàéîíîâ: ðàñïîëîæåííîãî â âîñòî÷íîé ÷àñòè Òèõîãî îêåàíà õðåáòà Íàñêà
(Ïàðèí è äð., 1997) è çàïàäíîàòëàíòè÷åñêèõ ãîð Ìåòåîð (Ìèðîíîâ, Êðûëîâà, 2006).

2. Â ìèîöåíå âîçðîñ òåìïåðàòóðíûé ãðàäèåíò ìåæäó ýêâàòîðîì è ïîëþñàìè, óñòàíî-
âèëàñü öèðêóëÿöèÿ ïîëÿðíîãî òèïà è, ñëåäîâàòåëüíî, óâåëè÷èëàñü ïðîäóêòèâíîñòü ïëàíê-
òîíà Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè. Îäíîâðåìåííî ïðîèçîøëî çíà÷èòåëüíîå óâåëè÷åíèå ïëîùàäè
Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè (âîçíèêëè Îõîòñêîå è Áåðèíãîâî ìîðÿ). Âñ¸ ýòî ïðèâåëî ê âîçíèêíî-
âåíèþ îáøèðíîé àáèññàëüíîé òåððèòîðèè ñ íîâûìè, ðàíåå íå ñóùåñòâîâàâøèìè â òàêîì
ìàñøòàáå óñëîâèÿìè — ñ áîãàòûìè îðãàíèêîé ãëóáîêîâîäíûìè èëàìè. Íà ýòîé òåððèòî-
ðèè ñôîðìèðîâàëàñü ñâîÿ ÖÑ (èëè íåñêîëüêî). Íàèáîëåå ïðåàäàïòèðîâàííûìè ê óñëîâè-
ÿì àáèññàëè Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè áûëè âèäû, íàñåëÿâøèå àíòàðêòè÷åñêóþ àáèññàëü, ãäå



àíàëîãè÷íûå èçìåíåíèÿ ïðîèçîøëè ðàíüøå (öèðêóìàíòàðêòè÷åñêîå òå÷åíèå âîçíèêëî
åù¸ â êîíöå ïàëåîãåíà). Ýòî îáóñëîâèëî íàáëþäàþùååñÿ ñåé÷àñ âûñîêîå ñõîäñòâî òàêñî-
íîìè÷åñêîãî ñîñòàâà àáèññàëè Àíòàðêòèêè è Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè.

Àêêóìóëÿöèÿ òàêñîíîâ ïðè ôîðìèðîâàíèè íîâîé ÖÑ — íîðìàëüíàÿ è äàæå îáÿçà-
òåëüíàÿ ñòàäèÿ. Âåðîÿòíî, åù¸ îäíèì öåíòðîì àêêóìóëÿöèè áûëà áîðåàëüíàÿ Çàïàäíàÿ
Àòëàíòèêà: ìíîãèå àìôèáîðåàëüíûå âèäû, ïðîíèêøèå â Àòëàíòèêó èç Ïàöèôèêè íå ñìîã-
ëè çàêðåïèòüñÿ â Âîñòî÷íîé Àòëàíòèêå (õîòÿ ðÿä èçâåñòåí â èñêîïàåìîì âèäå), íî ñîõðà-
íèëèñü â ãîðàçäî áîëåå òàêñîíîìè÷åñêè áåäíîé Çàïàäíîé Àòëàíòèêå. 

Îñíîâíûå íåîãåíîâûå öåíòðû ðàññåëåíèÿ
Õîòÿ ïî÷òè êàæäûé áèîãåîãðàôè÷åñêèé ðàéîí èìååò ýíäåìè÷íûå âèäû, íåêîòîðûå

ïî ñâîåìó òàêñîíîìè÷åñêîìó ðàçíîîáðàçèþ ñóùåñòâåííî ïðåâûøàþò ïðî÷èå. Ýòî îáúÿñ-
íÿåòñÿ õàðàêòåðèñòèêàìè èõ àðåàëîâ. Âîçìîæíû äâà êðàéíèõ ñöåíàðèÿ.

1. Åñëè àðåàë ÖÑ ðàçáèò íà ðÿä èçîëèðîâàííûõ ó÷àñòêîâ (êîìïëåêñ ïîäâîäíûõ ãîð è
áàíîê, àðõèïåëàã è ò. ï.), òî â íåêîòîðûõ òàêñîíàõ ïðîèñõîäèò àëëîïàòðè÷åñêîå îáðàçîâà-
íèå âèêàðèðóþùèõ âèäîâ â êàæäîì èç òàêèõ ó÷àñòêîâ. Ýòî äà¸ò ýôôåêò ïîâûøåíèÿ òàê-
ñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ çà ñ÷¸ò óçêîëîêàëüíûõ ýíäåìîâ. Òàêèå ýíäåìû çàíèìàþò
î÷åíü ñõîäíûå íèøè è ëþáîå èõ ÷èñëî íå óâåëè÷èâàåò íè ñëîæíîñòü ÖÑ, íè êîíêóðåíòî-
ñïîñîáíîñòü âõîäÿùèõ â íèõ âèäîâ.

2. Åñëè àðåàë ÖÑ âåëèê è âåëèê ïîòîê ýíåðãèè ÷åðåç íå¸, òî óæå èçíà÷àëüíî îíà ñïî-
ñîáíà âêëþ÷èòü â ñâîé ñîñòàâ ñðàâíèòåëüíî áóëüøåå ÷èñëî âèäîâ. Âèäîîáðàçîâàíèå çäåñü
ïðîèñõîäèò ñèìïàòðè÷åñêè è âûçûâàåòñÿ ðîñòîì ñëîæíîñòè ñèñòåìû â öåëîì, ñïåöèàëè-
çàöèè âèäîâ è èõ êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè.

Â ðåàëüíîñòè ìû, êîíå÷íî, áóäåì èìåòü äåëî ñ ïðîìåæóòî÷íûìè ñëó÷àÿìè.
×òîáû ïîä÷åðêíóòü ñëîæíîñòü è ìíîãîñòàäèéíîñòü äèíàìèêè ëîêàëüíîãî òàêñîíî-

ìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ, À.Í. Ìèðîíîâ (2006) ïðåäëîæèë íàçâàòü öåíòðû ðàññåëåíèÿ
öåíòðàìè ïåðåðàñïðåäåëåíèÿ.

Ïðè ôîðìèðîâàíèè íîâîé ÖÑ â å¸ àðåàë ïîïàäóò âèäû èç ðàçíûõ ÖÑ. Âåðîÿòíîñòü
âõîæäåíèÿ âèäîâ â íîâóþ ÖÑ áóäåò ïðÿìî çàâèñåòü îò èõ ïðåàäàïòèðîâàííîñòè, èõ êîíêó-
ðåíòîñïîñîáíîñòè è òåððèòîðèàëüíîé áëèçîñòè äîíîðñêîé ÖÑ (áëèçîñòü ýòó ñëåäóåò îöå-
íèâàòü ÷åðåç ñïîñîáíîñòü âèäîâ ê ðàññåëåíèþ, à íå â êèëîìåòðàõ). Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî
âõîæäåíèå âèäîâ êàêîé-ëèáî ÖÑ â íîâóþ áóäåò çíà÷èìî ïîâûøàòü øàíñû âõîæäåíèÿ äðó-

3655. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû

Ðèñ. 5.37. Îñíîâíûå íåîãåíîâûå öåíòðû ðàññåëåíèÿ è íàïðàâëåíèÿ ïðîõîðåçîâ.

ÈÂÏ

öåíòðû
ðàññåëåíèÿ

ÈÂÏ — Èíäî-âåñòïàöèôè÷åñêèé
ÑÇÒ — Ñåâåðîçàïàäíîòèõîîêåàíñêèé

áèîòû øåëüôà è ñêëîíà 
áèîòû ìàòåðèêîâîãî ëîæà

ïóòè ðàññåëåíèÿ (ïðîõîðåçû):

àíòàðêòè÷åñêèé

ÑÇÒ
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ãèõ âèäîâ èç òîé æå ÖÑ (ïîñêîëüêó îíè ïðåàäàïòèðîâàíû íå òîëüêî ê òåì æå óñëîâèÿì, íî
è äðóã ê äðóãó). Âèäû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ ÖÑ, ðàçâèâàâøèõñÿ ïî âòîðîìó ñöåíàðèþ, áóäóò
èìåòü ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ áîëåå âûñîêèå øàíñû; âèäû æå ïåðâûõ, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî
îíè, êàçàëîñü áû, òàêæå íàñåëÿþò öåíòðû ðàçíîîáðàçèÿ, áóäóò âåñüìà ìàëî êîíêóðåíòî-
ñïîñîáíû. Â ðàññìîòðåííûõ âûøå ñëó÷àÿõ áàòèàëü Èíäî-Âåñò-Ïàöèôèêè è àáèññàëü Àí-
òàðêòèêè ÿâëÿþòñÿ ðàéîíàìè, ðàçâèâàâøèåìèñÿ ïî âòîðîìó ñöåíàðèþ. Ýòî îáúÿñíÿåò ñó-
ùåñòâåííûé âêëàä èõ áèîòû â áèîòû äðóãèõ ðàéîíîâ, äàæå âåñüìà îòäàë¸ííûõ. Âèäû æå
èç ðàéîíîâ, ðàçâèâàâøèõñÿ ïî ïåðâîìó ñöåíàðèþ, òàê è îñòàþòñÿ óçêîëîêàëüíûìè ýíäå-
ìàìè.

Íàèáîëåå ðåçêî âûðàæåííûå öåíòðû òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ðàñïîëîæåíû
â ðàéîíàõ, ãäå àðåàëû ÖÑ íàèáîëåå âåëèêè è ãäå ÷åðåç íèõ ïðîõîäèò íàèáîëüøèé ïîòîê
ýíåðãèè. Íà øåëüôå òàêîâûìè ÿâëÿþòñÿ òðîïè÷åñêèå ðàéîíû. Ïî êðàéíå ìåðå, ñ ñåðåäè-
íû ìåçîçîÿ íàèáîëåå âûðàæåííûé öåíòð ðàçíîîáðàçèÿ ìîðñêîé áèîòû — ìîðå Òåòèñ, îñî-
áåííî åãî çàïàäíàÿ ÷àñòü. Ïî ìåðå çàêðûâàíèÿ Òåòèñà öåíòð ðàçíîîáðàçèÿ íà÷àë ñìåùàòü-
ñÿ âîñòî÷íåå, ñíà÷àëà, âåðîÿòíî, â ðàéîí, êîòîðûé îáðàçîâàëñÿ â ðåçóëüòàòå ñáëèæåíèÿ
Èíäîñòàíà ñ Àçèåé (ãäå íûíå ðàñïîëàãàþòñÿ ãîðíûå ñèñòåìû îò Êàâêàçà äî Ãèìàëàåâ).
Ðàéîí ýòîò, ïî-âèäèìîìó, áûë ñõîäåí ñ ñîâðåìåííûì Èíäî-Ìàëàéñêèì (âêëþ÷àë îáøèð-
íûå øåëüôû è êðóïíûé àðõèïåëàã), ðàçìåðû åãî, âåðîÿòíî, áûëè äàæå áîëüøå. Ïîñòåïåí-
íî ïëîùàäü ìîðåé â äàííîì ðàéîíå òàêæå ñóùåñòâåííî óìåíüøèëàñü, íî îäíîâðåìåííî
åù¸ âîñòî÷íåå â ðåçóëüòàòå ñáëèæåíèÿ Àâñòðàëèè ñ Àçèåé íà÷àë ôîðìèðîâàòüñÿ äðóãîé
ðàéîí, êîòîðûé è ñòàë íîâûì öåíòðîì ðàçíîîáðàçèÿ, ñóùåñòâóþùèì è ïîíûíå. Îí âêëþ-
÷àåò Èíäî-Ìàëàéñêèé àðõèïåëàã è ïðèëåãàþùèå øåëüôû Àçèè è Àâñòðàëèè. Ýòîò ðàé-
îí — öåíòð íå òîëüêî ðàçíîîáðàçèÿ, íî ðàññåëåíèÿ ãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ (Stehli, Wells,
1971), èãëîêîæèõ (Äüÿêîíîâ, 1950; Ìèðîíîâ, 1983, 1985); ðûá (Allen, 1975; Mora et al.,
2003) áåíòîñà (Briggs, 1974, 1984, 1992, 1999, 2000, 2003; Ekman, 1935; Myers, 1999), ïðè-
÷¸ì íå òîëüêî â òðîïè÷åñêèå øåëüôîâûå ðàéîíû, íî è â âûñîêèå øèðîòû è íà ìàòåðèêî-
âûé ñêëîí.

Îòíþäü íå ëþáîé ðàéîí ñî ñëîæíîé ãåîìîðôîëîãèåé, äàæå åñëè îí òðîïè÷åñ-
êèé, ñòàíîâèòñÿ öåíòðîì ðàññåëåíèÿ. Íàïðèìåð, Ìåêñèêàíñêèé çàëèâ è Êàðèáñêîå ìîðå
(Âåñò-Èíäèÿ) êàê öåíòð ðàçíîîáðàçèÿ è ðàññåëåíèÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ çíà÷èòåëüíî óñòó-
ïàåò Èíäî-Ìàëàéñêîìó, ïðè÷¸ì ðàçíèöà ýòà íå ïðîïîðöèîíàëüíà ðàçíèöå â ïëîùàäÿõ. Ïî-
âèäèìîìó, ìàëîå çíà÷åíèå äàííîãî ðàéîíà êàê öåíòðà ðàññåëåíèÿ ñâÿçàíî, ïðåæäå âñåãî,
ñ ïðîèñõîäèâøèìè çäåñü ýïèçîäàìè ìàññîâîãî óìåíüøåíèÿ ÷èñëà âèäîâ. Òàêèå ñîáûòèÿ
îñîáåííî õîðîøî äîêóìåíòèðîâàíû äëÿ ïëåéñòîöåíà.

Â óìåðåííûõ øèðîòàõ Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ è êàê öåíòð ðàçíîîáðàçèÿ, è êàê öåíòð
ðàññåëåíèÿ íàèáîëåå çàìåòåí Ñåâåðîçàïàäíîïàöèôè÷åñêèé öåíòð. Øåëüôîâûå áèîòû
Àðêòèêè è Ñåâåðíîé Àòëàíòèêè âêëþ÷àþò ìíîãî âèäîâ ñ òèõîîêåàíñêèìè êîðíÿìè (Àíä-
ðèÿøåâ, 1939; Ãëàäåíêîâ, 1978; Ãîëèêîâ, 1980; Ãóðüÿíîâà, 1951; Äüÿêîíîâ, 1945; Êàôàíîâ,
1978, 1982, 1999, 2006; Êóñàêèí, 1979; Íåñèñ, 1961; Briggs, 1974, 1984, 2003; Durham,
MacNeil, 1967; Vermeij, 1991).

Íà ìàòåðèêîâîì ñêëîíå íàèáîëåå ÿðêî âûðàæåí Çàïàäíîïàöèôè÷åñêèé öåíòð ðàçíî-
îáðàçèÿ è ðàññåëåíèÿ (Äüÿêîíîâ, 1950; Ìèðîíîâ, 1980, 1993; Whatley, 1987), ðàñïîëîæåí-
íûé òàì æå, ãäå Èíäî-Âåñò-Ïàöèôè÷åñêèé, íî íà áóëüøèõ ãëóáèíàõ. Áàòèàëüíàÿ ôàóíà
ýòîãî ðàéîíà ðàññåëÿëàñü è ðàññåëÿåòñÿ ïî âñåìó Ìèðîâîìó îêåàíó, íî, îñîáåííî, â íèç-
êèõ øèðîòàõ.

Íà îêåàíè÷åñêîì ëîæå (íå íà øåëüôå!) óñëîâèÿ äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïîâûøåííîãî
òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ èìåþòñÿ òàì, ãäå íà äíî ïîñòóïàåò áîëüøîé ïîòîê ýíåð-
ãèè â âèäå äåòðèòà, ò. å. ãäå ýêîñèñòåìû ôîòè÷åñêîãî ñëîÿ èìåþò ïîâûøåííóþ ïðîäóêöèþ
è ïëîõî ñáàëàíñèðîâàíû — â ðàéîíàõ ïîëÿðíûõ ôðîíòîâ è àïâåëëèíãîâ. Íî, åñëè â ðàéî-
íàõ ïîëÿðíûõ ôðîíòîâ ïðîèñõîäèò îïóñêàíèå ïîâåðõíîñòíûõ âîä, èç-çà ÷åãî ïðèäîííûå
ñëîè âîäû ñîäåðæàò äîñòàòî÷íî ìíîãî êèñëîðîäà, òî â ðàéîíàõ àïëåëëèíãîâ ïðîèñõîäèò
ïîäú¸ì âîäû, è êèñëîðîä, ñîäåðæàùèéñÿ â âîäå, äîøåäøåé äî ðàéîíà àïâåëëèíãà, êîòîðî-
ãî è òàê ÷àñòî ìåíüøå 50% îò íàñûùåíèÿ, ðàñõîäóåòñÿ íà îêèñëåíèå ïîñòóïàþùåé ñâåð-
õó îðãàíèêè, ïîýòîìó óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ áåíòîñà òàì íå ñòîëü áëàãîïðèÿòíû. Ê òîìó



æå ïîëÿðíûå ôðîíòû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ãîðàçäî áîëåå êðóïíîìàñøòàáíûå ñòðóêòóðû.
Íàèáîëåå âûðàæåííûì öåíòðîì ðàçíîîáðàçèÿ è ðàññåëåíèÿ àáèññàëüíîé ôàóíû ÿâëÿåòñÿ
ðàéîí Àíòàðêòè÷åñêîé êîíâåðãåíöèè (Áåëÿåâ, 1977; Ãåáðóê, 1990; Êóñàêèí, 1973; Ìèðî-
íîâ, 1980, 1982, 1985, 1993). Àáèññàëüíûå òàêñîíû àíòàðêòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ñî-
ñòàâëÿþò îñíîâó àáèññàëüíîé ôàóíû âñåãî Ìèðîâîãî îêåàíà. Ñàìà æå àáèññàëüíàÿ ôàóíà
Àíòàðêòèêè âîçíèêëà ïðåèìóùåñòâåííî çà ñ÷¸ò àêêóìóëÿöèè òàêñîíîâ íèçêîøèðîòíîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ.

Ïîãðàíè÷íûé ýôôåêò
Â.Í. Ñåì¸íîâ (1982), èçó÷àÿ àðåàëû áåíòîñà øåëüôà Þæíîé Àìåðèêè, îáíàðóæèë

òèï àðåàëà, ñâîéñòâåííûé âèäàì, êîòîðûå îí íàçâàë «ïîãðàíè÷íûå». Ïîãðàíè÷íûå âèäû
èìåþò òî÷å÷íûé àðåàë, îãðàíè÷åííûé íåïîñðåäñòâåííî ðàéîíîì ñàìîé ãðàíèöû, èëè
èìåþò ðàçîðâàííûé àðåàë, îäíà ÷àñòü êîòîðîãî — îáû÷íàÿ è çàõâàòûâàåò îäèí èëè íå-
ñêîëüêî áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ, à äðóãàÿ — òî÷å÷íàÿ, ðàñïîëîæåííàÿ íà ãðàíèöå
ìåæäó áèîãåîãðàôè÷åñêèìè ðåãèîíàìè, â êîòîðûõ ýòîò âèä íå âñòðå÷àåòñÿ. Ñðåäè âèäîâ,
îáèòàþùèõ íà øåëüôå Þæíîé Àìåðèêè, ïî äàííûì Â.Í. Ñåì¸íîâà, ïîãðàíè÷íûå âèäû
ñîñòàâëÿþò îêîëî 20%. Àíàëèç èçâåñòíûõ äàííûõ ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ âèäîâ ïîêàçàë,
÷òî òàêîå ÿâëåíèå äîâîëüíî îáû÷íî. Òàê, Í.Ã. Âèíîãðàäîâà, àíàëèçèðóÿ âåðòèêàëüíîå ðàñ-
ïðåäåëåíèå áåíòîñà, ïèøåò: «Íà òåõ æå ãîðèçîíòàõ, íà êîòîðûõ íàáëþäàåòñÿ áîëåå èíòåí-
ñèâíàÿ ñìåíà âèäîâîãî ñîñòàâà, îòìå÷àþòñÿ è îòíîñèòåëüíî áîëåå ÷àñòûå íàõîäêè íîâûõ
âèäîâ, ïîéìàííûõ ïîêà ïî îäíîìó ðàçó» (Âèíîãðàäîâà, 1977: 187). Àíàëèç âåðòèêàëüíîãî
ðàñïðîñòðàíåíèÿ áðàõèîïîä (Çåçèíà, 1973) è àìôèïîä (Êàìåíñêàÿ, 1977) òàêæå ïîêàçàë
íàëè÷èå âèäîâ, îáèòàþùèõ òîëüêî â ïåðåõîäíûõ ãîðèçîíòàõ. Ïðîöåíò ýíäåìîâ ñðåäè âè-
äîâ ñêàëèñòîé ëèòîðàëè âîçðàñòàåò ó íàèáîëåå ñóùåñòâåííûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö
òèõîîêåàíñêîãî ïîáåðåæüÿ Ñåâåðíîé Àìåðèêè (Hartman, Zahary, 1983). Ýòîò æå ýôôåêò
îáíàðóæåí ìíîþ â Íîðâåæñêîì ìîðå: çäåñü íà ãðàíèöå ïðèàòëàíòè÷åñêîãî øåëüôîâîãî è
ãëóáîêîâîäíîãî íîðâåæñêîãî ðåãèîíîâ áûëè íàéäåíû âèäû, íå âñòðå÷àþùèåñÿ íè â îäíîì
èç íèõ, íî îáû÷íûå â àðêòè÷åñêîì øåëüôîâîì ðåãèîíå (êàðòó ðåãèîíîâ ñì. Ãëàâó 6).

Â ðàìêàõ êîíòèíóàëèñòñêîé êîíöåïöèè äàííîå ÿâëåíèå íå íàøëî îáúÿñíåíèÿ. Â.Í.
Ñåì¸íîâ ïðåäëîæèë äâå íå èñêëþ÷àþùèå äðóã äðóãà ãèïîòåçû. Ñîãëàñíî îäíîé, ïîãðà-
íè÷íûå âèäû — ýòî ðåëèêòû (ò. å. ãðàíèöà ïðîõîäèò ïðÿìî ïî ðåôóãèóìó); ñîãëàñíî äðó-
ãîé, ïîãðàíè÷íûå âèäû îáðàçîâàëèñü íà ãðàíèöå, è ñ òåõ ïîð èõ àðåàëû íå èçìåíÿëèñü.
Ïåðâàÿ ãèïîòåçà ïîäðàçóìåâàåò ñóùåñòâîâàíèå, âòîðàÿ — îáðàçîâàíèå ÖÑ íà ãðàíèöå. È
òî è äðóãîå ïðåäñòàâëÿåòñÿ ñîâåðøåííî íåâåðîÿòíûì. Ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðàëèçìà, ñó-
ùåñòâîâàíèå ïîãðàíè÷íûõ âèäîâ ìîæíî îáúÿñíèòü òàê. Ãðàíèöû ìåæäó áèîãåîãðàôè÷åñ-
êèìè ðåãèîíàìè îáû÷íî ðàñïîëîæåíû â ðàéîíàõ ãèäðîëîãè÷åñêèõ ôðîíòîâ. Ïîëîæåíèå
ýòèõ ôðîíòîâ áûñòðî (ñðàâíèòåëüíî ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ æèçíè ìàêðîáåíòîñà) ìåíÿåò-
ñÿ âî âðåìåíè. Ïîýòîìó íà äíå â ðàéîíàõ áëèç ãðàíèöû óñëîâèÿ ïîñòîÿííî íåñòàáèëüíûå,
è ñîñåäñòâóþùèå ÖÑ íàõîäÿòñÿ â íåîïòèìàëüíûõ äëÿ íèõ óñëîâèÿõ, è îíè áîëåå ÷óâñòâè-
òåëüíû ê ðàçíûì íàðóøåíèÿì. Ïðîõîæäåíèå ñóêöåññèé çàìåäëåíî è èç-çà ýôôåêòà È. Ïà-
÷îñêîãî: èñòî÷íèê çàñåëåíèÿ íàõîäèòñÿ ó ãðàíèöû ñ îäíîé ñòîðîíû, òîãäà êàê â óäàë¸ííûõ
îò ãðàíèöû ðàéîíàõ çàñåëåíèå èä¸ò ñî âñåõ ñòîðîí. Òàêèì îáðàçîì, â ðàéîíå ãðàíèöû íà-
ðóøåíèÿ ïðîèñõîäÿò ÷àùå, à ñóêöåññèè èäóò ìåäëåííåå, ÷åì âäàëè îò íå¸. Ýòî ïðèâîäèò ê
òîìó, ÷òî â ìåñòàõ, ãäå îäíà áèîòà ñìåíÿåò äðóãóþ, ÷àñòî ïðîèñõîäèò îáùåå ñíèæåíèå ðàç-
íîîáðàçèÿ. Îáëàñòü íà ãðàíèöå áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ, â êîòîðîé íàáëþäàåòñÿ îá-
ùåå ñíèæåíèå ðàçíîîáðàçèÿ, À.È. Êàôàíîâ íàçâàë «àñèíïåðàòà». Ëîãè÷íî îæèäàòü â òà-
êèõ ìåñòàõ ñóùåñòâåííîãî óâåëè÷åíèÿ ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè, à, ñëåäîâàòåëüíî, è ðîëè
öåíîôîáíûõ è äóáëèðóþùèõ âèäîâ. Åñëè ýòî îáúÿñíåíèå ñïðàâåäëèâî, ïîãðàíè÷íûå âè-
äû äîëæíû áûòü íàéäåíû è â ñóùåñòâåííîì îòäàëåíèè îò ãðàíèöû, íî â íàðóøåííûõ èëè
íåîïòèìàëüíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. Íàïðèìåð, ïîãðàíè÷íûå âèäû, ñïîñîáíûå æèòü ïðè ïî-
íèæåííîé ñîë¸íîñòè, äîëæíû áûòü îáíàðóæåíû îêîëî óñòüåâ ðåê, à âèäû, ñïîñîáíûå ëåã-
êî ïåðåìåùàòüñÿ â òîëùå ãðóíòà — â ìåñòàõ èíòåíñèâíîãî òðàëîâîãî ïðîìûñëà. Ò. å. ïî-
ãðàíè÷íûå âèäû — íå ýíäåìû ïîãðàíè÷íûõ ðàéîíîâ, à ïðîñòî îáëàäàþò òàì áîëüøåé
âñòðå÷àåìîñòüþ, êîòîðàÿ è ñîçäà¸ò îáìàí÷èâîå âïå÷àòëåíèå ýíäåìèçìà.

3675. Áèîãåîãðàôèÿ — îáùèå âîïðîñû



Âîçìîæíî, ÷òî ïîãðàíè÷íûìè âèäàìè ìîæíî ñ÷èòàòü äàëüíå-íåðèòè÷åñêèå âèäû â
÷àñòÿõ èõ àðåàëîâ ñ «ìàëîé ñáàëàíñèðîâàííîñòüþ ïðîäóêöèîííîãî öèêëà» (Áåêëåìèøåâ,
1969: 32), ò. å. â ðàéîíàõ, ãäå ñëåäóåò îæèäàòü ïîâûøåíèÿ ðîëè öåíîôîáîâ è âèäîâ ðàííèõ
ñóêöåññèîííûõ ñòàäèé.

Çà ïîãðàíè÷íûå âèäû À.Í. Ìèðîíîâ (1989, 1994) ïðèíÿë ýíäåìîâ èçîëèðîâàííûõ
îêåàíè÷åñêèõ îñòðîâîâ è ïîäíÿòèé òàëàññîáàòèàëè. Â äåéñòâèòåëüíîñòè æå, íà îñòðîâàõ
è ïîäíÿòèÿõ íåò íåïîñðåäñòâåííîãî êîíòàêòà ðàçëè÷íûõ áèîò, ïîýòîìó ýòè ÿâëåíèÿ òîëü-
êî ñõîäíû, íî âûçâàíû ðàçíûìè ïðè÷èíàìè. Òàêèì ðàéîíàì ýíäåìèçì ñâîéñòâåíåí ïîòî-
ìó, ÷òî îíè — îñòðîâíûå áèîòû. Â ïîñëåäóþùèõ ïóáëèêàöèÿõ À.Í. Ìèðîíîâ ñòàë èñ-
ïîëüçîâàòü äëÿ ýòîãî ÿâëåíèÿ äðóãîé òåðìèí — «êðàåâîé ýôôåêò».

Ðåçþìå
Áèîãåîãðàôè÷åñêàÿ ãðàíèöà — ýòî ãðàíèöà ìåæäó ÖÑ. Êàæäàÿ ÖÑ îáðàçîâàíà öåíî-

ôèëüíûìè âèäàìè — èñòîðè÷åñêè ñëîæèâøèìñÿ êîìïëåêñîì àäàïòèðîâàííûõ äðóã ê äðó-
ãó âèäîâ.

Êðîìå öåíîôèëüíûõ âèäîâ, íà òåððèòîðèè ëþáîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà
îáèòàþò è âèäû, íå âõîäÿùèå íè â îäíó èç àññîöèàöèé — öåíîôîáíûå âèäû. Äëÿ öåëåé
áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ öåíîôîáíûå âèäû íåïðèãîäíû, îíè ëèøü ñîçäàþò
«øóì», çàòðóäíÿþùèé âûäåëåíèå áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ.

Âûäåëåíèå ÖÑ ñëåäóåò íà÷èíàòü ñ èçó÷åíèÿ àðåàëîâ âèäîâ. Ãðàíèöó ÖÑ ëåãêî îïðå-
äåëèòü êàê ëèíèþ ñîâïàäåíèÿ ãðàíèö êîìïëåìåíòàðíûõ ãðóïï öåíîôèëüíûõ âèäîâ, âõî-
äÿùèõ â ðàçíûå ÖÑ. Øèðèíà áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö íåâåëèêà, è íà ïðèìåíÿåìûõ â
áèîãåîãðàôèè êàðòàõ îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âíåìàñøòàáíûå ëèíèè. Ïðîùå âñåãî áèî-
ãåîãðàôè÷åñêèå ãðàíèöû ïðîâîäèòü ìåòîäîì âûäåëåíèÿ êîíêðåòíûõ áèîò. Äàííûé ìåòîä
îáëàäàåò ðàçðåøàþùåé ñïîñîáíîñòüþ, ñóùåñòâåííî ïðåâûøàþùåé ðàçðåøàþùóþ ñïî-
ñîáíîñòü äðóãèõ ìåòîäîâ, è ïðè äîñòàòî÷íî áîëüøîì êîëè÷åñòâå àíàëèçèðóåìûõ âèäîâ
ñïîñîáåí âûÿâèòü âñå áèîãåîãðàôè÷åñêèå ãðàíèöû äàííîé ìåñòíîñòè. Îí(ìåòîä) ê òîìó
æå è íàèìåíåå òðóäî¸ìîê.

Ïðè àíàëèçå àðåàëîâ îòäåëüíûõ âèäîâ, à íå èõ ãðóïï, âìåñòî ëèíèè îáû÷íî ïîëó÷à-
þò áîëåå èëè ìåíåå øèðîêóþ ïîëîñó, ÷àñòî âûÿâëÿåìóþ òîëüêî ïîñëå ïðèìåíåíèÿ ñïåöè-
àëüíûõ óõèùðåíèé (íàïðèìåð, ìåòîäîì áèîòè÷åñêèõ ðàçðåçîâ) — îáëàñòü ñãóùåíèÿ ãðà-
íèö àðåàëîâ. Îñíîâíûå ïðè÷èíû òîãî, ÷òî âìåñòî ëèíèè ïîëó÷àþò îáëàñòü (ïîëîñó):

— îòñóòñòâèå êàêèõ-ëèáî îáîñíîâàííûõ ñïîñîáîâ ïðîâåäåíèÿ ãðàíèö àðåàëîâ;
— îòñóòñòâèå îáúåêòèâíûõ ñïîñîáîâ, ïîçâîëÿþùèõ îòëè÷èòü ãðàíèöó àðåàëà è ãðà-

íèöó êðóæåâà àðåàëà; â ðåçóëüòàòå ãðàíèöû ëàêóí êðóæåâà, ïðèìûêàþùèå ê áèîãðàôè÷å-
ñêîé ãðàíèöå, ïðèíèìàþò çà ñàìó ãðàíèöó;

— íåäîñòàòî÷íàÿ èçó÷åííîñòü ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäîâ;
— èãíîðèðîâàíèå ñóêöåññèîííîé äèíàìèêè;
— èç-çà òîãî, ÷òî íåêîòîðûå öåíîôèëüíûå âèäû îäíîé ÖÑ âñòðå÷àþòñÿ íà òåððèòî-

ðèè äðóãîé êàê öåíîôîáíûå;
— îøèáî÷íîå îòíåñåíèå öåíîôîáíûõ âèäîâ ê öåíîôèëüíûì;
— èç-çà çàìåùåíèÿ åñòåñòâåííûõ àññîöèàöèé ñëó÷àéíûìè ãðóïïèðîâêàìè âèäîâ â

ìåñòàõ ñ ñèëüíûìè ýêçîãåííûìè íàðóøåíèÿìè (îáû÷íîå ÿâëåíèå íà áîëüøåé ïîâåðõíîñ-
òè ñóøè, íî ïîêà åù¸ ðåäêî íàáëþäàåìîå â ìîðñêîì áåíòîñå);

— íàëè÷èå ðåôóãèóìîâ–ýêñêëàâîâ — ñëåäîâ íåäàâíèõ ïåðåìåùåíèé ÖÑ.
Ìåòîä êîíêðåòíûõ áèîò ïðè àíàëèçå ðàñïðîñòðàíåíèÿ äîñòàòî÷íî áîëüøîãî ÷èñëà

âèäîâ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ñâîåé áèîëîãèåé, àâòîìàòè÷åñêè óñòðàíÿåò êðóæåâî àðåàëà è áîëü-
øèíñòâî äðóãèõ óêàçàííûõ âûøå ïðè÷èí ðàçìûâàíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîé ãðàíèöû. Íî
òî÷íî ïðîâåñòè áèîãåîãðàôè÷åñêóþ ãðàíèöó ìîæíî òîëüêî ìåòîäîì âûäåëåíèÿ ÖÑ.

Íàèáîëåå áèîëîãè÷åñêè àäåêâàòíîé êëàññèôèêàöèåé ÖÑ ÿâëÿåòñÿ êëàññèôèêàöèÿ íà
îñíîâå èõ ãåíåòè÷åñêîãî ðîäñòâà.
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6. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà
Â áèîñôåðå Çåìëè ìîæíî âûäåëèòü ÷åòûðå îñíîâíûõ òèïà ñðàâíèòåëüíî íåçàâèñè-

ìûõ äðóã îò äðóãà ÖÑ: ìîðñêèå, ïðåñíîâîäíûå è íàçåìíûå. Â ñâîþ î÷åðåäü ìîðñêèå ÖÑ
ìîæíî ðàçäåëèòü íà áåíòîñíûå, áèîòîï êîòîðûõ íåïîäâèæåí è ïåëàãè÷åñêèå, ïåðåäâèãà-
þùèåñÿ â ïðîñòðàíñòâå âìåñòå ñî ñâîèì áèîòîïîì. Ðàñïðåäåëåíèå ýòèõ ÷åòûð¸õ òèïîâ ÖÑ
ïî ïîâåðõíîñòè Çåìëè â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè íåçàâèñèìî, ïîýòîìó ñóùåñòâóåò ÷åòûðå â
çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ðàçëè÷àþùèåñÿ áèîãåîãðàôèè: áèîãåîãðàôèÿ ñóøè, ïðåñíûõ âîä,
ïåëàãèàëè è áåíòàëè. Ðàçëè÷èå äâóõ ïîñëåäíèõ íå âåçäå ïðèíöèïèàëüíî, ïîñêîëüêó ïåëà-
ãè÷åñêèå ýêîñèñòåìû øåëüôà — íåðèòè÷åñêèå è, îñîáåííî, ïðèáðåæíûå — íàõîäÿòñÿ â
ñòîëü ñèëüíîé ñâÿçè ñ äîííûìè, ÷òî èõ ðàçäåëüíîå ðàññìîòðåíèå, ïî-âèäèìîìó, íå âïîë-
íå çàêîíîìåðíî, ïîýòîìó ïðàâèëüíåå, âåðîÿòíî, ñ÷èòàòü îòäåëüíîé áèîãåîãðàôèåé òîëüêî
áèîãåîãðàôèþ îòêðûòîé ïåëàãèàëè. Ôàêòè÷åñêè â ñóùåñòâóþùèõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ
ñõåìàõ ïåëàãèàëè òàê è äåëàþò. Â äàííîé ãëàâå (è êíèãå â öåëîì) ðàññìîòðåíû òîëüêî îñ-
íîâíûå âîïðîñû ðàéîíèðîâàíèÿ áåíòàëè.

Òðàäèöèîííî ñõåìû ðàéîíèðîâàíèÿ áåíòàëè ïî âåðòèêàëè (ãëóáèíå), îáû÷íî íàçû-
âàåìûå ñõåìû âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè, è ñõåìû ðàéîíèðîâàíèÿ ïî «ãîðèçîíòàëè» ðàñ-
ñìàòðèâàþò îòäåëüíî. Òàêîé ïîäõîä ñëîæèëñÿ ñàì ïî ñåáå è íå èìååò íèêàêîãî ðàçóìíîãî
îáîñíîâàíèÿ. Ñëåäóÿ òðàäèöèè è äîñòóïíîé èíôîðìàöèè, ðàçáåðåì ñíà÷àëà âåðòèêàëüíóþ
çîíàëüíîñòü è ãîðèçîíòàëüíîå áèîãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå îòäåëüíî.

Âåðòèêàëüíàÿ çîíàëüíîñòü
Àâòîðû âñåõ ðóêîâîäñòâ, òàê èëè èíà÷å çàòðàãèâàþùèõ ïðîáëåìû áèîãåîãðàôè÷åñ-

êîãî ðàéîíèðîâàíèÿ îêåàíà, äàþò ñõåìû âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè. Ðàññìîòðèì íåêîòî-
ðûå èç ïðåäëîæåííûõ ñõåì.

Íà Âñåñîþçíîì ãèäðîëîãè÷åñêîì ñúåçäå 1928 ã. (ðèñ. 6.1) áûëè âûäåëåíû ñëåäóþ-
ùèå âåðòèêàëüíûå çîíû: ñóïðàëèòîðàëü, ëèòîðàëü, ñóáëèòîðàëü (ìàòåðèêîâîå ïëàòî), áà-
òèàëü (ìàòåðèêîâûé ñêëîí), àáèññàëü (ëîæå îêåàíà). Ýòó ñõåìó îòå÷åñòâåííûå àâòîðû â
òîé èëè èíîé ñòåïåíè ìîäèôèöèðîâàëè (Ç¸ðíîâ, 1949; Áåëÿåâ è äð., 1959; Áåëÿåâ, 1966;
Âèíîãðàäîâà, 1977 è äð.) äëÿ ðàéîíèðîâàíèÿ áèîòû, õîòÿ ñõåìà ýòà áûëà ïðèíÿòà íà ãèä-
ðîëîãè÷åñêîì, à íå ãèäðîáèîëîãè÷åñêîì ñúåçäå. Â å¸ îñíîâó ïîëîæåíû ãåîìîðôîëîãèÿ è

Ðèñ. 6.1. «Ñõåìà ìîðñêèõ çîí» Êîìèññèè 2-ãî Âñåñîþçíîãî ãèäðîëîãè÷åñêîãî ñúåçäà. Ïî Àíîíèì
(1928) èç À.Ï. Àíäðèÿøåâà (1979).



ãèäðîëîãèÿ, à îòíþäü íå ðàñïðåäåëåíèå áèîòû, åù¸ ïëîõî èçâåñòíîå â òî âðåìÿ, îñîáåííî
çà ïðåäåëàìè øåëüôà.

Ë.À. Çåíêåâè÷ (1951) äàë îáñòîÿòåëüíûé îáçîð ðàçëè÷íûõ ñõåì âåðòèêàëüíîé çî-
íàëüíîñòè, íà÷èíàÿ ñ XIX â., è ïðèâ¸ë ñõåìó, ìàëî îòëè÷àþùóþñÿ îò ñõåìû 1928 ã. Îí âû-
äåëèë ëèòîðàëü (çîíà ïðèëèâîâ–îòëèâîâ), ñóáëèòîðàëü (çîíà âîäîðîñëåé), ïñåâäîàáèññàëü
(«íèæíèå ãîðèçîíòû ýïèêîíòèíåíòàëüíûõ âîäî¸ìîâ, åñëè êðàé êîíòèíåíòàëüíîãî ñêëîíà
îïóñêàåòñÿ íèæå 200 ì... â òàêîì ñëó÷àå íèæíèå ãîðèçîíòû êîíòèíåíòàëüíîé ñòóïåíè ëå-
æàò äàëåêî çà ïðåäåëàìè çîíû âîäîðîñëåé, ò. å. ñóáëèòîðàëè» ñòð. 294), áàòèàëü (ìàòåðè-
êîâûé ñêëîí) è àáèññàëü (ëîæå).

Å. Forbes (1856) âûäåëèë ëèòîðàëü (<0), öèðêóìëèòîðàëü (0–15 fms), ìåäèàëü
(15–100 fms) è àáèññàëü (>100 fms). 

S. Ekman (1935, 1953) âûäåëèë ëèòîðàëü, àðõèáåíòàëü (îò âíåøíåé êðîìêè øåëüôà
äî ïðèìåðíî 1000 ì) è àáèññàëü — ãëóáèíû áîëåå 1000 ì.

A.F. Bruun (1956) âûäåëèë øåëüô, áàòèàëü (âíåøíÿÿ êðîìêà øåëüôà – 2000 ì), àáèñ-
ñàëü (2000–6000 ì) è õàäàëü (>6000 ì).

J.W. Hedgpeth (1957) âûäåëèë øåëüô, áàòèàëü (âíåøíÿÿ êðîìêà øåëüôà – 4000 ì),
àáèññàëü (4000–6000 ì) è õàäàëü (>6000 ì).

À.Ñ. Êîíñòàíòèíîâ (1972) âûäåëèë ñóïðàëèòîðàëü, ëèòîðàëü, ñóáëèòîðàëü (0 – «íè-
æíÿÿ ãðàíèöà ðàñïðîñòðàíåíèÿ äîííûõ ôîòîñèíòåçèðóþùèõ ðàñòåíèé» èëè 200 ì), áàòè-
àëü (ìàòåðèêîâûé ñêëîí), àáèññàëü (îêåàíè÷åñêîå ëîæå), óëüòðààáèññàëü (>6–7 êì).

J.C. Briggs (1995) âûäåëèë øåëüô (<200 ì), ñêëîí (200–2000 ì), àáèññàëü (2000–6000
ì) è õàäàëü (>6000 ì).

À.È. Êàôàíîâ, Â.À. Êóäðÿøîâ (2000: 75) ðàçëè÷àëè «çîíó çàïëåñêà è øòîðìîâûõ âû-
áðîñîâ — ñóïðàëèòîðàëü, ïðèëèâíî-îòëèâíóþ çîíó, èëè ëèòîðàëü, çîíó ìàòåðèêîâîé îò-
ìåëè, èëè øåëüôà — ñóáëèòîðàëü, çîíó êîíòèíåíòàëüíîãî ñêëîíà — áàòèàëü, çîíó îêåà-
íè÷åñêîãî ëîæà — àáèññàëü, çîíó ãëóáîêîâîäíûõ îêåàíè÷åñêèõ æåëîáîâ — óëüòðààáèñ-
ñàëü, èëè õàäàëü» (ðèñ. 6.2). 

Ëåãêî çàìåòèòü, ÷òî íàáîð âåðòèêàëüíûõ çîí îñòà¸òñÿ ïðèìåðíî ïîñòîÿííûì, îñî-
áåííî â ïîñëåäíèå ïîëâåêà: ñóïðàëèòîðàëü, ëèòîðàëü, ñóáëèòîðàëü (ïîäðàçäåëÿåìàÿ èíî-

ãäà íà íåñêîëüêî çîí), áàòèàëü, àáèññàëü è óëüòðààáèññàëü.
Âàðüèðóþò ëèøü ãëóáèíû, ïî êîòîðûì ïðîâîäÿò ãðàíèöû çîí
è èõ íàçâàíèÿ. Ïðè òîì â íàøåé ñòðàíå íàèáîëåå ãëóáîêóþ çî-
íó íàçûâàþò óëüòðààáèññàëü, à çà ðóáåæîì — õàäàëü. Ïðè÷è-
íà ýòîãî ñîñòîèò â òîì, ÷òî èçíà÷àëüíî ïîëàãàëè: æèçíè íà òà-
êèõ ãëóáèíàõ íåò. Â 1949 ã. âî 2-ì ðåéñå «Âèòÿçÿ» ñ ãëóáèíû
8100 ì ïîäíÿëè òðàë, ïîëíûé ïîëèõåò, êîòîðûõ îïðåäåëèëè
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Ðèñ. 6.2. Âåðòèêàëüíàÿ çîíàëüíîñòü Ìèðîâîãî îêåàíà. Ïî À.È. Êàôàíîâó, Â.À. Êóäðÿøîâó (2000).

«Ðåçêîé ãðàíèöû
ìåæäó ëèòîðàëüþ (sic!
È.Æ.) è àáèññàëüþ íåò, èõ
ðàçäåëÿåò ïåðåõîäíàÿ áà-
òèàëüíàÿ çîíà» (Àáäóðàõ-
ìàíîâ è äð., 2001: 307).



êàê Amphicteis gunneri. Îòêðûòèå æèçíè íà òàêèõ ãëóáèíàõ òóò æå ïî÷åìó-òî çàñåêðåòèëè.
Ïîçæå â ðåéñå äàòñêîãî íàó÷íî-èññëåäîâàòåëüñêîãî ñóäíà «Galathea» òàêæå áûëà îòêðûòà
æèçíü íà ãëóáèíàõ áîëåå 6000 ì, è äàò÷àíå íàïèñàëè îá ýòîì Ë.À. Çåíêåâè÷ó. Îí òóò æå
ïîø¸ë â ñîîòâåòñòâóþùèå èíñòàíöèè, ãäå ãîâîðèë î ñîâåòñêîì ïðèîðèòåòå. Ïóáëèêàöèþ
îòêðûòèÿ ñîâåòñêèõ ó÷¸íûõ ðàçðåøèëè. Íî áûëî óæå ïîçäíî: ïóáëèêàöèÿ äàò÷àí âûøëà
íà íåñêîëüêî ìåñÿöåâ ðàíüøå.

Ïåðå÷èñëåííûå âûøå çîíû â áèîãåîãðàôè÷åñêîì îòíîøåíèè íåðàâíîöåííû. Äâå
ïåðâûå çîíû (ñóïðàëèòîðàëü è ëèòîðàëü) îáû÷íî íå ðàññìàòðèâàþò â êà÷åñòâå âåðòèêàëü-
íûõ çîí, èìåþùèõ áèîãåîãðàôè÷åñêîå çíà÷åíèå, è îáúåäèíÿþò ñ ñóáëèòîðàëüþ. Âïðî÷åì,
ïðåäëîæåíû è îòäåëüíûå ñõåìû ðàéîíèðîâàíèÿ ëèòîðàëè. Ëèòîðàëü, ïî êðàéíåé ìåðå ëè-
òîðàëü óìåðåííûõ øèðîò, íåëüçÿ ðàññìàòðèâàòü êàê áèîãåîãðàôè÷åñêèé âûäåë, ïîñêîëüêó
ïðàêòè÷åñêè âñå ëèòîðàëüíûå âèäû ìîðñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ îáèòàþò ïðåèìóùåñòâåííî
èëè èñêëþ÷èòåëüíî íà ëèòîðàëè èç-çà áèîòè÷åñêîãî âçàèìîäåéñòâèÿ, à íå èç-çà òîãî, ÷òî
àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ æèçíè â ñóáëèòîðàëè äëÿ íèõ íåïîäõîäÿùè. Â ÖÑ ñ ïîíèæåííûì
òàêñîíîìè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì ëèòîðàëüíûå âèäû ñïîñîáíû îáèòàòü è â ñóáëèòîðàëè,
÷àñòî ÷óâñòâóÿ ñåáÿ òàì ãîðàçäî ëó÷øå. Íåñêîëüêî ïðèìåðîâ:

— Â Áàëòèéñêîì ìîðå, áèîòà êîòîðîãî î÷åíü îáåäíåíà èç-çà ïîíèæåííîé ñîë¸íîñòè,
òèïè÷íî ëèòîðàëüíûå áóðûå âîäîðîñëè Fucus vesiculosus è Ascophyllum nodosum îáèòàþò
äî ãëóáèíû 20 ì (Sergerstråle, 1957). 

— Íà÷èíàÿ ñ ïëåéñòîöåíà, ó àòëàíòè÷åñêèõ áåðåãîâ Ñåâåðíîé Àìåðèêè ïðàêòè÷åñ-
êè îòñóòñòâóþò ó÷àñòêè ñ êàìåíèñòûì äíîì íà ëèòîðàëè è âåðõíåé ñóáëèòîðàëè. Ïîýòîìó
ñîîòâåòñòâóþùèå ñîîáùåñòâà òàì ñèëüíî îáåäíåíû è ôàêòè÷åñêè îáðàçîâàíû ëèøü ÷àñ-
òüþ âèäîâ, îáèòàþùèõ â ñõîäíûõ áèîòîïàõ ó áåðåãîâ Åâðîïû, ñâîè æå âèäû èç-çà ðåäêî-
ñòè áèîòîïà íå îáðàçîâàëèñü. Ïîýòîìó òàêèå áðþõîíîãèå ìîëëþñêè, êàê Littorina littorea,
L. «saxatilis» è Thais lappilus, ó áåðåãîâ Åâðîïû îáèòàþùèå ïî áîëüøåé ÷àñòè íà ñêàëèñ-
òîé ëèòîðàëè, ó áåðåãîâ Ñåâåðíîé Àìåðèêè îáû÷íû íà êàìåíèñòûõ ãðóíòàõ è âåðõíåé
ñóáëèòîðàëè (Vermeij, 1978).

Èíûìè ñëîâàìè, ëèòîðàëü — ýòî áèîòîï, íàñåë¸ííûé ìàëîêîíêóðåíòîñïîñîáíûìè
âåðõíåñóáëèòîðàëüíûìè âèäàìè, îáèòàþùèìè â íåîïòèìàëüíûõ äëÿ íèõ óñëîâèÿõ. Ãðà-
íèöà ìåæäó ëèòîðàëüþ è ñóáëèòîðàëüþ — ýòî ãðàíèöà ìåæäó ñîîáùåñòâàìè îäíîé ÖÑ, à
íå áèîãåîãðàôè÷åñêàÿ. Íåêîòîðûì àíàëîãîì ëèòîðàëüíûõ âèäîâ ìîæåò ñëóæèòü ýêîëîãè-
÷åñêàÿ ãðóïïà ðàñòåíèé, ïðîèçðàñòàþùèõ â ñèëüíî çàòåí¸ííûõ ìåñòàõ. Äåòàëüíûé àíàëèç
èõ áèîëîãèè äàâíî ïðèâ¸ë áîòàíèêîâ ê âûâîäó, ÷òî íåò òåíåëþáèâûõ ðàñòåíèé, åñòü òåíå-
âûíîñëèâûå, ïðè÷¸ì äëÿ áîëüøåé ÷àñòè âèäîâ ëèìèòèðóþùèì àáèîòè÷åñêèì ôàêòîðîì,
îãðàíè÷èâàþùèì èõ ðàñïðîñòðàíåíèå â îñâåù¸ííûõ ó÷àñòêàõ, ÿâëÿåòñÿ íå èçáûòîê ñâå-
òà, à íåäîñòàòî÷íàÿ óâëàæí¸ííîñòü. Âèäû, îáèòàþùèå íà ëèòîðàëè, ìîæíî àíàëîãè÷íî
íàçâàòü «ëèòîðàëåâûíîñëèâûìè», è äëÿ áîëüøèíñòâà èç íèõ ñïåöèôè÷åñêèé ðåæèì ëèòî-
ðàëè (÷åðåäîâàíèå ïðèëèâîâ è îñóøåíèÿ) âîâñå íå ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìûì. Ñõåìû áèîãå-
îãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ëèòîðàëè ïîýòîìó èìåþò ñîâñåì äðóãîé ñìûñë, íåæåëè áè-
îãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå äðóãèõ âåðòèêàëüíûõ çîí (ñóáëèòîðàëè, áàòèàëè, àáèññà-
ëè è äð.). Àíàëîãîì ñõåì áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ëèòîðàëè áûëî áû áèîãåî-
ãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå äðóãèõ ñïåöèôè÷åñêèõ áèîòîïîâ èëè ñîîáùåñòâ, íàïðèìåð,
ïåùåð.

Ïåðâûå ñõåìû âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè áûëè, ïî âñåé âèäèìîñòè, ïðîñòî ïðåä-
ñòàâëåíèÿìè ýêñïåðòîâ. Ïîçäíåå ïîëîæåíèå ãðàíèö ìåæäó âåðòèêàëüíûìè çîíàìè óñòà-
íàâëèâàëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ðàçëè÷íûõ ìåòîäîâ. Â íàøåé ñòðàíå íàèáîëüøåå ðàñïðîñò-
ðàíåíèå ïîëó÷èë ìåòîä áèîòè÷åñêèõ ðàçðåçîâ, è ñîîòâåòñòâåííî ïîëó÷àåìûå ðåçóëüòàòû
èìåþò âñå ñâîéñòâåííûå ìåòîäó íåäîñòàòêè (ïîäðîáíåå ñì. ïðåäûäóùóþ ãëàâó). Â ÷àñò-
íîñòè, äàííûå ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ îòäåëüíûõ âèäîâ ïî ïëîùàäÿì ðàçëè÷íûõ ðàçìåðîâ
(îò ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøèõ ó÷àñòêîâ äî âñåãî Ìèðîâîãî îêåàíà) ïðîåöèðóþò íà îñü ãëó-
áèí. Ïðè ýòîì íåèçáåæíî, êàê è ïðè ëþáîì ïðîåöèðîâàíèè òð¸õìåðíîãî îáúåêòà íà îäíó
îñü, ïðîèñõîäèò èñêàæåíèå äåéñòâèòåëüíîé áèîãåîãðàôè÷åñêîé êàðòèíû, ïðè÷¸ì âñåãäà â
îäíó ñòîðîíó — â ñòîðîíó ðàçìûâàíèÿ ãðàíèö, ïðèâîäÿùåå ê óòðàòå ðåçêîñòè èçìåíåíèé
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òàêñîíîìè÷åñêîãî ñîñòàâà íà ãðàíèöå, ÷òî íà ãðàôèêå ïðèâîäèò ê ñãëàæèâàíèþ ïèêîâ.
Êðèòåðèé, ïî êîòîðîìó ïèê ñ÷èòàþò äîñòàòî÷íûì, ÷òîáû áûòü ãðàíèöåé, ñóáúåêòèâåí (äà-
æå åñëè îöåíèâàþò ðàçëè÷èÿ ñïèñêîâ áèîò ïî ðàçíûå ñòîðîíû ãðàíèöû ìàòåìàòè÷åñêè,
êðèòåðèé ðàçëè÷èÿ ñóáúåêòèâåí — 5%, 1% è ò. ï., íî îáû÷íî è ýòîãî íå äåëàþò). Ñëåäñò-

âèåì óêàçàííûõ íåäîñòàòêîâ ìåòîäà ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî
ïðåäëîæåííûå ñõåìû âûãëÿäÿò íå î÷åíü îáîñíîâàííû-
ìè. 

Íî îñíîâíàÿ ïðîáëåìà äàæå â äðóãîì: íå â ìåòîäå,
à â ïåðâîíà÷àëüíîé ðàçáèâêå îñè ãëóáèí íà äèàïàçîíû
äëÿ ñðàâíåíèÿ, à òàêæå â èíòåðïðåòàöèè ðåçóëüòàòîâ.
Åñëè â êà÷åñòâå îñíîâàíèÿ äëÿ ðàçáèâêè âåðòèêàëüíîé
îñè èñïîëüçóþò ãåîìîðôîëîãèþ èëè ãëóáèíó, òî èçó÷à-
þò íå ðàñïðåäåëåíèå áèîòû â ïðîñòðàíñòâå, à ðàçëè÷èÿ
ãåîìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð èëè ãëóáèí, ò. å. èñïîëü-
çóþò ãåîãðàôè÷åñêèé, à íå áèîëîãè÷åñêèé ïîäõîä. Áåñ-

ñìûñëåííî â ýòîì ñëó÷àå ãîâîðèòü î ñîâïàäåíèè ðàñïðåäåëåíèÿ áèîòû ñ ãåîìîôîëîãèåé
èëè å¸ ïðèóðî÷åííîñòè ê îïðåäåë¸ííûì ãëóáèíàìè, åñëè èõ èçíà÷àëüíî èñïîëüçîâàëè äëÿ
ðàçäåëåíèÿ îòðåçêà èçó÷àåìîé îñè, ïîñêîëüêó ýòî ñîâïàäåíèå ïðåäîïðåäåëåíî ìåòîäè÷åñ-
êè.

Ïðè èñïîëüçîâàíèè äàííûõ ãåîìîðôîëîãèè ïîëó÷àåìàÿ ñõåìà âåðòèêàëüíîé çîíàëü-
íîñòè íåèçáåæíî äóáëèðóåò ãåîìîðôîëîãè÷åñêóþ, à òåðìèíû ñóáëèòîðàëü, áàòèàëü, àáèñ-
ñàëü è óëüòðààáèññàëü ñòàíîâÿòñÿ èçëèøíèìè ñèíîíèìàìè ãåîìîðôîëîãè÷åñêèõ. Çà ðóáå-
æîì, êñòàòè, òåðìèí «ñóáëèòîðàëü» ïî÷òè è íå èñïîëüçóþò, îáõîäÿñü ïîíÿòèåì «shelf», ÷à-
ñòî è âìåñòî «áàòèàëè» èñïîëüçóþò «slope». Íî, ïîñêîëüêó êðóïíîìàñøòàáíàÿ âåðòèêàëü-
íàÿ çîíàëüíîñòü, ïî-âèäèìîìó, äåéñòâèòåëüíî ñâÿçàíà ñ ãåîìîðôîëîãèåé, ðàéîíèðîâàíèå,
ïîëó÷åííîå íà îñíîâå âûäåëåíèÿ çîí ïî ãåîìîðôîëîãè÷åñêèì êðèòåðèÿì, âåðîÿòíî, îòðà-
æàåò, õîòÿ è ñ áóëüøèìè èëè ìåíüøèìè èñêàæåíèÿìè, íàñòîÿùåå ðàñïðåäåëåíèå ÖÑ ïî
ãëóáèíå. Èñêàæåíèÿ âîçíèêàþò è îò òîãî, ÷òî ïðåêðàñíî ñìîòðÿùèåñÿ íà ñõåìå ìîðôîëî-
ãè÷åñêèå ñòðóêòóðû (øåëüô, ñêëîí, ëîæå è ò. ï.) â ðåàëüíîñòè ñîâñåì íå òàêèå: óâåëè÷å-
íèå ãëóáèí âîâñå íå ìîíîòîííî, ñêëîí ïðîðåçàþò êàíüîíû, ÷àñòî äàëåêî âäàþùèåñÿ â
øåëüô è èìåþùèå ó ñâîåãî ïîäíîæèÿ íà ëîæå êîíóñ âûíîñà è ò. ä. è ò. ï. Ãðàíèöû øåëü-
ôà, ñêëîíà, ëîæà è óëüòðààáèññàëüíûõ êîòëîâèí ðàñïîëîæåíû íà ðàçëè÷íûõ ãëóáèíàõ â
ðàçíûõ, ïîðîé ñîñåäíèõ ðàéîíàõ. Ïðè ñîñòàâëåíèè æå ñõåì âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè
ìåòîäîì áèîòè÷åñêèõ ðàçðåçîâ âñ¸ ýòî âûíóæäåííî èãíîðèðóþò. Êðîìå ãåîìîðôîëîãèè íà
ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ òàêæå âëèÿåò ðàñïðåäåëåíèå âîäíûõ ìàññ, êîòîðîå, õîòÿ è ñâÿçàíî ñ
ãåîìîðôîëîãèåé, íî âñ¸ æå èõ ñâÿçü äàëåêà îò ôóíêöèîíàëüíîé.

Åñëè æå çîíû âûäåëÿþò ïî ãëóáèíàì, òî ÷àñòî ïîëó÷àþò ñõåìó, êîòîðàÿ âîâñå íè÷å-
ìó íå ñîîòâåòñòâóåò. Íàïðèìåð, åñëè âçÿòû èíòåðâàëû 0–200 è 200–1000 ì, òî ñìåíà òàê-
ñîíîìè÷åñêîãî ñîñòàâà ïî ðåçóëüòàòàì àíàëèçà íå ìîæåò ïðîèñõîäèòü íèãäå, êðîìå êàê íà
ãëóáèíå 200 ì, êîòîðóþ è ïðèíèìàþò çà ãëóáèíó ïðîõîæäåíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñêîé ãðàíè-
öû. Ìåæäó òåì, îíà ìîæåò ïðîõîäèòü â äàííîì ìåñòå íà ãëóáèíå, íàïðèìåð, 163 ì. Òî, ÷òî
ïîäñ÷¸ò âåëè äëÿ äðóãîãî äèàïàçîíà ãëóáèí, ïðèâîäèò íå òîëüêî ê íåïðàâèëüíîìó îïðåäå-
ëåíèþ ïîëîæåíèÿ ãðàíèöû, íî è ê óìåíüøåíèþ å¸ ÷¸òêîñòè, ïîñêîëüêó ïðè ïîñòðîåíèè
ãðàôèêà â ñîñòàâ áèîòû âåðõíåãî ãîðèçîíòà áûëè âêëþ÷åíû è âèäû íèæíåãî (òàê êàê îáè-
òàíèå èõ íà ãëóáèíàõ 163–200 ì âïîëíå íîðìàëüíî).

Îñîáî íàäî ñêàçàòü î ãëóáèíå 200 ì, èñïîëüçóåìîé âî ìíîãèõ ñõåìàõ. 200 ì — ãåî-
ìîðôîëîãè÷åñêîå ïîíÿòèå, îíî îçíà÷àåò, ÷òî äàííîå ìåñòî íàõîäèòñÿ íà 200 ì ãëóáæå
óðîâíÿ Ìèðîâîãî îêåàíà. ×òî æå åñòü òàêîãî ëþáîïûòíîãî íà ýòîé ãëóáèíå? ×àñòî ãîâî-
ðÿò, ÷òî ýòî — ãëóáèíà êðîìêè øåëüôà. Íî ýòî íå òàê, íà ñàìîì äåëå ñðåäíÿÿ ãëóáèíà
êðîìêè øåëüôà â Ìèðîâîì îêåàíå — 137 ì (Øåïàðä, 1969). Îäíàêî, òàêîâîé ÿâëÿåòñÿ
ñðåäíÿÿ ãëóáèíà, íî â îòäåëüíûõ ðàéîíàõ êðîìêà øåëüôà ðàñïîëàãàåòñÿ íà ñîâñåì äðóãèõ
ãëóáèíàõ. Íàïðèìåð, ó áåðåãîâ þæíîãî Ïåðó è ñåâåðíîãî è öåíòðàëüíîãî ×èëè êðàé øåëü-
ôà íàõîäèòñÿ íà ãëóáèíå 50 ì (Óäèíöåâ, 1972; Ñåì¸íîâ, 1982: 255). Â ïðèïîëÿðíûõ ðàéî-
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«Êàê ðàíüøå, òàê è â íàñòîÿ-
ùåå âðåìÿ âåðòèêàëüíîå ÷ëåíå-
íèå äîííîé ôàóíû ïðîâîäèëîñü
ïî îñíîâíûì ñòðóêòóðàì äíà, ...
âñåãäà èìåëèñü â âèäó è äðóãèå
ôàêòîðû, îñîáåííî áîëåå ðåç-
êèå ãðàäèåíòû â èõ ðàñïðîñòðà-
íåíèè» (Øóíòîâ, 2001: 400).



íàõ, ê êîòîðûì îòíîñèòñÿ Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí è Àíòàðêòèêà, êðîìêà øåëüôà, íà-
îáîðîò, ðàñïîëàãàåòñÿ çàìåòíî ãëóáæå, ÷òî îáúÿñíÿþò áûâøèìè çäåñü îëåäåíåíèÿìè.
Ìíîãîêèëîìåòðîâàÿ òîëùà ëåäíèêà ñâîèì âåñîì ÷óòü ïðèòîïèëà ìàòåðèê, ïîñëå òàÿíèÿ
ëåäíèêà îí ìåäëåííî âñïëûâàåò (ñêîðîñòü ïîäú¸ìà â Îñëî-ôüîðäå — 1,5 ñì/ãîä (Áü¸ðêå,
1993). Ó ïðåæíåãî öåíòðà îëåäåíåíèÿ Ñêàíäèíàâèè (â âåðøèíå Áîòíè÷åñêîãî çàëèâà)
ïîäú¸ì çà ïîñëåäíèå 9000 ëåò ñîñòàâèë 250 ì, íî ïðîöåññ åù¸ íå çàâåðø¸í, ïîñêîëüêó
ìàãìàòè÷åñêèå ïîðîäû (áàçàëüòû è äð.) — ïëîõî òåêóùàÿ æèäêîñòü, è óðîâåíü çåìëè ïîä-
íèìåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, â äàííîì ðàéîíå åù¸ íà 200 ì (Ìîíèí, 1977)*. Êðîìå òîãî, ëåäíèê
ïðè äâèæåíèè ïðîèçâîäèò ðàçðóøåíèå ïîäñòèëàþùåé ïîâåðõíîñòè Çåìëè (ëåäíèêîâàÿ àá-
ðàçèÿ). Îáðàçîâàííûé ìàòåðèàë ëåäíèê ïåðåíîñèò ê êðàþ è îòëàãàåò â âèäå âàëîâ (ìîðåí)
íà ãðàíèöå ëåäíèêà, à â ñëó÷àå ïëàâó÷èõ ëåäíèêîâ — íà ãðàíèöå âñïëûòèÿ (òàì, ãäå ëåæà-
ùèé íà ãðóíòå ëåäíèê ïåðåõîäèò â ïëàâó÷èé). Â ðåçóëüòàòå àáðàçèâíîãî äåéñòâèÿ ëåäíèêà
ïîäñòèëàþùàÿ åãî ïîâåðõíîñòü ñòàíîâèòñÿ íèæå, à ïðèëåãàþùàÿ ÷àñòü ìàòåðèêîâîãî
ñêëîíà — âûøå. Òàê, ïî èìåþùèìñÿ äàííûì (Ãðîññâàëüä, 1983; Ìàòèøîâ, 1986) âñ¸ äíî
Áàðåíöåâà ìîðÿ ïîäâåðãàëîñü ëåäíèêîâîé àáðàçèè, è êðàåâûå ìîðåíû ðàñïîëîæåíû âäîëü
êðîìêè øåëüôà. Â ðåçóëüòàòå, õîòÿ ñ ãåîìîðôîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ Áàðåíöåâî ìîðå
ðàñïîëîæåíî öåëèêîì íà øåëüôå, åãî ìàêñèìàëüíàÿ ãëóáèíà — 600 ì, è äàæå ñðåäíÿÿ —
222 ì (Äîáðîâîëüñêèé, Çàëîãèí, 1982), ò. å. ïî êðèòåðèþ «200 ì» îíî âîîáùå íå ÿâëÿåòñÿ
øåëüôîì. Òàêèì îáðàçîì, îòíîñèòåëüíóþ âûñîòó êðîìêè øåëüôà îïðåäåëÿþò ãåîëîãè÷å-
ñêèå ïðîöåññû è çàêîí Àðõèìåäà, íî îíè íè÷åãî íå çíàþò î öèôðå «200 ì».

Ë.À. Çåíêåâè÷ (1951: 196) ñ÷èòàë 200 ì íèæíåé ãðàíèöåé ðàñïðîñòðàíåíèÿ äîííûõ
âîäîðîñëåé, íî è ýòî íå òàê, îíè îáíàðóæåíû è íà âäâîå áîëüøèõ ãëóáèíàõ, íî, ãëàâíîå,
óæå íà ãëóáèíå â íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ìåòðîâ èõ ðîëü ñòîëü íåçíà÷èòåëüíà, ÷òî âûäåëÿòü
íà ýòîé îñíîâå çîíó íåîïðàâäàííî.

Äðóãîé âîçìîæíûé ñìûñë ÷èñëà «200 ì» — «ãëóáèíà, ãëóáæå êîòîðîé ñàìûå êðóï-
íûå îêåàíñêèå âîëíû óæå íå ìîãóò âçìó÷èâàòü ñàìûå ìåëêèå ÷àñòèöû íàíîñîâ» (Ìîðñêàÿ
ãåîìîðôîëîãèÿ, 1980). Â ðåàëüíîì îêåàíå çàäîëãî äî òîãî, êàê ïåðåñòà¸ò ñêàçûâàòüñÿ âëè-
ÿíèå âîëí íà îñàäêè, ïåðåíîñ îñàäêîâ âîëíàìè ñòàíîâèòñÿ íåçàìåòíûì íà ôîíå ïåðåíîñà
îñàäêîâ ïðèäîííûìè òå÷åíèÿìè, âûçâàííûìè èíûìè ïðè÷èíàìè. Òàêèì îáðàçîì, è ýòî
çíà÷åíèå öèôðû «200 ì» íåçíà÷èìî ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîëîãèè.

Åùå îäíà öèòàòà íà òåìó: «Â íàøè äíè ãëóáèíà 200 ì ÿâëÿåòñÿ ïðåäåëüíîé äëÿ øè-
ðîêîãî ýêîíîìè÷åñêè âûãîäíîãî ïðèìåíåíèÿ ñóùåñòâóþùèõ òåõíè÷åñêèõ ñðåäñòâ ïîèñêà
è äîáû÷è áèîëîãè÷åñêèõ è ìèíåðàëüíûõ áîãàòñòâ ìîðÿ» (Áàñêàêîâ è äð., 1987: 17). È ýòî
çíà÷åíèå íå èìååò îòíîøåíèÿ ê áèîëîãèè.

Ïî-âèäèìîìó, ñóùåñòâóåò òîëüêî îäíî ñêîëüêî-íèáóäü ðàçóìíîå îáúÿñíåíèå øèðî-
êîãî èñïîëüçîâàíèÿ äàííîãî ÷èñëà: äî XIX â., à â íåêîòîðûõ ñòðàíàõ è ñåé÷àñ, ðàññòîÿíèÿ
â ìîðå (è ãëóáèíó â òîì ÷èñëå) ìåðèëè â ìîðñêèõ ìèëÿõ è ñàæåíÿõ, îäíà ìîðñêàÿ ñàæåíü
(ñîêðàùåííî fms) = 1/1000 ìîðñêîé ìèëè, 1 ìîðñêàÿ ìèëÿ = 1825 ì. Â ñõåìå Å. Forbes
(1856) ãðàíèöà ìåæäó ìåäèàëüíîé è àáèññàëüíîé çîíàìè ïðîõîäèò ïî ãëóáèíå 100 fms.
100 ìîðñêèõ ñàæåíåé — ïñèõîëîãè÷åñêè îñìûñëåííàÿ âåëè÷èíà, òåì áîëåå, ÷òî â òî âðå-
ìÿ çíàíèÿ î íàñåëåíèè òàêèõ ãëóáèí áûëè î÷åíü íåçíà÷èòåëüíû. Ýòà ñõåìà áûëà äëèòåëü-
íîå âðåìÿ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà, è ñîâðåìåííûå ñõåìû âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè äî
íåêîòîðîé ñòåïåíè ÿâëÿþòñÿ å¸ ðàçâèòèåì. Ñ ïåðåõîäîì íà ìåòðè÷åñêóþ ñèñòåìó ìåð ïðè-
âû÷íûå 100 fms áûëî íåóäîáíî çàìåíÿòü íà 182,5 ì, ïîýòîìó îêðóãëèëè äî 200 ì. ßñíî,
÷òî ïðè òàêîì ïðîèñõîæäåíèè âåëè÷èíû «200 ì», â íåé íå áîëüøå ñìûñëà, ÷åì â ñåìè âåð-
ñòàõ, êîòîðûå íàäî ïðîéòè, ÷òîá ïîõëåáàòü êèñåëÿ. Ïîýòîìó èñïîëüçîâàòü 200 ì äëÿ âûäå-
ëåíèÿ êàêèõ-ëèáî áèîëîãè÷åñêè îñìûñëåííûõ âåðòèêàëüíûõ çîí áîëåå ÷åì ñòðàííî.

Âñÿêèé òåðìèí íàäî îïðåäåëÿòü ÷åðåç ñâîéñòâà îáúåêòîâ, ê êîòîðûì îí îòíîñèòñÿ,
ò. å. áèîëîãè÷åñêèé òåðìèí íàäî îïðåäåëÿòü ÷åðåç ñâîéñòâà áèîëîãè÷åñêèõ îáúåêòîâ. Ïî-
ýòîìó, åñëè óæ èñïîëüçîâàòü òåðìèíû ñóáëèòîðàëü, áàòèàëü è àáèññàëü, òî íàäî âêëàäû-
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* Âïðî÷åì, ó ñåâåðíûõ áåðåãîâ Àëÿñêè, ãäå ðàñïîëàãàëñÿ ëåäíèê çíà÷èòåëüíî áóëüøèé, ÷åì â Ñêàí-
äèíàâèè, êðîìêà øåëüôà ðàñïîëîæåíà íà ãëóáèíå âñåãî 70 ì (Carsola, 1954; Carsola et. al, 1961).



âàòü â íèõ èíîé, íå ãåîìîðôîëî-
ãè÷åñêèé, à ãèäðîáèîëîãè÷åñ-
êèé ñìûñë è ïîíèìàòü ïîä íèìè
áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû,
ñìåíÿþùèå äðóã äðóãà ïî ãëó-
áèíå.

Íåëüçÿ íå óïîìÿíóòü ñõå-
ìó À.Ï. Àíäðèÿøåâà (1979)
(ðèñ. 6.3). Îíà ÿâëÿåòñÿ ðàçâèòè-
åì ñõåìû âåðòèêàëüíîé çîíàëü-
íîñòè 1928 ã. (ðèñ. 6.1) Ïîëîæè-
òåëüíûìè ÷åðòàìè åãî ñõåìû ÿâ-
ëÿåòñÿ ðàçäåëåíèå ñóáëèòîðàëè
íà âåðõíþþ (= ñóáëèòîðàëü
s. str.) è íèæíþþ, ãðàíèöó ìåæ-
äó êîòîðûìè îí ïðîâîäèò ïî íè-
æíåé ãðàíèöå ïîÿñà ìàêðîôèòîâ
è ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ. Ñ
ýòèì ñëåäóåò ñîãëàñèòüñÿ, óòî÷-
íèâ ëèøü, ÷òî íå âñåõ ðèôîîáðà-
çóþùèõ êîðàëëîâ, à ãåðìàòèï-
íûõ. Äàâ èñòîðè÷åñêèé îáçîð
èñïîëüçîâàíèÿ òåðìèíà «ïñåâ-
äîàáèññàëü», À.Ï. Àíäðèÿøåâ
óêàçûâàåò íà î÷åâèäíóþ åãî íå-
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü* è ïðåäëà-
ãàåò ïîëíîñòüþ èçìåíèòü åãî
ñìûñë è ââîäèò òåðìèí «ïñåâäî-
áàòèàëü». Îí îïðåäåëÿåò ïñåâ-
äîáàòèàëü êàê «ñðàâíèòåëüíî
íåáîëüøèå ëîêàëüíûå êîòëîâè-
íû â ïðåäåëàõ øåëüôà (êàê, íà-
ïðèìåð, â Áåëîì ìîðå èëè íà àí-
òàðêòè÷åñêîì øåëüôå)». Ïñåâ-
äîàáèññàëü — «áîëüøèå ãëóáî-
êîâîäíûå, ÷àñòè÷íî èçîëèðîâàí-
íûå ìîðÿ âðîäå Ñðåäèçåìíîãî
èëè ßïîíñêîãî» (Àíäðèÿøåâ,
1979: 123). Ñóäÿ ïî ïðèâåä¸í-
íûì îïðåäåëåíèÿì, ëîãè÷åñêèì
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Ðèñ. 6.3. Ñõåìà âåðòèêàëüíîé çî-
íàëüíîñòè ïî À.Ï. Àíäðèÿøåâó

(1979).
Ïðèìå÷àíèå. Íèæíÿÿ ãðàíèöà ðàñïðîñò-
ðàíåíèÿ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ íà-
õîäèòñÿ íà ãëóáèíå 1–2 êì è îòíþäü íå
ñîâïàäàåò ñ íèæíåé ãðàíèöåé ïîÿñà ìà-
êðîôèòîâ; ïî-âèäèìîìó, èìåþòñÿ â âèäó
ãåðìàòèïíûå êîðàëëû.

* Íà ñõåìå íà ðèñ. 6.1 ïñåâäîàáèññàëü
ðàñïîëîæåíà ìåæäó ñóáëèòîðàëüþ è
áàòèàëüþ, «íàñòîÿùàÿ» æå àáèññàëü
ðàñïîëîæåíà íèæå áàòèàëè.



îñíîâàíèåì äëÿ îáîèõ òåðìèíîâ ïðåäñòàþò ãëóáèíà è ðåëüåô, ïîýòîìó îíè ÿâëÿþòñÿ ãåî-
ìîðôîëîãè÷åñêèìè òåðìèíàìè, à íå áèîëîãè÷åñêèìè. Ôàêòè÷åñêèé èõ ñìûñë — ïîâòîðå-
íèå ÷àñòè èíôîðìàöèè îáû÷íîé áàòèìåòðè÷åñêîé êàðòû. Òåðìèíû æå áàòèàëü è àáèñ-
ñàëü — õîðîëîãè÷åñêèå, îòíîñÿùèåñÿ ê ñïåöèôè÷åñêèì áèîòàì. Èñïîëüçîâàíèå ãåîìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ òåðìèíîâ, îáðàçîâàííûõ îò êîðíåé õîðîëîãè÷åñêèõ, áåç íóæäû ïóòàåò è áåç
òîãî çàïóòàííûé ïðåäìåò. Ïîýòîìó ÿ ñ÷èòàþ èõ èñïîëüçîâàíèå íå òîëüêî èçëèøíèì, íî è
âðåäíûì.

Òàêæå À.Ï. Àíäðèÿøåâ ââîäèò òåðìèí òàëàññîáàòèàëü äëÿ áàòèàëüíûõ ðàéîíîâ îêå-
àíè÷åñêèõ îñòðîâîâ è ïîäâîäíûõ ãîð, óäàë¸ííûõ îò ìàòåðèêîâ. Èñïîëüçóÿ ýòîò òåðìèí,
íàäî ïîìíèòü îá îòñóòñòâèè ðåçêèõ ðàçëè÷èé ìåæäó îáû÷íîé áàòèàëüþ è òàëàññîáàòèà-
ëüþ. Ñòåïåíü èçîëÿöèè ðàçíûõ ðàéîíîâ òàëàññîáàòèàëè îò îáû÷íîé áàòèàëè âàðüèðóåò îò
î÷åíü ñèëüíîé äî ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþùåé. Â îáùåì, äëÿ òàëàññîáàòèàëè õàðàêòåðíû
ðàññìîòðåííûå âûøå îñîáåííîñòè îñòðîâíûõ áèîò: îäíè ðàéîíû òàëàññîáàòèàëè îòëè÷à-
þòñÿ âûñîêîé ñïåöèôè÷íîñòüþ áèîòû, äðóãèå — ïðàêòè÷åñêè íåîòëè÷èìû îò îáû÷íîé
áàòèàëè.

Èçó÷åíèå ðàñïðåäåëåíèÿ âèäîâ ïî ãëóáèíå, à íå ñðàâíåíèå ïî âèäîâîìó ñîñòàâó ðàé-
îíîâ, âûäåëåííûõ ïî íåáèîëîãè÷åñêèì êðèòåðèÿìè (ðàçëè÷íûõ ãëóáèí èëè ðàçíûõ êðóï-
íûõ ãåîìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð), äà¸ò êàðòèíó, ñóùåñòâåííî îòëè÷íóþ îò êëàññè÷åñ-
êîé, ïðè÷¸ì ðàçíóþ â ðàçíûõ ðàéîíàõ. Èìåþùèåñÿ äàííûå ïî âåðòèêàëüíîìó ðàñïðåäå-
ëåíèþ áåíòîñà ïîêàçûâàþò, ÷òî ñìåíà áèîò ïðîèñõîäèò íà ðàçëè÷íûõ ãëóáèíàõ â ðàçíûõ
ðàéîíàõ Ìèðîâîãî îêåàíà (Menzies et al., 1973; Ìèðîíîâ, 1986) (ðèñ. 6.4), è èõ ðàñïðîñò-
ðàíåíèå ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóåò ìàêðîðåëüåôó äíà (à íå ãëóáèíå). Ïðè÷èíà ýòîãî â òîì,
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Ðèñ. 6.4. Ãëóáèíà çàëåãàíèÿ âåðòèêàëüíûõ çîí âäîëü ìåðèäèîíàëüíîãî ðàçðåçà â Òèõîì îêåàíå. Ïî
Menzies et al. (1973).
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÷òî èìåííî ñ ìàêðîðåëüåôîì äíà ñâÿçàíû õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ âçâåñè â ïðèäîííûõ
ñëîÿõ âîäû è õàðàêòåð îñàäêîíàêîïëåíèÿ. Îäíà è òà æå òðîôè÷åñêàÿ çîíà íà ðàçíûõ ãëó-
áèíàõ îáðàçîâàíà ðàçíûìè âèäàìè, ÷òî è îáóñëàâëèâàåò ñìåíó áèîò ïî âåðòèêàëè. Âåðòè-
êàëüíàÿ òðîôè÷åñêàÿ çîíàëüíîñòü ðàññìîòðåíà âûøå, â Ãëàâå 4. Êðîìå ìàêðîðåëüåôà ñìå-
íó âåðòèêàëüíûõ çîí îïðåäåëÿþò è âîäíûå ìàññû: âåðõíÿÿ ñóáëèòîðàëü ðàñïîëîæåíà â
ïðèáðåæíûõ âîäíûõ ìàññàõ, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî íàëè÷èå îñâåùåíèÿ, äîñòàòî÷íîãî
äëÿ ôîòîñèíòåçà, ñåçîííûå êîëåáàíèÿ ãèäðîëîãè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé (òåìïåðàòóðû â õî-
ëîäíûõ, óìåðåííûõ è ñóáòðîïè÷åñêèõ âîäàõ è ñîë¸íîñòè â òðîïèêàõ) è äðóãèå îñîáåííî-
ñòè (ñì. Ãëàâó 1). Èíîãäà ðàñïîëîæåíèå âîäíûõ ìàññ îïðåäåëÿåò âåðòèêàëüíóþ çîíàëü-
íîñòü è ãëóáæå. Ýòî íàáëþäàåòñÿ, íàïðèìåð, ó Ñêàíäèíàâèè è â Îõîòñêîì ìîðå. Ðàñïðå-
äåëåíèå âîäíûõ ìàññ îäíîâðåìåííî ñâÿçàíî è ñ ðåëüåôîì, îñîáåííî òàêîå îòíîñèòñÿ ê
âîäíûì ìàññàì, ðàñïîëîæåííûì âûøå ãëàâíîãî òåðìîêëèíà. Íåîáõîäèìî ïîìíèòü, ÷òî
ïðè óâåëè÷åíèè ðàçìåðà àíàëèçèðóåìîé àêâàòîðèè, ìåòîäè÷åñêè íåèçáåæíî áóäåò ïðîèñ-
õîäèòü óìåíüøåíèå ÷¸òêîñòè ãðàíèö, à íåêîòîðûå ìîãóò âîîáùå èñ÷åçíóòü.

Ñóáëèòîðàëü ðàíåå (Forbes, 1856; Âñåñîþçíûé ãèäðîëîãè÷åñêèé ñúåçä, 1928; Çåíêå-
âè÷, 1951) ðàçäåëÿëè íà âåðõíþþ è íèæíþþ (ðèñ. 6.1). Íî ïðèìåðíî ñ ñåðåäèíû ïðîøëî-
ãî âåêà (Ekman, 1935, 1953 è äð.) å¸ ñòàëè ðàññìàòðèâàòü êàê åäèíóþ çîíó. Êàêîãî-ëèáî
ñåðü¸çíîãî îáîñíîâàíèÿ òàêîé ñìåíû òî÷åê çðåíèÿ â ëèòåðàòóðå ÿ íå âñòðå÷àë. Â òî æå
âðåìÿ, ïðè àíàëèçå äîñòàòî÷íîãî êîëè÷åñòâà ìàòåðèàëà íåèçáåæíî îêàçûâàëîñü, ÷òî
øåëüô íåîäíîðîäåí ïî âåðòèêàëè, à ïîëîæåíèå ãðàíèö ìåæäó âåðòèêàëüíûìè çîíàìè è
äàæå èõ ÷èñëî âàðüèðóåò.

Â.Â. Ôåäÿêîâ (1986) ïîêàçàë, ÷òî ôàóíà ïîâåðõíîñòíîé è íèæíèõ âîäíûõ ìàññ (ãëó-
áèíû âàðüèðóþò â øèðîêèõ ïðåäåëàõ â çàâèñèìîñòè îò ìåñòà) íà ðàçíûõ ó÷àñòêàõ Áåëîãî
ìîðÿ î÷åíü ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ ñîîòíîøåíèåì âèäîâ ñ ðàçëè÷íûì ãåîãðàôè÷åñêèì ðàñ-
ïðîñòðàíåíèåì.

Î.À. Ñêàðëàòî (1982) îòìå÷àåò, ÷òî âèäîâîé ñîñòàâ äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ çà-
êðûòûõ áóõò îòëè÷àåòñÿ îò âèäîâîãî ñîñòàâà îòêðûòûõ ìûñîâ â òîé æå ñòåïåíè, ÷òî è âû-
äåëÿåìûå èì ïðîâèíöèè. Îòëè÷èÿ ýòè îáóñëîâëåíû èçìåíåíèåì ñîîòíîøåíèÿ âèäîâ ñ ðàç-
íûìè òèïàìè àðåàëîâ, ò. å. ÿâëÿþòñÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèìè, à íå áèîöåíîòè÷åñêèìè. Íåîá-
õîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî êàê çàêðûòûå áóõòû, òàê è îòêðûòûå ìûñû íå ÿâëÿþòñÿ îäíîðîä-
íûìè, âèäîâîé ñîñòàâ èõ âåðõíèõ ãîðèçîíòîâ îòëè÷àåòñÿ îò âèäîâîãî ñîñòàâà íèæíèõ ñî-
îòíîøåíèåì âèäîâ ñ íåîäèíàêîâûìè òèïàìè àðåàëîâ, ïîýòîìó ðåàëüíûå ðàçëè÷èÿ âåðõ-
íèõ è íèæíèõ ãîðèçîíòîâ åù¸ áîëüøå.

Ïî äàííûì À.È. Êàôàíîâà (1991), â Ñåâåðíîé Ïàöèôèêå â öåëîì è â îòäåëüíûõ å¸
ðàéîíàõ ôàóíà äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ ïðèáðåæíûõ ìåëêîâîäèé îòëè÷àåòñÿ îò ôàóíû
îòêðûòîãî øåëüôà íà óðîâíå îò÷¸òëèâîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî âûäåëà. Òàê, îí ïèøåò (ñòð.
70–71): «ñòåíîáàòíûå ëèòîðàëüíî-âåðõíåñóáëèòîðàëüíûå âèäû ñîñòàâëÿþò íå ìåíåå 40%
îò èõ îáùåãî ÷èñëà» (âèäîâ, âñòðå÷àþùèõñÿ íà ãëóáèíàõ äî 200 ì — È.Æ.), ò. å. äàæå ïî
ôîðìàëüíîìó êðèòåðèþ S.P. Woodward (1856) ëèòîðàëü + âåðõíÿÿ ñóáëèòîðàëü è íèæíÿÿ
ñóáëèòîðàëü ÿâëÿþòñÿ ñàìîñòîÿòåëüíûìè áèîãåîãðàôè÷åñêèìè ðåãèîíàìè, ïîñêîëüêó
ïðîèñõîäèò ñìåíà ïîëîâèíû áèîòû. Íåñìîòðÿ íà ýòî, ñàì À.È. Êàôàíîâ ñ÷èòàåò ðàçëè÷èå
áèîãåîãðàôè÷åñêè íåçíà÷èìûì.

Ã.Ì. Êàìåíåâ (1990, 1995) ïîêàçàë, ÷òî ó Êîìàíäîðñêèõ îñòðîâîâ ïî ðàñïðîñòðàíå-
íèþ äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ ìîæíî âûäåëèòü òðè âåðòèêàëüíûå çîíû: ëèòîðàëü – 20 ì,
60–100 ì è ãëóáæå 130–200 ì, ïðè÷¸ì ñõîäñòâî ìîëëþñêîâ íà ãëóáèíàõ 0–20 ì è >40 ïî
èíäåêñó ×åêàíîâñêîãî-Ñ¸ðåíñåíà 45%.

Ï.À. Áàëûêèí (2007) îòìå÷àåò, ÷òî ôàóíû ðûá çàïàäíîé ÷àñòè Áåðèíãîâà ìîðÿ íà
ãëóáèíàõ <100 ì è 100–200 ì èìåþò òîëüêî 64% îáùèõ âèäîâ.

Î.Ã. Êóñàêèí è Ñ.À. Ðîñòîìîâ (1982) ïîêàçàëè, ÷òî ôàóíû Isopoda íà ãëóáèíàõ 0–5 ì
è áîëåå 250 ì âî âñåõ òð¸õ èññëåäîâàííûõ èìè ðàéîíàõ âîîáùå íå èìåþò îáùèõ âèäîâ
(ðèñ. 6.5). Òåì íå ìåíåå, îíè îòíåñëè äàííûå ðàéîíû ê îäíîìó áèîãåîãðàôè÷åñêîìó ðåãè-
îíó. Ïðè ýòîì ýíäåìè÷íûå äëÿ âåðõíèõ è íèæíèõ ãîðèçîíòîâ øåëüôà ãðóïïû âèäîâ îíè
ïîñ÷èòàëè íèçêîáîðåàëüíûìè íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî â äâóõ ðàéîíàõ îíè äàæå íå âñòðå÷àþò-



ñÿ âìåñòå. ×òîáû ðàçëè÷èòü ìåëêîâîäíûå è ãëóáîêîâîäíûå íèçêîáîðåàëüíûå âèäû,
Î.Ã. Êóñàêèí è Ñ.À. Ðîñòîìîâ (1982) èñïîëüçîâàëè îòíîøåíèå âèäîâ ê òåìïåðàòóðå — ëî-
ãè÷åñêîå îñíîâàíèå, èñïîëüçîâàíèå êîòîðîãî äåëàåò êëàññèôèêàöèþ íå áèîãåîãðàôè÷åñ-
êîé.

Íàäî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííàÿ òî÷êà çðåíèÿ, ñîãëàñíî êîòîðîé íà
øåëüôå ðàñïîëîæåíà òîëüêî îäíà âåðòèêàëüíàÿ çîíà, íå ÿâëÿåòñÿ, îäíàêî, îáùåïðèçíàí-
íîé. Òàê, ðàçäåëèòü íà áèîãåîãðàôè÷åñêîì óðîâíå íàñåëåíèå âåðõíåé ñóáëèòîðàëè è ãëóá-
æå ðàñïîëîæåííûõ ÷àñòåé øåëüôà ðàíåå ïðåäëàãàëà íà îñíîâå àíàëèçà ðàñïðîñòðàíåíèÿ
äåñÿòèíîãèõ ðàêîâ çàëèâà Àíèâà (þæíûé Ñàõàëèí, Îõîòñêîå ìîðå) Ç.È. Êîáÿêîâà (1956).
Ê.Â. Áàíäóðèí (2007), àíàëèçèðóÿ ðàñïðîñòðàíåíèå êðåâåòîê íà øåëüôå ñåâåðà Îõîòñêîãî
ìîðÿ, âûäåëÿåò òðè òèïà àðåàëîâ: ëèòîðàëüíî-âåðõíåñóáëèòîðàëüíûå, ñóáëèòîðàëüíûå
(ïðåèìóùåñòâåííî äî 100 ì) è øåëüôîâûå (ïðåèìóùåñòâåííî íà 200–300 ì). Àíàëîãè÷-
íûå ôàóíèñòè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ â ïðåäåëàõ øåëüôà èìåþòñÿ è â áîðåàëüíûõ ðàéîíàõ åâðî-
ïåéñêèõ âîä, à òàêæå è â òðîïè÷åñêîì Èíäî-Ìàëàéñêîì àðõèïåëàãå (Ìèðîíîâ, 1986).
Þ.Å. Ïåòðîâ (1977) âûäåëÿåò íà øåëüôå âåðõíþþ (äî 6–10, ðåæå 25 ì) è íèæíþþ (äî
40–50, ðåæå 200 ì) ñóáëèòîðàëü.

Òåì íå ìåíåå, áîëüøèíñòâî èññëåäîâàòåëåé ñ÷èòàåò ñóáëèòîðàëü åäèíîé âåðòèêàëü-
íîé çîíîé, ñîîòâåòñòâóþùåé øåëüôó. Âîçìîæíàÿ ïðè÷èíà ýòîãî ñîñòîèò â òîì, ÷òî áåí-
òîñíûå ðàáîòû ñ ñóäîâ íå îõâàòûâàþò ìåëêîâîäüå (âåðõíþþ ñóáëèòîðàëü), à ñ áåðåãà —
áîëüøèå ãëóáèíû (íèæíþþ ñóáëèòîðàëü). Îáðàáîòêó ñîáðàííûõ ñ áåðåãà è ñ ñóäîâ ìàòå-
ðèàëîâ ïðîâîäÿò îáû÷íî îòäåëüíî. È â îáîèõ ñëó÷àÿõ íåò îñîáûõ ïðè÷èí ñîìíåâàòüñÿ â
èõ áèîãåîãðàôè÷åñêîé íåîäíîðîäíîñòè. Îáúåäèíåíèå æå äàííûõ áåðåãîâûõ è ñóäîâûõ ðà-
áîò ïðîâîäÿò ñ óæå ñôîðìèðîâàâøèìñÿ ìíåíèåì îá îòñóòñòâèè áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàç-
ëè÷èé âåðõíåé è íèæíåé ñóáëèòîðàëè.

Äðóãàÿ âîçìîæíàÿ ïðè÷èíà — ðàñïðîñòðàí¸ííîå ïðåäñòàâëåíèå î íàëè÷èè ðàçíûõ
ìàñøòàáîâ: îäíè ÿâëåíèÿ îáúÿâëÿþò ìåëêîìàñøòàáíûìè, à äðóãèå êðóïíîìàñøòàáíûìè,
ñõåìû æå âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñòè ñ÷èòàþò ñõåìàìè êðóïíîìàñøòàáíûõ ñòðóêòóð. Îä-
íàêî, íèêàêèõ áèîëîãè÷åñêèõ êðèòåðèåâ äëÿ ïîðîãîâûõ çíà÷åíèé ïðè îïðåäåëåíèè «ìàñ-
øòàáíîñòè» â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå ïðåäëîæåíî, ýòîò âîïðîñ ôàêòè÷åñêè íå èçó÷åí. Íåêî-
òîðûå ïîäõîäû ê åãî ðåøåíèþ íàìå÷åíû â äîêòîðñêîé äèññåðòàöèè À.È. Àçîâñêîãî (2002),
íî ïðîáëåìà äàëåêà îò îêîí÷àòåëüíîãî ðåøåíèÿ. Åäèíñòâåííûé èñïîëüçóåìûé â íàñòîÿ-
ùåå âðåìÿ êðèòåðèé — ñóáúåêòèâíûé, ÷òî, êàê ìèíèìóì, ïîçâîëÿåò ñóùåñòâîâàòü îáåèì
òî÷êàì çðåíèÿ. Â òî æå âðåìÿ, ìàñøòàáû âåðõíåé ñóáëèòîðàëè ÿâëÿþòñÿ ìàëûìè òîëüêî â
íàïðàâëåíèè, ïåðïåíäèêóëÿðíîì áåðåãó. Âäîëü æå áåðåãà ðàçìåðû ñîîòâåòñòâóþùèõ ðåãè-
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Ðèñ. 6.5. Âåðòèêàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ íà øåëüôå ñåâåðà
ßïîíñêîãî ìîðÿ. Ïî Î.Ã. Êóñàêèíó è Ñ.À. Ðîñòîìîâó (1982).



îíîâ èìåþò ïðîòÿæåííîñòü ñîòíè è òûñÿ÷è êèëîìåòðîâ, ÷òî íèêàê íåëüçÿ ñ÷èòàòü ìåëêî-
ìàñøòàáíûì ÿâëåíèåì. Â äàííîì ñëó÷àå ìû èìååì äåëî ñ ëåíòî÷íûìè ñòðóêòóðàìè — ÿâ-
ëåíèåì âîâñå íå óíèêàëüíûì äëÿ âåðõíèõ îòäåëîâ øåëüôà. Ïîäîáíûå ñòðóêòóðû ñõîäíûõ
è äàæå ìåíüøèõ ðàçìåðîâ âñòðå÷àþòñÿ è â äðóãèõ ìåñòàõ, ïðè ýòîì áèîãåîãðàôû (èíîãäà
òå æå ñàìûå) ñ÷èòàëè âîçìîæíûì ðàññìàòðèâàòü èõ êàê ñàìîñòîÿòåëüíûå áèîãåîãðàôè÷å-
ñêèå ðåãèîíû:

— Áàòèàëü. Ïðîòÿæåííîñòü îáû÷íî ïðèçíàâàåìîé â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíîãî áè-
îãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà áàòèàëè â íàïðàâëåíèè, ïåðïåíäèêóëÿðíîì êðîìêå øåëüôà,
òàêæå âåñüìà íåâåëèêà; ôàêòè÷åñêè îíà ñîïîñòàâèìà ñ âåðõíåé ñóáëèòîðàëüþ.

— Óëüòðààáèññàëü. Øèðèíà óòðààáèññàëüíûõ æåëîáîâ ïî èçîáàòå 6000 ì (÷àñòî
ïðèíèìàåìîé çà ãðàíèöó óëüòðààáèññàëè) ðåäêî ïðåâûøàåò 30 êì.

— Òàëàññîáàòèàëü. Áèîòû ãîð è èçîëèðîâàííûõ ïîäíÿòèé ÷àñòî ðàññìàòðèâàþò êàê
ñàìîñòîÿòåëüíûå áèîãåîãðàôè÷åñêèå âûäåëû (Àíäðèÿøåâ, 1979; Ìèðîíîâ, 1994; Ïàðèí,
Ìèðîíîâ, Íåñèñ, 1997; Ìèðîíîâ, Êðûëîâà, 2006 è äð.), õîòÿ èõ ëèíåéíûå ðàçìåðû ÷àñòî
ñîñòàâëÿþò äåñÿòêè êèëîìåòðîâ èëè äàæå êèëîìåòðû.

— Âåðòèêàëüíàÿ çîíàëüíîñòü â ãîðàõ. À.È. Òîëìà÷åâ ïðè âûäåëåíèè êîíêðåòíûõ
ôëîð ñ÷èòàåò íåîáõîäèìûì «ó÷èòûâàòü îñîáåííîñòè ïîÿñíîé äèôôåðåíöèàöèè å¸ ðàñòè-
òåëüíîãî ïîêðîâà, íàëè÷èå ïðèóðî÷åííûõ ê îïðåäåë¸ííûì óðîâíÿì ôëîðèñòè÷åñêèõ ðóáå-
æåé» (Òîëìà÷åâ, 1974: 188). Â ÷àñòíîñòè, ïðè èçó÷åíèè ôëîð Ãèññàðî-Çåðàâøàíñêîé ãîðíîé
ñòðàíû «âûÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå íàñòîëüêî ðåçêî âûðàæåííîãî ðóáåæà ìåæäó ôëîðàìè àëüïèé-
ñêîãî è ñóáàëüïèéñêîãî ïîÿñîâ, ÷òî áîëåå ïðàâèëüíûì êàæåòñÿ îáîñîáëåííîå ðàññìîòðåíèå
àëüïèéñêîé ôëîðû êîíêðåòíûõ ÷àñòåé ýòîãî âûñîêîãîðüÿ» (Òîëìà÷åâ, 1974: 188).

Ïîñêîëüêó ðàçìåðû ýòèõ ëåíòî÷íûõ ñòðóêòóð ïðèìåðíî òå æå, ÷òî è ó âåðõíåé ñóá-
ëèòîðàëè, î÷åâèäíî, ÷òî ñàì ïî ñåáå ðàçìåð ñòðóêòóðû íå ÿâëÿåòñÿ ñêîëü-íèáóäü çíà÷è-
ìûì äëÿ òîãî, ñ÷èòàòü ëè å¸ áèîãåîãðàôè÷åñêîé åäèíèöåé èëè íåò. Òîëüêî òðàäèöèåé ìîæ-
íî îáúÿñíèòü, ïî÷åìó â îäíîì ñëó÷àå ëåíòî÷íóþ ñòðóêòóðó îäíîãî ðàçìåðà îáúÿâëÿþò
ìåëêîìàñøòàáíîé, à â äðóãîì ñòðóêòóðó òîãî æå ðàçìåðà — íåò. Îá ýòîì, êñòàòè, ñâèäå-
òåëüñòâóåò òî, ÷òî, íå âûäåëÿÿ âåðõíþþ ñóáëèòîðàëü â ñàìîñòîÿòåëüíûé áèîãåîãðàôè÷å-
ñêèé âûäåë, íåêîòîðûå àâòîðû, íàïðèìåð, À.È. Êàôàíîâ è Â.À. Êóäðÿøîâ (2000) âûäåëÿ-
þò ãèäðîòåðìàëüíóþ îáëàñòü, õîòÿ ðàçìåðû îòäåëüíûõ ãèäðîòåðì â ëþáîì íàïðàâëåíèè
êóäà êàê ìåíüøå ðàçìåðîâ âåðõíåé ñóáëèòîðàëè äàæå â íàïðàâëåíèè, ïåðïåíäèêóëÿðíîì
áåðåãó.

Ñóùåñòâåííûå îòëè÷èÿ âåðõíåé ñóáëèòîðàëè îò íèæíåé, âïðî÷åì, íå î÷åíü óäèâëÿ-
þò, ïîñêîëüêó èçìåíåíèå àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû íà íåñêîëüêî äå-
ñÿòêîâ ìåòðîâ î÷åíü âåëèêî. Ïîäðîáíî îñîáåííîñòè ãèäðîëîãèè ïðèáðåæíûõ ðàéîíîâ
(âåðõíåé ñóáëèòîðàëè) è ðàéîíîâ îòêðûòîãî øåëüôà (íèæíåé ñóáëèòîðàëè) ðàçîáðàíû â
Ãëàâå 1. Îñíîâíûìè èõ îòëè÷èÿìè ÿâëÿþòñÿ:

— Âåðõíÿÿ ñóáëèòîðàëü è âîäû íàä íåé öåëèêîì ðàñïîëîæåíû â ïðèáðåæíîé âîäíîé
ìàññå, äëÿ êîòîðîé õàðàêòåðíà âûñîêàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêòèâíîñòü, ÷üÿ âåëè÷èíà ìàëî ìå-
íÿåòñÿ çà âåãåòàöèîííûé ïåðèîä, ïðè÷¸ì ïåðâè÷íóþ ïðîäóêöèþ ñîçäà¸ò êàê ôèòîïëàíê-
òîí, òàê è áåíòîñ (ìàêðîôèòû, ôîòîñèìáèîòðîôíûå æèâîòíûå; ïðîäóêöèÿ áåíòîñà ìîæåò
íà 1–2 ïîðÿäêà ïðåâûøàòü ïðîäóêöèþ ôèòîïëàíêòîíà), â óìåðåííûõ è õîëîäíûõ âîäàõ
áîëüøàÿ àìïëèòóäà êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû â òå÷åíèå ãîäà;

— Âîäíàÿ òîëùà íàä íèæíåé ñóáëèòîðàëüþ áóëüøóþ ÷àñòü ãîäà (â òîì ÷èñëå âåñü
âåãåòàöèîííûé ïåðèîä â óìåðåííûõ øèðîòàõ) ðàçäåëåíà íà ïîâåðõíîñòíóþ è ïîäïîâåðõ-
íîñòíóþ âîäíûå ìàññû. Áåíòîñ îáèòàåò â ïîäïîâåðõíîñòíîé âîäíîé ìàññå, äëÿ êîòîðîé â
óìåðåííûõ è õîëîäíûõ âîäàõ õàðàêòåðíà ìàëàÿ àìïëèòóäà êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû è íà-
õîäèòñÿ, çà ðåäêèì èñêëþ÷åíèåì, çà ïðåäåëàìè ôîòè÷åñêîé çîíû. Ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ
ñîçäà¸òñÿ â ïîâåðõíîñòíîé âîäíîé ìàññå, äëÿ êîòîðîé õàðàêòåðíà âåñåííÿÿ (èíîãäà è ñëà-
áàÿ îñåííÿÿ) âñïûøêà ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè, ò. å. â îáùåì ãîðàçäî áîëåå íèçêàÿ ïåðâè÷-
íàÿ ïðîäóêòèâíîñòü, ïðè÷¸ì ïåðâè÷íóþ ïðîäóêöèþ ñîçäà¸ò òîëüêî ôèòîïëàíêòîí, àìïëè-
òóäà êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû â òå÷åíèå ãîäà ìåíüøå, ÷åì â ïðèáðåæíîé âîäíîé ìàññå, íî
áîëüøå, ÷åì â ïîäïîâåðõíîñòíîé.
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Ãðàíèöà ìåæäó âåðõíåé è íèæíåé ñóáëèòîðàëüþ ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóåò ïîëîæå-
íèþ ïðèáðåæíîãî ôðîíòà. Ïðèìåðíî, ïîñêîëüêó ïîëîæåíèå ïðèáðåæíîãî ôðîíòà îïðåäå-
ëÿåò ãèäðîëîãèÿ. Äèíàìèêà ãèäðîëîãè÷åñêèõ óñëîâèé ãîðàçäî âûøå äèíàìèêè áåíòîñà:
áîëüøàÿ ÷àñòü îðãàíèçìîâ ìàêðîáåíòîñà îáëàäàåò ìàëîé ïîäâèæíîñòüþ è ïðîäîëæèòåëü-
íîñòüþ æèçíè, ïðåâûøàþùåé ãîä. Ãëóáèíà, íàä êîòîðîé ðàñïîëîæåí ïðèáðåæíûé ôðîíò
ïðîïîðöèîíàëüíà êóáó ñêîðîñòè òå÷åíèÿ íà ïîâåðõíîñòè, ò. å. îíà íå òîëüêî ìåíÿåòñÿ â òå-
÷åíèå ãîäà, íî è ñóùåñòâåííî óìåíüøàåòñÿ ñ óìåíüøåíèåì ñêîðîñòè òå÷åíèé (ãîðàçäî
ìåíüøå â áóõòàõ, ÷åì ó îòêðûòûõ ìûñîâ). Ïîýòîìó èçó÷åíèå ðàñïðåäåëåíèÿ áåíòîñà â çà-
âèñèìîñòè òîëüêî îò ãëóáèíû íåèçáåæíî «ðàçìûâàåò» ýòó ãðàíèöó, ñîçäàâàÿ îáìàí÷èâîå
âïå÷àòëåíèå ïëàâíîãî ïåðåõîäà âåðõíåñóáëèòîðàëüíîé áèîòû â íèæíåñóáëèòîðàëüíóþ.

Äåòàëüíûé àíàëèç ðàñïðåäåëåíèÿ çîîïëàíêòîíà òàêæå ïîêàçàë, ÷òî ñëåäóåò ðàçäå-
ëÿòü ñîîáùåñòâà ïðèáðåæíîé âîäíîé ìàññû è âîä îòêðûòîãî øåëüôà (Øóíòîâ, 2001: 214). 

Ñêîëüêî æå âñåãî âåðòèêàëüíûõ çîí è íà êàêèõ ãëóáèíàõ îíè ïðèìåðíî ðàñïîëîæåíû?
Òèïè÷íûì íàáîðîì âåðòèêàëüíûõ çîí, ïî-âèäèìîìó, ïîêà ìîæíî ñ÷èòàòü ñëåäóþ-

ùèé: (1) âåðõíÿÿ ñóáëèòîðàëü (ñóáëèòîðàëü â óçêîì ñìûñëå), âêëþ÷àÿ ëèòîðàëü*, (2) ýëè-
òîðàëü, èëè íèæíÿÿ ñóáëèòîðàëü, (3) áàòèàëü, (4) àáèññàëü è (5) óëüòðààáèññàëü, èëè hadal.
Íàáîð ýòîò òèïè÷íûé, íî îòíþäü íå âåçäå âåðòèêàëüíûõ çîí èìåííî ïÿòü. 

Â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå, ïî-âèäèìîìó, âñåãî äâå âåðòèêàëüíûå çîíû: øåëüôî-
âàÿ (áåç ïîäðàçäåëåíèÿ íà âåðõíåñóáëèòîðàëüíóþ è ýëèòîðàëüíóþ) è ãëóáîêîâîäíàÿ (áåç
ïîäðàçäåëåíèÿ íà áàòèàëüíóþ è àáèññàëüíóþ), óëüòðààáèññàëüíàÿ çîíà îòñóòñòâóåò èç-çà
íåäîñòàòî÷íî áîëüøèõ ãëóáèí. Â Íîðâåæñêîì ìîðå çîíû òðè: âåðõíåñóáëèòîðàëüíàÿ, ýëè-
òîðàëüíàÿ è ãëóáîêîâîäíàÿ (ïîäðîáíåå áèîãåîãðàôèÿ Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà ðàñ-
ñìîòðåíà â ýòîé ãëàâå íèæå).

Í.Í. Äåòèíîâà (1993), èçó÷àÿ âåðòèêàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå ïîëèõåò ó Íàìèáèè, â äè-
àïàçîíå 124–1155 ì âûäåëèëà òðè çîíû, ãðàíèöû ìåæäó êîòîðûìè ðàñïîëîæåíû íà ãëóáè-
íå 300 ì è 500–700 ì. Çîíà, ðàñïîëîæåííàÿ íà ãëóáèíå îò 300 äî 500–700 ì, íåñìîòðÿ íà
óçîñòü, èìååò äàæå áîëåå âûñîêîå àáñîëþòíîå ÷èñëî ýíäåìîâ, ÷åì íèæå è âûøåëåæàùèå
çîíû.

Ð.Í. Áóðóêîâñêèé (1984), èçó÷àÿ âåðòèêàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå êðåâåòîê ó Çàïàäíîé
Àôðèêè, âûäåëèë íà ãëóáèíàõ 13–1230 ì ÷åòûðå ñàìîñòîÿòåëüíûå âåðòèêàëüíûå çîíû,
êàæäîé èç êîòîðûõ ñîîòâåòñòâóåò ñâîé òàêñîöåí êðåâåòîê: øåëüôîâûé (äî 50–100 ì),
êðîìêè øåëüôà (îò ïðèìåðíî 70 ì äî 300 ì è áîëåå), âåðõíåé (ïðèìåðíî 300–800 ì) è
íèæíåé ÷àñòè ñêëîíà (ãëóáæå 700–800 ì).

Î.Í. Çåçèíà (1973), àíàëèçèðóÿ âåðòèêàëüíîå ðàñïðîñòðàíåíèå áðàõèîïîä â Ìèðî-
âîì îêåàíå, âûäåëÿåò ìåæäó íèæíåé ñóáëèòîðàëüþ è áàòèàëüþ ïåðåõîäíûé ãîðèçîíò ñ ýí-
äåìè÷íîé äëÿ íåãî ôàóíîé.

×èñëî ïîäîáíûõ ïðèìåðîâ ìîæíî ïðîäîëæèòü, íî î÷åâèäíî, ÷òî äàæå îáùåå ÷èñëî
âåðòèêàëüíûõ çîí â ðàçíûõ ðàéîíàõ âàðüèðóåò, à,
ñëåäîâàòåëüíî, ïðîöåññ ñîñòàâëåíèÿ ñõåìû âåðòè-
êàëüíîé çîíàëüíîñòè âåñüìà äàë¸ê îò ñâîåãî çàâåð-
øåíèÿ. Òåì íå ìåíåå, íå òîëüêî àâòîðû ìíîãèõ
ó÷åáíèêîâ, íî è íàó÷íûõ ðàáîò, ÷àñòî ïûòàþòñÿ
ñâåñòè ñëîæíóþ êàðòèíó âåðòèêàëüíîé çîíàëüíîñ-
òè ê ïÿòè çîíàì. Çäåñü óìåñòíî åù¸ ðàç íàïîìíèòü
åäêîå âûñêàçûâàíèå Ô. Äàðëèíãòîíà.

Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü íåäîñòàòî÷íîñòü äàííûõ î ãëóáîêîâîäíîé áèîòå. Ðàçíûå
ðàéîíû èçó÷åíû ñ íåîäèíàêîâîé ïîëíîòîé, íåêîòîðûå ïîêà åù¸ âîâñå íå îáñëåäîâàíû.
Áóëüøàÿ ÷àñòü äàííûõ îòíîñèòñÿ ê ñîîáùåñòâàì ðûõëûõ ãðóíòîâ, òîãäà êàê ñîîáùåñòâà
ñêàë ïðàêòè÷åñêè íå èçó÷åíû. Èìåííî ñðåäè ïîñëåäíèõ è áûëè îòêðûòû ãèäðîòåðìû.

3796. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà

* Òåðìèí «ëèòîðàëü» ïðèìåíèòåëüíî ê ïðåñíîâîäíûì âîäî¸ìàì èìååò èíîé ñìûñë: íå ïåðèîäè÷å-
ñêè îñóøàåìàÿ çîíà, êàê â ìîðå, à âåðõíèé, ïîñòîÿííî çàëèòûé âîäîé ãîðèçîíò (íåêèé àíàëîã âåðõ-
íåé ñóáëèòîðàëè).

«Åñëè çîîãåîãðàô îïèðàåòñÿ íà
àâòîðèòåò ìíåíèé, ýòî îçíà÷àåò, ÷òî
ó íåãî íå õâàòàåò ôàêòîâ èëè ÷òî îí
îøèáàåòñÿ» (Äàðëèíãòîí, 1966: 32).
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Áèîãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå
Êàê óæå îòìå÷åíî âûøå ïðè ðàññìîòðåíèè ìåòîäèê, ñîâðåìåííûå áèîãåîãðàôè÷åñ-

êèå ñõåìû, îñîáåííî â îòíîøåíèè ñàìûõ êðóïíûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ âûäåëîâ (öàðñòâ,
îáëàñòåé), ÿâëÿþòñÿ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ïðîäóêòîì «÷èñòîãî ðàçóìà», íåæåëè èíòåð-
ïðåòàöèè ôàêòîâ. Â ÷àñòíîñòè, â ìîðñêîé áèîãåîãðàôèè èñòîðè÷åñêè ñëîæèëîñü îòäåëü-
íîå ðàéîíèðîâàíèå ðàçíûõ âåðòèêàëüíûõ çîí (è ýòî ïðè òîì, ÷òî ñàìà âåðòèêàëüíàÿ çî-
íàëüíîñòü â ðàçíûõ ðàéîíàõ îêåàíà ÷àñòî íå âïèñûâàåòñÿ â ïðîêðóñòîâî ëîæå ñóáëèòîðà-
ëè–áàòèàëè–àáèññàëè!). Ðàçäåëüíîå ðàññìîòðåíèå ðàçíûõ âåðòèêàëüíûõ çîí âîçíèêëî â
XIX â. è áûëî òîãäà îïðàâäàíî ìàëûì êîëè÷åñòâîì äàííûõ ïî òîìó, ÷òî òîãäà íàçûâàëè
àáèññàëüþ (ãëóáæå 100 fms). Ïîýòîìó íà ñõåìå Îðòìàíà 1896 ã. «ëèòîðàëü» (ïðèìåðíî ñî-
îòâåòñòâóåò øåëüôó â ñîâðåìåííîì ïîíèìàíèè) ïîäðàçäåëåíà íà ðÿä îáëàñòåé è ïîäîáëà-
ñòåé, òîãäà êàê ïîäðàçäåëåíèÿ «àáèññàëè» îòñóòñòâóþò. Ïî ìåðå íàêîïëåíèÿ äàííûõ ñòà-
ëî ÿñíî, ÷òî áèîòà çà ïðåäåëàìè øåëüôà òîæå íåîäíîðîäíà, íî âìåñòî òîãî, ÷òîáû äàâàòü
åäèíóþ ñõåìó ðàéîíèðîâàíèÿ, ïî èíåðöèè ðàçíûå âåðòèêàëüíûå çîíû ðàññìàòðèâàëè îò-
äåëüíî è ÷èñëî ñõåì ðîñëî ñ ðîñòîì ÷èñëà âûäåëÿåìûõ âåðòèêàëüíûõ çîí. Ðÿä çîîãåîãðà-
ôîâ äàæå ïûòàåòñÿ ïîäâåñòè ïîä ýòî òåîðåòè÷åñêóþ áàçó. Òàê, Å.Ô. Ãóðüÿíîâà îáîñíîâû-
âàåò íåîáõîäèìîñòü îòäåëüíîãî çîîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ëèòîðàëè, øåëüôà,
áàòèàëè, àáèññàëè è óëüòðààáèññàëè òåì, ÷òî «ãðàíèöû äîííûõ ôàóíèñòè÷åñêèõ ðàéîíîâ,
âûäåëåííûõ äëÿ ðàçíûõ ãëóáèííûõ çîí, íå ñîâïàäàþò, à ðàçìåðû èõ ïëîùàäåé óâåëè÷è-
âàþòñÿ ñ ïåðåõîäîì îò îäíîé çîíû ê äðóãîé, áîëåå ãëóáîêîé» (Ãóðüÿíîâà, 1972: 9). Íåñî-
âïàäåíèå ãðàíèö â ðàçíûõ âåðòèêàëüíûõ çîíàõ ìîæåò áûòü ïðåäìåòîì èçó÷åíèÿ, íî íèêàê
íå ïðè÷èíîé, ïî êîòîðîé ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü òåñíî ñâÿçàííûå ìåæäó ñîáîé áèîòû ïî
îòäåëüíîñòè, îñîáåííî, åñëè ó÷åñòü âåñüìà áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå è îòëè÷èå ïðåäëàãàå-
ìûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ñõåì. Áèîëîãè÷åñêîãî (ò. å. åäèíñòâåííîãî, êîòîðîå ñëåäóåò ïðè-
íèìàòü âî âíèìàíèå ïðè àíàëèçå ãåòåðîãåííîñòè áèîñôåðû) îáîñíîâàíèÿ íåîáõîäèìîñòè
îòäåëüíîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ðàçíûõ ãëóáèí íåò è áûòü íå ìîæåò, ïîñêîëüêó ëîãè÷åñêîå îñ-
íîâàíèå äëÿ ýòîãî ïîäðàçäåëåíèÿ — ãëóáèíà — ÿâëåíèå âîâñå íå áèîëîãè÷åñêîå. ×òî êà-
ñàåòñÿ ðàçìåðà ïëîùàäåé ôàóíèñòè÷åñêèõ ðàéîíîâ, òî ïðèìåíåíèå ýòîãî êðèòåðèÿ âñåðü-
¸ç îáñóæäàòü ñòðàííî. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ìíåíèå î íåîáõîäèìîñòè ðàçäåëüíîãî áèîãåî-
ãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ðàçíûõ âåðòèêàëüíûõ çîí íå ÿâëÿåòñÿ îáùåïðèíÿòûì. Òàê,
À.Í. Ìèðîíîâ (1989, 1994) è À.È. Êàôàíîâ (1991) ñ÷èòàþò íåïðàâèëüíûì îòäåëüíîå ðàé-
îíèðîâàíèå áàòèàëè è âûøåëåæàùèõ ðàéîíîâ è ðàññìàòðèâàþò èõ ñîâìåñòíî.

Òåì íå ìåíåå, èçó÷åíèå ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäîâ ïî âåðòèêàëè è ãîðèçîíòàëè ïðîâî-
äèëè áîëüøåé ÷àñòüþ îòäåëüíî, ðàáîò ïî õîðîëîãè÷åñêîìó ðàéîíèðîâàíèþ âñåõ âåðòè-
êàëüíûõ çîí îäíîâðåìåííî î÷åíü íåìíîãî, ïîýòîìó â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñëîæíî ñîïîñòà-
âèòü áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû, âûäåëåííûå â ïðåäåëàõ õîòÿ áû ïÿòè íàèáîëåå ÷àñòî
èìåþùèõñÿ âåðòèêàëüíûõ çîí, òåì áîëåå, ÷òî è â ïðåäåëàõ êàæäîé âåðòèêàëüíîé çîíû íåò
îáùåïðèíÿòîé ñõåìû áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ. Íàèìåíåå èçó÷åíû áàòèàëü è
óëüòðààáèññàëü, ïî íèì ïðåäëîæåíî ëèøü íåñêîëüêî ñõåì. Ñðàâíèòåëüíî ìàëî äàííûõ ïî
àáèññàëè. Ïî áèîãåîãðàôèè øåëüôà äàííûõ ìíîãî, íî ïîäõîäû ðàçëè÷íûõ èññëåäîâàòåëåé
è ïðèìåí¸ííûå èìè ìåòîäû ÷àñòî ðàçëè÷àþòñÿ âåñüìà ñèëüíî, ê òîìó æå áèîãåîãðàôè÷å-
ñêîå ðàéîíèðîâàíèå ïðîâîäèëè ïî÷òè âñåãäà äëÿ âñåãî øåëüôà, íå ðàçäåëÿÿ åãî íà âåðõ-
íþþ ñóáëèòîðàëü è ýëèòîðàëü. Íåñîìíåííî, ïîñòðîåíèå åäèíîé ñõåìû áèîãåîãðàôè÷åñ-
êîãî ðàéîíèðîâàíèÿ áåíòàëè — äåëî áóäóùåãî. Ïîêà æå ïðèõîäèòñÿ ðàññìàòðèâàòü ÷àñò-
íûå ñõåìû áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ â ïðåäåëàõ îäíîé èëè íåñêîëüêèõ âåðòè-
êàëüíûõ çîí è îáñóæäàòü èõ ñîîòâåòñòâèå äðóã ñ äðóãîì â Ìèðîâîì îêåàíå. Â ñëåäóþùåì
ðàçäåëå íà ïðèìåðå íåêîòîðûõ âîäî¸ìîâ (Êàñïèéñêîå ìîðå, Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí,
Áåëîå ìîðå) áóäóò ðàññìîòðåíû êîíêðåòíûå ïðèìåðû ñîîòâåòñòâèÿ ðàéîíèðîâàíèÿ ðàç-
ëè÷íûõ âåðòèêàëüíûõ çîí.



Øåëüô
Êàê ïèøåò A. Longhurst (1998), äîííàÿ ôàóíà

Ãâèíåéñêîãî çàëèâà íà ïîâåðõíîñòè èìååò 28°Ñ, à
íà ãëóáèíå, íå ïðåâûøàþùåé âûñîòó äåðåâüåâ òðî-
ïè÷åñêîãî ëåñà, âñåãî 16°Ñ. Ïðè ýòîì âèäîâîé ñî-
ñòàâ áèîòû êðàÿ øåëüôà Ãâèíåéñêîãî çàëèâà âåñüìà
ñõîäåí ñ òàêîâûì Çàïàäíîé Åâðîïû, à òåìïåðàòóðà
îòëè÷àåòñÿ íå áîëåå, ÷åì íà 2°Ñ, òîãäà êàê âèäîâîé
ñîñòàâ è àáèîòè÷åñêèå óñëîâèÿ âåðõíåé ñóáëèòîðà-
ëè Ãâèíåéñêîãî çàëèâà è Çàïàäíîé Åâðîïû ðàçëè÷à-
þòñÿ âåñüìà ñóùåñòâåííî. À.Í. Ãîëèêîâ óêàçûâàåò,
÷òî «ñåâåðíàÿ ãðàíèöà ßïîíñêîé íèçêîáîðåàëüíîé
ïîäîáëàñòè ïðîõîäèò â ðàéîíå ì. Òåðïåíèÿ è ñåâåðíîé ÷àñòè î. Èòóðóï. Îäíàêî ãëóáèíû
ñâûøå 30 ì â çàëèâàõ Àíèâà è Òåðïåíèÿ çàíèìàåò Àëåóòñêàÿ âûñîêîáîðåàëüíàÿ ïîäîá-
ëàñòü» (1982: 97). Òåì íå ìåíåå, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ìíîãî÷èñëåííûå äàííûå ñâèäåòåëü-
ñòâóþò î ñóùåñòâîâàíèè íà øåëüôå, ïî êðàéíåé ìåðå â óìåðåííûõ è òðîïè÷åñêèõ âîäàõ,
äâóõ ñìåíÿþùèõ äðóã äðóãà ïî âåðòèêàëè áèîò, ðàéîíèðîâàíèå ïðîâîäèëè è ïðîâîäÿò äëÿ
âñåãî øåëüôà. Ïîýòîìó íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ðàññìîòðåíèå âñåãî øåëüôà êàê åäèíîãî áèî-
ãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà âåñüìà ñóùåñòâåííî èñêàæàåò ðåàëüíóþ êàðòèíó. Âîçìîæíî,
ïûòàÿñü îòðàçèòü íåîäíîðîäíîñòü áèîò ïî ãëóáèíå, íî îñòàâàÿñü â ðàìêàõ «áèîãåîãðàôèè
âñåãî øåëüôà» À.Í. Ãîëèêîâ (1980, 1982) ââîäèò â áèîãåîãðàôè÷åñêóþ õàðàêòåðèñòèêó îò-
äåëüíûõ âèäîâ äàííûå ïî ãëóáèíå èõ îáèòàíèÿ, ÷òî ïðè âûäåëåíèè äåéñòâèòåëüíî áèîãå-
îãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ áûëî áû ñîâåðøåííî èçëèøíå.

Â ðåçóëüòàòå, õîòÿ ñóùåñòâóþò ìíîãî÷èñëåííûå ñõåìû áèîãåîãðôè÷åñêîãî ðàéîíè-
ðîâàíèÿ âñåãî øåëüôà, íåò ñõåì ðàéîíèðîâàíèÿ, ãäå áû ó÷èòûâàëè áèîãåîãðàôè÷åñêèå
ðàçëè÷èÿ âåðõíåé è íèæíåé ñóáëèòîðàëè. Â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè äëÿ îáçîðíûõ öåëåé
ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî ôèòàëü ñîîòâåòñòâóåò âåðõíåé ñóáëèòîðàëè. Ïîýòîìó ñõåìó ðàéîíèðî-
âàíèÿ ïî ìàêðîôèòàì ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñõåìó ðàéîíèðîâàíèÿ âåðõíåé ñóáëèòîðà-
ëè. Áîëåå òîãî, ïîñêîëüêó â ïîòîêàõ ýíåðãèè âåðõíåé ñóáëèòîðàëè ñóùåñòâåííóþ ðîëü èã-
ðàåò ôîòîñèíòåç äîííûõ ìàêðîôèòîâ è ðèôîâ ãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ, ýòè îðãàíèçìû ÿâ-
ëÿþòñÿ ýäèôèêàòîðàìè ñîîòâåòñòâóþùèõ àññîöèàöèé, ÷àñòü èç êîòîðûõ — êëèìàêñíûìè.

3816. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà
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«Ëèòîðàëüíàÿ ôàóíà ñåâåðíûõ
áåðåãîâ Ôðàíöèè è Ñåâåðíîãî ìîðÿ
èä¸ò íà ñåâåð è âîñòîê äî Áåëîãî ìî-
ðÿ, ìàëî ìåíÿÿ ñâîé îñíîâíîé ñî-
ñòàâ, íî ñóùåñòâåííî ìåíÿåòñÿ â
þæíîé ÷àñòè àòëàíòè÷åñêîãî ïîáå-
ðåæüÿ Ôðàíöèè. Ñóáëèòîðàëüíàÿ ôà-
óíà Ñåâåðíîãî ìîðÿ íà ñåâåð äîõî-
äèò òîëüêî äî ñåâåðíûõ ÷àñòåé Ñêàí-
äèíàâèè, íî â íèæíèõ ñëîÿõ ìàëî
ïðîãðåâàåìîé âîäû èä¸ò ãîðàçäî
äàëüøå íà þã» (Çåíêåâè÷, 1946: 123).

Ðèñ. 6.6. Ôèòîãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå Ìèðîâîãî îêåàíà ïî ìàêðîôèòàì Þ.Å. Ïåòðîâà (1974).
Îäíîé çàëèâêîé äàíà îäíà îáëàñòü, ïîäîáëàñòè îáîçíà÷åíû áóêâàìè. Áîðåàëüíàÿ îáëàñòü: ÑÀ — Ñåâåðîàòëàí-
òè÷åñêàÿ ïîäîáëàñòü; ÑÒ — Ñåâåðîòèõîîêåàíñêàÿ ïîäîáëàñòü; Òðîïèêî-àòëàíòè÷åñêàÿ îáëàñòü: ÂÈ — Âåñ-
òèíäñêàÿ ïîäîáëàñòü; ÂÀ — Âîñòî÷íîàòëàíòè÷åñêàÿ ïîäîáëàñòü; Èíäî-ïàöèôè÷åñêàÿ òðîïè÷åñêàÿ îáëàñòü:
ÈÀ — Èíäîàâñòðàëèéñêàÿ ïîäîáëàñòü; ÇÀ — Çàïàäíîàìåðèêàíñêàÿ ïîäîáëàñòü; Àóñòðàëüíàÿ îáëàñòü: ÞÀì —
Þæíîàìåðèêàíñêàÿ ïîäîáëàñòü; ÞÀô — Þæíîàôðèêàíñêàÿ ïîäîáëàñòü; ÞÀâ — Þæíîàâñòðàëèéñêàÿ ïîäîá-
ëàñòü; Àíòàðêòè÷åñêàÿ îáëàñòü — À.



Ïîýòîìó ñõåìû ðàéîíèðîâàíèÿ ïî ìàêðîôèòàì è ãåðìàòèïíûì êîðàëëàì äîëæíû õîðîøî
ñîîòâåòñòâîâàòü ñõåìå ðàéîíèðîâàíèÿ âåðõíåé ñóáëèòîðàëè â öåëîì, ïî êðàéíåé ìåðå ñî-
îáùåñòâ òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ.

Â ïåðâóþ î÷åðåäü äëÿ êàðòû ðàéîíèðîâàíèÿ ïî ìàêðîôèòàì (ðèñ. 6.6) ñïåöèôè÷íî
ðàçäåëåíèå âñåé âåðõíåé ñóáëèòîðàëè íà 5 îáëàñòåé: 2 òðîïè÷åñêèõ (èíäî-òèõîîêåàíñêóþ
è àòëàíòè÷åñêóþ), 2 óìåðåííûõ (áîðåàëüíóþ è àóñòðàëüíóþ) è àíòàðêòè÷åñêóþ.

Ðàçäåëåíèå òðîïè÷åñêîãî ïîÿñà íà äâà ðåãèîíà ïîäòâåðæäàþò äàííûå ïî äðóãîé
ãðóïïå-ýäèôèêàòîðó âåðõíåé ñóáëèòîðàëè — ãåðìàòèïíûì êîðàëëàì (ñì. Ãëàâó 3, ðàçäåë
«Êîðàëëîâûå ðèôû»).

Êàê ïîêàçàíî â óïîìÿíóòîì ðàçäåëå, ãðàíèöà ìåæäó ÖÑ, ýäèôèêàòîðàìè êîòîðûõ ÿâ-
ëÿþòñÿ ìàêðîôèòû è ðèôû ãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ, èìååò áèîòè÷åñêóþ ïðèðîäó: â áîëåå
âûñîêèõ øèðîòàõ íà òâ¸ðäûõ ñóáñòðàòàõ áîëåå êîíêóðåíòîñïîñîáíûìè ÿâëÿþòñÿ ÖÑ ñ
êëèìàêñîì, îáðàçîâàííîì ìàêðîôèòàìè, ïðåèìóùåñòâåííî áóðûìè âîäîðîñëÿìè, à â íèç-
êèõ — ãåðìàòèïíûìè êîðàëëàìè, íà ëèòîðàëè — ìàíãðàìè. Ïðè ñðàâíåíèè ðèñ. 6.6 è ðèñ.
3.56 áðîñàåòñÿ â ãëàçà òàêæå ñîâïàäåíèå ãðàíèöû òðîïè÷åñêîé çîíû ñ ãðàíèöåé ðàñïðîñò-
ðàíåíèÿ ðèôîâ ãåðìàòèïíûõ êîðàëëîâ. Ýòî ïîçâîëÿåò ñäåëàòü âûâîä, ÷òî â âåðõíåé ñóáëè-
òîðàëè òàêîå âçàèìîäåéñòâèå îïðåäåëÿåò ïîëîæåíèå ãðàíèöû ìåæäó òðîïè÷åñêèìè îáëà-
ñòÿìè è ñóáòðîïè÷åñêèìè ðåãèîíàìè. Èíûìè ñëîâàìè, íà ãðàíèöå òðîïèêîâ ïðîèñõîäèò
çàìåíà äîìèíèðóþùåãî òàêñîíà êëèìàêñíûõ àññîöèàöèé è äàæå ñïîñîáà ôîòîñèíòåçà:
ãåðìàòèïíûå êîðàëëû — â òðîïèêàõ, êðóïíûå áóðûå ìàêðîôèòû-âîäîðîñëè — â ñóáòðî-
ïèêàõ, óìåðåííûõ è õîëîäíûõ âîäàõ. Î ïðè÷èíàõ ýòîãî â íàñòîÿùåå âðåìÿ ìàëî ÷òî èçâå-
ñòíî. Íåîáõîäèìû èññëåäîâàíèÿ êàê ñàìîãî ñèìáèîçà, òàê è ñðàâíåíèå áèîõèìèè è ýíåð-
ãåòèêè ôîòîñèíòåçà ñèìáèîòðîôíûõ îðãàíèçìîâ è ìàêðîâîäîðîñëåé, à òàêæå áèîòè÷åñêèõ
âçàèìîîòíîøåíèé â ýêîñèñòåìàõ âåðõíåé ñóáëèòîðàëè. Íà ñîâðåìåííîì óðîâíå çíàíèé
ìîæíî îòìåòèòü ñëåäóþùèå ìîìåíòû:

— Â òðîïèêàõ ñèìáèîàâòîòðîôàìè ÿâëÿþòñÿ íå òîëüêî ãåðìàòèïíûå êîðàëëû è äðó-
ãèå Cnidaria, íî è ìîëëþñêè è ãóáêè, ðåæå — äðóãèå ãðóïïû. Ïðè ýòîì ñ óâåëè÷åíèåì øè-
ðîòû êîëè÷åñòâî ñèìáèîòðîôíûõ âèäîâ è ñðåäíÿÿ ñòåïåíü ðàçâèòèÿ ñèìáèîòðîôèè ïàäà-
åò. Ðàññìîòðèì â êà÷åñòâå ïðèìåðà óæå óïîìèíàâøèõñÿ ðàíåå ïðè àíàëèçå Ñàðìàòñêîé áè-
îòû äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ Cardiidae. Ýòî ñåìåéñòâî, íàñ÷èòûâàþùåå íåñêîëüêî ñîòåí
âèäîâ, îáëàäàåò êîñìîïîëèòè÷åñêèìè ðàñïðîñòðàíåíèåì íà øåëüôå, õîòÿ â âûñîêèõ øè-
ðîòàõ ÷èñëî âèäîâ è íåâåëèêî (íà àðêòè÷åñêîì øåëüôå — 2), âñ¸ æå öåëîå ïîäñåìåéñòâî
Clinocardiinae îáèòàåò òîëüêî â óìåðåííûõ è õîëîäíûõ âîäàõ Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ. Áóëü-
øàÿ ÷àñòü âèäîâ ïèòàåòñÿ, ôèëüòðóÿ ïðèäîííûé ñëîé âîäû è äåòðèò, ëåæàùèé íà ïîâåðõ-
íîñòè ãðóíòà. 9 âèäîâ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ Tridacninae (èíîãäà ðàññìàòðèâàåìûõ êàê ñà-
ìîñòîÿòåëüíîå ñåìåéñòâî) îáèòàþò òîëüêî â òðîïèêàõ. Ñðåäè íèõ êðóïíåéøèå ñîâðåìåí-
íûå äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè, äîñòèãàþùèå ðàçìåðà 137 ñì è âåñà áîëåå 500 êã (Tridacna
gigas). Ìàíòèÿ òðèäàêí ñîäåðæèò áîëüøîå ÷èñëî ñèìáèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé. Ñàìà òðè-
äàêíà ëåæèò íà äíå íà êîðàëëîâûõ ðèôàõ ìàêóøêîé âíèç, ðàçâåðíóâ è âûïÿòèâ ìàíòèþ
òàê, ÷òîáû îíà çàíèìàëà ìàêñèìàëüíóþ ïîâåðõíîñòü. 95% ñèíòåçèðîâàííîãî îðãàíè÷åñ-
êîãî âåùåñòâà ñèìáèîòè÷åñêèå âîäîðîñëè ïåðåäàþò õîçÿèíó (Flitt, 1993). Ïðîäóêöèè ñèì-
áèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé, ïî-âèäèìîìó, õâàòàåò äëÿ ïîêðûòèÿ ïî êðàéíåé ìåðå áîëüøåé
÷àñòè ýíåðãåòè÷åñêèõ ïîòðåáíîñòåé òðèäàêí, ò. å. îíè çàíèìàþò íèøó ôîòîñèíòåòèêîâ,
õîòÿ âñå òðèäàêíû ñïîñîáíû è ôèëüòðîâàòü. Ýòî ïîçâîëÿåò òðèäàêíàì ðàñòè ñî ñêàçî÷íîé
áûñòðîòîé — äî 10 ñì â äëèíó â ãîä, ïðè òîì òîëùèíà ñòâîðîê óâåëè÷èâàåòñÿ íà 1 ñì â
ãîä! Ìåæäó ýòèìè äâóìÿ êðàéíèìè âàðèàíòàìè ïèòàíèÿ ñðåäè êàðäèä (äåòðèòîôàãèÿ è
ñèìáèîàâòîòðîôèÿ) èìåþòñÿ è âèäû ñî ñìåøàííûì ïèòàíèåì. Äàæå ðàçíûå âèäû
Tridacna óäîâëåòâîðÿþò ñâîè ïîòðåáíîñòè çà ñ÷¸ò ñèìáèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé â íåîäèíà-
êîâîé ñòåïåíè. Âèäû, èìåþùèå ñèìáèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé, äàþùèõ «ïðèáàâêó» ê ðàöè-
îíó, íî íå óäîâëåòâîðÿþùèõ è ïîëîâèíû ïîòðåáíîñòåé, åñòü ñðåäè Fragiinae è äàæå
Clinocardiinae, ïðè÷¸ì òàêîé ñèìáèîç íå ñòîëü îáëèãàòåí. Èìååòñÿ òåíäåíöèÿ ñíèæåíèÿ
÷èñëà âèäîâ ñ ðàçâèòûì â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ñèìáèîçîì ñ âîäîðîñëÿìè ïî íàïðàâëå-
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íèþ ê ïîëþñàì. Ïî-âèäèìîìó, ôîòîòðîôíîå ïèòàíèå ñ ïîìîùüþ ñèìáèîòè÷åñêèõ âîäî-
ðîñëåé âûãîäíî äëÿ âèäà (ýíåðãåòè÷åñêè?) òîëüêî â íèçêèõ øèðîòàõ.

— Êðóïíûå ìàêðîôèòû òðåáóþò äëÿ ñâîåãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ íåïðåðûâíîãî ïðè-
íîñà áèîãåíîâ è óíîñà ïðîäóêòîâ ìåòàáîëèçìà. Ýòè ïðîáëåìû âîâñå íå ñòîÿò ïåðåä ãåðìà-
òèïíûìè êîðàëëàìè, ïîñêîëüêó, êàê îòìå÷àëîñü âûøå, îíè ñïîñîáíû ôîòîñèíòåçèðîâàòü
ïðè ñîäåðæàíèè ôîñôîðà â îêðóæàþùåé èõ âîäå íà óðîâíå ëèìèòèðîâàíèÿ ôîòîñèíòåçà
ôèòîïëàíêòîíà, à àçîò ñèìáèîòè÷åñêîé âîäîðîñëè ïîñòàâëÿþò êîðàëëû, óñâàèâàþùèå è
ïðîäóêòû îáìåíà âîäîðîñëè. Çàðîñëè êðóïíûõ áóðûõ ìàêðîôèòîâ (ñàðãàññû, Turbinaria)
â òðîïèêàõ ðàçâèâàþòñÿ òîëüêî ïðè ðàçðóøåíèè êîðàëëîâûõ ðèôîâ êàê ïåðâàÿ ñòàäèÿ ñóê-
öåññèè. ×åðåç íåñêîëüêî ëåò êîðàëëû âûòåñíÿþò âîäîðîñëè. Ëàìèíàðèåâûå â òðîïèêàõ îò-
ñóòñòâóþò ïîëíîñòüþ.

— Â òðîïè÷åñêîì ïîÿñå îáèòàåò ìíîãî âèäîâ, ïèòàþùèõñÿ ìàêðîôèòàìè. Ñ ïðîäâè-
æåíèåì â âûñîêèå øèðîòû ÷èñëî òàêèõ âèäîâ ðåçêî è áûñòðî ïàäàåò. Íàïðèìåð, ðûáû è
ìîðñêèå åæè, ñïåöèàëèçèðóþùèåñÿ íà ïèòàíèè ìîðñêèìè òðàâàìè, îòñóòñòâóþò â áîðå-
àëüíûõ âîäàõ, õîòÿ ìíîãî÷èñëåííû â òðîïèêàõ (Vermeij, 1978). Óñòðàíåíèå âèäîâ, ïèòàþ-
ùèõñÿ ìàêðîôèòàìè, â ýâòðîôíûõ ðàéîíàõ ïðèâîäèò ê áóðíîìó ðàçâèòèþ âîäîðîñëåé è
îòìèðàíèþ êîðàëëîâ. Òàêàÿ ñìåíà ïðîèñõîäèò â ïðèáðåæíûõ âîäàõ Âüåòíàìà, ãäå ìåñòíîå
íàñåëåíèå âûëîâèëî ïðàêòè÷åñêè âñåõ ðûá è êðóïíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ äëÿ ïðîäàæè è ïè-
òàíèÿ (ëè÷í. ñîîáù. Ä. Àñòàõîâà).

×òî êàñàåòñÿ çîîáåíòîñà, òî ðàéîíèðîâàíèå çäåñü ïðîâîäÿò â öåëîì äëÿ øåëüôà, ïî-
ýòîìó äàòü îòäåëüíî ñõåìû ðàéîíèðîâàíèÿ âåðõíåé è íèæíåé ñóáëèòîðàëè íå ïðåäñòàâëÿ-
åòñÿ â äàííûé ìîìåíò âîçìîæíûì.

×àñòî áèîãåîãðàôè÷åñêèå ñõåìû ïûòàþòñÿ ñîâìåñòèòü ñî ñõåìàìè øèðîòíîé çî-
íàëüíîñòè. Âûäåëÿåìûå çîíû èìåþò õàðàêòåð ïîÿñîâ è ïðè èõ âûäåëåíèè øèðîêî èñïîëü-
çóþò ãèäðîëîãè÷åñêèå êðèòåðèè. Ïîýòîìó,
ñòðîãî ãîâîðÿ, ýòè çîíû íà ñàìîì äåëå ÿâëÿ-
þòñÿ â ïðîòèâîïîëîæíîñòü òîìó, ÷òî óò-
âåðæäàþò èõ àâòîðû, íå áèîãåîãðàôè÷åñêè-
ìè, à êëèìàòè÷åñêèìè, îòðàæàþùèìè øè-
ðîòíóþ çîíàëüíîñòü â ðàñïðåäåëåíèè ïî-
ñòóïëåíèÿ ñîëíå÷íîé ýíåðãèè íà Çåìëþ, ÷òî
ïðèâîäèò ê øèðîòíîé çîíàëüíîñòè â ðàñïðå-
äåëåíèè òåìïåðàòóðû, îñâåù¸ííîñòè è äð.
Êîíå÷íî, ðàñïðåäåëåíèå æèçíè íà Çåìëå îï-
ðåäåëÿþò è àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû, â ÷àñò-
íîñòè òåìïåðàòóðà, íî ñóùíîñòü ñõåìû îï-
ðåäåëÿåò ëîãè÷åñêîå îñíîâàíèå: ðàñïðåäåëå-
íèå àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ (íàïðèìåð, òåì-
ïåðàòóðû) èëè ðàñïðåäåëåíèå æèçíè.

Àâòîðû ñõåì øèðîòíîé çîíàëüíîñòè
ïûòàþòñÿ íàéòè çàêîíîìåðíîñòè â ñìåíå áè-
îò îò ýêâàòîðà ê ïîëþñàì ïóò¸ì âûäåëåíèÿ
øèðîòíûõ çîí, èìåþùèõ ãëîáàëüíîå çíà÷å-
íèå. Ýòà èäåÿ îñíîâàíà íà íàáëþäàåìîì â
ìàñøòàáå ïëàíåòû ãðàäèåíòå «ýêâàòîð – ïî-
ëþñà». Äàííóþ îñü è ïûòàþòñÿ ðàçáèòü íà
îòðåçêè, ñîîòâåòñòâóþùèå íàèáîëåå êðóïíî-
ìàñøòàáíûì áèîãåîãðàôè÷åñêèì âûäåëàì.
Òàêîå ëåãêî ñäåëàòü âäîëü îäíîãî áåðåãà îêå-
àíà, íî ïîäîáíàÿ ñõåìà ôàêòè÷åñêè ÿâëÿåòñÿ
ïîâòîðåíèåì îáû÷íîé ÷àñòíîé áèîãåîãðà-
ôè÷åñêîé ñõåìû è â å¸ ñóùåñòâîâàíèè íå-

3836. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà

«Ïðîèçâîëüíîå èñïîëüçîâàíèå â êà÷åñòâå
îáúåêòà èçó÷åíèÿ áèîãåîãðàôèè íàðÿäó ñ
àðåàëîì óñëîâèé îáèòàíèÿ â îäíèõ ñëó÷àÿõ
èñêàçèëî âûÿâëåííûå áèîãåîãðàôè÷åñêèå çà-
êîíîìåðíîñòè, â äðóãèõ — ïðîñòî ïîìåøàëî
èõ âûÿâèòü. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íåò íè îäíîé
ñèñòåìû, îòðàæàþùåé çîíàëüíóþ äèôôå-
ðåíöèàöèþ ìîðñêèõ îðãàíèçìîâ, êîòîðàÿ â
áîëüøåé èëè ìåíüøåé ìåðå íå ãðåøèëà áû
ýòèì íåäîñòàòêîì» (Ïåðåñòåíêî, 1982: 100).

«Ôèçèêî-ãåîãðàôè÷åñêàÿ, ëàíäøàôòíàÿ
«çàäàííîñòü», ïðåäîïðåäåë¸ííîñòü âîïðåêè
ñâîéñòâàì ñàìîé ôàóíû î÷åíü õàðàêòåðíà
äëÿ ñòîðîííèêîâ ëàíäøàôòíî-çîíàëüíîé
êîíöåïöèè ôàóíèñòè÷åñêîãî êîìïëåêñà»
(×åðíîâ, 1984: 739).

«Ðàçíûå àâòîðû âûäåëÿþò ìåæäó Ñåâåð-
íûì ïîëþñîì è ýêâàòîðîì òðè (Çåíêåâè÷,
1948; Ç¸ðíîâ, 1949), ÷åòûðå (Hedgpeth, 1957;
Peres, 1961; Briggs, 1974), ïÿòü (Coomans,
1962), øåñòü (Stephenson, 1947; Hall, 1964;
Êóñàêèí è äð., 1975), ñåìü (Çèíîâà, 1962), äå-
âÿòü (Ñåì¸íîâ, 1977) çîí è ïîäçîí» (Íåñèñ,
1985: 54).



ìíîãî ãëîáàëüíîãî ñìûñëà. Ñëîæíîñòè íà÷èíàþòñÿ ïðè ïîïûòêå ñâåñòè ñõåìû, ïîñòðîåí-
íûå îò êàæäîãî ïîëþñà ê ýêâàòîðó âäîëü êàæäîãî áåðåãà ìàòåðèêà, â îäíó îáùóþ. Â ðàç-
íûõ ñõåìàõ øèðîòíîé çîíàëüíîñòè îáùèìè ÿâëÿþòñÿ òîëüêî ýòè äâå îïîðíûå òî÷êè: ýê-
âàòîð è ïîëþñ. Êîëè÷åñòâî æå øèðîòíûõ çîí âäîëü êàæäîãî áåðåãà ëþáîé áèîãåîãðàô âî-
ëåí âûáèðàòü â çàâèñèìîñòè îò åãî ïðåäñòàâëåíèé è ìåòîäîâ, ÷òî, ñîáñòâåííî ãîâîðÿ, è äå-
ëàþò. Åù¸ áîëüøå âîçìîæíîñòåé ïðåäñòàâëÿåòñÿ ïðè ïðîâåäåíèè øèðîòíîé çîíàëüíîñòè
â ïðåäåëàõ îòäåëüíîãî îêåàíà è åù¸ áîëüøå — â ïðåäåëàõ âñåãî Ìèðîâîãî îêåàíà. Ïî-
ñêîëüêó íåò îáùåïðèíÿòûõ ìåòîäîâ íè ðàéîíèðîâàíèÿ, íè ñðàâíåíèÿ âûäåëåííûõ ðàéî-
íîâ è èõ ãðóïïèðîâêè, â ëèòåðàòóðå íàáëþäàåòñÿ äîñòàòî÷íî áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå ñõåì
øèðîòíîé çîíàëüíîñòè, îñîáåííî, åñëè ó÷åñòü ìàëîå ÷èñëî èññëåäîâàòåëåé, çàíèìàþùèõ-
ñÿ èõ ïîñòðîåíèåì. Ïðè ýòîì îáû÷íàÿ ïðàêòèêà ñîñòîèò â îáúåäèíåíèè ðåãèîíîâ, ðàñïî-
ëîæåííûõ â ñõîäíûõ óñëîâèÿõ, à íå íàñåë¸ííûõ ñõîäíûìè áèîòàìè, ïðîâåäåíèå ãðàíèö
ìåæäó çîíàìè â ìåñòàõ íàèáîëåå ðåçêèõ ãðàäèåíòîâ àáèîòû, à íå ñìåíû áèîò. Äî íåêîòî-
ðîé ñòåïåíè ýòî îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî, êàê îòìå÷àë Ê.Í. Íåñèñ (1982: 115), «ñîïîñòàâëå-
íèå ñõåì äëÿ ïðîòèâîïîëîæíûõ ñòîðîí îêåàíà è ðàçíûõ îêåàíîâ áóäåò ôàóíèñòè÷åñêè
îáîñíîâàíî ëèøü ïðè çíà÷èòåëüíîì ÷èñëå îáùèõ — àìôèîêåàíè÷åñêèõ — âèäîâ â êîí-
òðàëàòåðàëüíûõ ïðîâèíöèÿõ. ×èñëî òàêèõ âèäîâ âåëèêî â ïðèïîëÿðíûõ îáëàñòÿõ, ãäå ïðå-
îáëàäàþò öèðêóìãëîáàëüíûå àðåàëû, è ïðîãðåññèâíî ñíèæàåòñÿ ïðè äâèæåíèè ê ýêâàòî-
ðó». Ïîëîæåíèå îñëîæíÿåò òî, ÷òî ïðîòÿæ¸ííîñòü àðåàëà îäíîãî è òîãî æå òàêñîíà âäîëü
ðàçíûõ áåðåãîâ ðàçíûõ îêåàíîâ îáû÷íî ðàçëè÷íà (ñì., íàïðèìåð êàðòó àðåàëà ìîðñêèõ
åæåé ðîäà Brisaster, ðèñ. 3.7, êðàáà Chionoecetes opilio, ðèñ. 4.43 è ïîëèõåòû Nothria hy-
perborea, ðèñ. 5.9), ïîýòîìó â ðàçíûõ ðàéîíàõ îí âõîäèò â ñîñòàâ ðàçíûõ øèðîòíûõ ïî-
ÿñîâ.

Ëèøü íåìíîãèå àâòîðû ÷åñòíî ïèøóò, ÷òî ïðîâîäÿò øèðîòíóþ çîíàëüíîñòü, îðèåí-
òèðóÿñü íà àáèîòè÷åñêèå ôàêòîðû: «øèðîòíàÿ çîíà — ðåçóëüòàò îáúåäèíåíèÿ ðàéîíîâ,
âûäåëåííûõ ïî ôàóíèñòè÷åñêèì ïîêàçàòåëÿì, íî îáúåäèí¸ííûõ ïî àáèîòè÷åñêîìó ïðè-
çíàêó» (Ìèðîíîâ, 1981: 12). Êàê àáèîòè÷åñêèé ïðèçíàê ÷àñòî èñïîëüçóþò òåìïåðàòóðó,
íàïðèìåð ñðåäíåìåñÿ÷íûå ïîâåðõíîñòíûå èçîòåðìû ñàìîãî ò¸ïëîãî ìåñÿöà 25°C, 20°C,
15°C è 10°C äëÿ ïðîâåäåíèÿ ãðàíèö, ñîîòâåòñòâåííî, òðîïè÷åñêîãî, ñóáòðîïè÷åñêîãî, ò¸ï-
ëîãî óìåðåííîãî, õîëîäíîãî óìåðåííîãî è àðêòè÷åñêîãî ïîÿñîâ. Î÷åâèäíî, õîðîøåãî ñîâ-
ïàäåíèÿ ýòèõ èçîòåðì ñ áèîãåîãðàôè÷åñêèìè ãðàíèöàìè îæèäàòü íå ñëåäóåò, è äåéñòâè-
òåëüíî, àâòîðàì ïðèõîäèòñÿ îáúÿñíÿòü ýòè îòêëîíåíèÿ èëè èñïîëüçîâàòü â êàæäîì ñëó÷àå
(íàïðèìåð, äëÿ îáúÿñíåíèÿ ïîëîæåíèÿ ãðàíèö ó ðàçíûõ áåðåãîâ îäíîãî îêåàíà) ðàçíûå ïî-
êàçàòåëè.

Ïðè ïðîâåäåíèè äåéñòâèòåëüíî áèîëîãè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ Ìèðîâîãî îêåàíà
ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî â êàæäîì èç ìèíèìàëüíûõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ âûäåëîâ (ðàéîíîâ)
åñòü êàê ìèíèìóì äâå ñóêöåññèîííûå ñèñòåìû ñî ñâîèìè êëèìàêñàìè: ñóêöåññèîííàÿ ñè-
ñòåìà ðûõëûõ ãðóíòîâ è ñóêöåññèîííàÿ ñèñòåìà òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ. Îáîñíîâàíèå ýòîãî áû-
ëî äàíî â Ãëàâå 4, çäåñü æå öåëåñîîáðàçíî îñòàíîâèòüñÿ íà ñëåäñòâèÿõ.

Ïðåæäå âñåãî, íàäî îòìåòèòü, ÷òî ê àññîöèàöèÿì òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ îòíîñèòñÿ êàê
áóëüøàÿ ÷àñòü àññîöèàöèé ìàêðîôèòîâ, òàê è âñå ìåëêîâîäíûå êîðàëëîâûå ðèôû, ò. å. ðèñ.
6.6, êàê è ðèñ. 3.56 — ýòî ñõåìû áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ïðåèìóùåñòâåííî
àññîöèàöèé òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ.

Ðûõëûå ãðóíòû ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîòû ãîðàçäî ìåíåå ãåòåðîãåííû, íåæåëè òâ¸ðäûå
(ñêàëû, âàëóíû). Íà íèõ âèäû ìîãóò ðàñõîäèòüñÿ, ïðåæäå âñåãî, ïî òèïó ïèòàíèÿ (ôèëüò-
ðàöèÿ ïðèäîííîãî ñëîÿ âîäû íà ðàçíîé âûñîòå îò ãðóíòà, ïèòàíèå ïîâåðõíîñòíûì èëè
ïîäïîâåðõíîñòíûì äåòðèòîì, õèùíè÷åñòâî) è ñòåïåíè óãëóáëåíèÿ â ãðóíò. ×àñòî îòìå÷à-
åìàÿ ñâÿçü ðàñïðåäåëåíèÿ îòäåëüíûõ âèäîâ ñ ïðåîáëàäàþùèì ðàçìåðîì ôðàêöèè ãðóíòà
(ãðàíóëîìåòðèåé), âïîëíå âîçìîæíî, ÿâëÿåòñÿ îòðàæåíèåì ñóêöåññèîííîé äèíàìèêè
è/èëè ëîêàëüíûõ óñëîâèé ìåñòíîñòè, â êîòîðîé ïðîâîäèëñÿ àíàëèç, ò. å. îáóñëîâëåíà íå
ãðàíóëîìåòðè÷åñêèì ñîñòàâîì ãðóíòà ñàìèì ïî ñåáå, à íåó÷èòûâàåìûìè â àíàëèçå ëî-
êàëüíûìè ôàêòîðàìè, ñâÿçàííûìè ñ íèì. Ïðè àíàëèçå äàííûõ, ñîáðàííûõ â ãîðàçäî áóëü-
øåì ðàéîíå, ëîêàëüíûå ôàêòîðû òåðÿþò ñâîþ çíà÷èìîñòü è ðåçóëüòàòû ïîëó÷àþòñÿ ñîâ-
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ñåì èíûìè. Òàê, ìû íà ìàòåðèàëå áåíòîñíûõ ñú¸ìîê Áàðåíöåâà ìîðÿ 1968–1970 ãã. ïðî-
àíàëèçèðîâàëè ñâÿçü ðàñïðåäåëåíèÿ ðàçíûõ âèäîâ ïîëèõåò-îáèòàòåëåé ðûõëûõ ãðóíòîâ
îäíîâðåìåííî ñ ãðàíóëîìåòðè÷åñêèì ñîñòàâîì ãðóíòà, ãëóáèíîé è òåìïåðàòóðîé â ìàñ-
øòàáàõ âñåãî ìîðÿ íà îñíîâàíèè ïðîá ñ 639 ñòàíöèé. Äîñòîâåðíàÿ ñâÿçü ðàñïðåäåëåíèÿ ñ
ãðàíóëîìåòðè÷åñêèì ñîñòàâîì ãðóíòà íå îáíàðóæåíà äëÿ ìíîãèõ âèäîâ, îáèòàþùèõ è ïè-
òàþùèõñÿ â òîëùå ãðóíòà. Â òî æå âðåìÿ, àíàëèç ïîêàçàë çíà÷èìîå âçàèìîäåéñòâèå àáèî-
òè÷åñêèõ ôàêòîðîâ ìåæäó ñîáîé, â ÷àñòíîñòè ãëóáèíû è ãðàíóëîìåòðè÷åñêîãî ñîñòàâà
ãðóíòà — íà óðîâíå 99,9%.

Íà òâ¸ðäûõ ãðóíòàõ âîçìîæíî ðàñõîæäåíèå òàêæå ïî íåîäíîðîäíîñòÿì ñóáñòðàòà
(ïîä êàìíÿìè, â ùåëÿõ, íà ïîâåðõíîñòè êàìíåé, â íîðàõ, âûòà÷èâàåìûõ â ñóáñòðàòå è
ò. ä.). Ïîñêîëüêó õàðàêòåð ýòèõ óñëîâèé ðåçêî ìåíÿåòñÿ â ïðîñòðàíñòâå, ó îáèòàòåëåé òâ¸ð-
äûõ ãðóíòîâ ãîðàçäî ÷àùå âñòðå÷àþòñÿ ðàçíûå ôîðìû òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Áóëü-
øàÿ ãåòåðîãåííîñòü áèîòîïà ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ñîîáùåñòâà òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ âêëþ÷àþò
áóëüøåå ÷èñëî âèäîâ, ïîýòîìó ñðàâíåíèå ñóììàðíîãî ñîñòàâà áèîòû áèîãåîãðàôè÷åñêîãî
ðåãèîíà áóäåò â áîëüøåé ñòåïåíè îòðàæàòü ñõîäñòâî/ðàçëè÷èå ñóêöåññèîííûõ ñèñòåì
òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ. Âèäû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ ñîîáùåñòâ òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ, èìåþò ìåíüøèé
ãåîëîãè÷åñêèé âîçðàñò, íåæåëè âèäû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ ñîîáùåñòâ ðûõëûõ ãðóíòîâ.
G.J. Vermeij (1978) ïðîàíàëèçèðîâàë ñêîðîñòü âèäîîáðàçîâàíèÿ â ìåëêîâîäíûõ ñîîáùåñò-
âàõ ïî ðàçíûå ñòîðîíû Ïàíàìñêîãî ïåðåøåéêà è îáíàðóæèë, ÷òî ÷èñëî ìîðôîëîãè÷åñêè
ñèëüíî ðàçîøåäøèõñÿ âèäîâ ñóùåñòâåííî âûøå ñðåäè âèäîâ òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ, ÷åì ðûõ-
ëûõ. Äî îáðàçîâàíèÿ ïåðåøåéêà ýòîò ðàéîí áûë íàñåë¸í åäèíîé áèîòîé. Íåò îñíîâàíèé
ïîëàãàòü, ÷òî êëèìàòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ, ïðîèñõîäèâøèå â èçó÷àåìûõ ðàéîíàõ, âëèÿëè ïî-
ðàçíîìó íà îáèòàòåëåé ðûõëûõ è òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ. Ïîýòîìó ðàçëè÷èÿ â ÷èñëå ìîðôîëîãè-
÷åñêè ñõîäíûõ èëè èäåíòè÷íûõ âèäîâ, îáèòàþùèõ ïî ðàçíûå ñòîðîíû ïåðåøåéêà íà ðàç-
íûõ ãðóíòàõ, ò. å. ñòåïåíü ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàñõîæäåíèÿ èñõîäíîãî âèäà ïî ðàçíûå ñòî-
ðîíû ïåðåøåéêà, ìîæíî ñ÷èòàòü ôóíêöèåé ñêîðîñòè ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé.
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Ðèñ. 6.7. Çîîãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå øåëüôà Å.Ô. Ãóðüÿíîâîé (1964).
I — àðêòè÷åñêàÿ îáëàñòü: Ià — áàðåíöåâîìîðñêàÿ ïðîâèíöèÿ; Iá — ñèáèðñêàÿ ïðîâèíöèÿ; Iâ — ÷óêîòñêî-àìå-
ðèêàíñêàÿ ïðîâèíöèÿ; II — áîðåàëüíàÿ ñåâåðî-àòëàíòè÷åñêàÿ îáëàñòü: II1 — çàïàäíî-åâðîïåéñêàÿ ïîäîá-
ëàñòü; II2 — ñåâåðî-àìåðèêàíñêàÿ ïîäîáëàñòü; III — áîðåàëüíàÿ ñåâåðî-òèõîîêåàíñêàÿ îáëàñòü: III1 — äàëüíå-
âîñòî÷íàÿ ïîäîáëàñòü (áåðèíãîâîìîðñêàÿ ïðîâèíöèÿ; îõîòîìîðñêàÿ ïðîâèíöèÿ; ñåâåðî-çàïàäíàÿ ÿïîíîìîðñêàÿ
ïðîâèíöèÿ, þãî-âîñòî÷íàÿ ÿïîíîìîðñêàÿ ïðîâèíöèÿ, êóðèëüñêàÿ ïðîâèíöèÿ); III2 — îðåãîíñêàÿ ïîäîáëàñòü;
IV — òðîïè÷åñêàÿ îáëàñòü Öåíòðàëüíîé è Þæíîé Àìåðèêè; V — çàïàäíî-àôðèêàíñêàÿ, èëè ãâèíåéñêàÿ
òðîïè÷åñêàÿ îáëàñòü; VI — èíäèéñêî-çàïàäíî-òèõîîêåàíñêàÿ òðîïè÷åñêàÿ îáëàñòü (Èíäî-âåñò-ïàöèôè÷åñ-
êàÿ); VII — ëóçèòàíî-ñðåäèçåìíîìîðñêàÿ ôàóíà èíäèéñêî-çàïàäíî-òèõîîêåàíñêîé îáëàñòè; VIII — ñåâåðî-÷è-
ëèéñêàÿ îáëàñòü; IX — àíòèáîðåàëüíàÿ îáëàñòü; Õ — àíòàðêòè÷åñêàÿ îáëàñòü; XI — þæíî-àâñòðàëèé-
ñêàÿ, èëè òàñìàíñêàÿ îáëàñòü; XII — þæíî-àôðèêàíñêàÿ îáëàñòü; XIII — ýíäåìè÷íûå ôàóíû ñóáàíòàðêòè-
÷åñêèõ îñòðîâîâ.



Ðàçëè÷èÿ â âèäîâîì áîãàòñòâå ñóêöåññèîííûõ ñèñòåì ðûõëûõ è òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ îä-
íîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà è ðàçëè÷èÿ â ñêîðîñòè èõ ýâîëþöèè, âîçìîæíî, ñëåäóåò
ó÷åñòü â äàëüíåéøåì ïðè àíàëèçå ñòðóêòóðû áèîñôåðû.

Íà ðèñ. 6.7–6.11 ïðèâåäåíû íåñêîëüêî êàðò áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ
øåëüôà Ìèðîâîãî îêåàíà. Ýòè ñõåìû, êàê è ñõåìó íà ðèñ. 6.5, äëÿ óäîáñòâà ñðàâíåíèÿ ÿ
ïåðåðèñîâàë, ïðè ýòîì îäèí áèîãåîãðàôè÷åñêèé âûäåë êðóïíîãî ðàíãà çàøòðèõîâàí îäè-
íàêîâî, áîëåå êðóïíîãî ðàíãà — îäíîòèïíî (íàïðèìåð, îáëàñòü çàøòðèõîâàíà, ïîäîáëàñ-
òè ïîêàçàíû ðàçíîé øòðèõîâêîé, äðóãàÿ îáëàñòü çàëèòà, ïîäîáëàñòè ïîêàçàíû çàëèâêîé
ðàçíîé èíòåíñèâíîñòè è ò. ï.) è, ïî âîçìîæíîñòè, ñõîäíî íà ðàçíûõ ñõåìàõ. Áîëåå ìåëêèå
âûäåëû îáîçíà÷åíû áóêâåííûìè èëè öèôðîâûìè èíäåêñàìè (êàê â îðèãèíàëå).

Ïåðâàÿ èç ñõåì (ðèñ. 6.7) ñîñòàâëåíà Å.Ô. Ãóðüÿíîâîé, â íåé îíà ïîïûòàëàñü îòðà-
çèòü ãåíåòè÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ ôàóí. Òàê, íàïðèìåð, îíà îáúåäèíèëà â îäèí ðåãèîí
òðîïè÷åñêèå ðàéîíû âîñòî÷íîé Ïàöèôèêè è çàïàäíîé Àòëàíòèêè (IV íà ðèñ. 6.7), à òàêæå
îòíåñëà âîñòî÷íî-àòëàíòè÷åñêèé ðåãèîí îò Ëà-Ìàíøà äî î-âîâ Çåë¸íîãî ìûñà, âêëþ÷àÿ
Ñðåäèçåìíîå ìîðå (V íà ðèñ. 6.7), ê Çàïàäíî-Èíäî-Òèõîîêåàíñêîé îáëàñòè. È òî, è äðóãîå
íèêåì ïðèçíàíî íå áûëî, ïîñêîëüêó íå ïîäòâåðæäàåòñÿ ôàêòè÷åñêèìè äàííûìè. Îñîáåí-
íî ýòî êàñàåòñÿ îòíåñåíèÿ ðàéîíà Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ è ïðèëåæàùèõ ðàéîíîâ ê Èíäî-çà-
ïàäíî-òèõîîêåàíñêîé îáëàñòè. Â äåéñòâèòåëüíîñòè îò áèîòû Òåòèñà â Ñðåäèçåìíîì ìîðå
íè÷åãî íå îñòàëîñü (îíî ñ ìîìåíòà èñ÷åçíîâåíèÿ Òåòèñà íåîäíîêðàòíî âûñûõàëî). Ðåëèê-
òîâ áèîòû Òåòèñà, ðàâíî êàê è èõ ïîòîìêîâ â Ñðåäèçåìíîì ìîðå è ïðèëåæàùèõ ðàéîíàõ
ìåíüøå, ÷åì â çàïàäíîé Àòëàíòèêå. Îòíîñèòåëüíî ïðåäëàãàåìîãî ðàçäåëåíèÿ øåëüôà
Àðêòèêè íà òðè ðåãèîíà — ñì. íèæå. Ïðè ïîñòðîåíèè èåðàðõèè ðåãèîíîâ Å.Ô. Ãóðüÿíîâà
èñïîëüçîâàëà ìåòîä ñîîòâåòñòâèÿ ðàíãà ðåãèîíîâ ðàíãó ýíäåìè÷íûõ äëÿ íèõ òàêñîíîâ, êî-
òîðûé, êàê ïîêàçàíî â ïðåäûäóùåé ãëàâå ïðè õàðàêòåðèñòèêå ýòîãî ìåòîäà, íà ïðàêòèêå
èñïîëüçîâàí áûòü íå ìîæåò.
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Ðèñ. 6.8. Çîîãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå øåëüôà Î.Í. Çåçèíîé (1971).
I — áîðåàëüíî-àðêòè÷åñêàÿ îáëàñòü: I1 — ñåâåðî-àòëàíòè÷åñêàÿ ïîäîáëàñòü; I2 — ñåâåðîòèõîîêåàíñêàÿ ïîäîá-
ëàñòü; I2a — àçèàòñêî-àëåóòñêàÿ ïðîâèíöèÿ; I2á — ñåâåðîàìåðèêàíñêàÿ ïðîâèíöèÿ; I3 — àðêòè÷åñêàÿ ïîäîáëàñòü;
II — àôìèàòëàíòè÷åñêàÿ îáëàñòü; II1 — àòëàíòè÷åñêî-öåíòðàëüíîàìåðèêàíñêàÿ ïîäîáëàñòü: II1a — êàðèáñêàÿ ïðî-
âèíöèÿ; II1á — áðàçèëüñêàÿ ïðîâèíöèÿ; II2 — ëóçèòàíî-ìàâðèòàíñêàÿ ïîäîáëàñòü; II3 — ñðåäèçåìíîìîðñêàÿ ïîäîá-
ëàñòü; III — çàïàäíîàôðèêàíñêàÿ îáëàñòü; IV — èíäî-çàïàäíîòèõîîêåàíñêàÿ îáëàñòü: IV1 — çàïàäíîèíäîîêå-
àíñêàÿ ïîäîáëàñòü; IV2 — èíäîìàëàéñêàÿ ïîäîáëàñòü; IV3 — ÿïîíñêàÿ ïîäîáëàñòü; V — òèõîîêåàíñêî-öåíòðàëü-
íîàìåðèêàíñêàÿ îáëàñòü: Va — öåíòðàëüíî-àìåðèêàíñêàÿ ïðîâèíöèÿ; Vá — êàëèôîðíèéñêàÿ ïðîâèíöèÿ; VI —
þæíîáðàçèëüñêî-óðóãâàéñêàÿ îáëàñòü; VII — þæíîàôðèêàíñêàÿ îáëàñòü; VIII — þæíî-àâñòðàëèéñêàÿ îá-
ëàñòü; IX — íîâî-àìñòåðäàìñêàÿ îáëàñòü; Õ — íîâîçåëàíäñêî-êåðãåëåíñêàÿ îáëàñòü: Õ1 — íîâîçåëàíäñêàÿ
ïîäîáëàñòü; Õ1à — ñåâåðî-íîâîçåëàíäñêàÿ ïðîâèíöèÿ, Õ1á — þæíî-íîâîçåëàíäñêàÿ ïðîâèíöèÿ; Õ2 — êåðãåëåíñêàÿ
ïîäîáëàñòü; Õ3 — ìàêêóîðèàíñêàÿ ïîäîáëàñòü. XI — ÷èëèéñêèé ïåðåõîäíûé ðàéîí; XII — àíòàðêòè÷åñêî-þæíî-
àìåðèêàíñêàÿ îáëàñòü: XII1 — àíòàðêòè÷åñêàÿ ïîäîáëàñòü; ÕII2 — þæíî-àìåðèêàíñêàÿ ïîäîáëàñòü.
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Âòîðàÿ ñõåìà (ðèñ. 6.8) ïîñòðîåíà Î.Í. Çåçè-
íîé ïî áðàõèîïîäàì. Ðåãèîíû áûëè âûäåëåíû ìå-
òîäîì òèïèçàöèè àðåàëîâ è ñãðóïïèðîâàíû ìåòî-
äîì îöåíêè ñõîäñòâà ñïèñêîâ. Ê ñîæàëåíèþ, â êà÷å-
ñòâå ïîêàçàòåëÿ ðàíãà áûë âûáðàí èíäåêñ Ïðåñòî-
íà, êîòîðûé, êàê ïîêàçàíî âûøå, íå ñëåäóåò èñïîëü-
çîâàòü (õîòÿ ýòî è øèðîêî äåëàþò), â ðåçóëüòàòå
ðàíã âûäåëåííûõ ðàéîíîâ ôàêòè÷åñêè íå îáîñíî-
âàí.

Òðåòüÿ êàðòà (ðèñ. 6.9) ñêîìïèëèðîâàíà èç îò-
äåëüíûõ êàðò ìîíîãðàôèè J.C. Briggs (1995). Â îñ-
íîâó ñõåì J.C. Briggs ïîëîæèë àíàëèç ðàñïðîñòðà-
íåíèÿ âñåõ îðãàíèçìîâ áåíòîñà è ðûá. Êàðòà J.C. Briggs’à îòëè÷àåòñÿ íàèáîëåå äåòàëüíîé
ïðîðàáîòêîé, íî îáîñíîâàííîñòü âûäåëåííûõ ðàéîíîâ è èõ ðàíã ÷àñòî âûçûâàþò ñîìíå-
íèå, è, íàîáîðîò, â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ ñòåïåíü îòëè÷èÿ áèîò íå íàõîäèò àäåêâàòíîãî îòðà-
æåíèÿ. Ïðè÷èíà â òîì, ÷òî J.C. Briggs ñ÷èòàë îòäåëüíîé ïðîâèíöèåé òàêóþ àêâàòîðèþ, êî-
òîðàÿ èìååò 10% ýíäåìè÷íûõ âèäîâ (Briggs, 1995: 231). Êàê ïîêàçàíî â ïðåäûäóùåé ãëà-
âå, êðèòåðèé äîëè ýíäåìè÷íûõ âèäîâ ìîæíî èñïîëüçîâàòü òîëüêî ïðè ñîñòàâëåíèè ñàìûõ
ïåðâûõ, ïðèêèäî÷íûõ ãðóáûõ ñõåì. Ê òîìó æå, îí âûäåëÿë àêâàòîðèè äëÿ ñðàâíåíèÿ, ïî-
âèäèìîìó, â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ïî ãèäðîëîãè÷åñêèì äàííûì. Ýòî ÿâñòâóåò, âî-ïåðâûõ,
èç òîãî, ÷òî íàèáîëåå êðóïíûå ðåãèîíû åãî ñõåìû ñîîòâåòñòâóþò ðåãèîíàì, âûäåëåííûì
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Ðèñ. 6.9. Áèîãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå øåëüôà J.C. Briggs (1995).
Òðîïè÷åñêèå ðåãèîíû: èíäî-âåñòïàöèôè÷åñêèé (ïðîâèíöèè: êðì — Êðàñíîãî ìîðÿ, çè — çàïàäíîãî Èíäèéñêî-
ãî îêåàíà, èï — èíäî-ïîëèíåçèéñêàÿ, ñçà — ñåâåðîçàïàäíàÿ àâñòðàëèéñêàÿ), âîñòî÷íûé òèõîîêåàíñêèé (ïðîâèí-
öèè: ìå — ìåêñèêàíñêàÿ, ãàë — ãàëàïàãîññêàÿ, ïà — ïàíàìñêàÿ), çàïàäíûé àòëàíòè÷åñêèé ïðîâèíöèè: êðá — êà-
ðèáñêàÿ, áð — áðàçèëüñêàÿ, â-è — âåñò-èíäèéñêàÿ, ñâå — îñòðîâîâ Ñâÿòîé Åëåíû), âà — âîñòî÷íûé àòëàíòè÷å-
ñêèé.
Ñóáòðîïè÷åñêèå (warm-temperate) ðåãèîíû: ñðåäèçåìíîìîðñêî-àòëàíòè÷åñêèé (ïðîâèíöèè: ëóç — ëóçèòàí-
ñêàÿ, ÷ì — ×åðíîãî ìîðÿ, êì — Êàñïèéñêîãî ìîðÿ, àì — Àðàëüñêîãî ìîðÿ); þæíîàâñòðàëèéñêèé (çàâ — çàïàä-
íîàâñòðàëèéñêàÿ è âàâ — âîñòî÷íîàâñòðàëèéñêàÿ ïðîâèíöèè), ñåâåðîíîâîçåëàíäñêèé (ñíç — ñåâåðîíîâîçåëàíä-
ñêàÿ è êåð — êåðìàäåêñêàÿ ïðîâèíöèè); Çàïàäíûé þæíîàìåðèêàíñêèé (ïðîâèíöèè: ï÷ — ïåðóàíî-÷èëèéñêàÿ è
õô — îñòðîâîâ Õóàí-Ôåðíàíäåñ); âîñòî÷íûé þæíîàìåðèêàíñêèé; þæíîàôðèêàíñêèé (ïðîâèíöèè: þçà — þãî-
çàïàäíî àôðèêàíñêàÿ, à — Àãóëõàñêàÿ (Agulhas), çä — çàïàäíîãî äðèôòà); êàð — êàðîëèíñêèé; êàëèôîðíèéñêèé
(ïðîâèíöèè: ñä — Ñàí-Äèåãî è ê — Êîðòåñà); ÿ — ÿïîíñêèé.
Óìåðåííîõîëîäíîâîäíûå (cold-temperate) ðåãèîíû: çàïàäíîòèõîîêåàíñêèé (ïðîâèíöèè: îð — îðèåíòàëüíàÿ,
îõ — îõîòîìîðñêàÿ è êóð — êóðèëüñêàÿ); þà — þæíî-àìåðèêàíñêèé, òà — òàñìàíñêèé; þæíûé íîâîçåëàíäñêèé
(ïðîâèíöèè: êóê — îñòðîâîâ Êóêà è àíò — îñòðîâîâ Àíòèïîäîâ); âîñòî÷íîòèõîîêåàíñêèé áîðåàëüíûé (ïðîâèí-
öèè: àë — àëåóòñêàÿ è îð — îðåãîíñêàÿ); çàá — çàïàäíîàòëàíòè÷åñêèé áîðåàëüíûé; âàá — âîñòî÷íîàòëàíòè÷å-
ñêèé áîðåàëüíûé; ñóáà — ñóáàíòàðêòè÷åñêèé (íåñêîëüêî ïðîâèíöèé íà èçîëèðîâàííûõ ãðóïïàõ îñòðîâîâ)
Ïîëÿðíûå (cold, èëè polar) ðåãèîíû: àðê — àðêòè÷åñêèé è àíò — àíòàðêòè÷åñêèé.

«Ýêìàí è Áðèããñ èñïîëüçîâàëè â
ñâîèõ ñõåìàõ çîíàëüíî-ãåîãðàôè÷åñ-
êèé ïðèíöèï è äàííûå î âàæíåéøèõ
êëèìàòè÷åñêèõ ãðàíèöàõ â ìîðñêîé
ñðåäå, êîòîðûì ñîîòâåòñòâóåò èõ ãðà-
íèöû ìåæäó îáëàñòÿìè («Regions»),
è íå çàìåòèëè îäíó èç ñàìûõ ñóùåñò-
âåííûõ ãðàíèö ó áåðåãîâ Þæíîé
Àìåðèêè — â ðàéîíå Îãíåííîé Çåì-
ëè è Ôîëêëåíäñêèõ (Ìàëüâèíñêèõ)
îñòðîâîâ» (Ñåì¸íîâ, 1982: 215).



ïî òåìïåðàòóðíîìó ðåæèìó, à íå ïî ðàçëè÷èÿì â áèîòå. Òàê, îí ñ÷èòàåò ðàâíûìè ðàíã àðê-
òè÷åñêîãî ðàéîíà è óìåðåííûõ âîä ñåâåðíûõ Àòëàíòèêè è Ïàöèôèêè. Îòå÷åñòâåííûå àâ-
òîðû, áîëåå çíàêîìûå ñ ýòèìè ðåãèîíàìè, èëè âûäåëÿþò òðè ðàâíîöåííûõ ðåãèîíà äëÿ
Àðêòèêè, óìåðåííîé Àòëàíòèêè è óìåðåííîé Ïàöèôèêè (Å.Ô. Ãóðüÿíîâà) èëè îáúåäèíÿ-
þò àðêòè÷åñêèé ðåãèîí ñ êàêèì-ëèáî óìåðåííûì (Î.Í. Çåçèíà, Ê.Í. Íåñèñ). Âî-âòîðûõ,
J.C. Briggs íå ïðîâîäèë áèîãåîãðàôè÷åñêèå ãðàíèöû â ðàéîíàõ ðåçêîé ñìåíû áèîòû, åñëè
òàì íåò ðåçêèõ ãèäðîëîãè÷åñêèõ ãðàäèåíòîâ (þã Þæíîé Àìåðèêè, þæíàÿ Íîðâåãèÿ). Ïî-
ýòîìó ñõåìà J.C. Briggs’à â äåéñòâèòåëüíîñòè íå áèîãåîãðàôè÷åñêàÿ, à ýêëåêòè÷íàÿ áèîãå-
îãðàôî-êëèìàòè÷åñêàÿ.

×åòâ¸ðòàÿ ñõåìà (ðèñ. 6.10) ïðåäëîæåíà Ê.Í. Íåñèñîì (1982à,á), ïðåèìóùåñòâåííî
íà îñíîâå àíàëèçà ðàñïðîñòðàíåíèÿ ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ. Ðåãèîíû âûäåëåíû ìåòîäîì
òèïèçàöèè àðåàëîâ, íî ñàìîñòîÿòåëüíûìè ïðèçíàíû òîëüêî ðåãèîíû, èìåþùèå ýíäåìè÷-
íûå âèäû (íå îáÿçàòåëüíî ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ). Íà ýòîé ñõåìå âûäåëåíî âñåãî òðè îá-
ëàñòè: îäíà òðîïè÷åñêàÿ è ðàñïîëîæåííûå ïî îáå ñòîðîíû îò íå¸ áîðåàëüíî-àðêòè÷åñêàÿ
è íîòàëüíî-àíòàðêòè÷åñêàÿ. Êðîìå òîãî, âûäåëåíà îäíà (òðè?)* íàäïðîâèíöèè, à ãðàíèöû
ìåæäó ðåãèîíàìè íå ðåçêèå, à â âèäå ïåðåõîäíûõ çîí. È òî, è äðóãîå, íà ìîé âçãëÿä, ÿâëÿ-
åòñÿ àðòåôàêòîì èñïîëüçîâàííîãî ïîäõîäà ê âûäåëåíèþ ðåãèîíîâ: èçíà÷àëüíî ôàóíèñòè-
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Ðèñ. 6.10. Çîîãåîãðàôè÷åñêîå ðàéîíèðîâàíèå øåëüôà Ê.Í. Íåñèñà (1982à, á).
Òðîïè÷åñêàÿ îáëàñòü ñ ïîäîáëàñòÿìè: çàïàäíîàòëàíòè÷åñêàÿ (ïðîâèíöèè: êàð — êàðîëèíñêàÿ, âè — âåñòèíä-
ñêàÿ, áð — áðàçèëüñêàÿ, àð — àðãåíòèíñêàÿ), âîñòî÷íîàòëàíòè÷åñêàÿ (ãâ — ãâèíåéñêàÿ, àí — àíãîëî-íàìèáñêàÿ,
þàô — þæíîàôðèêàíñêàÿ), èíäî-âåñòïàöèôè÷åñêàÿ (êðì — êðàñíîìîðñêàÿ, âàô — âîñòî÷íîàôðèêàíñêàÿ, èì —
èíäîìàëàéñêàÿ, þÿ — þæíîÿïîíñêàÿ (ñèíî-ÿïîíñêàÿ), ã — ãàâàéñêàÿ, ïî — ïîëèíåçèéñêàÿ, ñï — ñåíïîëüñêàÿ,
çàâ — çàïàäíîàâñòðàëèéñêàÿ, âàâ — âîñòî÷íîàâñòðàëèéñêàÿ, ñíç — ñåâåðîíîâîçåëàíäñêàÿ, ð — ðàïàíóéñêàÿ),
âîñòî÷íîòèõîîêåàíñêàÿ (êàë — êàëèôîðíèéñêàÿ, ïàí — ïàíàìñêàÿ, ïå — ïåðóàíñêàÿ).
Áîðåàëüíî-àðêòè÷åñêàÿ îáëàñòü ñ ïîäîáëàñòÿìè àðêòè÷åñêîé (çñ — çàïàäíîñèáèðñêàÿ, ÷ê — ÷óêîòñêî-êàíàä-
ñêàÿ, ïà — ïðèàòëàíòè÷åñêàÿ ïåðåõîäíàÿ, ïò — ïðèòèõîîêåàíñêàÿ ïåðåõîäíàÿ), àòëàíòè÷åñêîé áîðåàëüíîé
(àêä — àêàäèéñêàÿ, êå — êåëüòñêàÿ (ñêàíäèíàâñêàÿ), âèð — âèðãèíñêàÿ), òèõîîêåàíñêàÿ áîðåàëüíàÿ (àê — àëå-
óòñêî-êàì÷àòñêàÿ, ñÿ — ñåâåðîÿïîíñêàÿ (àéíñêàÿ), îð — îðåãîíñêàÿ).
Ëóçèòàíî-ñðåäèçåìíîìîðñêàÿ íàäïðîâèíöèÿ (ë — ëóçèòàíñêàÿ, ñð — ñðåäèçåìíîìîðñêàÿ, ìàâ — ìàâðèòàíñêàÿ).
Íîòàëüíî-àíòàðêòè÷åñêàÿ îáëàñòü ñ ïîäîáëàñòÿìè: ìàãåëëàíîâîé (ñ÷ — ñðåäíå÷èëèéñêàÿ (àðàóêàíñêàÿ) ïåðå-
õîäíàÿ, ïàò — ïàòàãîíñêàÿ, îç — îãíåçåìåëüñêàÿ), êåðãåëåíñêîé (ìàð — ìàðèîíñêàÿ, êåð — êåðãåëåíñêàÿ, ìàê —
ìàêêóîðèéñêàÿ), àíòàðêòè÷åñêîé (þã — þæíîãåîðãèéñêàÿ, çàí — çàïàäíîàíòàðêòè÷åñêàÿ (àíòàðêòàíäèéñêàÿ),
âàí — âîñòî÷íîàíòàðêòè÷åñêàÿ (àíòàðêòãîíäâàíñêàÿ).
Òàñìàíèéñêàÿ (ò) è þæíîíîâîçåëàíäñêàÿ (þíç) ïðîâèíöèè íå âêëþ÷åíû íè â îäíó îáëàñòü, èõ ïîëîæåíèå íå îá-
ñóæäàåòñÿ, âåðîÿòíî, îíè, àíàëîãè÷íî ëóçèòàíî-ñðåäèçåìíîìîðñêîé, îáðàçóþò îòäåëüíóþ íàäïðîâèíöèþ.
Íà îðèãèíàëüíîé ñõåìå îáëàñòè íàçâàíû ñóïåððèãèîíàìè è ïîäîáëàñòè — ðåãèîíàìè; ïðîâèíöèèè îáû÷íî ðàç-
äåëåíû áîëåå èëè ìåíåå øèðîêèìè ïåðåõîäíûìè çîíàìè, íà äàííîé å¸ êîïèè ïåðåõîäíûå çîíû îñòàâëåíû áåç
êàðòîãðàôè÷åñêîé íàãðóçêè.

* Ñàì Ê.Í. Íåñèñ ïèøåò îá îäíîé, íî íà åãî êàðòå ïîêàçàíû òðè.



÷åñêèå ðàçëè÷èÿ âåðõíåé ñóáëèòîðàëè è ýëèòîðàëè áûëè ïðèçíàíû áèîãåîãðàôè÷åñêè íå-
çíà÷èìûìè. Â äåéñòâèòåëüíîñòè, â ïîãðàíè÷íûõ ðàéîíàõ (è â Ñðåäèçåìíîì ìîðå) áîëåå
þæíûå áèîòû îáèòàþò â âåðõíåé ñóáëèòîðàëè, òîãäà êàê áîëåå ñåâåðíûå — â ýëèòîðàëè.
Ñîâìåñòíîå èõ ðàññìîòðåíèå è ñîçäà¸ò èëëþçèþ ñìåøàííîñòè áèîòû.

Ïîñëåäíÿÿ ñõåìà (ðèñ. 6.11) ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñîñòàâëåííóþ ìíîþ êîìïèëÿöèþ
ðàçëè÷íûõ ñõåì ðàéîíèðîâàíèÿ øåëüôà. Êîìïèëÿöèÿ áûëà ñäåëàíà íà îñíîâå èäåîëîãèè,
îïèñàííîé â äâóõ ïðåäûäóùèõ ãëàâàõ. Íåñêîëüêî çàìå÷àíèé ê ñõåìå:

— Ñõåìà äîâåäåíà òîëüêî äî óðîâíÿ ïðîâèíöèé, õîòÿ ýòî è íå ñàìîå ìåëêîå ïîäðàç-
äåëåíèå. Âûäåëåíèå àðåàëîâ ÖÑ (áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàéîíîâ) íà äàííîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ
áèîãåîãðàôèè ìîðÿ âîçìîæíî òîëüêî â î÷åíü õîðîøî èçó÷åííûõ â ýòîì îòíîøåíèè ðàéî-
íàõ (ñì. íèæå ðàéîíèðîâàíèå Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà).

— Â îäíèõ ñëó÷àÿõ ðàçëè÷íûå èñïîëüçîâàííûå äëÿ êîìïèëÿöèè ñõåìû äàâàëè õîðî-
øåå ñîâïàäåíèå, â äðóãèõ îíè áîëåå èëè ìåíåå ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àëèñü, îñîáåííî â ÷èñ-
ëå ðàéîíîâ. Ïðè ñîñòàâëåíèè ñâîåé êîìïèëÿöèè ÿ èñïîëüçîâàë íàèìåíåå äðîáíûå ñõåìû,
ïîñêîëüêó äðîáíîñòü áîëåå äåòàëüíûõ ñõåì íå âñåãäà áûëà íà ìîé âçãëÿä äîñòàòî÷íî
îáîñíîâàíà.

— Â òî æå âðåìÿ, ïî-âèäèìîìó, â áîëüøèíñòâå ïðîâèíöèé ñëåäóåò ðàçäåëèòü øåëüô
íà âåðõíþþ ñóáëèòîðàëü è ýëèòîðàëü, óäàëîñü ýòî ñäåëàòü òîëüêî â ïðåäåëàõ áîðåàëüíûõ
ðàéîíîâ Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà (íà àðêòè÷åñêîì øåëüôå ýòî ðàçäåëåíèå, âèäèìî,
îòñóòñòâóåò). Â ëþáîì ñëó÷àå, ðåàëüíàÿ äðîáíîñòü, êîíå÷íî, âûøå, ÷åì ïðèâåä¸ííàÿ íà
ìîåé ñõåìå. Ïðè ýòîì ñîâåðøåííî íå îáÿçàòåëüíî ñîâïàäåíèå ãðàíèö ìåæäó ðàéîíàìè
âåðõíåé ñóáëèòîðàëè èëè ýëèòîðàëè. Âåðîÿòíî, çäåñü òàêæå, êàê è ïðè ïåðåõîäå îò øåëü-
ôà ê áàòèàëè è äàëåå ê àáèññàëè, áóäåò íàáëþäàòüñÿ óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ áèîãåîãðàôè÷å-
ñêèõ ðåãèîíîâ. Îñîáåííî íå óäîâëåòâîðÿåò ìåíÿ ðàéîíèðîâàíèå íàøèõ Äàëüíåâîñòî÷íûõ
ìîðåé. Îäíàêî âñå ïðåäëîæåííûå ðàíåå ñõåìû, íà ìîé âçãëÿä, ñóäÿ ïî èìåþùèìñÿ ó ìå-
íÿ äàííûì ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ ïîëèõåò è ó÷èòûâàÿ ðàñïðîñòðàíåíèå äðóãèõ ãðóïï (äâó-
ñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ, èãëîêîæèõ è äð.), òàêæå âåñüìà äàëåêè îò ðåàëüíîñòè, â ïåðâóþ
î÷åðåäü èç-çà ñîâìåñòíîãî ðàññìîòðåíèÿ âñåãî íàñåëåíèÿ øåëüôà è, íåðåäêî, äàæå è ñêëî-
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Ðèñ. 6.11. Êîìïèëÿòèâíàÿ ñõåìà áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ øåëüôà.
Àðêòî-áîðåàëüíàÿ îáëàñòü ñ ïðîâèíöèÿìè è/èëè ïîäîáëàñòÿìè: àðø — àðêòè÷åñêàÿ øåëüôîâàÿ, çàá — çàïàä-
íîàòëàíòè÷åñêàÿ áîðåàëüíàÿ, êàð — êàðîëèíñêàÿ, àòø — àòëàíòè÷åñêàÿ øåëüôîâàÿ, ñì — ñêàíäèíàâñêàÿ ìåëêî-
âîäíàÿ, êå — êåëüòñêàÿ, ëóç — ëóçèòàíñêàÿ, ÿ — ÿïîíñêàÿ, àê — àëåóòñêî-êàì÷àòñêàÿ, îð — îðåãîíñêàÿ.
Òðîïè÷åñêàÿ àòëàíòè÷åñêàÿ îáëàñòü: çà — çàïàäíî-àòëàíòè÷åñêàÿ, âà — âîñòî÷íîàòëàíòè÷åñêàÿ.
Òðîïè÷åñêàÿ èíäî-òèõîîêåàíñêàÿ îáëàñòü: èì — èíäî-ìàëàéñêàÿ, âò — âîñòî÷íîòèõîîêåàíñêàÿ.
Íîòàëüíàÿ (óìåðåííàÿ) îáëàñòü: ÷èë — ÷èëèéñêàÿ, àðã — àðãåíòèíñêàÿ, àí — àíãîëî-íàìèáèéñêàÿ, þàô —
þæíîàôðèêàíñêàÿ, þà — þæíîàâñòðàëèéñêàÿ.
Àíòàðêòè÷åñêàÿ îáëàñòü: àíò — àíòàðêòè÷åñêàÿ.
Êàñïèéñêàÿ îáëàñòü: êì — êàñïèéñêàÿ ìîðñêàÿ, êñ — êàñïèéñêàÿ ñîëîíîâàòîâîäíàÿ.
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íà. Íà äàííûé ìîìåíò ÿ íå â ñîñòîÿíèè ïðåäëîæèòü àðãóìåíòèðîâàííóþ ñõåìó ðàéîíèðî-
âàíèÿ, ïîýòîìó âåñü ýòîò ðàéîí îòíåñ¸í ê îäíîé ïðîâèíöèè.

— Ðàéîíèðîâàíèå Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà äàíî ïî ìîèì ïðåäûäóùèì ðàáî-
òàì (Æèðêîâ, 2001, 2004).

— Ðàéîíèðîâàíèå Þæíîé Àìåðèêè äàíî ïî Â.Í. Ñåì¸íîâó (1982).
— Â òðîïè÷åñêîì ïîÿñå, îñíîâûâàÿñü íà äàííûõ ïî ìàêðîôèòàì è êîðàëëîâûì ðè-

ôàì, âûäåëåíî äâå îáëàñòè: àòëàíòè÷åñêàÿ è èíäî-ïàöèôè÷åñêàÿ.
— Íåò ðàçäåëåíèÿ áîðåàëüíûõ ðàéîíîâ ó àòëàíòè÷åñêîãî ïîáåðåæüÿ Ñåâåðíîé Àìå-

ðèêè, òðàäèöèîííî ïðîâîäèìîãî áèîãåîãðàôàìè øêîëû ÇÈÍ, çäåñü ÿ ñëåäóþ ïîñëåäíèì
äàííûì àìåðèêàíñêèõ àâòîðîâ (Briggs, 1999), à òàêæå áèîãåîãðàôàì ìîñêîâñêîé øêîëû. 

— Êàñïèéñêîå ìîðå ðàññìîòðåíî êàê ðåãèîí ðàíãà îáëàñòè (Çåíêåâè÷, 1947; Ìîðäó-
õàé-Áîëòîâñêîé, 1960). Ïðè ýòîì ñîëîíîâàòîâîäíîé áèîòîé, êàê ïîêàçàíî âûøå, íàñåëåíà
òîëüêî ñîëîíîâàòîâîäíàÿ ïðîâèíöèÿ, ê êîòîðîé îòíåñåíû Ñåâåðíûé Êàñïèé è ðàñïðåñí¸í-
íûå ðàéîíû ×åðíîãî è Àçîâñêîãî ìîðåé. Ñðåäíèé è Þæíûé Êàñïèé âûäåëåíû â îñîáûé
áèîãåîãðàôè÷åñêèé ðåãèîí, íàñåë¸ííûé ìîðñêîé áèîòîé, ñôîðìèðîâàâøåéñÿ â óñëîâèÿõ
ìîðÿ ñ ïîíèæåííîé ñîë¸íîñòüþ. Ðàíåå â ýòó îáëàñòü âõîäèëî è Àðàëüñêîå ìîðå, íî â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ åãî àáîðèãåííàÿ áèîòà ïîëíîñòüþ âûìåðëà è òåïåðü åãî ìîæíî ðàññìàòðè-
âàòü ñêîðåå êàê ÷àñòü ñðåäèçåìíîìîðñêîãî ðåãèîíà.

Ñðåäè âñåõ ðàéîíîâ ïî òàêñîíîìè÷åñêîìó ðàçíîîáðàçèþ ðåçêî âûäåëÿåòñÿ Èíäî-
Ìàëàéñêèé ðåãèîí. Òàê, ìîëëþñêîâ òàì îáèòàåò 6000 âèäîâ (èç 27000, èçâåñòíûõ â Ìèðî-
âîì îêåàíå), 800 âèäîâ èãëîêîæèõ (èç 6000), 4000 âèäîâ ðûá (èç 20000). Âïðî÷åì, ýòî íå
óäèâèòåëüíî. Ìåëêîâîäüÿ ýòîãî ðàéîíà èìåþò ïëîùàäü 6,5 ìëí. êì2, òîãäà êàê âñåõ îñ-
òàëüíûõ òðîïè÷åñêèõ ðåãèîíîâ âìåñòå âçÿòûõ — òîëüêî 2 ìëí. êì2. Ê òîìó æå, ýòè ìåëêî-
âîäüÿ ðàçáèòû íà áîëüøîå êîëè÷åñòâî áîëåå èëè ìåíåå èçîëèðîâàííûõ ó÷àñòêîâ, ÷òî ïðè-
âîäèò ê ÷àñòè÷íîé èçîëÿöèè. Êîëåáàíèÿ óðîâíÿ âîäû â êàéíîçîå, íåñîìíåííî, èçìåíÿëè
ñòåïåíü èçîëÿöèè è ñâÿçè ðàçíûõ åãî ó÷àñòêîâ, êàê çà ñ÷¸ò âîçíèêíîâåíèÿ è óñòðàíåíèÿ
ïðåãðàä â âèäå ñóøè, òàê è çà ñ÷¸ò íåèçáåæíîãî èçìåíåíèÿ ñèñòåìû òå÷åíèé.

G.J. Vermeij (1978) ïðèâîäèò ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû ðîäîâ, îáèòàâøèõ ðàíåå (ñó-
äÿ ïî ïàëåîíòîëîãè÷åñêèì äàííûì) öèðêóìòðîïè÷åñêè, à íûíå ÿâëÿþùèõñÿ ïàëåîýíäåìà-
ìè Èíäî-Ìàëàéñêîãî ðåãèîíà. Ðàçëè÷èÿ äðóãèõ òðîïè÷åñêèõ ðåãèîíîâ òàêæå â çíà÷èòåëü-
íîé ñòåïåíè îáúÿñíÿþòñÿ äèôôåðåíöèðîâàííûì âûìèðàíèåì. Èìååòñÿ ìíîãî ïðè÷èí, ïî
êîòîðûì òàêñîíû, èìåâøèå â ïðîøëîì ïàíòðîïè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå, íûíå îòñóòñò-
âóþò â îäíîì èëè íåñêîëüêèõ ðåãèîíàõ èëè, ÷òî íàáëþäàåòñÿ ÷àñòî, îãðàíè÷åíû â ñâî¸ì
ðàñïðîñòðàíåíèè Èíäî-Ìàëàéñêèì ðåãèîíîì:

— Êëèìàòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ â ðàçíûõ ðàéîíàõ òðîïèêîâ áûëè íåîäèíàêîâûìè, Èí-
äî-Ìàëàéñêèé ðåãèîí — åäèíñòâåííûé, â êîòîðîì íå áûëî ñóùåñòâåííîãî èçìåíåíèÿ
àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé ñ ìîìåíòà åãî âîçíèêíîâåíèÿ. Âûøå óæå áûë ïðèâåä¸í ïðèìåð
âîñòî÷íîé òðîïè÷åñêîé Ïàöèôèêè, â êîòîðîì â íåäàâíåå âðåìÿ âûìåðëè êîðàëëîâûå ðè-
ôû, ãîëîâîíîãèå ìîëëþñêè âíåøíåé ÷àñòè øåëüôà, áðàõèîïîäû è èñ÷åçëè ëóãà ìîðñêèõ
òðàâ. Àíàëîãè÷íûå ñîáûòèÿ áûëè è â âîñòî÷íîé òðîïè÷åñêîé Àòëàíòèêå, òàì òàêæå ñåé-
÷àñ îòñóòñòâóþò ëóãà ìîðñêèõ òðàâ è áðàõèîïîäû. Ñóùåñòâåííîå âûìèðàíèå áûëî è â
Âåñò-Èíäèè.

— Áîëüøàÿ ïëîùàäü Èíäî-Ìàëàéñêîãî ðåãèîíà îïðåäåëÿåò òî, ÷òî â ðàçíûõ åãî ðàé-
îíàõ óñëîâèÿ âåñüìà ðàçíîîáðàçíû, ïðè÷¸ì ðàçíûå áèîòîïû çàíèìàþò â åãî ïðåäåëàõ ñó-
ùåñòâåííûå ïëîùàäè. Ýòî ïîçâîëÿåò ñóùåñòâîâàòü ðàçíîîáðàçíûì ñïåöèôè÷åñêèì àññî-
öèàöèÿì è ÖÑ.

Ñàì Èíäî-Ìàëàéñêèé ðåãèîí òàêæå íåîäíîðîäåí:
— Íàèáîëüøåå ÷èñëî âèäîâ îòìå÷åíî èç åãî öåíòðà, ïîêàçàííîãî íà êàðòå òðåóãîëü-

íèêîì, âïåðâûå âûäåëåííîãî J.C. Briggs. Â ïðåäåëàõ íåêîòîðûõ ñåìåéñòâ è ðîäîâ ê ýòîìó
òðåóãîëüíèêó ïðèóðî÷åíû íàèáîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûå ôîðìû, òîãäà êàê ãåíåðàëèñòû
îáèòàþò ïî åãî ïåðèôåðèè.

— ×èñëî âèäîâ è ðîäîâ ìàäðåïîðîâûõ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ óìåíüøàåòñÿ ïî
ìåðå óäàëåíèÿ îò ýòîãî òðåóãîëüíèêà, â òî âðåìÿ êàê ñðåäíèé âîçðàñò ðîäîâ, ñóäÿ ïî ïàëå-
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îíòîëîãè÷åñêèì äàííûì, ïî ìåðå óäàëåíèÿ îò ýòîãî òðåóãîëüíèêà ðàñò¸ò. Ðàñò¸ò è âîçðàñò
Balanoida è ñòåáåëü÷àòûõ ìîðñêèõ ëèëèé.

— Èìåþòñÿ àðåàëû ñ ðàçðûâîì â òðåóãîëüíèêå Èíäî-Ìàëàéñêîãî ðåãèîíà, ãäå òàêèå
âèäû çàìåùàþòñÿ äðóãèìè, âåðîÿòíî, áîëåå ìîëîäûìè.

J.C. Briggs (1995) ïîëàãàåò, ÷òî ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î íåïðåðûâíî èäóùåì
ïðîöåññå âèäîîáðàçîâàíèÿ â ýòîì ðåãèîíå. Ìíîãî âåñüìà èíòåðåñíûõ ñ îáùåáèîëîãè÷åñ-
êîé òî÷êè çðåíèÿ âîïðîñîâ ìîæåò áûòü èçó÷åíî çäåñü. Ê ñîæàëåíèþ, îí èçó÷åí êðàéíå íå-
äîñòàòî÷íî. Íàïðèìåð, ÷èñëî ïîëèõåò, èçâåñòíûõ èç Èíäî-Ìàëàéñêîãî àðõèïåëàãà, ìåíü-
øå, ÷åì èçâåñòíûõ ñ øåëüôà Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà, õîòÿ, ñóäÿ ïî äðóãèì, ëó÷øå
èçó÷åííûì ãðóïïàì áåíòîñà, ðàçíèöà äîëæíà áûòü íà ïîðÿäîê. Ñòðåìèòåëüíîå ðàçðóøå-
íèå ÷åëîâåêîì êîðàëëîâûõ ðèôîâ Èíäî-Ìàëàéñêîãî àðõèïåëàãà — ïðîáëåìà ìèðîâîãî
ìàñøòàáà. Ýòà ïðîáëåìà äàæå áîëåå çíà÷èìàÿ, ÷åì óíè÷òîæåíèå òðîïè÷åñêèõ ëåñîâ, ïî-
ñêîëüêó ðèôû, â îòëè÷èå îò ëåñîâ, íå òîëüêî öåíòð ðàçíîîáðàçèÿ, íî è èãðàþò ñóùåñòâåí-
íóþ ðîëü â ñâÿçûâàíèè ÑÎ2 àìîñôåðû.

Èìåþùèåñÿ äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî íåêîòîðûå èç ìåëêîâîäíûõ òàêñîíîâ, íåñî-
ìíåííî Èíäî-Ìàëàéñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, îêàçàëèñü ñïîñîáíûìè ïðåîäîëåòü áèîãåîãðà-
ôè÷åñêèå áàðüåðû è çàñåëèëè ñîñåäíèå ðåãèîíû.

Áàòèàëü
Áàòèàëü — íàèìåíåå èçó÷åííàÿ ÷àñòü Ìèðîâîãî îêåàíà. Ýòî ñâÿçàíî ñ âûñîêîé ìî-

çàè÷íîñòüþ å¸ ñîîáùåñòâ, ñëîæíûì ðåëüåôîì, äåëàþùèì íåäîñòàòî÷íî ýôôåêòèâíûìè
ñòàíäàðòíûå îðóäèÿ ëîâà (òðàë è äíî÷åðïàòåëü) è ñóùåñòâåííûì èçìåíåíèåì àáèîòè÷åñ-
êèõ óñëîâèé â å¸ ïðåäåëàõ. Ñàìî ñóùåñòâîâàíèå åäèíîé âåðòèêàëüíîé çîíû «áàòèàëü»
ñëåäóåò ñ÷èòàòü ïîêà åù¸ íåäîñòàòî÷íî îáîñíîâàííûì. Ïîýòîìó íå óäèâèòåëüíî, ÷òî áû-
ëî ïðåäëîæåíî âñåãî íåñêîëüêî ñõåì áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ áàòèàëè Ìèðî-
âîãî îêåàíà, îäíà èç íèõ — Î.Í. Çåçèíîé (1973, ðèñ. 6.12). Ê ñîæàëåíèþ ïðè ïîñòðîåíèè
ñõåìû áûë èñïîëüçîâàí èíäåêñ Ïðåñòîíà, íåïðèãîäíûé äëÿ öåëåé ðàéîíèðîâàíèÿ (ïî-
äðîáíåå — ñì. â ïðåäûäóùåé ãëàâå).

À.Í. Ìèðîíîâ (1989, 1994) ïðåäëîæèë åäèíóþ ñõåìó ðàéîíèðîâàíèÿ ñóáëèòîðàëè è
áàòèàëè, âêëþ÷àÿ òàëàññîáàòèàëü (ðèñ. 6.13). Ñîãëàñíî åé ñóáëèòîðàëüíûå è áàòèàëüíûå

3916. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà

îáëàñòåé
ïðîâèíöèé

ãðàíèöû:

Ià
IIá

IIa

III
IVa

IVá

Iá

V

Ðèñ. 6.12. Ðàéîíèðîâàíèå áàòèàëè Ìèðîâîãî îêåàíà ïî áðàõèîïîäàì Î.Í. Çåçèíîé (1973).
I — Áîðåàëüíàÿ îáëàñòü: Ià — Ñåâåðîàòëàíòè÷åñêàÿ ïîäîáëàñòü; Iá — Ñåâåðîòèõîîêåàíñêàÿ îáëàñòü; II — Àìôè-
àòëàíòè÷åñêàÿ îáëàñòü: IIà — Öåíòðàëüíîàòëàíòè÷åñêàÿ ïðîâèíöèÿ; IIá — Ëóçèòàíî-Ìàâðèòàíñêàÿ ïðîâèíöèÿ
(ïåðåõîäíîãî õàðàêòåðà); III — Çàïàäíî-èíäîîêåàíñêàÿ îáëàñòü; IV — Çàïàäíî-Òèõîîêåàíñêàÿ îáëàñòü: IVà — Ìà-
ëàéñêàÿ ïðîâèíöèÿ; IVá — ßïîíñêàÿ ïðîâèíöèÿ (ïåðåõîäíîãî õàðàêòåðà); V — Àíòàðêòè÷åñêàÿ îáëàñòü.



ðàéîíû èìåþò ñîâïàäàþùèå øèðîòíûå ôàóíèñòè÷åñêèå ãðàíèöû, ïîëîæåíèå êîòîðûõ,
êàê îí ïðåäïîëîæèë, ïðèóðî÷åíî ê èçîòåðìàì.

Òàêæå îí ïîêàçàë, ÷òî äëÿ ðàéîíîâ òàëàññîáàòèàëè, îñîáåííî èçîëèðîâàííûõ îêåà-
íè÷åñêèõ îñòðîâîâ (ýòè ðàéîíû îí íàçâàë «ýêçîòè÷åñêèå») õàðàêòåðíî íàëè÷èå áîëüøîãî
÷èñëà ýíäåìîâ, êàê è ñëåäîâàëî îæèäàòü èç èõ îñòðîâíîãî ïîëîæåíèÿ (ñì. ïðåäûäóùèå
ãëàâû). Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ äîëæíû òàêæå âûÿâèòü è îñòàëüíûå ÷åðòû îñòðîâíûõ
áèîò (óìåíüøåííîå îáùåå ÷èñëî âèäîâ, áóêåòíîå âèäîîáðàçîâàíèå è ò. ä.). Òàêèå ðàéîíû
ïðèóðî÷åíû ïðåèìóùåñòâåííî ê ñðåäèííî-îêåàíè÷åñêèì õðåáòàì, à òàêæå ê öåïî÷êàì îñ-
òðîâîâ è ïîäâîäíûõ âóëêàíîâ, îáðàçîâàííûõ â ðåçóëüòàòå äåéñòâèÿ ãîðÿ÷èõ òî÷åê. Íåêî-
òîðûå ýíäåìû øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû âäîëü ýòèõ öåïî÷åê îñòðîâîâ è ïîäâîäíûõ ãîð. Îä-
íîâðåìåííî À.Í. Ìèðîíîâ ïîêàçàë, ÷òî ýòè æå ðàéîíû ÿâëÿþòñÿ ãðàíèöàìè äëÿ ðàñïðî-
ñòðàíåíèÿ áàòèàëüíûõ âèäîâ ñ øèðîêèìè àðåàëàìè, ïðèóðî÷åííûìè ê âîñòî÷íûì èëè çà-
ïàäíûì ÷àñòÿì îêåàíîâ. 

Àáèññàëü è óëüòðààáèññàëü
Çàñåëåíèå àáèññàëüíûõ ãëóáèí îêåàíà ìíîãîêëåòî÷íûìè ïðîèñõîäèëî êàê ìèíèìóì

òðèæäû: â äîêåìáðèè, êàðáîíå–ïåðìè è êàéíîçîå. Ïðåäøåñòâóþùàÿ ôàóíà ãèáëà (èëè, ïî
êðàéíåé ìåðå, â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè âûìèðàëà) â ïåðèîäû ò¸ïëîãî êëèìàòà (ðàçáîð ïðè-
÷èí ñì. Ãëàâó 1). Áèîãåîãðàôè÷åñêèé ðàíã óëüòðààáèññàëè íåäîñòàòî÷íî óñòàíîâëåí, âîç-
ìîæíî, óëüòðààáèññàëüíûå ðåãèîíû ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê îòäåëüíûå ðåãèîíû ñîîò-
âåòñòâóþùèõ àáèññàëüíûõ.

Íàèáîëåå äåòàëüíîé ÿâëÿåòñÿ ñõåìà ðàéîíèðîâàíèÿ àáèññàëè Í.Ã. Âèíîãðàäîâîé
(1956), à óëüòðààáèññàëè — Ã.Ì. Áåëÿåâà (1974). Ýòè ñõåìû áûëè îáúåäèíåíû Í.Ã. Âèíî-
ãðàäîâîé (1977) (ðèñ. 6.14). Îíà âûäåëèëà â àáèññàëè òðè îáëàñòè, êàæäóþ èç êîòîðûõ
ïîäðàçäåëèëà íà ðÿä ïîäîáëàñòåé è ïðîâèíöèé. Óëüòðààáèññàëüíûå ðåãèîíû âûäåëåíû â
ðàíãå ïðîâèíöèé â ïðåäåëàõ àáèññàëüíûõ ðåãèîíîâ. Ê ñîæàëåíèþ, ïðè óñòàíîâëåíèè ðàí-
ãà ðåãèîíîâ áûë èñïîëüçîâàí âñ¸ òîò æå èíäåêñ Ïðåñòîíà, íåïðèãîäíûé äëÿ àíàëèçà ïî-
äîáíûõ äàííûõ, ïîýòîìó ôàêòè÷åñêè ðàíã âûäåëåííûõ ðåãèîíîâ íå îáîñíîâàí. Ñîâåð-
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Ðèñ. 6.13. Ãèïîòåòè÷åñêàÿ ñõåìà ôàóíèñòè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ ñóáëèòîðàëè è âåðõíåé áàòèàëè
Ìèðîâîãî îêåàíà À.Í. Ìèðîíîâà (1994).

1 — ôàóíèñòè÷åñêèå ãðàíèöû ìåæäó ïðèêîíòèíåíòàëüíûìè è îêåàíè÷åñêèìè ðåãèîíàìè (ïî Ìèðîíîâó, 1989),
2 — ãðàíèöû îêåàíè÷åñêèõ ýêçîòè÷åñêèõ ðåãèîíîâ — ðåãèîíîâ ñ èçîëèðîâàííûìè îñòðîâàìè è ïîäâîäíûìè ãî-
ðàìè, äëÿ êîòîðûõ ñâîéñòâåíåí ïîâûøåííûé ýíäåìèçì (îñòðîâíîé ýôôåêò), 3 — çîíà ðàñïîëîæåíèÿ îêåàíè÷å-
ñêèõ ýêçîòè÷åñêèõ ðåãèîíîâ, êîòîðàÿ îäíîâðåìåííî ñëóæèò ïðåäåëîì ðàñïðîñòðàíåíèÿ äëÿ çàïàäíûõ è âîñòî÷-
íûõ îêåàíè÷åñêèõ òàêñîíîâ, 4 — çèìíèå (ôåâðàëü â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè è àâãóñò â Þæíîì) èçîòåðìû ïîâåðõ-
íîñòíûõ âîä 10 è 20° Ñ (ïî Ñòåïàíîâó, 1974).

1
2

3

4



3936. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà

Ðèñ. 6.15. Óïðîùåíèå øèðîòíîé áèîãåîãðàôè-
÷åñêîé ñòðóêòóðû ñ ãëóáèíîé íà ïðèìåðå áðà-

õèîïîä çàïàäíîé ÷àñòè Òèõîãî îêåàíà.
Ãåîãðàôè÷åñêèå ýëåìåíòû ôàóíû: ÑÒ — ñåâåðî-òè-
õîîêåàíñêèé, ßï — ÿïîíñêèé, ÇÒ — çàïàäíîòèõîîêå-
àíñêèé, ÞÀ — þæíîàâñòðàëèéñêèé, ÍÇ — íîâîçå-
ëàíäñêèé, Àí — àíòàðêòè÷åñêèé, òî÷êàìè îáîçíà÷åí
ýëåìåíò ôàóíû, ñîñòîÿùèé èç âèäîâ, ðàñïðîñòðàí¸í-
íûõ ïî âñåìó Ìèðîâîìó îêåàíó. Ïðåäåëû êîëåáàíèÿ
ïîëîæåíèÿ âåðõíåé (ÂÃ) è íèæíåé (ÍÃ) ãðàíèö ïðî-
ìåæóòî÷íûõ âîä. Ïî Î.Í. Çåçèíîé (1973).

ãðàíèöû:

îáëàñòåé è ïîäîáëàñòåé ïðîâèíöèé ïðîâèíöèè óëüòðààáèññàëè

Á-1

Á-2à

Á-2á Á-2â

Â-1 Â-2à

Â-2

À-ß À-1à

À-1â

Â-2á

Ì À-1áÔ

Á-Í

Ò-Ê

Ï-Ð

Ð

Þ-À
Â-2á

Ï-×Ï-×À-1â

Ðèñ. 6.14. Ðàéîíèðîâàíèå àáèññàëè è óëüòðààáèññàëè Ìèðîâîãî îêåíà Í.Ã. Âèíîãðàäîâîé (1977).
À — òèõîîêåàíñêî-ñåâåðîèíäèéñêàÿ ãëóáîêîâîäíàÿ îáëàñòü: À-1 — òèõîîêåàíñêàÿ ïîäîáëàñòü (A-1a — ñåâå-
ðîòèõîîêåàíñêàÿ, À-1á — çàïàäíîòèõîîêåàíñêàÿ, À-1â — âîñòî÷íîòèõîîêåàíñêàÿ ïðîâèíöèè); À-2 — ñåâåðîèí-
äèéñêàÿ ïîäîáëàñòü; Á — àòëàíòè÷åñêàÿ ãëóáîêîâîäíàÿ îáëàñòü: Á-1 — àðêòè÷åñêàÿ ïîäîáëàñòü, Á-2 — àòëàíòè-
÷åñêàÿ ïîäîáëàñòü (ïðîâèíöèè: Á-2à — ñåâåðîàòëàíòè÷åñêàÿ, Á-2á — çàïàäíîàòëàíòè÷åñêàÿ, Á-2â — âîñòî÷íîàò-
ëàíòè÷åñêàÿ); Â — àíòàðêòè÷åñêàÿ ãëóáîêîâîäíàÿ îáëàñòü: Â-1 — àíòàðêòè÷åñêî-àòëàíòè÷åñêàÿ ïîäîáëàñòü, Â-
2 — àíòàðêòè÷åñêî-èíäèéñêî-òèõîîêåàíñêàÿ ïîäîáëàñòü (ïðîâèäíöèè: Â-2à — èíäèéñêàÿ, Â-2á — òèõîîêåàí-
ñêàÿ). Óëüòðààáèññàëüíûå ïðîâèíöèè: À-ß — àëåóòñêî-ÿïîíñêàÿ, Ô — ôèëèïïèíñêàÿ, Ì — ìàðèàíñêàÿ, Á-Í —
áóãåíâèëüñêî-íîâîãèáðèäñêàÿ, Ò-Ê — òîíãî-êåðìàäåêñêàÿ, Ï-× — ïåðóàíî-÷èëèéñêàÿ, ß — ÿâàíñêàÿ, Ï-Ð —
ïóýðòîðèêàíñêàÿ, Ð — æåëîáà Ðîìàíø, Þ-À — þæíîàòëàíòè÷åñêàÿ.

øåííî íåÿñíî è ñîîòâåòñòâèå ðàíãà àáèññàëüíûõ è øåëüôîâûõ ðåãèîíîâ: îñòà¸òñÿ íåïî-
íÿòíûì, íàïðèìåð, ÷åìó ñîîòâåòñòâóåò îáëàñòü àáèññàëè íà øåëüôå: îáëàñòè èëè ïðîâèí-
öèè? Íåêòîí â àáèññàëè ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò, ÷òî, ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíî ñ ìàëûì êîëè-
÷åñòâîì ðåñóðñîâ, äåëàþùèì àêòèâíîå õèùíè÷åñòâî ýíåðãåòè÷åñêè íåâûãîäíûì. Ãëóáî-
êîâîäíûå õèùíèêè (óäèëüùèêè Ceratioidei, ãîëîâîíîãèå ìîëëþñêè ñ äëèííûìè ùóïàëü-
öàìè (Mastigoteuthis è äð.) èñïîëüçóþò èñêëþ÷èòåëüíî ñòðàòåãèþ ïîäæèäàíèÿ äîáû÷è è
íå ñîâåðøàþò ìèãðàöèé. Â óëüòðààáèññàëè íåò äàæå áûñòðî äâèæóùèõñÿ îðãàíèçìîâ
(ðûá, ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ, äåñÿòèíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ). Â àáèññàëè, íî íå â óëüòðà-
àáèññàëè øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà áèîëþìèíåñöåíöèÿ.



Ñîïîñòàâëåíèå áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ñõåì ðàçíûõ âåðòèêàëüíûõ çîí áûëî ñäåëàíî
Î.Í. Çåçèíîé (1973), îíà ïîêàçàëà, ÷òî ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû îò øåëüôà äî àáèññàëè
ïðîèñõîäèò óìåíüøåíèå ÷èñëà âûäåëÿåìûõ ðåãèîíîâ (ðèñ. 6.15). Ïîñêîëüêó óëüòðààáèñ-
ñàëü ñèëüíî ôðàãìåíòèðîâàíà, òî çäåñü âíîâü ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà ðåãèîíîâ.

Áèîãåîãðàôè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà íåêîòîðûõ àêâàòîðèé
Âîïðîñ î ñîîòíîøåíèè áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ ðàçíûõ âåðòèêàëüíûõ çîí â

ìàñøòàáàõ âñåãî Ìèðîâîãî îêåàíà ôàêòè÷åñêè äàæå åù¸ íå ñòàâèëè. Ñåé÷àñ íåëüçÿ äàæå
ñêàçàòü, èìåþò ëè áèîãåîãðàôè÷åñêèå îáëàñòè è ïðîâèíöèè øåëüôà îäèíàêîâûé ðàíã ñ
áèîãåîãðàôè÷åñêèìè îáëàñòÿìè è ïðîâèíöèÿìè, íàïðèìåð, àáèññàëè. Îäíàêî â ïðåäåëàõ
íåêîòîðûõ àêâàòîðèé ýòîò âîïðîñ äîñòàòî÷íî ÿñåí. 

Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí
Òîëüêî îäèí îêåàí ðàéîíèðîâàëè ïîëíîñòüþ (â ïðåäåëàõ åãî ãåîãðàôè÷åñêèõ ãðàíèö

íà âñåõ ãëóáèíàõ) ïî åäèíîé ìåòîäèêå — Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé. Áûëî ïðåäëîæåíî íå-
ñêîëüêî ñõåì ïî ðàêîîáðàçíûì: áîêîïëàâàì (Ãóðüÿíîâà, 1951), ðàâíîíîãèì (Êóñàêèí,
1979), Caprellidea (Âàñèëåíêî, 1974); áðþõîíîãèì ìîëëþñêàì ðîäà Neptunea (Ãîëèêîâ,
1963), Buccininae (Ãîëèêîâ, 1980), Oenopotinae (Áîãäàíîâ, 1990), äâå ñõåìû ïî äâóñòâîð÷à-
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ïðîâèíöèè:

Ðèñ. 6.16. Ñõåìà áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà ïî ïîëèõåòàì.
Ñåðûì çàëèòû ðàéîíû, çîîãåîãðàôè÷åñêàÿ ïðèíàäëåæíîñòü êîòîðûõ óñòàíîâëåíà èñêëþ÷èòåëüíî ïî ëèòåðàòóð-
íûì äàííûì.
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òûì ìîëëþñêàì (Ôèëàòîâà, 1957 è Ôåäÿêîâ, Íàóìîâ, 1987) è ïî âñåìó áåíòîñó (Çåíêåâè÷,
1947). Ñõåìû ýòè áûëè ïîñòðîåíû íà îñíîâå ðàçíûõ èäåîëîãèé, ðàçíûìè, îáû÷íî ïëîõî
îïèñàííûìè ìåòîäàìè, ÷àñòî ýêëåêòè÷íûìè. Â çàâèñèìîñòè îò èìåâøèõñÿ â ðàñïîðÿæå-
íèè èññëåäîâàòåëåé äàííûõ (÷èñëà âèäîâ â àíàëèçèðóåìûõ ãðóïïàõ, ÷èñëà òî÷åê íàõîäîê,
ïðèõîäÿùèõñÿ â ñðåäíåì íà îäèí âèä) â îêåàíå âûäåëÿëè îò 3 äî 9 ðåãèîíîâ (÷åì áîëüøå
äàííûõ, òåì áîëüøå ðåãèîíîâ). Àíàëèç ýòèõ ñõåì è ìîè ñîáñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ áåíòî-
ñà îêåàíà, ïðåèìóùåñòâåííî ïîëèõåò (Æèðêîâ, 2001), ïîçâîëÿþò ïðåäëîæèòü ñëåäóþùóþ
ñõåìó áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíèðîâàíèÿ îêåàíà (ðèñ. 6.16). Ãðàíèöû ìåæäó áèîãåîãðà-
ôè÷åñêèìè ðåãèîíàìè, ïðîâîäèìûå ìåòîäîì êîíêðåòíûõ áèîò, äîâîëüíî ðåçêè (íàñêîëü-
êî îá ýòîì ïîçâîëÿþò ñóäèòü èìåþùèåñÿ äàííûå), íî ýíäåìè÷íûå âèäû åñòü íå âî âñåõ.

Ïðåæäå âñåãî, îêåàí ñëåäóåò ðàçäåëèòü íà äâà ðåãèîíà ðàíãîì íå íèæå îáëàñòè: ãëó-
áîêîâîäíûé è øåëüôîâûé, ãðàíèöà ìåæäó íèìè ïðîõîäèò âäîëü Íîðâåãèè ó ïîäíîæèÿ ìà-
òåðèêîâîãî ñêëîíà (íà ãëóáèíå ïðèìåðíî 800–1000 ì), â Öåíòðàëüíîì Àðêòè÷åñêîì áàñ-
ñåéíå âäîëü êðîìêè øåëüôà (íà ãëóáèíå ïðèìåðíî 500 ì), íî ïî æåëîáàì çàõîäèò â ïðå-
äåëû øåëüôà íà ãîðàçäî ìåíüøèå ãëóáèíû.

Ãëóáîêîâîäíûé ðåãèîí íàñåë¸í ôàóíîé, â êîòîðîé îò÷¸òëèâà ñâÿçü (ñóäÿ ïî òàêñîíî-
ìè÷åñêîé áëèçîñòè) ñ ôàóíàìè äðóãèõ ãëóáîêîâîäíûõ (àáèññàëüíûõ) ðàéîíîâ Ìèðîâîãî
îêåàíà. Ýòî âûÿâëåíî íàìè íà ïîëèõåòàõ. Ph. Bouchet è A. Warren (1979) îòìå÷àþò, ÷òî äëÿ
âñåõ äåñÿòè âèäîâ ìîëëþñêîâ ãëóáîêîâîäíîé Àðêòèêè, äëÿ êîòîðûõ èçâåñòíû áëèçêèå âè-
äû, ýòè âèäû ãëóáîêîâîäíûå, áàòè-
àëüíûå èëè àáèññàëüíûå, òî æå ìîæ-
íî ñêàçàòü è îá èãëîêîæèõ. Øåëüôî-
âûå ïî ïðîèñõîæäåíèþ âèäû åñòü
òîëüêî â íåêîòîðûõ ãðóïïàõ (íàïðè-
ìåð, íåêîòîðûå Amphipoda, Isopoda è
ðûáû). Â êîëè÷åñòâåííîì îòíîøåíèè
â ãëóáîêîâîäíîì ðåãèîíå äîìèíèðó-
þò ãîëîòóðèè Elasipoda, äâóñòâîð÷à-
òûå ìîëëþñêè Taxodonta, ñòåáåëü÷à-
òûå ìîðñêèå ëèëèè, ìîðñêèå åæè
Pourtalesidae è ò. ä., ìíîãî÷èñëåííû
ïîëèõåòû ãëóáîêîâîäíûõ ðîäîâ—
ò. å. òàêæå òèïè÷íî ãëóáîêîâîäíûå
òàêñîíû. Íåñîìíåííî, ãëóáîêîâîä-
íûé ðåãèîí Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî
îêåàíà ÿâëÿåòñÿ ðåãèîíîì àáèññàëè
Ìèðîâîãî îêåàíà. Ýòî ïîëíîñòüþ
ïðîòèâîðå÷èò ìíåíèþ Å.Ô. Ãóðüÿíî-
âîé (1957) î ïðîèñõîæäåíèè ãëóáîêî-
âîäíîé àðêòè÷åñêîé ôàóíû îò øåëü-
ôîâîé. Èñòî÷íèê ýòîé ãëóáîêîâîäíîé
ôàóíû (Àòëàíòèêà èëè Ïàöèôèêà) â
íàñòîÿùåå âðåìÿ óêàçàòü íåâîçìîæ-
íî, ñóäÿ ïî ãåîìîðôîëîãèè, Àòëàíòè-
êà áîëåå âåðîÿòíà.

Øåëüôîâûé ðåãèîí íàñåë¸í âè-
äàìè, ïðèíàäëåæàùèìè ê øåëüôî-
âûì ðîäàì, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ
îáû÷íû íà øåëüôàõ Àòëàíòèêè è/èëè
Ïàöèôèêè.
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Ðèñ. 6.17. Àðåàëû âûñîêîàðêòè÷åñêèõ ãëóáîêîâîä-
íûõ âèäîâ (êðóæîê): Melinnopsis arctica, Hyalopo-

matus claparedii, Protis arctica, Paradiopatra pauli è
êîìïëåìåíòàðíîå èì â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåíå
ðàñïðîñòðàíåíèå àòëàíòè÷åñêèõ ýâðèáàòíûõ âèäîâ

(òðåóãîëüíèê): Potamilla neglecta, Paramphinome
jeffreisii, Notoproctus oculatus.
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Â ñâîþ î÷åðåäü ãëóáîêîâîäíûé ðåãèîí ìîæíî ïîäðàçäåëèòü íà äâå ãëóáîêîâîäíûå
ïðîâèíöèè: Íîðâåæñêóþ è Âûñîêîàðêòè÷åñêóþ.

Íîðâåæñêàÿ ãëóáîêîâîäíàÿ ïðîâèíöèÿ ðàñïîëîæåíà â ãëóáîêîâîäíûõ (äî 4 êì)
êîòëîâèíàõ Íîðâåæñêîãî ìîðÿ, çàíÿòûõ Íîðâåæñêî-Ãðåíëàíäñêîé âîäíîé ìàññîé (Àòëàñ
îêåàíîâ..., 1980) ñ ïîñòîÿííîé îòðèöàòåëüíîé (-0,82 – -0,96°Ñ) òåìïåðàòóðîé. Ãðàíèöà ñ
ïðèàòëàíòè÷åñêèì øåëüôîâûì ðåãèîíîì ïðîõîäèò ó ïîäíîæèÿ ìàòåðèêîâîãî ñêëîíà, å¸
ãëóáèíà âàðüèðóåò, â ñðåäíåì ïðèìåðíî 800–1000 ì. Àíàëîãè÷íàÿ ãðàíèöà (íî ñ ôàðåðî-
èñëàíäñêèì ðåãèîíîì) ïðîõîäèò ó ïîäíîæèÿ ßí-Ìàéåíà è ïî þæíîìó ñêëîíó Íîðâåæñêî-
ãî ìîðÿ. Ýíäåìè÷íûå äëÿ ïðîâèíöèè âèäû èëè îòñóòñòâóþò, èëè ÷èñëî èõ î÷åíü íåâåëè-
êî. Ñðåäè ïîëèõåò ÿ íå ìîãó íàçâàòü íè îäíîãî òàêîãî âèäà. Ôàóíà ïðîâèíöèè âêëþ÷àåò
áîëüøîå ÷èñëî àòëàíòè÷åñêèõ ãëóáîêîâîäíûõ âèäîâ, îòñóòñòâóþùèõ â áîëåå ñåâåðíûõ
ãëóáîêîâîäíûõ ðàéîíàõ (õîòÿ òåìïåðàòóðà òàì òà æå) è øåëüôîâûõ ýâðèáàòíûõ âèäîâ, íå
ñïóñêàþùèõñÿ â áîëåå ñåâåðíûõ ðàéîíàõ íà ñòîëü áîëüøèå ãëóáèíû.

Âûñîêîàðêòè÷åñêàÿ ãëóáîêîâîäíàÿ ïðîâèíöèÿ çàíèìàåò âñå êîòëîâèíû ñîáñò-
âåííî Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà, à òàêæå Ãðåíëàíäñêîãî ìîðÿ, ó äíà — àðêòè÷åñêàÿ
ïðèäîííàÿ âîäíàÿ ìàññà (Àòëàñ îêåàíîâ..., 1980). Çàõîäèò â Íîðâåæñêîì ìîðå ìåæäó Èñ-
ëàíäèåé è ßí-Ìàéåíîì. Ïðèäîííàÿ òåìïåðàòóðà ïîñòîÿííî îòðèöàòåëüíàÿ èëè íèçêàÿ ïî-
ëîæèòåëüíàÿ.

Ãðàíèöó ìåæäó ãëóáîêîâîäíûìè ïðîâèíöèÿìè ëåãêî ïðîâåñòè ïî ãðàíèöàì àðåàëîâ
ñïåöèôè÷íûõ äëÿ íèõ âèäîâ (ðèñ. 6.17). Äëÿ âûñîêîàðêòè÷åñêîé ãëóáîêîâîäíîé ïðîâèí-
öèè ýòî — ýíäåìè÷íûå äëÿ íå¸ ãëóáîêîâîäíûå âûñîêîàðêòè÷åñêèå âèäû. Àðåàë èõ âåñü-
ìà ëþáîïûòåí è íå ñâÿçàí íè ñ êàêèìè èçìåíåíèÿìè â àáèîòå, ñâÿçûâàòü èõ ðàñïðîñòðà-
íåíèå ñ àòëàíòè÷åñêèìè âîäàìè, êàê ýòîãî èíîãäà äåëàþò (Ãóðüÿíîâà, 1938; Ãîðáóíîâ,
1946 è äð.) íåò íèêàêèõ îñíîâàíèé: êàê ðàç â ðàéîíàõ, â íàèáîëüøåé ñòåïåíè ïîäâåðæåí-
íûõ âëèÿíèþ àòëàíòè÷åñêèõ âîä, èõ è íåò. Çàòî ïîëîæåíèå ýòîé ãðàíèöû çàìå÷àòåëüíûì
îáðàçîì ñîâïàäàåò ñ ãðàíèöåé ïëàâó÷èõ ëüäîâ, îïðåäåëÿþùàÿ ãðàíèöó ìåæäó ðàéîíàìè
ðàçíîé ïåðâè÷íîé ïðîäóêòèâíîñòè. Äëÿ áåíòîñà ýòî ïðèâîäèò ê ðàçíûì âåëè÷èíàì ïîòî-
êà äåòðèòà íà äíî. Äëÿ Íîðâåæñêîé ãëóáîêîâîäíîé ïðîâèíöèè ñïåöèôè÷åñêèìè ÿâëÿþòñÿ
àòëàíòè÷åñêèå ýâðèáàòíûå âèäû, êðîìå òîãî â å¸ ïðåäåëàõ íà áîëüøèå ãëóáèíû ñïóñêàþò-
ñÿ è íåêîòîðûå øåëüôîâûå àðêòè÷åñêèå è àðêòî-áîðåàëüíûå âèäû, îòñóòñòâóþùèå â âû-
ñîêîàðêòè÷åñêîé ãëóáîêîâîäíîé ïðîâèíöèè.

Ðàçäåëåíèå àðêòè÷åñêîãî ãëóáîêîâîäíîãî ðåãèîíà íà äâà, ïî-âèäèìîìó, ïðîèçîøëî â
ãîëîöåíå ïîñëå âîññòàíîâëåíèÿ ñâÿçè ìåæäó Ñåâåðíûì Ëåäîâèòûì îêåàíîì è Àòëàíòè-
êîé. Ðàíåå ýòó ñâÿçü èëè áëîêèðîâàëè ëåäíèêè, ñèäåâøèå íà ïîäâîäíîì ãðåáíå, ïðîñòè-
ðàâøåìñÿ îò Ãðåíëàíäèè äî Ñêàíäèíàâèè è Áðèòàíñêèõ îñòðîâîâ, èëè æå îíà áûëà íåçíà-
÷èòåëüíîé èç-çà îáùåãî ïàäåíèÿ óðîâíÿ Ìèðîâîãî îêåàíà. Êîãäà àòëàíòè÷åñêèå âîäû ñòà-
ëè ïîñòóïàòü â Íîðâåæñêîå ìîðå, ýòî âûçâàëî (1) ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû è ñîë¸íîñòè
ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ âîäû, ïðèâåäøåå ê îñâîáîæäåíèþ ìîðÿ îò ëåäîâîãî ïîêðîâà, (2) èí-
òåíñèôèêàöèþ âåðòèêàëüíîãî âîäîîáìåíà (ïîëÿðíûé ôðîíò), ïðèâåäøóþ ê îáîãàùåíèþ
ôèòàëè áèîãåíàìè. Â ðåçóëüòàòå âîçðîñëà ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêòèâíîñòü ìîðÿ è ïðîèçîøëî
ýâòðîôèðîâàíèå ãëóáîêîâîäíîé êîòëîâèíû Íîðâåæñêîãî ìîðÿ, ïî-âèäèìîìó, ñòîëü ñóùå-
ñòâåííîìó, ÷òî ñôîðìèðîâàëàñü íîâàÿ ÖÑ, â ñîñòàâ êîòîðîé, íàðÿäó ñ îáèòàâøèìè òàì ðà-
íåå àðêòè÷åñêèìè ãëóáîêîâîäíûìè è ýâðèáàòíûìè âèäàìè, âîøëè íàèáîëåå ýâðèáèîòíûå
ñåâåðîàòëàíòè÷åñêèå è øåëüôîâûå âèäû, òîãäà êàê ÷àñòü àðêòè÷åñêèõ ãëóáîêîâîäíûõ âè-
äîâ (íûíå èìåþùèõ âûñîêîàðêòè÷åñêèé ãëóáîêîâîäíûé àðåàë) âûïàëà. Ñóùåñòâîâàâøàÿ
âî âðåìÿ îëåäåíåíèé ïîäî ëüäîì ÖÑ (è å¸ áèîòà) îòñòóïèëà íà ñåâåð è íûíå ïî-ïðåæíåìó
ñóùåñòâóåò â ðàéîíàõ, ïîñòîÿííî ïîêðûòûõ ëüäàìè. Âîçìîæíî, ÷òî áèîòà Íîðâåæñêîé
ãëóáîêîâîäíîé ïðîâèíöèè ñôîðìèðîâàëàñü âî âðåìÿ ëåäíèêîâîãî ïåðèîäà â Ñåâåðíîé Àò-
ëàíòèêå. Â ýòî âðåìÿ òåìïåðàòóðà â Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå, îñîáåííî â å¸ çàïàäíîé ÷àñòè
(Ëàáðàäîðñêîå ìîðå) áûëà ãîðàçäî íèæå, à, ñëåäîâàòåëüíî îïóñêàíèå ïîâåðõíîñòíûõ âîä
â àáèññàëü ãîðàçäî ñèëüíåå. Ýòî äîëæíî áûëî ïðèâåñòè ê ñíèæåíèþ òåìïåðàòóðû íå òîëü-
êî íà øåëüôå, êàê ýòî íàáëþäàåòñÿ ñåé÷àñ, íî è íà ñêëîíå è äàæå ëîæå, ïîäîáíî òîìó, êàê
ýòî íàáëþäàåòñÿ ñåé÷àñ â Àíòàðêòèäå. Âîçíèêíîâåíèå íîâîãî îáøèðíîãî ðàéîíà ñî ñïå-



öèôè÷åñêèìè óñëîâèÿìè è ñäåëàëî âîçìîæíûì îáðàçîâàíèå íîâîé ÖÑ. Â äàëüíåéøåì,
ïðè ïîòåïëåíèè ýòà ÖÑ îòñòóïèëà ê ñåâåðó, â Íîðâåæñêîå ìîðå è ìîðå Áàôôèíà, à â ñàìîé
Ñåâåðíîé Àòëàíòèêå èñ÷åçëà. Â ïîëüçó òàêîãî õîäà ñîáûòèé ñâèäåòåëüñòâóåò áîëüøîå
ñõîäñòâî áèîò ãëóáîêîâîäíîé ÷àñòè ìîðåé Áàôôèíà è Íîðâåæñêîãî è èõ îòëè÷èå îò âûñî-
êîàðêòè÷åñêîãî ãëóáîêîâîäíîãî ðàéîíà (âïðî÷åì, î áèîòå ãëóáîêîâîäíîé ÷àñòè ìîðÿ Áàô-
ôèíà äàííûõ ãîðàçäî ìåíüøå). Ïðîíèêíîâåíèå àðêòè÷åñêîé ãëóáîêîâîäíîé áèîòû â ìîðå
Áàôôèíà ÷åðåç Êàíàäñêèé àðêòè÷åñêèé àðõèïåëàã ìåíåå âåðîÿòíî, ïîñêîëüêó (1) ìíîãèå,
åñëè íå âñå åãî ïðîëèâû áûëè âñ¸ åù¸ çàíÿòû ëüäîì â òî âðåìÿ, êîãäà â áîëåå þæíûõ ðàé-
îíàõ (ìîðå Áàôôèíà) óæå óñòàíîâèëñÿ ìîðñêîé ðåæèì (âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî â ñàìûõ
ãëóáîêîâîäíûõ ÷àñòÿõ ìîðÿ Áàôôèíà îí, êàê è â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå, ñóùåñòâî-
âàë âñåãäà); (2) âûñîêîàðêòè÷åñêèå ãëóáîêîâîäíûå âèäû (îòñóòñòâóþùèå â Íîðâåæñêîì
ìîðå), êîòîðûå â öåíòðàëüíîé ÷àñòè Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà âûõîäÿò íà øåëüô äî
âåñüìà ìàëûõ ãëóáèí (íàïðèìåð, ïîëèõåòà Melinnopsis arctica äî 50 ì), îòñóòñòâóþò â ìî-
ðå Áàôôèíà, òîãäà êàê ïàíàðêòè÷åñêèå ãëóáîêîâîäíûå âèäû (ïîëèõåòû Jasmineira schau-
dinni, Phyllochaetopterus bhaudi, Polyphysia baffinensis) îáèòàþò êàê â Íîðâåæñêîì ìîðå,
òàê è â ìîðå Áàôôèíà. Âîçìîæíî, âïðî÷åì, ÷òî âûñîêîàðêòè÷åñêèå ãëóáîêîâîäíûå âèäû
îòñóòñòâóþò â ìîðå Áàôôèíà ïî òåì æå ïðè÷èíàì, ÷òî è â Íîðâåæñêîì, ò. å. èç-çà òîãî, ÷òî
ñóùåñòâóþùàÿ òàì ÖÑ íå ïîçâîëÿåò èì òóäà ïðîíèêíóòü.

Ñóùåñòâîâàíèå âûñîêîàðêòè÷åñêîãî ãëóáîêîâîäíîãî òèïà àðåàëà îäíîçíà÷íî óêàçû-
âàåò íà äîëåäíèêîâûé âîçðàñò ãëóáîêîâîäíîé àðêòè÷åñêîé ôàóíû, â ïðîòèâîïîëîæíîñòü
ìíåíèþ Å.Ô. Ãóðüÿíîâîé (1957) î å¸ ìîëîäîñòè. Ïîñëåäíþþ òî÷êó çðåíèÿ îáîñíîâûâàþò
íåâûñîêèì ðàíãîì ýíäåìèçìà, ÷òî ïîäðàçóìåâàåò îäíîçíà÷íóþ ñâÿçü ðàíãà òàêñîíà ñ âîç-
ðàñòîì — ïðåäïîëîæåíèå, õîòÿ è øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííîå, íî íå âûäåðæèâàþùåå, êàê
ïîêàçàíî â Ãëàâå 4, ïðîâåðêè ôàêòàìè è ïîòîìó íåâåðíîå. Âûñîêîàðêòè÷åñêèå ãëóáîêî-
âîäíûå âèäû íåñîìíåííî ïåðåæèëè îëåäåíåíèÿ â ñàìîì áàññåéíå

Øåëüô Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà ìîæíî ðàçäåëèòü íà 5 ïðîâèíöèé: øåëüôîâóþ
àðêòè÷åñêóþ, òðè àòëàíòè÷åñêèõ áîðåàëüíûõ è îäíó áîðåàëüíóþ òèõîîêåàíñêóþ, ãðàíè-
öû ìåæäó íèìè îïðåäåëÿþò ìîùíûå ñèíïåðàòû. 

Øåëüôîâàÿ àðêòè÷åñêàÿ ïðîâèíöèÿ. Ðàñïîëîæåíà íà øåëüôå Ñåâåðíîãî Ëåäîâè-
òîãî îêåàíà, ëèòåðàòóðíûå äàííûå ïî àìåðèêàíñêîìó ñåêòîðó ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü,
÷òî îíà ïðîñòèðàåòñÿ è òóäà. Ïðèäîííàÿ òåìïåðàòóðà â ïðîâèíöèè — ïîñòîÿííî îòðèöà-
òåëüíàÿ èëè íèçêàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ. Ãðàíèöà ñ ïðèàòëàíòè÷åñêîé øåëüôîâîé ïðèìåðíî ñî-
îòâåòñòâóåò ïðèíÿòîé â ëèòåðàòóðå ãðàíèöå ìåæäó àðêòè÷åñêèì è áîðåàëüíûì ðåãèîíàìè.
Êàê ïîêàçàíî â ïðåäûäóùåé ãëàâå, ýòà ãðàíèöà î÷åíü ðåçêà è ïîëîæåíèå å¸ ïîñòîÿííî âî
âðåìåíè, ïî êðàéíåé ìåðå çà ïðîøåäøèé âåê ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ ïîëèõåò, äåñÿòèíîãèõ
ðàêîîáðàçíûõ è èãëîêîæèõ êàêèõ-ëèáî êîëåáàíèé ýòîé ãðàíèöû (âåðíåå — ñèíïåðàòû) îá-
íàðóæèòü íå óäàëîñü. Ãðàíèöà ñ ãëóáîêîâîäíûì âûñîêîàðêòè÷åñêèì ðåãèîíîì ïðîõîäèò
ïî ìàòåðèêîâîìó ñêëîíó, â îáùåì áëèç èçîáàòû 500 ì, ÷àñòî, îñîáåííî â æåëîáàõ, âðåçà-
þùèõñÿ â øåëüô, è íà ãîðàçäî ìåíüøèõ ãëóáèíàõ.

Øåëüôîâóþ àðêòè÷åñêóþ ïðîâèíöèþ èíîãäà ðàññìàòðèâàëè êàê ñàìîñòîÿòåëüíóþ
ïîäîáëàñòü (Íåñèñ, 1982à) èëè äàæå îáëàñòü (Ãóðüÿíîâà, 1972). Íî îòëè÷èÿ å¸ îò îñòàëü-
íûõ ïðîâèíöèé àðêòî-áîðåàëüíîé îáëàñòè íå ïðåâûøàþò èõ îòëè÷èÿ ìåæäó ñîáîé (Æèð-
êîâ, 2001), ïîýòîìó íåò îñíîâàíèé ïðèäàâàòü åé áîëåå âûñîêèé áèîãåîãðàôè÷åñêèé ðàíã,
íåæåëè îñòàëüíûì.

Â ëèòåðàòóðå íåîäíîêðàòíî âûñêàçûâàëè ìíåíèå î íåîáõîäèìîñòè ðàçäåëåíèÿ ýòîé
ïðîâèíöèè íà äâå: âîñòî÷íî- è çàïàäíîàðêòè÷åñêóþ èëè äàæå òðè (ïëþñ åù¸ ñîëîíîâàòî-
âîäíàÿ) (Ãóðüÿíîâà, 1939; Íåñèñ, 1983 è äð.), â îäíîì èç êîòîðûõ âîçíèêëè ñîëîíîâàòî-
âîäíûå ìåëêîâîäíûå âèäû, à â äðóãîì — ñòåíîãàëèííûå ýâðèáàòíûå. Ýòî ìíåíèå — ñëåä-
ñòâèå òåîðèè Å.Ô. Ãóðüÿíîâîé î òð¸õ öåíòðàõ ôîðìèðîâàíèÿ ýíäåìè÷íîé àðêòè÷åñêîé
øåëüôîâîé áèîòû. Ïåðâûé öåíòð ïîìåùàþò â ñåâåðíûå ðàéîíû ìîðåé Êàðñêîãî è Ëàïòå-
âûõ, âòîðîé — ñèììåòðè÷íî åìó â ìîðÿõ ×óêîòñêîì è Áîôîðòà. Îäíàêî, ïðè ñóùåñòâóþ-
ùåì ñîãëàñèè â íåîáõîäèìîñòè ðàçäåëåíèÿ ïðîâèíöèè, ïîëîæåíèå ãðàíèöû ìåæäó çàïàä-
íî- è âîñòî÷íîàðêòè÷åñêèìè ðåãèîíàìè, âàðüèðóåò áîëåå, ÷åì íà 1500 êì: îò 175°E (Ãóðü-
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ÿíîâà, 1951) äî 110°E (Ôåäÿêîâ, Íàóìîâ, 1987). Ïðè ýòîì, íà îäíîì è òîì æå ìàòåðèàëå
(äâóñòâîð÷àòûì ìîëëþñêàì) ýòó ãðàíèöó ïðîâîäÿò (Ôåäÿêîâ, Íàóìîâ, 1987) èëè íåò (Ôè-
ëàòîâà, 1957). Óñòîé÷èâîñòü ñòðåìëåíèÿ âûäåëèòü äâà òèïà àðåàëîâ ïðîñòî ïîðàçèòåëüíà.
Âèäû ñ÷èòàþò ðàñïðîñòðàí¸ííûìè òîëüêî â çàïàäíîé ÷àñòè Àðêòèêè äàæå òîãäà, êîãäà
âîñòî÷íóþ ãðàíèöó èõ àðåàëà ïðîâîäÿò ÷åðåç ìîðå Ëàïòåâûõ (160–175°Å), ò. å. êîãäà íà
âîñòî÷íûé ñåêòîð Àðêòèêè îñòà¸òñÿ òîëüêî ìåëêîâîäíîå ×óêîòñêîå ìîðå, êîòîðîå è ê
Àðêòèêå-òî îòíîñÿò äàëåêî íå âñå àâòîðû. Ñîìíåíèÿ â äîñòîâåðíîñòè ýòîé ãðàíèöû íå
âîçíèêàþò äàæå íåñìîòðÿ íà î÷åâèäíóþ çàâèñèìîñòü å¸ ïîëîæåíèÿ îò èìåþùèõñÿ äàí-
íûõ: íîâûå ñáîðû ñäâèãàþò å¸ íà ñîòíè êèëîìåòðîâ ê âîñòîêó. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìîæ-
íî ïðèâåñòè ðàáîòû À.Â. è È.Ñ. Ñìèðíîâûõ ïî èãëîêîæèì ìîðÿ Ëàïòåâûõ (1990) è áîëåå
ïîçäíþþ, Âîñòî÷íî-Ñèáèðñêîãî ìîðÿ (1994), â êîòîðîé áûëè èñïîëüçîâàíû íîâûå îáøèð-
íûå ñáîðû íåìåöêîãî ëåäîêîëà «Polarstern»: Solaster syrtensis 118°30` E â 1990 ã. è
145°32` Å â 1994 ã., Lophaster furcifer (126°24`5 Å è 158° Å), Icasterias panopla (115° Å è
163° Å), Ophioscolex glacialis (137°17` Å è 160° Å), Ophiopleura borealis (137°06` Å è
162° Å). Íåò ñîìíåíèé, ÷òî îáðàáîòêà íîâûõ ìàòåðèàëîâ èç äî ñèõ ïîð ïëîõî èçó÷åííûõ
(èç-çà òÿæ¸ëûõ ëåäîâûõ óñëîâèé) ðàéîíîâ Âîñòî÷íî-Ñèáèðñêîãî ìîðÿ è Ïîëÿðíîãî áàñ-
ñåéíà ê ñåâåðó îò ×óêîòñêîãî ìîðÿ è Ñåâåðíîé Àìåðèêè, çàìêí¸ò àðåàëû òàêèõ âèäîâ, è
èõ ïåðåâåäóò â ãðóïïó öèðêóìïîëÿðíûõ. Âåðîÿòíî, îñîçíàâ ýòî, Ê.Í. Íåñèñ, îäèí èç àê-
òèâíåéøèõ ñòîðîííèêîâ ðàçäåëåíèÿ àðêòè÷åñêîãî øåëüôà íà äâà áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðå-
ãèîíà, â îäíîé èç ñâîèõ ïîñëåäíèõ ðàáîò (Íåñèñ, 2001) ïðèçíàë, ÷òî âèäû, êîòîðûõ ðàíåå
ñ÷èòàëè çàïàäíîàðêòè÷åñêèìè, â äåéñòâèòåëüíîñòè ðàñïðîñòðàíåíû ïî âñåìó àðêòè÷åñêî-
ìó øåëüôó (öèðêóìïîëÿðíû). Àíàëèç ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïîëèõåò òàêæå íå äà¸ò îñíîâàíèÿ
äëÿ âûäåëåíèÿ ýòèõ ðåãèîíîâ. 

Òðåòèé, ñèáèðñêèé, öåíòð ïðîèñõîæäåíèÿ Å.Ô. Ãóðüÿíîâà ïîìåùàåò â þæíûõ ÷àñòÿõ
ìîðåé Êàðñêîãî è Ëàïòåâûõ. Çäåñü ïî å¸ ìíåíèþ ôîðìèðîâàëàñü ñîëîíîâàòîâîäíàÿ ôàó-
íà. Äåòàëüíûé àíàëèç ðàñïðîñòðàíåíèÿ øåëüôîâûõ àðêòè÷åñêèõ âèäîâ ïîëèõåò ïîêàçûâà-
åò, ÷òî áîëåå åñòåñòâåííî äðóãîå îáúÿñíåíèå: ìíîãèå èç íèõ ïðè íîðìàëüíûõ îêåàíè÷åñ-
êèõ óñëîâèÿõ ìåíåå êîíêóðåíòîñïîñîáíû, ÷åì àðêòî-áîðåàëüíûå, â òî æå âðåìÿ îíè áîëåå
ýâðèãàëèííû. Ïîýòîìó ìíîãèå øåëüôîâûå àðêòè÷åñêèå âèäû â íàñòîÿùåå âðåìÿ îáèòàþò
ïðåèìóùåñòâåííî â ìàðãèíàëüíûõ áèîòîïàõ, â òîì ÷èñëå ðàñïðåñí¸ííûõ ðàéîíàõ. Íàïðè-
ìåð, ïîëèõåòû Spionidae — ïðåèìóùåñòâåííî ñîáèðàþùèå äåòðèòîôàãè. Îäíàêî ýíäå-
ìè÷íûå àðêòè÷åñêèå øåëüôîâûå âèäû Spionidae ïðèóðî÷åíû ê ìàðãèíàëüíûì äëÿ ñåìåé-
ñòâà áèîòîïàì (÷èñòûì ïðîìûòûì ïåñêàì, ïî÷òè ëèø¸ííûì äåòðèòà) è ïðàêòè÷åñêè ïîë-
íîñòüþ îòñóòñòâóþò íà íàèáîëåå áîãàòîì æèçíüþ øåëüôå, õîòÿ â ðàéîíàõ ñ ïîíèæåííûì
òàêñîíîìè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì (Áåëîå ìîðå) ìíîãî÷èñëåííû è íà áîëåå òîíêèõ ãðóíòàõ
(Ñèêîðñêèé, 1992). Àíàëîãè÷íî, àðêòè÷åñêàÿ ïîëèõåòà Micronephthys minuta â îòêðûòûõ
ðàéîíàõ Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà î÷åíü ðåäêà, òîãäà êàê â â ðàéîíàõ ñ ïîíèæåííûì
òàêñîíîìè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì (ðàñïðåñí¸ííûå ðàéîíû ýñòóàðèåâ ñèáèðñêèõ ðåê, Áåëîå
ìîðå) îáðàçóåò ïîñåëåíèÿ ïëîòíîñòüþ äî 6000 ýêç./ì2 (Æèðêîâ, Ïàðàêåöîâà, 1996; Äíåñò-
ðîâñêàÿ, Æèðêîâ, â ïå÷àòè). Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîÿâèëèñü äàííûå î òîì, ÷òî ñïåöèôè÷-
íîñòü ñîëîíîâàòîâîäíîé àðêòè÷åñêîé áèîòû ïðåóâåëè÷åíà. Òàê, Ç.À. Ôèëàòîâà âûäåëÿëà
ñèáèðñêóþ âåðõíåñóáëèòîðàëüíóþ ñîëîíîâàòîâîäíóþ ïðîâèíöèþ «íà îñíîâå ðàñïðîñòðà-
íåíèÿ è êîëè÷åñòâåííîãî ïðåîáëàäàíèÿ... Portlandia aestuariorum è Cyrtodaria kurriana»
(1957: 210). Îäíàêî ïåðâûé èç íèõ íûíå (Richling, 2000) ñ÷èòàþò ñèíîíèìîì øèðîêîðàñ-
ïðîñòðàí¸ííîãî àðêòè÷åñêîãî âèäà Portlandia arctica. Íåêîòîðûå ýíäåìè÷íûå øåëüôîâûå
àðêòè÷åñêèå âèäû îêàçàëèñü äîñòàòî÷íî êîíêóðåíòîñïîñîáíûìè è íûíå øèðîêî ðàñïðî-
ñòðàíåíû â Àðêòèêå, ÷àñòü èç íèõ, âîçìîæíî, ðàñïðîñòðàíèëàñü åù¸ øèðå, çàñåëèâ Àòëàí-
òèêó è/èëè Ïàöèôèêó. Â îáùåì ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ñîâðåìåííûå àðêòè÷åñêèå øåëüôî-
âûå âèäû èëè ýâðèáàòíûå, èëè ýâðèãàëèííûå, â çàâèñèìîñòè îò ñïîñîáà ïåðåæèâàíèÿ èìè
ëåäíèêîâûõ ïåðèîäîâ. Ïîýòîìó íåò íè òîëüêî îñíîâàíèé ïðåäïîëàãàòü íàëè÷èå òð¸õ ÖÑ
(öåíòðîâ ïðîèñõîæäåíèÿ) íà øåëüôå Àðêòèêè, íî è ðàçäåëÿòü øåëüôîâóþ àðêòè÷åñêóþ
ïðîâèíöèþ íà íåñêîëüêî. J.C. Briggs òàêæå ñ÷èòàåò áèîòó àðêòè÷åñêîãî øåëüôà «èñêëþ-
÷èòåëüíî ãîìîãåííîé, íàñòîëüêî, ÷òî ìîæíî âûäåëèòü òîëüêî îäèí ðåãèîí» ( (1995: 268).

398 Æèçíü íà äíå



Áîëåå òîãî, Î.À. Ñêàðëàòî è À.È. Êàôàíîâ (1976) ïîêàçàëè, ÷òî ìíåíèå î ñóùåñòâî-
âàíèè â Àðêòèêå ìîùíîãî øåëüôîâîãî öåíòðà òàêñîíîîáðàçîâàíèÿ (Ãóðüÿíîâà, 1938,
1939, 1951, 1972 è äð.) ñèëüíî ïðåóâåëè÷åíî, à òàêñîíû àðêòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ âû-
øå âèäîâîãî óðîâíÿ åäèíè÷íû. Íûíå, õîòÿ è èìåþòñÿ ðîäà, ýíäåìè÷íûå äëÿ Àðêòèêè (òà
æå Portlandia), íî èõ ýíäåìèçì ñâÿçàí íå ñ âîçíèêíîâåíèåì òàêñîíà â Àðêòèêå, à ñ âûìè-
ðàíèåì åãî â îñòàëüíûõ, áîëåå þæíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà, ïîýòîìó ìû èìååì äåëî íå ñ öåíò-
ðîì òàêñîíîîáðàçîâàíèÿ, à ñ ðåôóãèóìîì.

Øåëüôîâûå àðêòè÷åñêèå âèäû ïðèíàäëåæàò ê ðîäàì, øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííûì íà
øåëüôå Ñåâåðíîé Àòëàíòèêè è Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè. Âèäîâ, ïðèíàäëåæàùèõ ê ãëóáîêî-
âîäíûì ðîäàì, î÷åíü íåìíîãî è îíè ìåñòíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Ïîýòîìó èìåþùèåñÿ äàí-
íûå ïîçâîëÿþò ñäåëàòü âûâîä î ïðîèñõîæäåíèè øåëüôîâîé àðêòè÷åñêîé ôàóíû îò øåëü-
ôîâîé æå ôàóíû, çà î÷åíü íåìíîãèìè èñêëþ÷åíèÿìè.

Â îòíîøåíèè âûäåëåíèÿ íèçêîàðêòè÷åñêîãî ðåãèîíà ñëåäóåò ñîãëàñèòüñÿ ñ ìíåíèåì
Â.Í. Ñåì¸íîâà (1986) î òîì, ÷òî ýòîò ðåãèîí, åñëè åãî è ñòîèò âûäåëÿòü, òî äîëæåí èìåòü
î÷åíü íèçêèé ðàíã, ãîðàçäî ìåíüøå ðàíãà ïðîâèíöèè. Ñóäÿ ïî åãî íåîäíîðîäíîñòè, ïî-âè-
äèìîìó, îí ñîñòîèò èç íåñêîëüêèõ ðàéîíîâ øåëüôîâîé àðêòè÷åñêîé ïðîâèíöèè.

Õîòÿ ýíäåìè÷íûå äëÿ ïðîâèíöèè âèäû äîâîëüíî
ìíîãî÷èñëåííû, îñíîâîé íàñåëåíèÿ àðêòè÷åñêîé
øåëüôîâîé ïðîâèíöèè (êàê ïî ÷èñëó âèäîâ, òàê è ïî
ðîëè â ñîîáùåñòâàõ) ÿâëÿþòñÿ àðêòî-áîðåàëüíûå âè-
äû, ò. å. âèäû, âñòðå÷àþùèåñÿ, êðîìå äàííîé ïðîâèí-
öèè, òàêæå è â îäíîé èç áîðåàëüíûõ. Íàïðèìåð, ñðåäè
ïîëèõåò, íàñåëÿþùèõ àðêòè÷åñêóþ øåëüôîâóþ ïðî-
âèíöèþ, äîëÿ øåëüôîâûõ àðêòè÷åñêèõ âèäîâ ñîñòàâ-
ëÿåò ëèøü òðåòü, îñòàëüíûå âèäû — àðêòî-áîðåàëü-
íûå. Íåñìîòðÿ íà ñóùåñòâóþùåå â íàñòîÿùåå âðåìÿ ãîðàçäî áîëåå øèðîêîå ñîåäèíåíèå
Àðêòèêè ñ Àòëàíòèêîé, íåæåëè ñ Ïàöèôèêîé, êàê àðêòî-áîðåàëüíûå, òàê è ñïåöèôè÷åñêèå
øåëüôîâûå àðêòè÷åñêèå âèäû èìåþò ïðåèìóùåñòâåííî òèõîîêåàíñêîå ïðîèñõîæäåíèå.
Ìíîãèå àðêòî-áîðåàëüíûå âèäû äàæå îòñóòñòâóþò â áîðåàëüíûõ ðàéîíàõ Àòëàíòèêè èëè
îãðàíè÷åíû Íîðâåæñêèì ìîðåì (ïîäðîáíåå ñì. íèæå, àðêòî-òèõîîêåàíñêèé òèï àðåàëà).
À.Ì. Äüÿêîíîâ (1945) ïðåäïîëîæèë, ÷òî ïðè÷èíîé ýòîãî ÿâëÿåòñÿ áîëåå ðàííåå âîçíèêíî-
âåíèå àðêòè÷åñêèõ óñëîâèé â Îõîòñêîì ìîðå, ãäå è ñôîðìèðîâàëèñü ýòè âèäû, ïîçäíåå
ìèãðèðîâàâøèå â Àðêòèêó ñàìè èëè äàâøèå òàì ïðîèçâîäíûå âèäû. Ê.Í. Íåñèñ (2001)
óêàçûâàåò, ÷òî íàèáîëåå áëèçîê ê àðêòè÷åñêîìó îñüìèíîãó Benthoctopus sibiricus îáèòà-
þùèé â íèæíåé áàòèàëè ó ßïîíèè B. abruptus. Ýòî äà¸ò åù¸ îäèí èñòî÷íèê ôîðìèðîâàíèÿ
øåëüôîâîé àðêòè÷åñêîé ôàóíû — èç ñêëîíîâîé ôàóíû Ïàöèôèêè.

Ïî ñîñòàâó ôàóíû ãëóáîêîâîäíûå è øåëüôîâûé àðêòè÷åñêèå ðåãèîíû ðåçêî ðàçëè÷-
íû, áîëåå, ÷åì, íàïðèìåð, øåëüôîâûå ðåãèîíû, ïîýòîìó îáúåäèíÿòü èõ, ïðîòèâîïîñòàâ-
ëÿÿ áîðåàëüíûì, íåò àáñîëþòíî íèêàêèõ îñíîâàíèé, êðîìå òîãî, ÷òî â íàçâàíèè îáîèõ
ïðèñóòñòâóåò ñëîâî «àðêòè÷åñêèé». Íåñìîòðÿ íà ýòî, ñîâìåñòíîå ðàññìîòðåíèå ãëóáîêî-
âîäíîãî è øåëüôîâîãî àðêòè÷åñêèõ ðåãèîíîâ â áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðàáîòàõ ÿâëÿåòñÿ òðóä-
íî èñêîðåíèìûì îáû÷àåì. Åäèíñòâåííîå, ÷òî èõ, âîçìîæíî, îáúåäèíÿåò — âðåìÿ ôîðìè-
ðîâàíèÿ. Ëîãè÷íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî áèîòû îáîèõ ðåãèîíîâ ñôîðìèðîâàëèñü ïðè âîçíèê-
íîâåíèè â Àðêòèêå óñëîâèé, îòëè÷íûõ îò ñóùåñòâóþùèõ â áîðåàëüíûõ ðàéîíàõ Àòëàíòè-
êè è Ïàöèôèêè. 

Â àòëàíòè÷åñêîì ñåêòîðå îêåàíà ïðîõîäÿò îò÷¸òëèâûå ñèíïåðàòû, ðàçäåëÿþùèå òðè
áîðåàëüíûå ïðîâèíöèè: ïðèàòëàíòè÷åñêóþ øåëüôîâóþ, ñêàíäèíàâñêóþ ìåëêîâîäíóþ è
íèæíåáîðåàëüíóþ êåëüòñêóþ.

Ïðèàòëàíòè÷åñêàÿ øåëüôîâàÿ ïðîâèíöèÿ íàõîäèòñÿ â çîíå âëèÿíèÿ àòëàíòè÷åñ-
êèõ âîä, ïðèäîííûå òåìïåðàòóðû çäåñü êîëåáëþòñÿ îò 8°Ñ íà þãå äî 3°Ñ íà ñåâåðå, ãëóáè-
íû — áîëüøåé ÷àñòüþ äî 300 ì. Çàíèìàåò øåëüô þãî-çàïàäà Áàðåíöåâà ìîðÿ è âîñòî÷íûé
øåëüô è âåðõíþþ ÷àñòü ñêëîíà Íîðâåæñêîãî è Ãðåíëàíäñêîãî ìîðåé (äî ãëóáèí îêîëî 1
êì, òî÷íàÿ åãî ëîêàëèçàöèÿ ïî èìåþùåéñÿ ñðàâíèòåëüíî ðåäêîé ñåòêå ñòàíöèé çàòðóäíå-

3996. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà

«Åñëè, íàïðèìåð, ôàóíà êàêî-
ãî-ëèáî ðàéîíà ñîñòîèò áîëüøå,
÷åì íà 50% èç òèïè÷íî àðêòè÷åñ-
êèõ ôîðì, òî íè ê êàêîé äðóãîé
îáëàñòè (çîíå), êðîìå êàê ê àðê-
òè÷åñêîé, äàííûé ðàéîí îòíåñòè
íåëüçÿ» (Ïåòðîâ, 2007: 32).



íà èç-çà î÷åíü êðóòîãî ñêëîíà: óêëîí ìîæåò ïðåâûøàòü íåñêîëüêî ñîò ìåòðîâ ïî âåðòèêà-
ëè íà íåñêîëüêî ñîò ìåòðîâ ïî ãîðèçîíòàëè); îòäåëüíûå âíóòðèøåëüôîâûå äåïðåññèè â
ñêàíäèíàâñêèõ ôüîðäàõ (èõ ãëóáèíà äîñòèãàåò ñîòåí ìåòðîâ, íàïðèìåð, äî 1244 ì â Ñî-
ãíå-ôüîðäå, ïî÷òè êèëîìåòðîâóþ ìàêñèìàëüíóþ ãëóáèíó èìåþò è äðóãèå ôüîðäû — Õàð-
äàíãåð-ôüîðä, Òðîíäõåéì-ôüîðä è äð.) íàñåëåíû, ñóäÿ ïî íåìíîãî÷èñëåííûì äàííûì
(Fauchald, 1972, 1974), òîé æå ôàóíîé. Â Áåëîì ìîðå îòñóòñòâóåò. Ïðîâèíöèÿ ñôîðìèðî-
âàëàñü, ïî-âèäèìîìó, ñîâñåì íåäàâíî, â ãîëîöåíå (îêîëî 10 òûñ. ëåò íàçàä), êîãäà øåëüô
Ñêàíäèíàâèè ñòàëè îìûâàòü ò¸ïëûå àòëàíòè÷åñêèå âîäû. Ïðè ôîðìèðîâàíèè ÖÑ â ñîñòàâ
å¸ áèîòû íàðÿäó ñ àòëàíòè÷åñêèìè áîðåàëüíûìè (øåëüôîâûìè) âèäàìè âîøëè è íåêîòî-
ðûå àòëàíòè÷åñêèå ãëóáîêîâîäíûå (áàòèàëüíûå), îñîáåííî õàðàêòåðíûì ÿâëÿåòñÿ àññîöè-
àöèÿ ãëóáîêîâîäíûõ êîðàëëîâûõ ðèôîâ Lophelia pertusa (ïîäðîáíåå — ñì. Ãëàâó 3). Õà-
ðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ àðåàëîâ ìíîãèõ âèäîâ, îáèòàþùèõ â ýòîé (êàê è ñëåäóþùåé)
ïðîâèíöèè, ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî â Òèõîì îêåàíå ýòè æå èëè âåñüìà áëèçêèå ê íèì âèäû ÷àñòî
íå íàéäåíû ñåâåðíåå ßïîíñêîãî ìîðÿ. Òàêèå âèäû åñòü, íàïðèìåð, ñðåäè ãóáîê (Êîëòóí,
1966), ïîëèõåò è èãëîêîæèõ. Âåðîÿòíûì îáúÿñíåíèåì ýòîãî ÿâëÿåòñÿ èìåííî ìîëîäîñòü
áîðåàëüíûõ ÖÑ ó Íîðâåãèè, â ìîìåíò ñâîåãî ôîðìèðîâàíèÿ ÿâëÿâøèìèñÿ öåíòðàìè àêêó-
ìóëÿöèè êàê ñåâåðíûõ, òàê è, ïðåèìóùåñòâåííî, þæíûõ âèäîâ. Â Òèõîì îêåàíå àíàëîãè÷-
íîãî ôîðìèðîâàíèÿ ÖÑ íå ïðîèñõîäèëî, ýòî íå äàëî âîçìîæíîñòè þæíûì öåíîôèëüíûì
âèäàì âîéòè â ñîñòàâ ÖÑ ñåâåðíåå ßïîíñêîãî ìîðÿ. Ýòî, âïðî÷åì, ïî-âèäèìîìó, íå ïîìå-
øàëî ñîåäèíÿòüñÿ àòëàíòè÷åñêèì è òèõîîêåàíñêèì ÷àñòÿì àðåàëîâ â ïåðèîäû ïîòåïëåíèÿ:
îíè ìîãëè ïðîíèêàòü â áîëåå ñåâåðíûå ðàéîíû êàê öåíîôîáíûå âèäû. Ýòî ïðåäïîëîæåíèå
ëåãêî ïðîâåðèòü: åñëè îíî ñïðàâåäëèâî, òî äîëæíî áûòü äîâîëüíî ìíîãî âèäîâ, ìàññîâûõ
â ßïîíñêîì ìîðå (ãäå îíè ÿâëÿþòñÿ öåíîôèëüíûìè), íî î÷åíü ðåäêèõ ìåæäó ßïîíñêèì
ìîðåì è Áåðèíãîâûì ïðîëèâîì (ãäå îíè ÿâëÿþòñÿ öåíîôîáíûìè).

Êðîìå òîãî, â áèîòó ïðèàòëàíòè÷åñêîé øåëüôîâîé ïðîâèíöèè âîøëè íåêîòîðûå âè-
äû, øèðîêî ðàñïðîñòðàí¸ííûå â áîðåàëüíûõ ðàéîíàõ Ïàöèôèêè è âõîäÿùèå â ñîñòàâ áè-
îòû àðêòè÷åñêîé øåëüôîâîé ïðîâèíöèè (àðêòè÷åñêî-òèõîîêåàíñêèå âèäû, ñì. íèæå). Ýòè
âèäû ñìîãëè âîéòè â ñîñòàâ áèîò îñòàëüíûõ áîðåàëüíûõ ðàéîíîâ Àòëàíòèêè, õîòÿ èõ àó-
òîýêîëîãèÿ è ïîçâîëÿåò ýòî ñäåëàòü. Ýíäåìè÷íûå äëÿ ïðîâèíöèè âèäû èëè îòñóòñòâóþò,
èëè ÷èñëî èõ î÷åíü íåâåëèêî. T. Brattegard è T. Holthe (1995) ïðîàíàëèçèðîâàâ âñþ áèîòó
ýòîé è ñëåäóþùåé ïðîâèíöèé ïðèøëè ê âûâîäó, ÷òî ýíäåìîâ ðàéîíà î÷åíü íåìíîãî è îíè
ìîãóò áûòü àðòåôàêòàìè. Ñðåäè ïîëèõåò ÿ íå ìîãó íàçâàòü îäíîãî âèäà, êîòîðûé ìîæíî
áûëî áû íàçâàòü äîñòîâåðíûì ýíäåìîì ðåãèîíà.

Êàê ïîêàçàíî âûøå (ñì. ðàçäåë «Ìåòîä âûäåëåíèÿ êîíêðåòíûõ áèîò» Ãëàâû 5):
— ãðàíèöà ìåæäó ïðèàòëàíòè÷åñêîé è àðêòè÷åñêîé øåëüôîâûìè ïðîâèíöèÿìè

î÷åíü ðåçêàÿ, â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ìíåíèþ ìíîãèõ àâòîðîâ î ñóùåñòâîâàíèè ïåðåõîäíî-
ãî ðåãèîíà òîãî èëè èíîãî ðàíãà;

— ïîëîæåíèå ýòîé ãðàíèöû â ïðîøëîì âåêå íå ìåíÿëîñü, íåñìîòðÿ íà øèðîêî ðàñ-
ïðîñòðàí¸ííîå ìíåíèå î å¸ êîëåáàíèÿõ âñëåä çà êîëåáàíèÿìè êëèìàòà.

Ìíîãèå ýâðèáàòíûå øåëüôîâûå àðêòè÷åñêèå âèäû âñòðå÷àþòñÿ íà ãðàíèöå ìåæäó
íîðâåæñêîé ãëóáîêîâîäíîé è ïðèàòëàíòè÷åñêîé øåëüôîâîé ïðîâèíöèÿìè (ïî ñâàëó ãëó-
áèí), íå çàõîäÿ ïðè ýòîì íè â òó, íè â äðóãóþ. Âåðîÿòíî, â ýòîì ñëó÷àå ìû èìååì ýôôåêò
ïîãðàíè÷íûõ âèäîâ. Òàêèå âèäû, à òàêæå âèäû, îáèòàþùèå â ãëóáîêîâîäíîé íîðâåæñêîé
ïðîâèíöèè, â ëèòåðàòóðå èíîãäà (Ñìèðíîâ, 1994; Ñìèðíîâ, Ñìèðíîâ, 1994 è äð.) ïî÷åìó-
òî îòíîñÿò ê áîðåàëüíûì (âûñîêîáîðåàëüíûì), õîòÿ â äåéñòâèòåëüíî áîðåàëüíûõ ðàéîíàõ
(ïðèàòëàíòè÷åñêàÿ øåëüôîâàÿ, ñêàíäèíàâñêàÿ ìåëêîâîäíàÿ è êåëüòñêàÿ ïðîâèíöèè) îíè
íå îáèòàþò.

Ñêàíäèíàâñêàÿ ìåëêîâîäíàÿ ïðîâèíöèÿ ðàñïîëîæåíà â ïðèáðåæíûõ âîäàõ, çàíè-
ìàåò õîðîøî ïðîãðåâàåìûå ëåòîì ìåëêîâîäüÿ; äàæå â Áåëîì ìîðå, â å¸ êðàéíåì ñåâåðíîì
ó÷àñòêå, òåìïåðàòóðà äîñòèãàåò 20°Ñ è áîëåå, à â ëèòîðàëüíûõ âàííàõ — ãîðàçäî âûøå.
Ìåëêîâîäíóþ ñêàíäèíàâñêóþ ïðîâèíöèþ íå âûäåëÿë íè îäèí àâòîð, íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå
ñïåöèôè÷íîé âåðõíåñóáëèòîðàëüíî-ëèòîðàëüíîé ôàóíû è îòñóòñòâèå â å¸ ïðåäåëàõ áîëü-
øîãî êîëè÷åñòâà áîëåå ãëóáîêîâîäíûõ âèäîâ. Ëèøü Ë.À. Çåíêåâè÷ (1946, 1947) ïîêàçàë íà
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4016. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà

ñâîåé ñõåìå îáëàñòü ðàñïðîñò-
ðàíåíèÿ «ëèòîðàëüíîé áîðå-
àëüíîé ôàóíû», íå ïðèäàâ åé,
âïðî÷åì, êàêîãî-ëèáî ðàíãà
èëè çíà÷åíèÿ áèîãåîãðàôè÷åñ-
êîãî âûäåëà. Ìåæäó òåì, ðåãè-
îí ýòîò íàñåë¸í âåñüìà ñïåöè-
ôè÷íîé áèîòîé, íå âñòðå÷àþ-
ùåéñÿ íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ,
ìíîãèå (íî îòíþäü íå âñå) âè-
äû ýòîé áèîòû ýêîëîãè÷åñêè
ñâÿçàíû ñ ëèòîðàëüþ è ìàêðî-
ôèòàìè. Ôîðìèðîâàíèå ïðî-
âèíöèè ïðîèçîøëî, âåðîÿòíî,
îäíîâðåìåííî ñ ïðåäûäóùåé.
Ýíäåìè÷íûå äëÿ ïðîâèíöèè
âèäû èëè îòñóòñòâóþò, èëè
÷èñëî èõ î÷åíü íåâåëèêî. Ñðåäè ïîëèõåò ÿ íå ìîãó íàçâàòü íè îäíîãî òàêîãî âèäà. Â ñî-
ñòàâ áèîòû å¸ ñåâåðíûõ ðàéîíîâ (ïðèáðåæüå Ìóðìàíà, Áåëîå ìîðå) âõîäÿò íåêîòîðûå
øåëüôîâûå àðêòè÷åñêèå âèäû (íàïðèìåð, Ampharete vega), îòñóòñòâóþùèå ó Íîðâåãèè.
Ýòî óêàçûâàåò íà å¸ íåîäíîðîäíîñòü, óæå íà ñîâðåìåííîì óðîâíå çíàíèé å¸ ñëåäóåò ïîä-
ðàçäåëèòü íà íîðâåæñêîìîðñêèé, ìóðìàíñêèé è áåëîìîðñêèé ðàéîíû. Èíäèêàòîðîì Ìóð-
ìàíñêîãî ðàéîíà ìîæåò ñëóæèòü ïîëèõåòà Pectinaria granulata (ðèñ. 6.18). Ýòîò âèä âåñü-
ìà îáèëåí íà ìåëêîâîäüÿõ Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè îò Êàëèôîðíèè äî ßïîíñêîãî ìîðÿ è çà-
õîäèò â ×óêîòñêîå ìîðå (ðèñ. 6.29). Ñóäÿ ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ â Òèõîì îêåàíå, ýòî — áî-
ðåàëüíûé âèä. Îäíàêî ó Åâðîïû îí âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî âäîëü Ìóðìàíñêîãî ïîáåðåæüÿ è
äîñòîâåðíî îòñóòñòâóåò ó áåðåãîâ Íîðâåãèè è þæíåå, êàê è â áîëåå ñåâåðíûõ ðàéîíàõ è â
Áåëîì ìîðå. Â òî æå âðåìÿ, ó Ìóðìàíñêîãî ïîáåðåæüÿ ýòî — ìàññîâûé âèä, ìåñòàìè äà-
æå äîìèíèðóþùèé ñðåäè ìàêðîáåíòîñà.

Êåëüòñêàÿ ïðîâèíöèÿ â ïðåäåëû Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà çàõîäèò ëèøü íà þãå
ó Ñêàíäèíàâèè è Øåòëàíäñêèõ îñòðîâîâ. Ðàñïðîñòðàíåíèå å¸ íà ñåâåð íåäîñòàòî÷íî ÿñ-
íî, âîçìîæíî îòäåëüíûå å¸ ó÷àñòêè èìåþòñÿ íà ìåëêîâîäüÿõ äî Ëîôîòåíñêèõ îñòðîâîâ.
Îíà íàõîäèòñÿ ïîä åù¸ áîëåå ñèëüíûì âëèÿíèåì ò¸ïëûõ àòëàíòè÷åñêèõ âîä, íåæåëè äàæå
ñêàíäèíàâñêàÿ ìåëêîâîäíàÿ, õîòÿ íà ìåëêîâîäüå òåìïåðàòóðà è çäåñü îïóñêàåòñÿ çèìîé äî
0°. Ñóäÿ ïî ëèòåðàòóðíûì è íåçíà÷èòåëüíûì íàøèì äàííûì, êåëüòñêàÿ ïðîâèíöèÿ, íåñî-
ìíåííî, äîëæíà áûòü ïîäðàçäåë¸íà íà âåðõíåñóáëèòîðàëüíóþ è ýëèòîðàëüíóþ ïðîâèí-
öèè.

Íåêîòîðûå àâòîðû íå ðàçäåëÿþò ïðèàòëàíòè÷åñêóþ øåëüôîâóþ è êåëüòñêóþ ïðîâèí-
öèè (íàïðèìåð, Íåñèñ, 1982; Briggs, 1995), äðóãèå — ðàçäåëÿþò (Ñàóñêàí, 1986). Ïî íà-
øèì äàííûì ïî ïîëèõåòàì, ãðàíèöà ìåæäó íèìè ÿâëÿåòñÿ ãðàíèöåé àðåàëîâ êàê ìèíèìóì
âäâîå áîëüøåãî ÷èñëà âèäîâ, íåæåëè áàðåíöåâîìîðñêàÿ ãðàíèöà ìåæäó àðêòè÷åñêèì è áî-
ðåàëüíûì øåëüôîâûìè ðåãèîíàìè. Ñîçäà¸òñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ïðåäñòàâëåíèå î áîëåå ñó-
ùåñòâåííîé çíà÷èìîñòè àðêòî-áîðåàëüíîé ãðàíèöû â Áàðåíöåâîì ìîðå ïî ñðàâíåíèþ ñ
îñòàëüíûìè ãðàíèöàìè ìåæäó ïðîâèíöèÿìè àðêòî-áîðåàëüíîé îáëàñòè îñíîâàíî ñêîðåå
íà ãèïíîòè÷åñêîì âîçäåéñòâèè äâóõ øèðîêî èçâåñòíûõ òåðìèíîâ (àðêòè÷åñêèé è áîðåàëü-

Ðèñ. 6.18. Ðàñïðîñòðàíåíèå
Pectinaria granulata â Áàðåíöåâîì

ìîðå.
Âèä ÿâëÿåòñÿ èíäèêàòîðîì Ìóð-
ìàíñêîãî ðàéîíà (ÖÑ) Ñêàíäèíàâ-
ñêîé ìåëêîâîäíîé ïðîâèíöèè.
Àðåàë âèäà ïîêàçàí íà ðèñ. 6.29.
Èçîáàòû 100, 300 è 1000 ì.
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íûé), íåæåëè íà ðåàëüíîì ïîëîæåíèè âåùåé. Ïî-âèäèìîìó, îòðèöàíèå ñàìîñòîÿòåëüíîñ-
òè ïðèàòëàíòè÷åñêîé øåëüôîâîé è êåëüòñêîé ïðîâèíöèé ñâÿçàíî òàêæå è ñ îòñóòñòâèåì
êàêèõ-ëèáî ðåçêèõ èçìåíåíèé àáèîòû íà ãðàíèöå ìåæäó íèìè: ãðàíèö â òàêèõ ìåñòàõ, ñî-
ãëàñíî ïàðàäèãìå êîíòèíóàëèçìà, áûòü íå äîëæíî.

Ïîñëåäíÿÿ èç ïðîâèíöèé Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà — ïðèòèõîîêåàíñêàÿ, çà-
íèìàåò þæíóþ ÷àñòü ×óêîòñêîãî ìîðÿ, ïðèäîííàÿ òåìïåðàòóðà ëåòîì çäåñü íå âûøå 4°Ñ
(Êî÷ìåí è äð., 1979). Ýòà ïðîâèíöèÿ — ôîðïîñò áîãàòîé òèõîîêåàíñêîé ôàóíû â Ñåâåð-
íîì Ëåäîâèòîì îêåàíå. Â òåðìèíàõ øèðîòíîé çîíàëüíîñòè îíà, ïî-âèäèìîìó, ñîîòâåòñò-
âóåò ñêàíäèíàâñêîé ìåëêîâîäíîé.

Òàêèì îáðàçîì, â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå â ðàçíûõ ìåñòàõ ìîæíî âûäåëèòü ðàç-
íîå ÷èñëî âåðòèêàëüíûõ çîí. Ó áåðåãîâ Ñêàíäèíàâèè òàêèõ çîí 3: âåðõíåñóáëèòîðàëüíàÿ,
ýëèòîðàëüíàÿ è ãëóáîêîâîäíàÿ. Áèîòîïîì àðêòè÷åñêîé ãëóáîêîâîäíîé áèîòû ÿâëÿåòñÿ ãëó-
áîêîâîäíàÿ íîðâåæñêîìîðñêàÿ âîäíàÿ ìàññà, ðàñïîëîæåííàÿ ïðèìåðíî ãëóáæå 1 êì. Âû-
øå, íà øåëüôå, îáèòàåò áèîòà, çàõîäÿùàÿ ñþäà èç Ñåâåðíîé Àòëàíòèêè (èìåþùàÿ äâà àò-
ëàíòè÷åñêèõ êîðíÿ — øåëüôîâûé è áàòèàëüíûé), îáîãàù¸ííàÿ àðêòî-áîðåàëüíûìè âèäà-
ìè òèõîîêåàíñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, íå âñòðå÷àþùèìèñÿ â îñòàëüíûõ áîðåàëüíûõ àòëàí-
òè÷åñêèõ ðåãèîíàõ. Â âûñîêîé Àðêòèêå âåðõíåñóáëèòîðàëüíàÿ çîíà íå âûðàæåíà, âåðîÿò-
íî èç-çà äåéñòâèÿ ëüäà è ðàñïðåñíåíèÿ. Áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû, ñîîòâåòñòâóþùèå
áàòèàëè, â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå íå âûðàæåíû, ñóáëèòîðàëüíóþ áèîòó ñìåíÿåò ñðà-
çó àáèññàëüíàÿ. Â ðåçóëüòàòå îñòà¸òñÿ âñåãî äâå âåðòèêàëüíûå çîíû: øåëüôîâàÿ è ãëóáî-
êîâîäíàÿ, ãðàíèöà ìåæäó íèìè ïðèìåðíî ïðîõîäèò ïî âíåøíåé êðîìêå øåëüôà, ÷òî ïðè-
ìåðíî ñîîòâåòñòâóåò èçîáàòå 500 ì, çàõîäÿ ïî æåëîáàì âãëóáü øåëüôà è íà ãîðàçäî ìåíü-
øèå ãëóáèíû (ðèñ. 6.16).

Ñðàâíèòåëüíóþ òàêñîíîìè÷åñêóþ áåäíîñòü ÖÑ Àðêòèêè (êàê ãëóáîêîâîäíûõ, òàê è
øåëüôîâûõ) ÷àñòî îáúÿñíÿþò èõ ìîëîäîñòüþ, ïîñêîëüêó ðåçêîå ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû
â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè ïðîèçîøëî âñåãî 3,0–3,2 ìëí. ëåò íàçàä, ò. å. àðêòè÷åñêèå áèîòû
íà ïîðÿäîê ìîëîæå àíòàðêòè÷åñêèõ. Îäíàêî â Ãëàâå 4 óæå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî äëÿ îáðàçî-
âàíèÿ âåñüìà áîëüøîãî ÷èñëà òàêñîíîâ íå íóæíî ìíîãî âðåìåíè. Ìîæíî êàòåãîðè÷åñêè
óòâåðæäàòü, ÷òî âðåìåíè ñóùåñòâîâàíèÿ àðêòè÷åñêèõ ÖÑ áûëî áîëåå, ÷åì äîñòàòî÷íî äëÿ
îáðàçîâàíèÿ ãîðàçäî (â 10, à òî è â 100 ðàç) áóëüøåãî ÷èñëà âèäîâ è äàæå òàêñîíîâ áîëåå
âûñîêîãî ðàíãà. Âåðîÿòíî, ïðè÷èíà òàêñîíîìè÷åñêîé áåäíîñòè àðêòè÷åñêèõ ÖÑ êðîåòñÿ â
äðóãîì — â íèçêîì ïîòîêå ýíåðãèè ÷åðåç èõ ïëîùàäü è òåì, ÷òî óñëîâèÿ â êîòîðûõ ôóíê-
öèîíèðóþò àðêòè÷åñêèå ÖÑ íå ñòîëü óæ ñèëüíî îòëè÷àþòñÿ îò óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ
ÖÑ óìåðåííûõ âîä, ÷òî ïîçâîëÿåò ìíîãèì âèäàì îáèòàòü è òàì, è òàì, è íåò íåîáõîäèìî-
ñòè â ñóùåñòâåííîì èçìåíåíèè áèîëîãèè, ïðèâîäÿùåì ê îáðàçîâàíèþ òàêñîíîâ íàäâèäî-
âîãî ðàíãà. È òî, è äðóãîå óìåíüøàåò ïîòåíöèàëüíûé ýíäåìèçì.

Áåëîå ìîðå
Áåëîå ìîðå ÿâëÿåòñÿ ìåñòîì ïðîâåäåíèÿ ñòóäåí÷åñêèõ ïðàêòèê âóçîâ Ñàíêò-Ïåòåð-

áóðãà è Ìîñêâû, è â òî æå âðåìÿ — ýòî áëèæàéøèé ê ñòîëèöàì ïóñêàé è ñèëüíî îáåäí¸í-
íûé, íî âñ¸ æå ãîðàçäî áîëåå ìîðñêîé âîäî¸ì, íåæåëè íàøè þæíûå ìîðÿ è, òåì áîëåå,
Áàëòèéñêîå ìîðå, îíî ÿâëÿåòñÿ îáúåêòîì ïîñòîÿííîãî èíòåðåñà è èññëåäîâàíèé. Ñîâðå-
ìåííîå Áåëîå ìîðå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äîñòàòî÷íî òèïè÷íûé ôüîðä-ýñòóàðèé. Ìíîãî îá-
ùåãî â ñòðóêòóðå Áåëîãî ìîðÿ è ýñòóàðèåâ ñèáèðñêèõ ðåê, ñ îäíîé ñòîðîíû, è íîðâåæñêèõ
ôüîðäîâ, ñ äðóãîé. Åù¸ áîëåå ñõîäíà áèîëîãè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà Áåëîãî ìîðÿ è çàëèâîâ Ñâ.
Ëàâðåíòèÿ è Ãóäçîíîâà.

Ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîãåîãðàôèè Áåëîå ìîðå îò÷¸òëèâî äâóõñëîéíî (ãèäðîëîãè÷åñêè —
òð¸õñëîéíî). Çèìîé â Áåëîì ìîðå — ãîìîòåðìèÿ, âîäà îò ïîâåðõíîñòè äî äíà èìååò îòðè-
öàòåëüíóþ òåìïåðàòóðó. Ëåòîì âîäà ïîâåðõíîñòíàÿ âîäíàÿ ìàññà ïðîãðåâàåòñÿ äî 20°Ñ è
áîëåå, òåìïåðàòóðà íèæå òåðìîêëèíà (ïîäïîâåðõíîñòíàÿ è ãëóáèíàÿ âîäíûå ìàññû) îòðè-
öàòåëüíàÿ êðóãëûé ãîä.

Â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî ñîë¸íîñòü â Áåëîì ìîðå ñèëüíî îòëè÷àåòñÿ îò òîé, êîòîðàÿ ñóùå-
ñòâóåò íà áîëüøåé ÷àñòè óêàçàííûõ ðåãèîíîâ, ò. å. òîé, ê êîòîðîé, ïî-âèäèìîìó, èçíà÷àëü-



íî àäàïòèðîâàíû ñîîòâåòñòâóþùèå ÖÑ, ñîñòàâ áèîòû è ñòðóêòóðà áåëîìîðñêèõ ñîîá-
ùåñòâ îáëàäàþò íåêîòîðûìè îñîáåííîñòÿìè. Ñðåäè âñåõ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ãðóïï íà âå-
äóùèå ðîëè ÷àñòî âûõîäÿò äóáëèðóþùèå öåíîôèëû, (à êîå-ãäå — è öåíîôîáû), ïîñêîëü-
êó ìíîãèå âèäû, äîìèíèðóþùèå â áåíòîñå Áàðåíöåâà ìîðÿ, ðåäêè èëè âîâñå îòñóòñòâóþò
â Áåëîì. Òàêæå â ñîñòàâ áèîòû áåëîìîðñêîé ÷àñòè ñêàíäèíàâñêîé ìåëêîâîäíîé ïðîâèíöèè
âõîäÿò è íàèáîëåå ýâðèãàëèííûå øåëüôîâûå àðêòè÷åñêèå âèäû, îòñóòñòâóþùèå â îñòàëü-
íûõ å¸ ÷àñòÿõ, êðîìå ïðèáðåæüÿ Ìóðìàíà, íî òàì èõ ÷èñëî ìåíüøå è îòíîñèòåëüíî, è àá-
ñîëþòíî. Êðîìå íèõ çäåñü îáèòàþò:

- àðêòî-áîðåàëüíûå âèäû;
- áîðåàëüíûå âèäû, ïðè÷¸ì òîëüêî âèäû, îáèòàþùèå è â ñêàíäèíàâñêîé ìåëêîâîä-

íîé ïðîâèíöèè; áîðåàëüíûå âèäû, îòñóòñòâóþùèå òàì, îòñóòñòâóþò è â Áåëîì ìîðå.
Áåëîìîðñêóþ ÷àñòü øåëüôîâîé àðêòè÷åñêîé ïðîâèíöèè íàñåëÿþò, êðîìå àðêòî-áî-

ðåàëüíûõ, òîëüêî øåëüôîâûå àðêòè÷åñêèå âèäû.
Âèäû ãëóáîêîâîäíûõ áèîò (ýâðèáàòíûå, à òåì áîëåå ñòåíîáàòíûå ãëóáîêîâîäíûå) â

Áåëîì ìîðå îòñóòñòâóþò (â îáîèõ ðåãèîíàõ), çäåñü íåò äàæå âèäîâ, îáèòàþùèõ â ïðèàò-
ëàíòè÷åñêîé øåëüôîâîé ïðîâèíöèè, íî íå çàõîäÿùèõ â ìåëêîâîäíóþ ñêàíäèíàâñêóþ (ó
Íîðâåãèè).

Èñõîäÿ èç ïåðå÷èñëåííûõ âûùå îñîáåííîñòåé áèîòû, â áèîãåîãðàôè÷åñêîì îòíîøå-
íèè äíî, îìûâàåìîå âåðõíèì ïðîãðåâàåìûì ñëîåì âîäû, ñëåäóåò îòíåñòè ê ìåëêîâîäíîé
ñêàíäèíàâñêîé ïðîâèíöèè, à äíî, îìûâàåìîå íèæíèì, õîëîäíûì — ê øåëüôîâîé àðêòè-
÷åñêîé. È òîò è äðóãîé ó÷àñòîê ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê ñàìîñòîÿòåëüíûå ðàéîíû.

Êàñïèéñêîå ìîðå
Êàñïèéñêîå ìîðå — ñàìûé ìàëåíüêèé ðåãèîí ðàíãà îáëàñòè â ïðåäëàãàåìîé áèîãåî-

ãðàôè÷åñêîé ñõåìå. Âûøå óæå ãîâîðèëîñü î ïðè÷èíàõ ôîðìèðîâàíèÿ çäåñü âûñîêîýíäå-
ìè÷íîé áèîòû, ïîýòîìó îñòàíîâëþñü òîëüêî íà áèîãåîãðàôè÷åñêîé ñòðóêòóðå ðåãèîíà.
Ñàìî Êàñïèéñêîå ìîðå çàíÿòî äâóìÿ ÖÑ: îäíà ñèñòåìà çàíèìàåò Ñåâåðíûé Êàñïèé, äðó-
ãàÿ — Ñðåäíèé è Þæíûé (ñì. Ãëàâó 1). Ñâîåîáðàçíà âåðòèêàëüíàÿ ñòðóêòóðà Ñðåäíåãî è
Þæíîãî Êàñïèÿ. Â îòëè÷èå îò âñåõ äðóãèõ îáëàñòåé Ìèðîâîãî îêåàíà è äàæå ìíîãèõ
êðóïíûõ ïðåñíîâîäíûõ âîäî¸ìîâ, çäåñü íåò âåðòèêàëüíûõ çîí. Áåíòîñ Êàñïèÿ îáèòàåò
ïðåèìóùåñòâåííî íà ãëóáèíàõ ìåíåå 50–100 ì è â îñíîâíîé ñâîåé ìàññå íå ñïóñêàåòñÿ
ãëóáæå, ò. å. ýòî — òèïè÷íûé âåðõíåñóáëèòîðàëüíûé áåíòîñ, ÷òî äîâîëüíî îáû÷íî, ïî
êðàéíå ìåðå â áîðåàëüíûõ âîäàõ Àòëàíòèêè è Äàëüíåãî Âîñòîêà, ãäå íà ýòèõ ãëóáèíàõ òàê-
æå ïðîõîäÿò ãðàíèöû ìåæäó âåðõíå- è íèæíåñóáëèòîðàëüíûìè áèîãåîãðàôè÷åñêèìè ðå-
ãèîíàìè, íà êîòîðûõ êàðäèíàëüíî ìåíÿåòñÿ âèäîâîé ñîñòàâ. Íåîáû÷íîñòü Êàñïèÿ ñîñòî-
èò â òîì, ÷òî â í¸ì ýòîé ñìåíû íå ïðîèñõîäèò: íèæíåñóáëèòîðàëüíîé ôàóíû íåò, íåò è ñî-
îòâåòñòâóþùåé ÖÑ, èç âñåõ èçâåñòíûõ âèäîâ ëèøü îäèí, Didacna profundicola, îáèòàþ-
ùèé íà ãëóáèíàõ 75–409 ì (Àòëàñ …, 1968; Êàðïèíñêèé, â ïå÷àòè) õàðàêòåðåí èìåííî äëÿ
ýëèòîðàëè. Ýòó äàâíî èçâåñòíóþ îñîáåííîñòü ôàóíû íàèáîëåå ãëóáîêîâîäíûõ ðàéîíîâ
Êàñïèÿ îáúÿñíÿþò ïëîõèì êèñëîðîäíûì ðåæèìîì (Çåíêåâè÷, 1963) èëè íåäîñòàòêîì ïè-
ùè (Êàðïèíñêèé, 2002). Íî ýòè ïðè÷èíû ìîãóò îáúÿñíÿòü òîëüêî âåðòèêàëüíîå ðàñïðåäå-
ëåíèå âèäîâ, à íå ïîëíîå îòñóòñòâèå ñïåöèôè÷åñêîé íèæíåñóáëèòîðàëüíîé ôàóíû. Îòñóò-
ñòâèå òàêîé ôàóíû ìîæíî ïîíÿòü ïðè èíòåðïðåòàöèè èñòîðèè áèîòû Êàñïèÿ ñ ïîçèöèé ïà-
ðàäèãìû ñòðóêòóðàëèçìà.

Êàê áûëî ïîêàçàíî â ïðåäûäóùèõ ãëàâàõ, íîâàÿ ÖÑ âîçíèêàåò âñÿêèé ðàç, êîãäà ïî-
ÿâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî îáøèðíûé äëèòåëüíî ñóùåñòâóþùèé áèîòîï, êîòîðûé íå ìîæåò
áûòü çàñåë¸í ñóùåñòâóþùèìè ÖÑ. Ïîñêîëüêó ãëóáèíû Êàñïèÿ íå íàñåëåíû ñóùåñòâóþ-
ùèìè ÖÑ, à ñâîåé ÖÑ òàì íå âîçíèêëî, òî èëè áèîòîï íåäîñòàòî÷íî áîëüøîé, èëè âðåìÿ
åãî ñóùåñòâîâàíèÿ íåâåëèêî. Ïåðâàÿ ïðè÷èíà êàæåòñÿ ìàëîâåðîÿòíîé, ïîñêîëüêó ñâîè ÖÑ
(èëè, ÷òî òî æå ñàìîå, — áèîãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû) ñ âûñîêîýíäåìè÷íîé ôàóíîé âîç-
íèêàþò â ïðåñíîâîäíûõ îçåðàõ ãîðàçäî ìåíüøåãî ðàçìåðà. Ïî-âèäèìîìó, â Êàñïèè ãëóáî-
êîâîäíàÿ ÖÑ íå âîçíèêëà ïî âòîðîé ïðè÷èíå — èç-çà êðàòêîâðåìåííîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ
äàííîãî áèîòîïà. Ýòî çàñòàâëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â Êàñïèè â íîðìå ÷àñòî âîçíèêàëè è

4036. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà



âîçíèêàþò çàìîðû íà ãëóáèíàõ, ÷òî ïðåïÿòñòâóåò îáðàçîâàíèþ íèæíåñóáëèòîðàëüíîé ÖÑ.
Ïîñìîòðèì êàê ýòî ïðåäïîëîæåíèå ñîîòíîñèòñÿ ñ ôàêòàìè.

Àðàëüñêîå, Êàñïèéñêîå, Àçîâñêîå è ×¸ðíîå ìîðÿ, à òàêæå îçåðî Áèâà íà Áàëêàíàõ ÿâ-
ëÿþòñÿ îñòàòêàìè Ïàðàòåòèñà — âíóòðèêîíòèíåíòàëüíîãî ìîðÿ, â ïåðèîäû ìàêñèìàëüíî-
ãî ðàçâèòèÿ ïðîñòèðàâøåãîñÿ ìåæäó 40 è 50° ñ. ø. îò Àëüï äî Òÿíü-Øàíÿ è ïðåâûøàâøå-
ãî ïî ïëîùàäè ñîâðåìåííîå Ñðåäèçåìíîå ìîðå íå ìåíåå, ÷åì â äâà ðàçà. Ïàðàòåòèñ îáî-
ñîáèëñÿ îò Òåòèñà â îëèãîöåíå â ðåçóëüòàòå âîçíèêíîâåíèÿ ãîð Àëüïèéñêîãî ïîÿñà (Àëü-
ïû, Áàëêàíû, Êðûìñêèå è Êàâêàçñêèå ãîðû) (ðèñ. 1.30). Èçìåíåíèÿ ñîñòàâà áèîòû Ïàðàòå-
òèñà â ïåðâóþ î÷åðåäü îïðåäåëÿëè èçìåíåíèÿ ñîë¸íîñòè, çàâèñÿùèå îò ñòåïåíè åãî ñâÿçè

404 Æèçíü íà äíå

Ðèñ. 6.19. Ïàðàòåòèñ.
Ïî È.Â. Àëàäèíó è äð.

(2004)
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ñ Òåòèñîì, à ïîñëå èñ÷åçíîâåíèÿ Òåòèñà — ñî Ñðåäèçåìíûì ìîðåì. Ëèøü â ñàìûé ïî-
ñëåäíèé ïåðèîä óñòàíàâëèâàëàñü âðåìåííàÿ ñâÿçü ñ ðàñïðåñí¸ííûìè ðàéîíàìè Ñåâåðíî-
ãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà.

Ïîñêîëüêó âîñòî÷íàÿ ÷àñòü Ïàðàòåòèñà — îäèí èç îñíîâíûõ íåôòåãàçîíîñíûõ ðàé-
îíîâ ÑÑÑÐ, åãî èñòîðèè ïîñâÿùåíî îãðîìíîå ÷èñëî ðàáîò, è ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé
èçâåñòíà â äåòàëÿõ. Â öåëîì ýòà èñòîðèÿ — ÷åðåäà ðàñïàäîâ âîñòîêà Ïàðàòåòèñà íà âîäî-
¸ìû â ðàçíîé ñòåïåíè èçîëèðîâàííûå (ðèñ. 6.19) è èõ îáúåäèíåíèÿ. Â îáùåì èçîëÿöèÿ
ïðèâîäèëà ê ñíèæåíèþ ñîë¸íîñòè, ïîðîé ñóùåñòâåííîìó, òîãäà êàê óñòàíîâëåíèå ñâÿçè ñ
Òåòèñîì èëè Ñðåäèçåìíûì ìîðåì — ê óâåëè÷åíèþ ñîë¸íîñòè äî áëèçêîé ê íîðìàëüíîé
îêåàíè÷åñêîé. Áèîòà ñîâðåìåííîãî ×¸ðíîãî ìîðÿ, çà èñêëþ÷åíèåì ýñòóàðíûõ ðàéîíîâ, ÿâ-
ëÿåòñÿ íåäàâíåé (âîçðàñò ïðèìåðíî 7150 ëåò) ïðîèçâîäíîé áèîòû Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ, èç
ñîñòàâà êîòîðîé ïîëíîñòüþ èëè ïî÷òè ïîëíîñòüþ âûïàëè ñòåíîãàëèííûå òàêñîíû (èãëî-
êîæèå, ìøàíêè, áðàõèîïîäû, îáîëî÷íèêè è äð.), à ÷èñëî âèäîâ îñòàëüíûõ òàêñîíîâ ãîðàçäî
ìåíüøå òîãî, êîòîðîå ìîæíî áûëî áû îæèäàòü, èìåé ×¸ðíîå ìîðå íîðìàëüíóþ ñîë¸íîñòü.

Êàçàëîñü áû, è îñòàëüíûå âîäî¸ìû, îòíîñÿùèåñÿ ê Êàñïèéñêîé îáëàñòè, äëÿ êîòî-
ðûõ õàðàêòåðíà ïîíèæåííàÿ ñîë¸íîñòü, äîëæíà íàñåëÿòü áèîòà ñõîäíîãî ñîñòàâà, ñ áîëåå
èëè ìåíåå ñèëüíûì ýíäåìèçìîì, ïðè÷¸ì ýíäåìû äîëæíû ïðîèñõîäèòü îò íåìíîãèõ ïðåä-
êîâûõ ôîðì. Äåéñòâèòåëüíî, â íåé îòñóòñòâóþò ñòåíîãàëèííûå ãðóïïû, à áèîòà ïðîèñõî-
äèò îò íåìíîãèõ ïðåäêîâûõ ôîðì — ñèòóàöèÿ äîâîëüíî áàíàëüíàÿ, ïðè÷èíû êîòîðîé ïî-
äðîáíî ðàññìîòðåíû â Ãëàâå 4. Íî ýòè ôàêòû ìàëî ÷òî äàþò äëÿ ïðîâåðêè íàøåé ãèïîòå-
çû. Ãîðàçäî èíòåðåñíåå äðóãîå: êðîìå ñòåíîãàëèííûõ òàêñîíîâ â ñîñòàâå áèîòû Êàñïèÿ
îòñóòñòâóþò è òàêñîíû, êîòîðûå ïî ñîâðåìåííûì àáèîòè÷åñêèì óñëîâèÿì, êàçàëîñü áû,
ìîãëè âïîëíå âõîäèòü â å¸ ñîñòàâ è, áîëåå òîãî, — óñïåøíî ñóùåñòâóþò â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ, ïîñëå òîãî, êàê îíè áûëè ïåðåíåñåíû â Êàñïèé ÷åëîâåêîì. Ýòè îñîáåííîñòè ñîñòàâà
Êàñïèéñêîé îáëàñòè íåâîçìîæíî îáúÿñíèòü òîëüêî ïîíèæåííîé ñîë¸íîñòüþ èëè íåñêîëü-
êî èíûì ñîëåâûì ñîñòàâîì.

Íåîãåíîâûå áàññåéíû Ïàðàòåòèñà ñ íîðìàëüíîé ñîë¸íîñòüþ áûëè íàñåëåíû ñîîá-
ùåñòâàìè áåíòîñà, â ñîñòàâå êîòîðûõ îñíîâíóþ ðîëü èãðàëè ìîëëþñêè — äâóñòâîð÷àòûå
è ãàñòðîïîäû, ðîëü ïîëèõåò èç-çà ïëîõîé ñîõðàííîñòè â èñêîïàåìîì âèäå, íåÿñíà, âîçìîæ-
íî, ÷òî îíà òàêæå áûëà ñóùåñòâåííà. Òðîôè÷åñêàÿ çîíàëüíîñòü áûëà õàðàêòåðíîé äëÿ ñî-
âðåìåííûõ ìîðåé: îò áåðåãà ê îòêðûòîìó ìîðþ ðàñïîëàãàëèñü çîíû ôèëüòðàòîðîâ ýïèôà-
óíû òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ, ôèëüòðàòîðîâ èíôàóíû è ñîáèðàþùèõ äåòðèòîôàãîâ, ñðåäè êîòî-
ðûõ áûëè è ìîëëþñêè ðîäà Abra. Ê ïîñëåä-
íèì â êà÷åñòâå ñîïðîâîæäàþùèõ ôîðì, ïðè-
ñîåäèíÿëèñü ñïîñîáíûå ïëàâàòü ôèëüòðàòî-
ðû ýïèôàóíû (äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè-ãðå-
áåøêè) è â íåáîëüøîì êîëè÷åñòâå ôèëüòðà-
òîðû èíôàóíû (Íåâåññêàÿ, 1999).

Â âîäî¸ìàõ ñ ñîë¸íîñòüþ ñóùåñòâåííî
íèæå îêåàíè÷åñêîé ñîîáùåñòâà ìîëëþñêîâ
ñîòîÿëè òîëüêî èç ôèëüòðàòîðîâ (èíôàóíû è
ýïèôàóíû òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ). Èìåííî ýòîò
ñîñòàâ è õàðàêòåðåí äëÿ àâòîõòîíîâ Êàñïèé-
ñêîé îáëàñòè: äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè
ïðåäñòàâëåíû òîëüêî ôèëüòðàòîðàìè èíôàó-
íû (Cardidae) è ýïèôàóíû òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ
(Dreissenidae). Ò. å. ñ ïîíèæåíèåì ñîë¸íîñòè
èç ñîñòàâà áèîòû âûïàäàëè ìîëëþñêè-äåò-
ðèòîôàãè. Óñïåøíàÿ àêêëèìàòèçàöèÿ Abra,
âèäû êîòîðîé èìåëèñü â èñõîäíîé áèîòå, íî
îòñóòñòâóþò â ñîâðåìåííîé êàñïèéñêîé, ïî-
êàçûâàåò, ÷òî âûïàäåíèå ìîëëþñêîâ-äåòðè-
òîôàãîâ íåîáúÿñíèìî ëèøü èçìåíåíèåì ñî-

Ðèñ. 6.20. Èñêîïàåìûå
Dreissenidae — Dreisseno-

mya. Ïî Geary et. al. (2000).
Ïðåäñòàâèòåëè ýòîãî ðîäà èçâå-
ñòíû â îòëîæåíèÿõ Êðûìà è
Êàâêàçà.
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ë¸íîñòè. Ïî-âèäèìîìó, ñóùåñòâîâàëè êàêèå-òî ïðè÷èíû, ìåøàâøèå ðàçâèòèþ âèäîâ ìîë-
ëþñêîâ-äåòðèòîôàãîâ è ïðèâîäèâøèå ê âûìèðàíèþ óæå âîçíèêøèõ.

Áèîòîï äåòðèòîôàãîâ — ýòî ìÿãêèå ãðóíòû ñ áîëüøèì ñîäåðæàíèåì îðãàíèêè è ïî-
íèæåííîé ãèäðîäèíàìèêîé. È òî, è äðóãîå âåä¸ò ê ñíèæåíèþ êîíöåíòðàöèè êèñëîðîäà â
ïðèäîííîé âîäå. Ñîë¸íîñòü âîäî¸ìîâ Ïàðàòåòèñà ÷àñòî (êàê è ñåé÷àñ) ñíèæàëàñü íèæå
24,695‰ — ñîë¸íîñòè, íèæå êîòîðîé âåðòèêàëüíàÿ öèðêóëÿöèÿ íà÷èíàåò èäòè ïî òèïó
ïðåñíûõ âîäî¸ìîâ (ñì. Ãëàâó 1). Äîïîëíèòåëüíî âåðòèêàëüíóþ öèðêóëÿöèþ ñíèæàë áîëü-
øîé ïðåñíîâîäíûé ñòîê, ñîçäàâàâøèé ðàñïðåñí¸ííóþ ëèíçó íà ïîâåðõíîñòè. Âñ¸ ýòî ïðè-
âîäèëî ê óõóäøåíèþ àýðàöèè ïðèäîííûõ ñëî¸â, è, ïî-âèäèìîìó, âîçíèêíîâåíèþ ÷àñòûõ
çàìîðîâ. Ýêîëîãè÷åñêàÿ íèøà ìîëëþñêîâ-äåòðèòîôàãîâ ïðè ïîÿâëåíèè ïîäõîäÿùèõ óñëî-
âèé (óëó÷øåíèè êèñëîðîäíîãî ðåæèìà) çàïîëíÿëàñü àâòîõòîííûìè äåðèâàòàìè, íàïðèìåð
äâóñòâîð÷àòûìè ìîëëþñêàìè Limnocardiinae è Dreissenidae (ðèñ. 6.20), íî ÷åðåç íåêîòîðîå
âðåìÿ îíè âûìèðàëè. Ïîýòîìó áèîòîïû, çàíÿòûå â âîäî¸ìàõ ñ îêåàíè÷åñêîé ñîë¸íîñòüþ
ñîîáùåñòâàìè ìîëëþñêîâ-äåòðèòîôàãîâ, â Êàñïèéñêîé îáëàñòè çàíÿòû ñîîáùåñòâàìè, â
êîòîðûå âõîäÿò ìîëëþñêè-ôèëüòðàòîðû (ýïèôàóíû òâ¸ðäûõ ãðóíòîâ è èíôàóíû), à â àâòî-
õòîííîé áèîòå Êàñïèÿ äåòðèòîôàãè ïðåäñòàâëåíû ðàêîîáðàçíûìè è ïîëèõåòàìè
Ampharetidae. Äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè æå ñðàâíèòåëüíî ìàëî ñïåöèàëèçèðîâàíû, ò. å.
îáëàäàþò øèðîêèì ñïåêòðîì ïèòàíèÿ: îò äåòðèòîôàãèè äî ôèëüòðàöèè. Àíàëîãè÷íàÿ ñè-
òóàöèÿ ñóùåñòâîâàëà è â âîäî¸ìàõ ïðåäøåñòâîâàâøèõ Êàñïèþ, ôîðìèðîâàâøèõñÿ íà òåð-
ðèòîðèè Ïàðàòåòèñà, íàïðèìåð, â ïîçäíåñàðìàòñêîì è ðàííåàê÷àãûëüñêîì âîäî¸ìàõ.
Ñõîäíûì îáðàçîì èç ñîñòàâà áåíòîñà âûïàëè áåíòîñíûå õèùíèêè (ãàñòðîïîäû, äåêàïîäû)
(Íåâåññêàÿ, 1999). Â àâòîõòîííîé áèîòå Êàñïèÿ õèùíûå æèâîòíûå (âêëþ÷àÿ áåíòîôàãîâ)
ïðèíàäëåæàò ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî ê ðûáàì (îñåòðîâûå, áû÷êè), êðîìå íèõ â Êàñïèè øè-
ðîêî ðàñïðîñòðàí¸í ïðåñíîâîäíûé ïî ïðîèñõîæäåíèþ ðàê Astacus pachypus. Íåäàâíî âñå-
ëèâøèéñÿ êðàá Rhithropanopeus harrisii øèðîêî ðàñïðîñòðàíèëñÿ ïî Êàñïèþ, ÷òî òàêæå
ñâèäåòåëüñòâóåò î íåäîèñïîëüçîâàííîñòè ðåñóðñîâ õèùíèêàìè.

Èòàê, èñòîðèÿ Êàñïèéñêîãî ìîðÿ è Ïàðàòåòèñà â öåëîì îäíîçíà÷íî ñâèäåòåëüñòâóåò
î òîì, ÷òî, êðîìå êîëåáàíèé ñîë¸íîñòè, ñóùåñòâåííûì ôàêòîðîì, âëèÿâøèì íà ôîðìèðî-
âàíèå áèîòû, áûëî ðåãóëÿðíîå âîçíèêíîâåíèå çàìîðîâ. È äåéñòâèòåëüíî, â êîòëîâèíàõ
Ñðåäíåãî è Þæíîãî Êàñïèÿ â ÕÕ â. ðåãèñòðèðîâàëè íàëè÷èå ñåðîâîäîðîäà. Òàêèì îáðà-
çîì, ÷àñòî âîçíèêàâøèå çàìîðû îêàçàëè ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå äàæå íà ñîñòàâ áèîòû
âåðõíåé ñóáëèòîðàëè. Ëîãè÷íî äîïóñòèòü, ÷òî ãëóáæå âåðõíåé ñóáëèòîðàëè — â áèîòîïå
íèæíåñóáëèòîðàëüíîé áèîòû — êîíöåíòðàöèÿ êèñëîðîäà áûëà åù¸ íèæå, ÷òî íå ïîçâîëè-
ëî ñôîðìèðîâàòüñÿ íèæíåñóáëèòîðàëüíîé áèîòå. Òðîôè÷åñêèé ôàêòîð è áèîòè÷åñêèå âçà-
èìîîòíîøåíèÿ, êîòîðûå Ì.Ã. Êàðïèíñêèé (â ïå÷àòè) ñ÷èòàåò òàêæå ñóùåñòâåííûìè, íà
ýòîì ôîíå, âðÿä ëè ñûãðàëè ñêîëü-íèáóäü çíà÷èìóþ ðîëü.

Íåêîòîðûå òèïû ðàñïðîñòðàíåíèÿ
Íàçâàíèÿ íåêîòîðûõ òèïîâ àðåàëîâ ÷àñòî èñïîëüçóþò â ëèòåðàòóðå, ïîýòîìó öåëåñî-

îáðàçíî ðàññìîòðåòü èõ áîëåå äåòàëüíî.

Áèïîëÿðíîå
Ìíîãèå òàêñîíû (âèäû, ðîäà, ñåìåéñòâà) èìåþò ðàçðûâ àðåàëîâ â òðîïèêàõ. Ýòî ÿâ-

ëåíèå ïîëó÷èëî íàçâàíèå «áèïîëÿðíîå», èëè «àíòèòðîïè÷åñêîå ðàñïðîñòðàíåíèå». Íàäî
îòìåòèòü, ÷òî íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî â íàçâàíèè òèïà ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïðèñóòñòâóåò ñëîâî
«ïîëþñ», àðåàëû òàêñîíîâ ñ áèïîëÿðíûì ðàñïðîñòðàíåíèåì â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè íè-
êîãäà íå îãðàíè÷åíû àðêòè÷åñêèìè âîäàìè, âñå îíè îáèòàþò â áîðåàëüíûõ, ñóáòðîïè÷åñ-
êèõ èëè òðîïè÷åñêèõ âîäàõ.

Íàèáîëåå óíèâåðñàëüíà òåîðèÿ, ñâÿçûâàþùàÿ ÿâëåíèå áèïîëÿðíîñòè ñ îòäåëüíûìè
ñàìîñòîÿòåëüíûìè àêòàìè áîæåñòâåííîãî òâîðåíèÿ (Dana, 1853; Agassiz, 1857 è Sclater,
1858). Îäíàêî, â íàñòîÿùåå âðåìÿ ýòà òåîðèÿ íå ïîëüçóåòñÿ ïîïóëÿðíîñòüþ â íàó÷íûõ êðó-
ãàõ, è áèïîëÿðíîå ðàñïðîñòðàíåíèå îáúÿñíÿþò, íå ïðèâëåêàÿ ïîìîùü ñâûøå. Íå ñóùåñò-



âóåò îáùåãî îáúÿñíåíèÿ ïðè÷èí òàêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ, ïîñêîëüêó â äåéñòâèòåëüíîñòè
ïîä áèïîëÿðíûì ðàñïðîñòðàíåíèåì ïîäðàçóìåâàþò ðàçíûå òèïû ðàñïðîñòðàíåíèÿ, êàæ-
äûé èç êîòîðûõ èìååò ñâîþ ïðè÷èíó.

Òàêñîíû ñ òðîïè÷åñêèìè àðåàëàìè îáû÷íî èìåþò ðàçðûâû â Èíäî-Âåñò-Ïàöèôè÷å-
ñêîì òðåóãîëüíèêå, ðàéîíå ñ íàèáîëüøèì â íàñòîÿùåå âðåìÿ âèäîâûì ðàçíîîáðàçèåì, â
êîòîðîì è â íàñòîÿùåå âðåìÿ, ïî-âèäèìîìó, èä¸ò èíòåíñèâíîå âèäîîáðàçîâàíè. Òàêîé àðå-
àë J.C. Briggs (1995) îáúÿñíÿåò âûòåñíåíèåì èç ýòîãî ðàéîíà âèäîâ íîâûìè. Òàêñîíîìè-
÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå òàêæå îòíîñèòñÿ ê õèùíèêàì, ïàðàçèòàì è âîçáóäèòåëÿì áîëåçíåé.
Êàæäûé èç ýòèõ ôàêòîðîâ òàêæå ìîæåò èãðàòü ñâîþ ðîëü â îáðàçîâàíèè ðàçðûâà.

Òàêñîíû, àðåàë êîòîðûõ íå âêëþ÷àåò òðîïèêè, ñêîðåå âñåãî è âîçíèêëè çà èõ ïðåäå-
ëàìè, ïîýòîìó áèïîëÿðíîñòü â äàííîì ñëó÷àå íåëüçÿ îáúÿñíèòü âûòåñíåíèåì âèäà èç òðî-
ïè÷åñêèõ ðàéîíîâ, èáî åãî òàì íèêîãäà è íå áûëî. Â ñëó÷àå ýâðèáàòíûõ áîðåàëüíûõ è ýâ-
ðèáàòíûõ ñóáòðîïè÷åñêèõ òàêñîíîâ áèïîëÿðíîñòü ìîæíî îáúÿñíèòü èõ ñïîñîáíîñòüþ
îáèòàòü íà ãëóáèíàõ ñêëîíà, ãëóáæå òðîïè÷åñêèõ âîä. Ôàêòè÷åñêè, îíè ìîãóò «ïîäíûðè-
âàòü» ïîä íèõ, äåëàÿ àðåàë åäèíûì. Ïîäîáíûå åäèíûå àðåàëû, î÷åâèäíî, áûëè áîëåå ðàñ-
ïðîñòðàíåííûì ÿâëåíèåì â ëåäíèêîâûå ýïîõè, êîãäà ðàññòîÿíèå ìåæäó óìåðåííûìè ðå-
ãèîíàìè ïî ðàçíûå ñòîðîíû ýêâàòîðà áûëî ìåíüøå, îñîáåííî ó âîñòî÷íûõ áåðåãîâ îêåà-
íîâ. È â íàñòîÿùåå âðåìÿ èìåþòñÿ âèäû ñ ïîäîáíûìè àðåàëàìè. Õðåñòîìàòèéíûì ÿâëÿ-
åòñÿ ðàñïðîñòðàíåíèå Eukronia hamata (Chaetognatha). Ýòîò êîñìîïîëèòè÷åñêèé âèä â
óìåðåííûõ è õîëîäíûõ âîäàõ îáèòàåò íà íåáîëüøèõ ãëóáèíàõ, à â íèçêèõ øèðîòàõ — íà
áîëüøèõ. Âèäû ñ òàêèì àðåàëîì, ïî ìíåíèþ J.C. Briggs’à (1995) âîçíèêëè ïðåèìóùåñò-
âåííî â Ñåâåðíîé Ïàöèôèêå — îäíîì èç îñíîâíûõ öåíòðîâ ñîâðåìåííîãî âèäîîáðàçîâà-
íèÿ çà ïðåäåëàìè òðîïèêîâ, çàòåì âñåëèëèñü â Ñåâåðíóþ Àòëàíòèêó, à çàòåì â Þæíîå ïî-
ëóøàðèå. Â äàëüíåéøåì âèä ñíà÷àëà èñ÷åçàåò â Ñåâåðíîé Ïàöèôèêå, çàòåì â Ñåâåðíîé
Àòëàíòèêå, à çàòåì â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà â Þæíîì ïîëóøàðèè.

Ðàñïðîñòðàíåíèå âåðõíåñóáëèòîðàëüíûõ áîðåàëüíûõ òàêñîíîâ ïðåäñòàâëÿåò íàè-
áîëüøèå ñëîæíîñòè äëÿ èíòåðïðåòàöèè. Ýòè âèäû íåñïîñîáíû «ïîäíûðèâàòü» ïîä ò¸ï-
ëûå òðîïè÷åñêèå âîäû. Â óìåðåííûõ âîäàõ Ñåâåðíîãî è Þæíîãî ïîëóøàðèé îáû÷íî îáè-
òàþò òå æå èëè áëèçêèå âèäû, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î íåäàâíåì âîçíèêíîâåíèè ýòîãî ÿâëå-
íèÿ. Îäíèì èç íàèáîëåå íàãëÿäíûõ ïðèìåðîâ ÿâëÿåòñÿ ðàñïðîñòðàíåíèå ëàìèíàðèåâûõ
âîäîðîñëåé. Îáû÷íîå îáúÿñíåíèå — çàìûêàíèå àðåàëà â ïåðèîä ìàêñèìàëüíîãî îëåäåíå-
íèÿ çà ñ÷¸ò îõëàæäåíèÿ òðîïèêîâ (Áåðã, 1920, 1947). Ýòó òî÷êó çðåíèÿ â îòå÷åñòâåííîé ëè-
òåðàòóðå èíîãäà ñ÷èòàþò «íàèëó÷øèì îáúÿñíåíèåì» (Çåíêåâè÷, 1951). Îäíàêî ôàêòû íå
ïîäòâåðæäàþò ýòó ãèïîòåçó. Ïðåæäå âñåãî, ñóììàðíîå êîëè÷åñòâî òåïëà, ïîñòóïàþùåãî
íà Çåìëþ, ñêîðåå âñåãî ïîñòîÿííî, ïî êðàéíåé ìåðå â ñòîëü ìàëûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè.
Ñëåäîâàòåëüíî, îõëàæäåíèå â îäíîì ìåñòå (ó ïîëþñîâ) äîëæíî áûëî ïðèâåñòè ê íàãðåâó
â äðóãîì. Ò. å. òåìïåðàòóðà âîäû â òðîïèêàõ äîëæíà áûëà ïîâûñèòüñÿ âî âðåìÿ îëåäåíå-
íèé, à íå ïîíèçèòüñÿ, õîòÿ ìîæåò áûòü è íå ñòîëü ñèëüíî, êàê äîëæíî áûëî áû áûòü ïðè
àáñîëþòíîì ïîñòîÿíñòâå ïîñòóïàþùåé íà Çåìëþ ýíåðãèè, ïîñêîëüêó àëüáåäî (îòðàæàþ-
ùàÿ ñïîñîáíîñòü) ëåäíèêîâ è ñíåãà ãîðàçäî áîëüøå, ò. å. ïîòåðè íà îòðàæåíèå â ëåäíèêî-
âûå ïåðèîäû áûëè âûøå. Ïàëåîòåìïåðàòóðíûå äàííûå íå ïîêàçûâàþò çàìåòíîãî îõëàæ-
äåíèÿ â òðîïèêàõ âî âðåìÿ îëåäåíåíèé.

Äåòàëüíûé àíàëèç ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèäîâ òàêæå ïðèâîäèò ê ìûñëè î òîì, ÷òî ìèã-
ðàöèè òàêèõ âèäîâ ÷åðåç îõëàäèâøèåñÿ òðîïèêè íå èìåëè ìåñòî. Äåëî â òîì, ÷òî áîëüøàÿ
÷àñòü äàííûõ ïî áèïîëÿðíîìó ðàñïðîñòðàíåíèþ îòíîñèòñÿ ê òàêñîíàì, îáèòàþùèì â Òè-
õîì îêåàíå. Ïîñìîòðèì, ÷òî íàáëþäàåòñÿ â Àòëàíòèêå. Ïîñëå îòêðûòèÿ 3,5 ìëí. ëåò íàçàä
Áåðèíãîâà ïðîëèâà Ñåâåðî-Òèõîîêåàíñêàÿ ôàóíà ïðîíèêëà â Ñåâåðíóþ Àòëàíòèêó. Îëåäå-
íåíèÿ ðàçâèëèñü ãîðàçäî ïîçæå ýòîãî. Îäíàêî, íè îäèí èç âèäîâ ìîëëþñêîâ, ïðîíèêøèõ â
Àòëàíòèêó èç Ïàöèôèêè (à èõ áûëî îêîëî 300) íå ïðîíèê íà þã Àôðèêè (Vermeij, 1992).
Â òî æå âðåìÿ, ñîãëàñíî äðóãèì äàííûì îêîëî 20% âèäîâ Opistobranchia, îáèòàþùèõ íà
þãå Àôðèêè, òàêæå îáèòàåò è ó Åâðîïû (Gosliner, 1987, öèò. ïî: Briggs, 1995). Òàêèì îáðà-
çîì, äàííûå ïî ìîëëþñêàì ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî îõëàæäåíèå âîäû â ïåðèîä îëåäå-
íåíèÿ íå ìîæåò îáúÿñíèòü áèïîëÿðíîå ðàñïðîñòðàíåíèå ìåëêîâîäíûõ áîðåàëüíûõ âèäîâ.

4076. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà



Íàèáîëåå âåðîÿòíîé ïðè÷èíîé íåäàâíåãî âîçíèêíîâåíèÿ áèïîëÿðíîãî ðàñïðîñòðà-
íåíèÿ ÿâëÿåòñÿ ìèãðàöèÿ óìåðåííî-òåïëîâîäíûõ âåðõíåñóáëèòîðàëüíûõ âèäîâ ïî àïâåë-
ëèíãàì. Êàê óæå ãîâîðèëîñü ðàíåå, â ïåðèîä îëåäåíåíèé óñèëèâàåòñÿ âåðòèêàëüíàÿ öèð-
êóëÿöèÿ Ìèðîâîãî îêåàíà, ÷òî ïðèâîäèò ê óñèëåíèþ àïâåëëèíãîâ è óìåíüøåíèþ òðîïè-
÷åñêèõ ðàéîíîâ ìåæäó íèìè. Ïåðåñòðîéêà ñèñòåìû òå÷åíèé ïðèâîäèò òàêæå ê ìèãðàöèè
îáëàñòåé àïâåëëèíãîâ, ìåíÿâøåé ïëîùàäè, çàíÿòûå òðîïè÷åñêèìè ðàéîíàìè. Àïâåëëèí-
ãè íàèáîëåå ðàçâèòû ó âîñòî÷íûõ áåðåãîâ (ðèñ. 1.7), ïîýòîìó áèîòû òðîïè÷åñêèõ ðàéîíîâ
âîñòî÷íûõ áåðåãîâ îêåàíîâ äîëæíû îáåäíÿòüñÿ çíà÷èòåëüíî ñèëüíåå ïî ñðàâíåíèþ ñ çà-
ïàäíûìè. È äåéñòâèòåëüíî, ôàêòû ñâèäåòåëüñòâóþò íå î ïðîñòîì êîëè÷åñòâåííîì îáåä-
íåíèè òðîïè÷åñêèõ âîñòî÷íûõ ðàéîíîâ, êàê ñëåäîâàëî áû îæèäàòü èç ãåîìîðôîëîãè÷åñ-
êèõ äàííûõ (ó çàïàäíûõ áåðåãîâ ðàñïîëîæåíû àðõèïåëàãè, òîãäà êàê âîñòî÷íûå ïðàêòè÷å-
ñêè ëèøåíû îñòðîâîâ, ïëîùàäü øåëüôîâ ó çàïàäíûõ áåðåãîâ ãîðàçäî áîëüøå). Âîñòî÷íûå
áåðåãà áåäíåå êà÷åñòâåííî: öåëûå òèïû ýêîñèñòåì áûëè óòðà÷åíû â ïåðèîäû îëåäåíåíèé.
Äîñòàòî÷íî âñïîìíèòü èñ÷åçíîâåíèå êîðàëëîâûõ ðèôîâ ó òèõîîêåàíñêèõ áåðåãîâ Àìåðè-
êè è ïîëíîå îòñóòñòâèå ìîðñêèõ ëóãîâ â âîñòî÷íûõ òðîïè÷åñêèõ ðàéîíàõ Àòëàíòèêè è Ïà-
öèôèêè (ïîäðîáíåå ñì. ðàçäåë «Ïðè÷èíû è ñêîðîñòü îáðàçîâàíèÿ íîâûõ âèäîâ è ýêîñèñ-
òåì»). Íåêîòîðûå èç íèõ ïîçäíåå âîññòàíîâèëèñü, íî âñ¸ æå èõ òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîá-
ðàçèå îñòàëîñü ãîðàçäî íèæå, ÷åì ìîæíî áûëî áû îæèäàòü.

Îäíàêî åñòü ïðèìåðû áèïîëÿðíîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ òàêñîíîâ áîëåå âûñîêîãî ðàí-
ãà. Î÷åâèäíî, ÷òî ïëåéñòîöåíîâîå îëåäåíåíèå çäåñü íå ïðè ÷¸ì. Ïðèìåð ýòîãî — áåñ÷å-
ëþñòíûå, âîçíèêøèå â îðäîâèêå. Îíè ïðîíèêëè â ïðåñíûå âîäû â ïîçäíåì ñèëóðå è ðàí-
íåì äåâîíå. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ áåñ÷åëþñòíûå ïðåäñòàâëåíû äâóìÿ êëàññàìè — ìèíîãè è
ìèêñèíû. Èç íèõ ìèíîãè — ïðåñíîâîäíûå æèâîòíûå, íåêîòîðûå èç êîòîðûõ — ïðîõîä-
íûå (ò. å. íåðåñòÿòñÿ â ïðåñíîé âîäå, à æèâóò â ìîðñêîé). Ðàñïðîñòðàíåíèå ìèíîã òèïè÷-
íî áèïîëÿðíîå (ðèñ. 6.21). Â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè îáèòàåò îäíî ïîäñåìåéñòâî, â Þæ-
íîì — äâà äðóãèõ. Ñòîëü ñèëüíûå ðàçëè÷èÿ ñâèäåòåëüñòâóþò î äîñòàòî÷íî äîëãîé èõ èçî-
ëÿöèè, áîëüøåé, ÷åì ïðîøëî ñî âðåìåíè ïîñëåäíåãî ëåäíèêîâîãî ïåðèîäà. J.A. Crame
(1993) íàøåë, ÷òî áèïîëÿðíîñòü â ðàñïðîñòðàíåíèè ìîëëþñêîâ ìîæåò áûòü ïðîñëåæåíà
ïî êðàéíåé ìåðå äî ðàííåé þðû.

Àðêòî-áîðåàëüíîå
Ïîä ýòèì øèðîêîóïîòðåáèìûì íàçâàíèåì (ñèíîíèìû — àðêòè÷åñêî-áîðåàëüíîå, -

áîðåàëüíî-àðêòè÷åñêîå) ñêðûâàþòñÿ ñàìûå ðàçíûå òèïû ðàñïðîñòðàíåíèÿ. Â êà÷åñòâå
ïðèìåðà íà ðèñ. 6.21 è 6.22. ïðèâåäåíû àðåàëû äâóõ âèäîâ ïîëèõåò, êàæäûé èç êîòîðûõ
ìîæíî, êàçàëîñü áû, íàçâàòü àðêòî-áîðåàëüíûì.

Ïåðâûé âèä — Laonice cirrata (ðèñ. 6.22) — òèïè÷íûé àðêòî-áîðåàëüíûé. Âòîðîé
âèä — Samythella elongata (ðèñ. 6.23) — ÿñíî ïðèóðî÷åí ê ìàòåðèêîâîìó ñêëîíó è äàæå
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Petromyzoninae

Geotrininae, Mordacinae

Ðèñ. 6.21. Áèïîëÿðíîå ðàñïðîñòðàíåíèå ìèíîã.



ëîæó è çàõîäèò íà øåëüô ëèøü
ïî æåëîáàì. Â ïðåäåëàõ Ñåâåð-
íîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà åãî
ðàñïðîñòðàíåíèå ñõîäíî ñ ðàñ-
ïðîñòðàíåíèåì ïàíàðêòè÷åñ-
êèõ ãëóáîêîâîäíûõ âèäîâ, íî
àðåàë âêëþ÷àåò ñóùåñòâåííóþ
(íàèáîëåå ãëóáîêîâîäíóþ)
÷àñòü îáëàñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ
ïðèàòëàíòè÷åñêèõ øåëüôîâûõ
âèäîâ (â ïåðâóþ î÷åðåäü — æå-
ëîáà þãî-çàïàäà Áàðåíöåâà ìî-
ðÿ). Çà ïðåäåëàìè Ñåâåðíîãî
Ëåäîâèòîãî îêåàíà îí îáèòàåò
íà ìàòåðèêîâîì ñêëîíå è ëîæå,
â âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ ñêëîíà
îáèòàåò ëèøü âî âíóòðåííèõ
ìîðÿõ è çàëèâàõ: Îõîòñêîì ìî-
ðå, Êàëèôîðíèéñêîì çàëèâå.
Äèàïàçîí âåðòèêàëüíîãî ðàñ-
ïðîñòðàíåíèÿ â Òèõîì îêåà-
íå — 664–5461 ì, â Àòëàíòè-
êå — 274–2022 ì.

Òàêèì îáðàçîì, õîòÿ îáà ýòèõ âèäà — àðêòî-áîðåàëüíûå, èõ àðåàëû ðàçëè÷íû. Ñòðî-
ãî ãîâîðÿ, Samythella elongata è íå ñëåäóåò íàçûâàòü àðêòî-áîðåàëüíûì âèäîì, ïîñêîëüêó
íè àáèññàëü, íè áàòèàëü íå ÿâëÿþòñÿ áîðåàëüíûìè ðàéîíàìè, à ãëóáîêîâîäíûå àðêòè÷åñ-
êèå ïðîâèíöèè õîòÿ è íàçûâàþò àðêòè÷åñêèìè, íî îòëè÷àþòñÿ îíè îò øåëüôîâîé áîëüøå,
÷åì áîðåàëüíûå øåëüôîâûå. Ïîýòîìó ïðàâèëüíî áóäåò íàçûâàòü àðêòî-áîðåàëüíûìè âè-
äàìè òîëüêî øåëüôîâûå, â äàííîì ñëó÷àå ëèøü L. cirrata.

Íî è ïðèìåíÿÿ ýòî íàçâàíèå òîëüêî ê øåëüôîâûì âèäàì, ìû ñòàëêèâàåìñÿ ñ îïðåäå-
ë¸ííûìè òðóäíîñòÿìè. Àðêòî-áîðåàëüíûå âèäû, êàê ÿâñòâóåò èç íàçâàíèÿ, îáèòàþò êàê â
àðêòè÷åñêèõ, òàê è â áîðåàëüíûõ ðàéîíàõ. Îäíàêî, ïîñêîëüêó áîðåàëüíûõ ðåãèîíîâ ñóùå-
ñòâóåò íåñêîëüêî, âîçìîæíû ñàìûå ðàçëè÷íûå ñî÷åòàíèÿ, ïðè÷¸ì ÷èñëî ðàçëè÷íûõ òèïîâ
àðåàëîâ áóäåò îïðåäåëÿòü ÷èñëî âûäåëÿåìûõ áîðåàëüíûõ ðàéîíîâ. Ôàêòè÷åñêè ïîä îäíèì
íàçâàíèåì ñêðûâàþòñÿ áîëåå äåñÿòè, åñëè íå íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ðàçíûõ òèïîâ àðåàëîâ. Â
ñóõîì îñòàòêå ïðè èñïîëüçîâàíèÿ ýòîãî òåðìèíà îñòà¸òñÿ òî, ÷òî âèä â ñâî¸ì ðàñïðîñòðà-
íåíèè îãðàíè÷åí àðêòî-áîðåàëüíîé îáëàñòüþ è âñòðå÷àåòñÿ â àðêòè÷åñêîì øåëüôîâîì è
îäíîì, íåñêîëüêèõ èëè äàæå âñåõ äðóãèõ ðåãèîíàõ, ïîñêîëüêó âñå îñòàëüíûå ðåãèîíû ýòîé
îáëàñòè íàçûâàþò áîðåàëüíûìè. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ðàññìîòðèì ðàñïðîñòðàíåíèå àðêòî-
òèõîîêåàíñêèõ âèäîâ.

Àðêòî-òèõîîêåàíñêèå âèäû
Àðåàë àðêòî-òèõîîêåàíñêèõ âèäîâ îõâàòûâàåò áîðåàëüíûå ðàéîíû Òèõîãî îêåàíà è

Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí, ò. å. îí îòíîñèòñÿ ê àðêòî-áîðåàëüíîé ãðóïïå àðåàëîâ. Â Àò-
ëàíòè÷åñêîì îêåàíå, îíè, åñëè è âñòðå÷àþòñÿ, îáèòàþò òîëüêî â îõëàæä¸ííûõ âîäàõ ó Ñå-
âåðíîé Àìåðèêè, íàñåë¸ííûõ àðêòè÷åñêîé øåëüôîâîé ÖÑ (Íåñèñ, 1962à, á, 1968). Ïðèìå-
ðîì ýòîãî òèïà àðåàëîâ ÿâëÿþòñÿ àðåàëû Serripes groenlandicus è Ciliatocardium (â àòëàí-
òî-àðêòè÷åñêîé ÷àñòè àðåàëà ðîä ïðåäñòàâëåí îäíèì âèäîì C. ciliatum) (ðèñ. 6.24 è 6.25)
(Ñêàðëàòî, 1981; Êàôàíîâ, 1982; Êàôàíîâ, Êóäðÿøîâ, 2000: 145). Íåêîòîðûå âèäû ðàñïðî-
ñòðàíåíû â Òèõîì îêåàíå åù¸ øèðå (ñì. àðåàë Nothria hyperborea íà ðèñ. 5.1 è 5.9).

Â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå àðåàë àðêòî-òèõîîêåàíñêèõ âèäîâ âêëþ÷àåò àðêòè÷å-
ñêóþ øåëüôîâóþ ïðîâèíöèþ èëè/è ïðèàòëàíòè÷åñêóþ øåëüôîâóþ, ðåëèêòîâûå ïîïóëÿ-
öèè ìîãóò ñîõðàíÿòüñÿ â íîðâåæñêèõ ôüîðäàõ, çàìåðçàþùèõ çèìîé. Ïðè ýòîì âèäû, îáè-
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Ðèñ. 6.22. Àðåàë Laonice cirrata. Ïî À.Â. Ñèêîðñêîìó (2001).

Ðèñ. 6.23. Àðåàë Samythella elongata.
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òàþùèå â Òèõîì îêåàíå â âåðõíåé ñóáëèòîðàëè, íå ïðîíèêàþò â ïðèàòëàíòè÷åñêóþ øåëü-
ôîâóþ ïðîâèíöèþ, âèäû îáèòàþùèå â Òèõîì îêåàíå ãëóáæå, — ïðîíèêàþò. Òàê, îáà ðàñ-
ñìîòðåííûõ âûøå âèäà Cardiidae îáèòàþò â Òèõîì îêåàíå òîëüêî íà ìåëêîâîäüå è íå ñïó-
ñêàþòñÿ ãëóáæå 78 ì, ò. å. â ýòîì ðàéîíå ýòî — âåðõíåñóáëèòîðàëüíûå âèäû (Ñêàðëàòî,
1981). Íà àðêòè÷åñêîì øåëüôå Ñåâåðíîãî Ëåäîâèòîãî îêåàíà, ãäå íåò ðàçäåëåíèÿ ñóáëèòî-
ðàëè íà âåðõíþþ è íèæíþþ, Serripes groenlandicus, òåì íå ìåíåå, òàêæå îáèòàåò ïðåèìó-
ùåñòâåííî íà ìåëêîâîäüå, òîãäà êàê Ciliatocardium ciliatum — è íà áóëüøèõ ãëóáèíàõ
(Ìåñÿöåâ, 1931; Ôèëàòîâà, 1948). Áîëåå ãëóáîêîâîäíàÿ ïîëèõåòà Nothria hyperborea, îáè-
òàþùàÿ â Òèõîì îêåàíå äî ãëóáèí â íåñêîëüêî êèëîìåòðîâ, à â Íîðâåæñêîì ìîðå â ìàññå
âñòðå÷àþùàÿñÿ íà ãëóáèíå îêîëî 1 êì, — ìàññîâûé âèä â ïðèàòëàíòè÷åñêîé øåëüôîâîé

ïðîâèíöèè.
Ñóäÿ ïî ðàñïðîñòðàíåíèþ àðêòî-òèõîîêåàíñêèõ

âèäîâ â Òèõîì îêåàíå, îíè ñïîñîáíû îáèòàòü â äèàïà-
çîíå óñëîâèé ãîðàçäî áîëåå øèðîêîì, ÷åì ñóùåñòâó-
þò â àòëàíòî-àðêòè÷åñêîé ÷àñòè èõ àðåàëà. Èíûìè
ñëîâàìè, îòñóòñòâèå èõ â áîðåàëüíîé Àòëàíòèêå ñ ïî-
çèöèé êîíòèíóàëèçìà ñîâåðøåííî íåîáúÿñíèìî.
Ìîæíî, êîíå÷íî, ãîâîðèòü î êîíêóðåíòíîì çàìåùåíèè
âèäîâ, íî ýòèì íåâîçìîæíî îáúÿñíèòü, ïî÷åìó ãðàíè-
öû àðåàëîâ àðêòî-òèõîîêåàíñêèõ âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ

ê ñàìûì ðàçëè÷íûì òðîôè÷åñêèì ãðóïïàì, ïðåäïî÷èòàþùèõ ðàçíûå ãðóíòû è ò. ï., ñîâ-
ïàäàþò ñ óäèâèòåëüíîé òî÷íîñòüþ. Âîçìîæíî, ïîýòîìó ýòîò òèï àðåàëà ïî÷òè íèêîãäà íå
âûäåëÿþò, îñîáåííî â ðàáîòàõ ïî áèîãåîãðàôèè Àðêòèêè. Íàïðèìåð, â íîâåéøåì ñïèñêå
àðåàëîâ âèäîâ, îáèòàþùèõ â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå (Ñèðåíêî, Âàñèëåíêî, Ïåòðÿ-
øîâ, 2008) ýòîò òèï àðåàëà íå âûäåëåí, à âêëþ÷¸í â âûñîêîáîðåàëüíî-àðêòè÷åñêèå áåç
äàëüíåéøåãî ïîäðàçäåëåíèÿ ýòîé ãðóïïû. Â ðåçóëüòàòå ïîëó÷àþò áîëüøîå ÷èñëî àðêòî-
áîðåàëüíûõ âèäîâ, êîòîðîå èñïîëüçóþò êàê àðãóìåíò î ñóùåñòâåííîì âëèÿíèè áèîòû Àò-
ëàíòèêè íà áèîòó Àðêòèêè.

Çàòî ñ ïîçèöèé ñòðóêòóðàëèçìà àðåàë òàêîãî òèïà ñîâåðøåííî ïîíÿòåí: ïðîíèêíóâ
èç Òèõîãî îêåàíà â Ñåâåðíûé Ëåäîâèòûé îêåàí, àðêòî-òèõîîêåàíñêèå âèäû, êàê ÷ëåíû

Îäèí ýíòîìîëîã-òàêñîíîìèñò,
êîãäà åìó ïîïàäàëñÿ æóê, ñî÷åòàâ-
øèé ïðèçíàêè âèäîâ, êîòîðûå îí
òîëüêî ÷òî ðàçäåëèë, áðîñàë åãî
íà ïîë è, äàâÿ è ðàñòèðàÿ íîãîé,
ïðèãîâàðèâàë: «íå ïîðòè âèä, íå
ïîðòè âèä» (íàó÷íûé ôîëüêëîð).

Ciliatocardium

Ðèñ. 6.24 è Ðèñ. 6.25. Àðêòî-òèõîîêåàíñêèé òèï àðåàëà äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ Cardiidae
1 — ýîöåí, 2 — îëèãîöåí, 3 — ìèîöåí, 4 — ïëèîöåí, 5 — ïëèî-ïëåéñòîöåí è ïëåéñòîöåí, 6 — ñîâðåìåííûé
àðåàë. Ïî Î.À. Ñêàðëàòî, 1981 è À.È. Êàôàíîâó, Â.À. Êóäðÿøîâó (2000), ðàñïðîñòðàíåíèå îáîèõ âèäîâ èñïðàâ-
ëåíî ïî Brattegard, Holthe (1997): Ciliatocardium ciliatum âñòðå÷àåòñÿ ÷óòü þæíåå, ÷åì óêàçûâàåò Î.À. Ñêàðëàòî,
òîãäà êàê Serripes groenlandicus íå çàõîäèò òàê äàëåêî íà þã, êàê ïîêàçàíî íà êàðòå À.È. Êàôàíîâà.

Serripes groenlandicus



àðêòè÷åñêîé øåëüôîâîé ÖÑ, îáèòàþò âî âñ¸ì å¸ àðåàëå. Îäíàêî âîéòè â ñîñòàâ àòëàíòè-
÷åñêèõ áîðåàëüíûõ øåëüôîâûõ ÖÑ ñìîãëè íå âñå, ïðè÷¸ì âõîäèëè îíè ïðåèìóùåñòâåííî
â ñîñòàâ áîëåå ãëóáîêîâîäíîé ïðîâèíöèè. Ïðè îáðàçîâàíèè íîðâåæñêîìîðñêîé ïðèàòëàí-
òè÷åñêîé øåëüôîâîé ÖÑ â å¸ ñîñòàâ âîøëè íåêîòîðûå èç íèõ, êîòîðûå â Òèõîì îêåàíå
îáèòàëè â àíàëîãè÷íîé ÖÑ (Nothria hyperborea). Áîëåå ìåëêîâîäíûå (Serripes groen-
landicus, Ciliatocardium ciliatum) ïî ñâîèì áèîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿìè (àóòîýêîëîãèè,
ïðåàäàïòàöèÿì) äîëæíû áû áûëè âîéòè â ñîñòàâ ñêàíäèíàâñêîé ìåëêîâîäíîé ÖÑ, íî ñäå-
ëàòü ýòîãî îíè ïî÷åìó-òî íå ñìîãëè.

Ñõîäíûé õàðàêòåð ðàñïðîñòðàíåíèÿ èìåþò è íåêîòîðûå àðêòè÷åñêî-âåðõíåáîðåàëü-
íûå òèõîîêåàíñêèå ïî ïðîèñõîæäåíèþ âèäû, ÿâíî âñåëèâøèåñÿ â ïðèàòëàíòè÷åñêóþ
øåëüôîâóþ ïðîâèíöèþ èç Àðêòèêè, íàïðèìåð Volutopsius norvegicus (Êàíòîð, 1990).

Àìôèáîðåàëüíîå
Àðåàë àìôèáîðåàëüíûõ òàêñîíîâ îõâàòûâàåò áîðåàëüíûå ðàéîíû Àòëàíòèêè è Ïà-

öèôèêè. Â íàèáîëåå ïîëíîì âèäå àìôèáîðåàëüíûé àðåàë îõâàòûâàåò êàê âîñòî÷íûå, òàê è
çàïàäíûå áîðåàëüíûå ÷àñòè îêåàíîâ, ò. å. ñîñòîèò èç 4 ó÷àñòêîâ, ïî îäíîìó ó áåðåãîâ Àò-
ëàíòèêè è Ïàöèôèêè, î ÷¸ì è ãîâîðèò ñàìî íàçâàíèå (àìôè- îò ãðå÷. amphi- — âîêðóã, îêî-
ëî, ñ îáåèõ ñòîðîí), èëè äâóõ, åñëè àðåàë íå àìôèîêåàíè÷åñêèé, à çàìêíóò íà ñåâåðå, íî â
ïðåäåëàõ áîðåàëüíûõ âîä (Áåðã, 1934, 1947). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ, îäíàêî, â îäíîì èëè

4116. Áèîãåîãðàôèÿ ìîðñêîãî áåíòîñà

Ðèñ. 6.26–6.29. Ðàçíûå àìôèáîðåàëüíûå àðåàëû.
Ò¸ìíûå êðóæêè — íàøè äàííûå. 6.26 è 6.27 ïî È.À. Æèðêîâó è Ì.Ê. Ëåîíòîâè÷ (2001).

?

6.26. Pista cristata

6.28. Amphitrite figlus

6.27. Pista bansei

6.29. Pectinaria granulata

ëèòåðàòóðíûå äàííûå

ñóáôîññèëüíûå òðóáêè



íåñêîëüêèõ ó÷àñòêàõ âèä îòñóòñòâóåò. Îáðàçîâàíèå àìôèáîðåàëüíûõ àðåàëîâ îáóñëîâëåíî
âîçíèêíîâåíèåì àðêòè÷åñêèõ óñëîâèé â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå 3 ìëí. ëåò íàçàä. Âè-
äû, êîòîðûå íå ñìîãëè âîéòè â ñîñòàâ íîâîé îáðàçóþùåéñÿ àðêòè÷åñêîé øåëüôîâîé ÖÑ,
ïåðåñòàëè âñòðå÷àòüñÿ â íîâîîáðàçîâàâøåìñÿ àðêòè÷åñêîì øåëüôîâîì ðåãèîíå. Ðàíåå
åäèíûå ïîïóëÿöèè ïîñëå âîçíèêíîâåíèÿ èçîëÿöèè ìåæäó îòäåëüíûìè èõ ÷àñòÿìè â òîé
èëè èíîé ñòåïåíè äèâåðãèðîâàëè. Â îäíèõ ñëó÷àÿõ ðàçëè÷èÿ ìåæäó àòëàíòè÷åñêèìè è òè-
õîîêåàíñêèìè ïîïóëÿöèÿìè îòñóòñòâóþò, â äðóãèõ îíè äèâåðãèðîâàëè äî óðîâíÿ õîðîøèõ
âèäîâ. Ïî äàííûì Vermeji (1991) 48% ìîëëþñêîâ, ìèãðèðîâàâøèõ èç Ïàöèôèêè â Àòëàí-
òèêó, îáðàçîâàëè â Àòëàíòèêå äðóãîé âèä, â Ïàöèôèêå äðóãîé âèä îáðàçîâàëè òîëüêî 29%
âèäîâ, ìèãðèðîâàâøèõ èç Àòëàíòèêè. Ïåðèîäû óñòàíîâëåíèÿ àðêòè÷åñêèõ óñëîâèé â Ñå-
âåðíîì Ëåäîâèòîì îêåàíå ÷åðåäîâàëèñü ñ ïåðèîäàìè ïîòåïëåíèÿ, ïîýòîìó ðàçîðâàííûå
àðåàëû àìôèáîðåàëüíûõ âèäîâ ïåðèîäè÷åñêè ìîãëè âîññòàíàâëèâàòüñÿ. Ïðè÷èíû ðàçëè-
÷èé â ñòåïåíè äèâåðãåíöèè — âîïðîñ íå èçó÷åííûé. Âñ¸ æå íàäî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ñâÿçû-
âàòü ðàíã òàêñîíîâ â ðàçäåë¸ííûõ ÷àñòÿõ àðåàëà ñî âðåìåíåì ðàçäåëåíèÿ àðåàëà, êàê ýòî
îáû÷íî äåëàþò, íå î÷åíü êîððåêòíî. Äëÿ îáðàçîâàíèÿ âèäîâ è, âîçìîæíî, ðîäîâ äîñòàòî÷-
íî äåñÿòèëåòèé, êàê ýòî ñëó÷èëîñü â ðàññìîòðåííûõ â Ãëàâå 5 ñëó÷àÿõ. Ãîðàçäî ïðàâèëü-
íåå ïîëàãàòü, ÷òî ðàíã ýòîò îïðåäåëÿåò, â ïåðâóþ î÷åðåäü, ìåñòî âèäà â ÖÑ, öåíîôîáíûé
ýòî âèä èëè öåíîôèëüíûé, è ñòåïåíü îòëè÷èÿ ýêîëîãè÷åñêèõ àìïëèòóä ñðàâíèâàåìûõ ÖÑ.

Íå ñëåäóåò, îäíàêî, äóìàòü, ÷òî âñå âèäû ñ àìôèáîðåàëüíûì àðåàëîì ðàñïðîñòðàíå-
íû îäèíàêîâî. Àìôèáîðåàëüíûé àðåàë — ýòî ãðóïïà àðåàëîâ, âêëþ÷àþùàÿ áîëåå äåñÿòè
êîíêðåòíûõ òèïîâ àðåàëîâ. Çäåñü ìû ñòàëêèâàåìñÿ ñ òîé æå ïðîáëåìîé, ÷òî è â ñëó÷àå
àðêòî-áîðåàëüíûõ âèäîâ. Íà ðèñ. 6.26–6.29 ïðèâåäåíû àìôèáîðåàëüíûå àðåàëû ÷åòûð¸õ
âèäîâ ïîëèõåò îòðÿäà Terebellomorpha. Pista cristata — âåðõíåñóáëèòîðàëüíûé íèçêîáîðå-
àëüíî-ëóçèòàíñêèé âèä, íàéäåí ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî íà ãëóáèíàõ äî 50 ì, ïî-âèäèìîìó,
îí âñòðå÷àåòñÿ è þæíåå, â Ñðåäèçåìíîì ìîðå. Pista bansei — íèæíåñóáëèòîðàëüíûé âû-
ñîêîáîðåàëüíûé âèä, íàéäåííûé â øèðîêîì äèàïàçîíå 10–1725 ì (â Ñåâåðíîì Ëåäîâèòîì
îêåàíå äî 650 ì), íî ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî çà ïðåäåëàìè âåðõíåé ñóáëèòîðàëè; ïî-âèäè-
ìîìó, âèä îòñóòñòâóåò â ðàéîíàõ þæíåå ïîêàçàííûõ íà êàðòå. Amphitrite figulus — âåðõíå-
ñóáëèòîðàëüíûé áîðåàëüíûé âèä, îáèòàåò íà èëàõ, èëèñòûõ ïåñêàõ, ðåäêî ÷èñòûõ ïåñêàõ,
÷àñòî ñðåäè Zostera, Fucus èëè Laminaria è íà ìèäèåâûõ è óñòðè÷íûõ áàíêàõ. Pectinaria
granulata òàêæå îáèòàåò ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî â âåðõíåé ñóáëèòîðàëè, ãäå íåðåäêî ÿâëÿ-
åòñÿ ðóêîâîäÿùèì è äàæå äîìèíèðóþùèì âèäîì ìàêðîáåíòîñà (êàê â Àòëàíòè÷åñêîì, òàê
è Òèõîì îêåàíàõ), õîòÿ åäèíè÷íûå íàõîäêè ñäåëàíû è íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ (äî 1610 ì).
Ïîñëåäíèå äâà âèäà â Àòëàíòè÷åñêîì è Òèõîì îêåàíå ìîãóò âõîäèòü â ñîñòàâ îäíèõ è òåõ
æå ÖÑ, íî äàæå â ýòîì ñëó÷àå íàáîð ýòèõ ÖÑ î÷åâèäíî ðàçëè÷åí. Ïåðâûå æå äâà âèäà âõî-
äÿò â ñîñòàâ äðóãèõ ÖÑ, íåæåëè ïîñëåäíèõ äâóõ, ò. å. àðåàëû ýòèõ âèäîâ, õîòÿ è ÿâëÿþòñÿ
àìôèáîðåàëüíûìè, íî ñîâåðøåííî ðàçëè÷íû. Áîëåå òîãî, âìåñòå (â ïðåäåëàõ îäíîé ÖÑ)
ìîãóò áûòü íàéäåíû òîëüêî A. figulus è P. granulata. Àðåàëû ïîñëåäíèõ äâóõ âèäîâ òîæå
ðàçëè÷íû è àññèìåòðè÷íû, ó A. figulus àòëàíòè÷åñêàÿ ÷àñòü àðåàëà áîëüøå òèõîîêåàíñêîé,
à ó P. granulata — íàîáîðîò. Ýòó àññèìåòðèþ íåâîçìîæíî îáúÿñíèòü ðàçëè÷èÿìè àáèîòû.
Áîëåå òîãî, ñóáôîññèëüíûå òðóáêè P. granulata íàéäåíû íàìè ó Èñëàíäèè. Ýòî îçíà÷àåò,
÷òî ñîâñåì íåäàâíî, â ïëåéñòîöåíå (òðóáêè íåïðî÷íû è äîëãî íå ñîõðàíÿþòñÿ), âèä òàì
îáèòàë, íî çàòåì âûìåð. Ýòè íàõîäêè, âîçìîæíî, îòðàæàþò äèíàìèêó àðåàëà ÖÑ, â êîòî-
ðóþ îí âõîäèò.
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Ñëîâàðü
Â ñëîâàðå äàíû êðàòêèå îïðåäåëåíèÿ íåêîòîðûõ òåðìèíîâ, èñïîëüçóåìûõ â òåêñòå è êîòîðûå ñòóäåí-
òû íàèáîëåå ÷àñòî ïðîñèëè îáúÿñíèòü. Ðåêîìåíäóþ òàêæå èñïîëüçîâàòü ïðåäìåòíûé óêàçàòåëü, ïî-
ñêîëüêó äëÿ òåðìèíîâ, ïîäðîáíî ðàññìîòðåííûõ è îïðåäåë¸ííûõ â òåêñòå, â ñëîâàðå äàíî î÷åíü
êðàòêîå ôîðìàëüíîå îïðåäåëåíèå, èëè îíè âîâñå íå âêëþ÷åíû â ñëîâàðü.

àâòîõòîííûé (îò ãðå÷. autos — ñàì è chthon — çåìëÿ) — ìåñòíûé, àáîðèãåííûé (î òàê-
ñîíå, îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâàõ è ò. ï.), àíòîíèì — àëëîõòîííûé. Àâòîõòîííûé òàê-
ñîí — òàêñîí, ôîðìèðîâàíèå êîòîðîãî ïðîèñõîäèëî â ïðåäåëàõ åãî ñîâðåìåííîãî àðå-
àëà.

àäàïòèâíàÿ çîíà — (òåðìèí Äæ.Ã. Ñèìïñîíà) — ýêîëîãè÷åñêàÿ íèøà íàäâèäîâîãî òàêñî-
íà. Ñóùåñòâîâàíèå À.ç. äîêàçûâàåò îáúåêòèâíûé õàðàêòåð íàäâèäîâûõ òàêñîíîâ. Ýâî-
ëþöèÿ ÖÑ âûçûâàåò èçìåíåíèÿ À.ç. (ñì. òàêæå Ñèìïñîí, 1948; Ñåâåðöåâ, 2005).

àçîíàëüíûå ýêîñèñòåìû — ñ ïîçèöèé êîíòèíóàëèçìà — ýêîñèñòåìû, ðàñïðîñòðàíåíèå
êîòîðûõ íå óêëàäûâàåòñÿ â ïðèíÿòóþ äàííûì àâòîðîì ñõåìó çîíàëüíîñòè, ñâÿçàííàÿ
íå ñ êëèìàòîì, à ñ îòëè÷àþùèìèñÿ îò ðàñïðîñòðàí¸ííûõ â äàííîé ìåñòíîñòè óñëîâè-
ÿìè (îáû÷íî ýêñòðåìàëüíûìè) è ïðè ýòîì ìîãóùèõ áûòü íàéäåííûìè â ëþáîé çîíå,
íàïðèìåð ñîîáùåñòâà âîäî¸ìîâ èëè àíòðîïîãåííûå (îáðàñòàíèé, ïîëåé, çàëèâíûõ ëó-
ãîâ, ãîðîäîâ). Íèêîãäà íå îáðàçóþò çîíû. Îáû÷íî àðåàë îòäåëüíûõ âèäîâ À.ý. îõâàòû-
âàåò íåñêîëüêî çîí, èíîãäà ïî÷òè êîñìîïîëèòè÷åñêèé (ðÿñêà Lemna minor, òðîñòíèê
Phragmites communis), íî ìíîãèå âèäû èìåþò îãðàíè÷åííûå àðåàëû. Íàïðèìåð,
Victoria regia ðàñò¸ò òîëüêî â ðàéîíàõ, ãäå íèêîãäà íå áûâàåò çàìîðîçêîâ. Ñòðóêòóðà-
ëèçì íå ïðèçíà¸ò ñóùåñòâîâàíèå À.ý., ñ÷èòàÿ èõ àðòåôàêòîì íåàäåêâàòíîé êëàññèôè-
êàöèè àññîöèàöèé (ñì. Ãëàâó 5, ðàçäåë Èåðàðõèÿ áèîñôåðû). Ñì. òàêæå èíòðàçîíàëü-
íûå è ýêñòðàçîíàëüíûå ýêîñèñòåìû.

àëëîõòîííûé (îò ãðå÷. allos — äðóãîé, èíîé è chthon — çåìëÿ) — íå ìåñòíûé (î òàêñîíå,
îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâàõ è ò. ï.), àíòîíèì — àâòîõòîííûé. Àëëîõòîííûé òàêñîí — òàê-
ñîí, ôîðìèðîâàíèå êîòîðîãî ïðîèñõîäèëî çà ïðåäåëàìè åãî ñîâðåìåííîãî àðåàëà.

àìôè- (îò ãðå÷. amphi — âîêðóã, îêîëî, ñ îáåèõ ñòîðîí) — ïðèñòàâêà ê íàçâàíèþ òèïà, îç-
íà÷àþùàÿ ðàñïðîñòðàíåíèå ó ðàçíûõ áåðåãîâ â ïðåäåëàõ îäíîé øèðîòíîé çîíû (àìôè-
áîðåàëüíûé, àìôèàòëàíòè÷åñêèé, àìôèïàöèôè÷åñêèé, àìôèòðîïè÷åñêèé è ò.ï.). Íî
Î.Ë. Êðûæàíîâñêèé (2002) ñ÷èòàåò àìôèáîðåàëüíûì àðåàë, ó÷àñòêè êîòîðîãî ðàñïîëî-
æåíû â Ñåâåðíîì è Þæíîì ïîëóøàðèè, êîòîðûé áîëüøèíñòâî èññëåäîâàòåëåé íàçû-
âàåò áèïîëÿðíûì.

àðåàë — ïëîùàäü ðàñïðîñòðàíåíèÿ (àíãë. — range, âèäîâîé àðåàë — species range).
àññåêòàòîð (òåðìèí Â.Í. Ñóêà÷åâà) — âèäû, ñëàáî âîçäåéñòâóþùèå íà îêðóæàþùóþ ñðå-

äó, íàõîäÿùèåñÿ ïîä âëèÿíèåì ýäèôèêàòîðîâ.
àññîöèàöèÿ — ó÷àñòîê ÖÑ ñ îäíèìè è òåìè æå ãîñïîäñòâóþùèìè âèäàìè è îäíîé è òîé

æå ñóêöåññèîííîé òåíäåíöèåé. Ýòîò òåðìèí èñïîëüçóåòñÿ ãåîáîòàíèêàìè, ïðè èçó÷å-
íèè áåíòîñà (îñîáåííî çîîáåíòîñà) âìåñòî íåãî èñïîëüçóþò òåðìèíû «áèîöåíîç»,
«êîìïëåêñ» è «ñîîáùåñòâî», õîòÿ ýòî è íå èäåíòè÷íûå ïîíÿòèÿ.

àôèòàëü — çîíà, â êîòîðîé ôîòîñèíòåç íåâîçìîæåí èëè æå íå ïîêðûâàåò ðàñõîäîâ ïîïó-
ëÿöèè íà ñâîþ æèçíåäåÿòåëüíîñòü, ðàñïîëîæåíà ãëóáæå ôèòàëè.

áåíòîñ — ñì. Ãëàâó 2.
áèîì (òåðìèí F. Clements (1916) îò àíãë. biome, îò ãðå÷. bios — æèçíü è ëàò. îêîí÷àíèÿ

oma, îáîçíà÷àþùåãî ñîâîêóïíîñòü) â èçíà÷àëüíîì ñìûñëå — íàèìåíüøåå ñîîáùåñò-
âî: «the biome or plant-animal formation is the basic community unit» (Clements, Shelford,
1939: 20) â êîòîðîì åñòü ñóêöåññèè è êëèìàêñ, ò. å., êàê îá ýòîì ïèñàë è ñàì F. Clements,
ýòî òåðìèí, áëèçêèé ïî ñìûñëó, ïðåäëîæåííîìó Mobius áèîöåíîçó, íî ïîäðàçóìåâàþ-
ùèé êâàçèîðãàíèçì ñ ñóêöåññèÿìè è êëèìàêñîì, à íå ïðîñòî ñòàòèñòè÷åñêèé àðòåôàêò.
Ôàêòè÷åñêè â èçíà÷àëüíîì ñìûñëå òåðìèí Á ýêâèâàëåíòåí ïðèíÿòîìó â äàííîé êíèãå
òåðìèíó ÖÑ. Ïîçäíåå, òåðìèí Á ñòàëè èñïîëüçîâàòü è êîíòèíóàëèñòû è â èõ èñïîëüçî-



âàíèè åãî ñìûñë ñòàíîâèëñÿ âñ¸ áîëåå ðàñïëûâ÷àòûì, à òðåáîâàíèå ôóíêöèîíàëüíîãî
åäèíñòâà è ñóêöåññèîííîãî ðàçâèòèÿ â êëèìàêñ áûëî óòðà÷åíî. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîä
Á âñ¸ ÷àùå ïîäðàçóìåâàþò óæå íå îòäåëüíóþ ýêîñèñòåìó, à ñîâîêóïíîñòü ýêîñèñòåì êà-
êîãî-ëèáî ðåãèîíà, ò. å. Á íàçûâàþò ÿâëåíèÿ ãîðàçäî áîëüøåãî ìàñøòàáà. Ïîñêîëüêó
ñîâîêóïíîñòü ýêîñèñòåì àâòîð êîíêðåòíîé ñèñòåìû Á, âûäåëÿåò ïî ïðèçíàêàì, êîòîðûå
îí ñ÷èòàåò ñóùåñòâåííûìè, ó ðàçíûõ àâòîðîâ íå òîëüêî ñìûñë îòäåëüíûõ Á, íî äàæå
èõ ÷èñëî ìîãóò ñèëüíî ðàçëè÷àòüñÿ, ò. å. èñïîëüçîâàíèå òåðìèíà ñòàëî ãîðàçäî áîëåå
ñóáúåêòèâíûì.

áèîòà — ñïèñîê æèâîãî íàñåëåíèÿ êàêîãî-ëèáî ðåãèîíà íåîïðåäåëåííîãî ðàíãà, ñîâîêóï-
íîñòü ôëîðû è ôàóíû. Ñì. òàêæå êîíêðåòíàÿ áèîòà.

áèîòè÷åñêèé êîìïëåêñ — òî æå, ÷òî êîíêðåòíàÿ áèîòà.
áèîòîï — òåððèòîðèÿ çàíÿòàÿ äàííîé ýêîñèñòåìîé.
áèîôèëîòà — «èñòîðè÷åñêè ñëîæèâøèéñÿ êîìïëåêñ âèäîâ è äðóãèõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ êà-

òåãîðèé îïðåäåë¸ííîãî ðàéîíà» (Âòîðîâ, Äðîçäîâ, 2001: 10).
áèîöåíîëîãèÿ (òåðìèí H. Gams (1918)) — â ïåðâîíà÷àíîì ñìûñëå íàóêà, èçó÷àþùàÿ ðàñ-

òèòåëüíîñòü, â ïðîòèâîïîëîæíîñòü «áèîöåíîòèêå», èçó÷àþùåé îñòàëüíûå ÷àñòè ñîîá-
ùåñòâà, ïðåèìóùåñòâåííî æèâîòíûõ. Íûíå ñ÷èòàþò ïðåäìåòîì áèîöåíîëîãèè âñ¸ ñî-
îáùåñòâî.

áèîôèëîòà (òåðìèí Ï.Ï. Âòîðîâà) — òî æå, ÷òî è áèîòà.
âàãèëüíîñòü — «ñïîñîáíîñòü æèâîòíîãî ê ðàññåëåíèþ» (Âîðîíîâ, 1963: 149). Âîçìîæ-

íî, ýòîò òåðìèí ñëåäóåò ïðèìåíÿòü è â îòíîøåíèè ðàñòåíèé.
âàòò — ïðèíÿòûé â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå òåðìèí äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ãîðèçîíòà ëèòîðà-

ëè îò íèæíåé ãðàíèöû ìàðøà äî ñðåäíåãî óðîâíÿ ìàëîé âîäû ñèçèãèéíîãî îòëèâà,
îáû÷íî äëÿ ó÷àñòêîâ ñ ìàëûì óêëîíîì äíà.

âèêàðèðóþùèå (îò ëàò. vicarius — çàìåíÿþùèé, çàìåùàþùèé) — î òàêñîíàõ, çàìåùàþ-
ùèõ äðóã äðóãà â ïðîñòðàíñòâå, ñì. êîìïëåìåíòàðíûé.

âèîëåíò (òåðìèí Ë.Ã. Ðàìåíñêîãî (1938)) — «ýíåðãè÷íî ðàçâèâàÿñü, îíè çàõâàòûâàþò òåð-
ðèòîðèþ è óäåðæèâàþò åå çà ñîáîé, ïîäàâëÿÿ, çàãëóøàÿ ñîïåðíèêîâ ýíåðãèåé æèçíåäå-
ÿòåëüíîñòè è ïîëíîòîé èñïîëüçîâàíèÿ ðåñóðñîâ ñðåäû» (Ðàìåíñêèé, 1938: 279). Ñèíî-
íèìû: âèäû-«ëüâû», âèäû-ñèëîâèêè.

ãàëîêëèí — ðàçíîâèäíîñòü ïèêíîêëèíà.
ãèëüäèÿ (òåðìèí Ð.Á. Ðóò (1967)) — «ãðóïïà âèäîâ, èñïîëüçóþùèõ îäèí è òîò æå êëàññ

ðåñóðñîâ ñðåäû îäèíàêîâûì îáðàçîì» (Ô¸äîðîâ, Ãèëüìàíîâ, 1980: 225), «ãðóïïà âè-
äîâ, êîòîðûå òåñíî ñâÿçàíû äðóã ñ äðóãîì ñâîèìè íèøàìè â ïðåäåëàõ ñîîáùåñòâà»
(Óèòòåêåð, 1980: 91).

Ãîíäâàíà (òåðìèí àâñòðèéñêîãî ãåîëîãà Ý. Çþññà, ïî èìåíè äðåâíåãî èíäèéñêîãî ïëåìå-
íè ãîíäîâ è ðàéîíà Âàíà â Èíäèè) — äðåâíèé ìàòåðèê, ðàñïîëàãàâøèéñÿ â Þæíîì ïî-
ëóøàðèè è îáúåäèíÿâøèé ñóùåñòâîâàâøèå â òî âðåìÿ ÷àñòè Þæíîé Àìåðèêè, Àôðè-
êè, Àíòàðêòèäû, Àâñòðàëèè, à òàêæå Èíäîñòàí, î. Ìàäàãàñêàð è Àðàâèþ, ñóùåñòâîâàë
ñ íà÷àëà ïàëåîçîÿ äî êîíöà êàðáîíà — íà÷àëà ïåðìè.

äîìèíàíòû — âèäû, ãîñïîäñòâóþùèå ïî òåì èëè èíûì ïîêàçàòåëÿìè, âî ìíîãèõ ñîîáùå-
ñòâàõ äîìèíèðîâàíèå íå âûðàæåíî; äîìèíàíò íå îáÿçàòåëüíî ÿâëÿåòñÿ ýäèôèêàòîðîì.

äóáëèðóþùèå âèäû — òåðìèí, ïðåäëàãàåìûé â ýòîé êíèãå êàê çàìåùàþùèé òåðìèí ýêñ-
ïëåðåíòû â ñìûñëå Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî (íî íå â ïåðâîíàëà÷àëüíîì Ë.Ã. Ðàìåíñêîãî
(1938) äëÿ âèäîâ, äóáëèðóþùèõ äîìèíàíòîâ, ñòàíîâÿùèõñÿ ìàññîâûìè ëèøü â ñëó÷àå
ýêçîãåííîãî îñëàáëåíèÿ êîíêóðåíòíîé ìîùè äîìèíàíòîâ èëè ïðè îòñóòñòâèè äîìè-
íàíòîâ ïî êàêèì-ëèáî ïðè÷èíàì. Ïðè îòñóòñòâèè ýêçîãåííîãî âîçäåéñòâèÿ â ñîñòàâå
àññîöèàöèè ÄÂ ìîãóò îòñóòñòâîâàòü âîâñå.

æèâîòíîå íàñåëåíèå — ñîâîêóïíîñòü ñîîáùåñòâ æèâîòíûõ (àññîöèàöèé è ãðóïïèðîâîê)
êàêîãî-ëèáî ðàéîíà. Ïðè õàðàêòåðèñòèêå ÆÍ, â îòëè÷èå îò ôàóíû, ó÷èòûâàþò è ÷èñ-
ëåííûå ïîêàçàòåëè âèäîâ (ïëîòíîñòü ïîñåëåíèÿ, áèîìàññà, ïðîäóêöèÿ è äð.).

èíòðàçîíàëüíûå ýêîñèñòåìû — ñ ïîçèöèé êîíòèíóàëèçìà — ýêîñèñòåìû, ðàñïðîñòðà-
íåíèå êîòîðûõ íå óêëàäûâàåòñÿ â ïðèíÿòóþ äàííûì àâòîðîì ñõåìó çîíàëüíîñòè, ñâÿ-
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çàííàÿ íå ñ êëèìàòîì, à ñ îòëè÷àþùèìèñÿ îò ðàñïðîñòðàí¸ííûõ â äàííîé ìåñòíîñòè
óñëîâèÿìè (îáû÷íî ýêñòðåìàëüíûìè) è ïðè ýòîì ìîãóùèõ áûòü íàéäåííûìè â íåêî-
òîðûõ çîíàõ, íàïðèìåð ýêîñèñòåìû ñîëîí÷àêîâ èëè ñôàãíîâûõ áîëîò. Íèêîãäà íå îá-
ðàçóþò çîíû. Ñòðóêòóðàëèçì íå ïðèçíà¸ò ñóùåñòâîâàíèå È.ý., ñ÷èòàÿ èõ àðòåôàêòîì
íåàäåêâàòíîé êëàññèôèêàöèè àññîöèàöèé (ñì. Ãëàâó 5, ðàçäåë Èåðàðõèÿ áèîñôåðû).
Ñì. òàêæå àçîíàëüíûå è ýêñòðàçîíàëüíûå ýêîñèñòåìû.

êëèìàêñ — àññîöèàöèÿ, êîòîðàÿ â äàííûõ àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ (êëèìàò, ãëóáèíà, îáåñ-
ïå÷åííîñòü ïèùåé, îñâåù¸ííîñòü è ò. ä. è ò. ï.) ïðàêòè÷åñêè ñáàëàíñèðîâàíà.

êîìïëåìåíòàðíûé (òåðìèí Ô.Ä. Äàðëèíãòîíà (1957) îò àíãë. complementary) — «Çäåñü
ýòîò òåðìèí ïðèìåíÿåòñÿ ê äîìèíèðóþùèì, ýêîëîãè÷åñêè ýêâèâàëåíòíûì, ïî-âèäèìî-
ìó, êîíêóðèðóþùèì ãðóïïàì æèâîòíûõ, êîòîðûå âçàèìíî äîïîëíÿþò äðóã äðóãà. Ýòó
ãåîãðàôè÷åñêóþ âçàèìîñâÿçü ÿ íàçâàë êîìïëåìåíòàðíîé. Ïîñëåäíåãî ñëîâà â ñëîâàðÿõ
íåò, íî ÿ íå íàøåë èíîãî ñëîâà, ÷òîáû âûðàçèòü ýòî çíà÷åíèå» (öèò. ïî ðóññêîìó ïåðå-
âîäó 1966: 30). Àðåàëû êîìïëåìåíòàðíûõ òàêñîíîâ äîïîëíÿþò äðóã äðóãà â ïðîñòðàí-
ñòâå. Ïîçäåå ñìûñë òåðìèíà ïîñòåïåííî ðàñøèðèëñÿ è òåïåðü Ê ñ÷èòàþò ãðóïïû, àðå-
àëû êîòîðûõ äîïîëíÿþò äðóã äðóãà â ïðîñòðàíñòâå êàê ÷àñòèöû ïàçëà, òðåáîâàíèå îá
ýêîëîãè÷åñêîé ýêâèâàëåíòíîñòè è êîíêóðåíöèè ñíÿòî. Ñèíîíèìû: âçàèìîäîïîëíÿþ-
ùèå, âçàèìîèñêëþ÷àþùèå, èëè âèêàðèðóþùèå ãðóïïû.

êîíêðåòíàÿ áèîòà — íàñåëåíèå, áèîòà ëþáîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî âûäåëà = áèîãåîãðà-
ôè÷åñêîãî ðåãèîíà, åñëè âûäåë åñòåñòâåííûé, òî êîíêðåòíàÿ áèîòà ÿâëÿåòñÿ ñóììîé
ýëåìåíòàðíûõ áèîò, âõîäÿùèõ â äàííûé áèîãåîãðàôè÷åñêèé ðåãèîí.

êîíêðåòíàÿ ôëîðà (òåðìèí À.È. Òîëìà÷åâà (1931)) — ôëîðà ëþáîãî ôèòîãåîãðàôè÷åñêî-
ãî âûäåëà = ôèòîãåîãðàôè÷åñêîãî ðåãèîíà, åñëè âûäåë åñòåñòâåííûé, òî êîíêðåòíàÿ
áèîòà ÿâëÿåòñÿ ñóììîé ýëåìåíòàðíûõ áèîò, âõîäÿùèõ â äàííûé áèîãåîãðàôè÷åñêèé
ðåãèîí.

êîíñîðöèÿ (òåðìèí Â.Í. Áåêëåìèøåâà è Ë.Ã. Ðàìåíñêîãî (íà÷àëî 1950-õ ãã.)) — âèäû, ñâÿ-
çàííûå åäèíîé ñóäüáîé. Óñòðàíåíèå îäíîãî âèäà, âõîäÿùåãî â êîíñîðöèþ, âëèÿåò íà
ñóäüáû äðóãèõ âèäîâ, âõîäÿùèõ â íå¸. Âèä, âîêðóã êîòîðîãî îáðàçóåòñÿ êîíñîðöèÿ —
êîíñîðòîãåí, âèäû, àññöèèðîâàííûå ñ êîíñîðòîãåíîì — êîíñîðòû. Óñòðàíåíèå êîíñîð-
òîãåíà óíè÷òîæàåò êîíñîðöèþ (íî íå êîíñîðòîâ). Íàïðèìåð êîðàëë Lophelia îïðåäåëÿ-
åò ñóäüáû, ñâÿçàííûõ ñ íèì âèäîâ è ÿâëÿåòñÿ êîíñîðòîãåíîì. Ïî çíà÷åíèþ ê êîíñîðòî-
ãåíó áëèçêè òåðìèíû ýäèôèêàòîð è äîìèíàíò. Ýäèôèêàòîð ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê
êîíñîðòîãåí, êîíñîðöèåé êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ àññîöèàöèÿ, ýäèôèêàòîðîì êîòîðîé îí ÿâ-
ëÿåòñÿ, îäíàêî ñâÿçü êîíñîðòîãåíà ñ êîíñîðòàìè ãîðàçäî áîëåå î÷åâèäíàÿ è ïðÿìàÿ,
ýäèôèêàòîð æå ìîæåò âëèÿòü íà âõîäÿùèå â ñîîáùåñòâî âèäû êàê ïðÿìî, òàê è îïîñðå-
äîâàííî. Äîìèíàíò ìîæåò áûòü, à ìîæåò è íå áûòü êîíñîðòîãåíîì (ïîñëåäíåå îáû÷íî
ñâîéñòâåííî, íàïðèìåð, ñîîáùåñòâàì ðûõëûõ ãðóíòîâ). Êîíñîðòîãåí ìîæåò áûòü, à
ìîæåò íå áûòü äîìèíàíòîì (â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà îáðàçîâàííàÿ èì êîíñîðöèÿ ðåäêà).

êîíòèíóóì — ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî âëèÿíèå âèäîâ äðóã íà äðóãà íå ñïåöèôè÷íî. Â
ðåçóëüòàòå èõ ðàñïðåäåëåíèå îáðàçóåò íåïðåðûâíûé ñòîõàñòè÷åñêèé Ê.

Ëàâðàçèÿ (òåðìèí àâñòðèéñêîãî ãåîëîãà Ý. Çþññà îò Ëàâðåíòèéñêîãî, ò. å. Êàíàäñêîãî ùè-
òà è Àçèÿ) — äðåâíèé ìàòåðèê, ðàñïîëàãàâøèéñÿ â Ñåâåðíîì ïîëóøàðèè è îáúåäèíÿâ-
øèé ñóùåñòâîâàâøèå â òî âðåìÿ ÷àñòè Ñåâåðíîé Àìåðèêè, Âîñòî÷íóþ Åâðîïó è âíå-
ãîíäâàíñêèå àçèàòñêèå ïëàòôîðìû (êðîìå Êèòàéñêî-Êîðåéñêîé), ñóùåñòâîâàë ñ íà÷àëà
äåâîíà äî êîíöà êàðáîíà — íà÷àëà ïåðìè.

ëàìèíàðíîå äâèæåíèå — ñì. òóðáóëåíòíîå äâèæåíèå.
ëàðâàòîí — ñîâîêóïíîñòü ïëàíêòîííûõ ëè÷èíîê äîííûõ îðãàíèçìîâ.
ëèöåíçèÿ (òåðìèí Â.Ô. Ëåâ÷åíêî è ß.È. Ñòàðîáîãàòîâà (Ëåâ÷åíêî, 1984; Ëåâ÷åíêî, Ñòà-

ðîáîãàòîâ 1986à,á, 1990)) — íåçàíÿòàÿ íèøà, ñâîáîäíàÿ íèøåâîå ïðîñòðàíñòâî.
ëîãè÷åñêîå îñíîâàíèå — êðèòåðèé, íà îñíîâå êîòîðîé ïðîèçâåäåíî äåëåíèå, ïðîâîäèìîå

ïðè êëàññèôèöèðîâàíèè îáúåêòîâ. Ñîãëàñíî ïðàâèëàì ëîãèêè êðèòåðèé äîëæåí áûòü
åäèíûì äëÿ âñåé êëàññèôèêàöèè. Ëþáàÿ êëàññèôèêàöèÿ äîëæíà ïðåæäå âñåãî ñîîòâåò-
ñòâîâàòü ïðàâèëàì ëîãèêè, êàê íàèáîëåå òî÷íîé íàóêè, ëåæàùåé â îñíîâå íàó÷íîãî ïî-
çíàíèÿ âîîáùå. Ñîáëþäàåòñÿ ýòî îòíþäü íå âñåãäà. Åñëè íå âûäåðæèâàòü ïðàâèëà ëî-
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ãèêè ïðè êëàññèôèêàöèè, òî, ïî îáðàçíîìó âûðàæåíèþ Â.Ã. Ìîðäêîâè÷à, «âïîðó ñðàâ-
íèâàòü èññëåäîâàòåëåé, ñàäÿùèõñÿ çà ïèñüìåííûé ñòîë âå÷åðîì, çèìîé èëè òðåçâûìè»
(Ìîðäêîâè÷, 2001: 7).

ìàðø — ïðèíÿòûé â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå òåðìèí (îò àíãë. marsh — áîëîòî, òîïü)
äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ãîðèçîíòà ëèòîðàëè îò íèæíåé ãðàíèöû ïîëüäåðà (ñóïðàëèòîðàëè) äî
ñðåäíåãî óðîâíÿ ïîëíîé âîäû êâàäðàòóðíîãî ïðèëèâà, îáû÷íî äëÿ ó÷àñòêîâ ñ ìàëûì
óêëîíîì äíà.

ìåçîôèò — «òåðìèí, èñïîëüçóåìûé ïî àíàëîãèè ñ òåðìèíîì «ìåçîçîé» äëÿ «ñðåäíåé
ýðû» èñòîðèè íàçåìíûõ ðàñòåíèé. Ãðàíèöû ìåçîôèòà è ìåçîçîÿ ïî âðåìåíè íå ñîâïà-
äàþò: âåðõíÿÿ ãðàíèöà ìåçîçîÿ ïðîâîäèòñÿ (èñõîäÿ èç èñòîðèè ìîðñêèõ ôàóí) ïî ãðà-
íèöå ìåëà è ïàëåîãåíà, à ìåçîôèòà — ïî ãðàíèöå íèæíåãî è âåðõíåãî ìåëà» (Æåðèõèí,
2003: 65).

íåêòîí — îáèòàòåëè òîëùè âîäû, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíû äàëüíèå ìèãðàöèè ïî ãîðèçîí-
òàëè. Â ñîñòàâ îêåàíè÷åñêîãî íåêòîíà âõîäÿò ãîëîâîíîãèå ìîëëþñêè, ðûáû è êèòîîá-
ðàçíûå, à â íåðèòè÷åñêèõ ðàéîíàõ, êðîìå íèõ òàêæå ðåïòèëèè (çìåè, ÷åðåïàõè, êðîêî-
äèëû), ïòèöû (ïèíãâèíû, áàêàëàíû è äð.) è ìëåêîïèòàþùèå (ëàñòîíîãèå, ñèðåíû, âû-
äðû).

Ïàíãåÿ (îò ãðå÷. pan- — ïðèñòàâêà, ñîîòâåòñòâóþùàÿ ðóññêîé âñ¸- è gaea — Çåìëÿ) —
äðåâíèé ìàòåðèê, îáðàçîâàâøèéñÿ â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ Ãîíäâàíû è Ëàâðàçèè â ðàéîíå
ñåâåðî-çàïàäíîé Àôðèêè è Ñåâåðíîé Àìåðèêè. Îáúåäèíÿë âñå ìàòåðèêè Çåìëè è ñó-
ùåñòâîâàë ñ êîíöà êàðáîíà – íà÷àëà ïåðìè äî êîíöà òðèàñà.

ïàòèåíòû (òåðìèí Ë.Ã. Ðàìåíñêîãî (1938) — ñì. Ãëàâó 2.
ïèêíîêëèí — ñëîé âîäû ñ ðåçêèì âåðòèêàëüíûì ãðàäèåíòîì ïëîòíîñòè. Ï ïðåïÿòñòâóþò

âåðòèêàëüíîé öèðêóëÿöèè. Ðàçëè÷àþò Ï, îáóñëîâëåííûå ðåçêèì èçìåíåíèåì òåìïåðà-
òóðû (òåðìîêëèí) è ñîë¸íîñòè (ãàëîêëèí).

ïëàíêòîí — îáèòàòåëè òîëùè âîäû, íå ñîâåðøàþùèå äàëüíèå ìèãðàöèè ïî ãîðèçîíòàëè
(íî ìîãóò ñîâåðøàòü âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè íà 1000 ì è áîëåå). Ïî òàêñîíîìè÷åñêî-
ìó ñîñòàâó âûäåëÿþò ôèòî-, çîî-, áàêòåðèîïëàíêòîí, ïî ðàçìåðíîìó ïèêî-, íàíî-, ìè-
êðî-, ìàêðî-, ìåãàïëàíêòîí. Â ñîñòàâ ïëàíêòîíà âõîäÿò áàêòåðèè, âèðóñû, âîäîðîñëè,
æèâîòíûå: ïðîñòåéøèå, êèøå÷íîïîëîñòíûå, ãðåáíåâèêè, ìîëëþñêè, ïîëèõåòû, ùå-
òèíêî÷åëþñòíûå è íåêîòîðûå äðóãèå ãðóïïû, âêëþ÷àÿ ðûá. Ðàçìåðû îòäåëüíûõ ïëàíê-
òîííûõ îðãàíèçìîâ ìîãóò äîñòèãàòü íåñêîëüêèõ ìåòðîâ.

ïîëüäåð (îò ãîëëàíäñêîãî polder — îñóø¸ííûé ó÷àñòîê çåìëè, çàùèù¸ííûé äàìáîé) —
ïðèíÿòûé â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå òåðìèí äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ñóïðàëèòîðàëè, ò. å. ïî-
ÿñà âûøå ìàêñèìàëüíîãî óðîâíÿ ïîëíîé âîäû ñèçèãèéíîãî ïðèëèâà, îáû÷íî äëÿ ó÷à-
ñòêîâ ñ ìàëûì óêëîíîì äíà.

ïðîïàãóëû (îò ëàò. propagatio — ðàññåèâàòüñÿ) — â ðóññêîÿçû÷íîé áîòàíèêå — ðàññåëè-
òåëüíûå ñòàäèè æèçíåííîãî öèêëà: ãàìåòû, çèãîòû, çîîñïîðû, âåãåòàòèâíûå ïî÷êè
(Sphacelaria), ïëàíêòîííûå ïðîðîñòêè (Sargassum) è äð., à òàêæå îáðûâêè òàëëîìîâ,
îñîáåííî ñ ãåíåðàòèâíûìè îðãàíàìè. Â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå ïîä propagules ïîíè-
ìàþò ëþáûå ðàññåëèòåëüíûå ñòàäèè, áóäü òî ðàñòåíèé èëè æèâîòíûõ.

ïðîõîðåç (òåðìèí H. Termier è G. Termier (1956)) — ïåðåìåùåíèå àðåàëà òàêñîíà èëè ñî-
îáùåñòâà â ïðîñòðàíñòâå â ãåîëîãè÷åñêîì ìàñøòàáå âðåìåíè.

ðàñòèòåëüíîñòü — ñîâîêóïíîñòü ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ (àññîöèàöèé è ãðóïïèðîâîê)
êàêîãî-ëèáî ðàéîíà. Ïðè õàðàêòåðèñòèêå Ð, â îòëè÷èå îò ôëîðû, ó÷èòûâàþò è ÷èñëåí-
íûå ïîêàçàòåëè âèäîâ (ïëîòíîñòü ïîñåëåíèÿ, áèîìàññà, ïðîäóêöèÿ è äð.).

ðåãðåññèÿ (îò ëàò. regressio — äâèæåíèå íàçàä) — ïîíèæåíèå óðîâíÿ Ìèðîâîãî îêåàíà.
ðåëèêò (îò ëàò. relictum — îñòàòîê) — îäèí èëè íåñêîëüêî òàêñîíîâ èëè ýêîñèñòåì, ñîõðà-

íèâøèõñÿ îò èñ÷åçíóâøèõ, áîëåå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ â ïðîøëîì áèîò.
ðèâàëèòàòíûå ãðàíèöû — «(îò ëàòèíñêîãî rivalitas, tatis — ñîðåâíîâàíèå, êîíêóðåíöèÿ).

Ýòî áóäóò òå ãðàíèöû, êîòîðûå îáóñëîâëèâàþòñÿ ñóùåñòâîâàíèåì äðóãîãî áèîëîãè÷å-
ñêè áëèçêîãî âèêàðíîãî âèäà, íå äîïóñêàþùåãî äàííûé âèä ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ â çàíÿ-
òóþ èì îáëàñòü â ñèëó áîðüáû çà ñóùåñòâîâàíèå. Èíîãäà òàêóþ ãðàíèöó ìîæåò îáóñ-
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ëîâèòü öåëàÿ êîìáèíàöèÿ âèäîâ, íå äàþùàÿ ðàññåëèòüñÿ êàêîìó-ëèáî âèäó äàëåå»
(Ñòàí÷èíñêèé, 1922: 8).

ðóäåðàëüíûå âèäû (îò ëàò. ruderalis — ñîðíûé) — ñîðíûå âèäû, ñèíîíèì ýêñïëåðåíòîâ
â ñìûñëå Ë.Ã. Ðàìåíñêîãî, òåðìèí Ð â ÷àñòî èñïîëüçóþò òàêæå â áîëåå íåîïðåäåë¸ííîì
ñìûñëå äëÿ âèäîâ íàñåëÿþùèõ ñâàëêè, îáî÷èíû äîðîã, âûòîïòàííûå ìåñòà è ò. ï.,
î÷åíü ÷àñòî â èõ ñîñòàâå èìåþòñÿ çàíîñíûå âèäû.

ñïðåäèíã — êîìïëåêñ ÿâëåíèé, ñâÿçàííûõ ñ âîñõîäÿùèìè òîêàìè ìàãìû, âûðàæàåòñÿ â
ðåëüåôå îêåàíîâ â âèäå ñðåäèííî-îêåàíè÷åñêèõ õðåáòîâ, íà ñóøå è ìîðÿõ â âèäå òðå-
ùèí — ðèôòîâûõ çîí, â çîíà Ñ îáðàçóåòñÿ îêåàíè÷åñêàÿ êîðà è ðàñïîëîæåíû ãèäðî-
òåðìû. Öåíòðû ñîâðåìåííîãî âóëêàíèçìà è çåìëåòðÿñåíèé.

ñòàöèÿ — (òåðìèí, âîñõîäÿùèé, âåðîÿòíî, ê ñòàðîðóññêîìó âîåííîìó òåðìèíó «ñòà-
ö¸ÿ» — ìåñòî îñòàíîâêè âîéñê â ïîõîäå è çàãîòîâêè ïðîâèàíòà, îäíîêîðåííûå ñëî-
âà — ñòàöèîíàðíûé è ñòàöèîíàð) — ìåñòî îáèòàíèÿ âèäà â êîíêðåòíîé ýêîñèñòåìå.

ñòåíîòîïíûé (òåðìèí G. Enderlein (1908)) — âèä, âõîäÿùèé â ñîñòàâ îäíîãî áèîöåíîçà.
ñóáäóêöèÿ — êîìïëåêñ ÿâëåíèé, ïðîèñõîäÿùèé â àêòèâíûõ îêðàèíàõ îêåàíè÷åñêèõ ïëàò-

ôîðì, âûðàæàåòñÿ â ðåëüåôå â âèäå ãëóáîêîâîäíûõ æåëîáîâ íà ãðàíèöå ïëèò, ãîðàìè
ïî êðàþ ìàòåðèêîâûõ ïëàòôîðì, îñòðîâíûìè äóãàìè. Öåíòðû ñîâðåìåííîãî âóëêàíèç-
ìà è çåìëåòðÿñåíèé.

ñóêöåññèÿ (òåðìèí F. Clements, îò ëàò. successio — íàñëåäîâàíèå) — ïîñëåäîâàòåëüíàÿ
ñìåíà àññîöèàöèé, äâèæóùàÿ ñèëà Ñ — íåñáàëàíñèðîâàííûé îáìåí àññîöèàöèé. Î
ðàçëè÷íûõ ñìûñëàõ, âêëàäûâàåìûõ â òåðìèí Ñ ñì. Ãëàâó 4.

òàêñîöåí — ÷àñòü ýêîñèñòåìû, âûäåëåííàÿ ïî ïðèíàäëåæíîñòè ê îäíîìó òàêñîíó (íàïðè-
ìåð, ìàëàêîöåí — ìîëëþñêè îäíîé ýêîñèñòåìû, èõòèîöåí — ðûáû).

òåðìîêëèí — ðàçíîâèäíîñòü ïèêíîêëèíà.
Òåòèñ (ïî èìåíè äðåâíåãðå÷åñêîé áîãèíè Ôåòèäû, ïî-àíãëèéñêè Tethys) — äðåâíèé îêå-

àí, ðàçäåëÿâøèé Ãîíäâàíó è Ëàâðàçèþ.
òðàíñãðåññèÿ (îò ëàò. transgressio — ïåðåõîä) — ïîâûøåíèå óðîâíÿ Ìèðîâîãî îêåàíà.
òðîôè÷åñêàÿ çîíà — ñîâîêóïíîñòü áåíòîñíûõ ñîîáùåñòâ, â êîòîðûõ äîìèíèðóåò îäíà

òðîôè÷åñêàÿ ãðóïïà.
òóðáóëåíòíîå äâèæåíèå — ïîíÿòèÿ òóðáóëåíòíîãî (ñ çàâèõðåíèÿìè) è ïðîòèâîïîëîæíî-

ãî åìó ëàìèíàðíîãî (áåç çàâèõðåíèé) òå÷åíèé ââ¸ë â êîíöå XIX â. èðëàíäñêèé ôèçèê
Îñáîðí Ðåéíîëüäñ.

ôàóíà — ñïèñîê òàêñîíîâ æèâîòíûõ, îáèòàþùèõ íà îïðåäåë¸ííîì ó÷àñòêå ïîâåðõíîñòè
Çåìëè. Ñì. òàêæå æèâîòíîå íàñåëåíèå è êîíêðåòíàÿ áèîòà.

ôèòàëü — çîíà îêåàíà, â êîòîðîé âîçìîæåí ôîòîñèíòåç, â ðåçóëüòàòå êîòîðîãî ïðîäóöè-
ðóåòñÿ áîëüøå ýíåðãèè, ÷åì òðàòèòñÿ íà ïîääåðæàíèå ïîïóëÿöèè ôîòîñèíòåòèêà. Ãëóá-
æå Ô. ðàñïîëîæåíà àôèòàëü.

ôëîðà — ñïèñîê òàêñîíîâ ðàñòåíèé (îáû÷íî òàêæå è ãðèáîâ), ïðîèçðàñòàþùèõ íà îïðå-
äåë¸ííîì ó÷àñòêå ïîâåðõíîñòè Çåìëè. Äëÿ ñïèñêîâ îòäåëüíûõ ãðóïï è òàêñîíîâ èñ-
ïîëüçóþò òåðìèíû «áàêòåðèîôëîðà» — ôëîðà áàêòåðèé, «ìèêîôëîðà» — ôëîðà ãðè-
áîâ è ò. ï. Ñì. òàêæå êîíêðåòíàÿ ôëîðà è ðàñòèòåëüíîñòü.

ôëîðóëà — òî æå, ÷òî êîíêðåòíàÿ ôëîðà.
õîðîëîãèÿ (òåðìèí E. Haeckel (1834–1919), îò ãðå÷. choros — ìåñòî, ïðîñòðàíñòâî è lo-

gos — ñìûñë, ïîíÿòèå, ñóæäåíèå) — íàóêà î ïðîñòðàíñòâåííîì ðàñïðåäåëåíèè îðãà-
íèçìîâ, îáû÷íî èñïîëüçóåòñÿ ïðè èçó÷åíèè ÿâëåíèé áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ìàñøòàáà.

õîðîí (òåðìèí ïðåäëîæåí Î.Ë. Êðûæàíîâñêèì (1987) — áèîãåîãðàôè÷åñêàÿ åäèíèöà ëþ-
áîãî ðàíãà.

öåíîôèëû (òåðìèí Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî (1969)) — âèäû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ ëþáîé àññîöè-
öèè äàííîé öåíîòè÷åñêîé ñèñòåìû.

öåíîôîáû (òåðìèí Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêîãî (1969)) — «ãðóïïà âèäîâ, íå âõîäÿùèõ â öåíîòè÷å-
ñêèå ñèñòåìû è ñóùåñòâóþùèõ â ñïåöèôè÷åñêèõ óñëîâèÿõ îòñóòñòâèÿ áèîòè÷åñêîãî
äàâëåíèÿ» (Ðàçóìîâñêèé, 1969: 25).

öèðêàëèòîðàëü — òî æå, ÷òî ýëèòîðàëü.
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ÖÑ — ñîêðàùåíèå òåðìèíà «öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà», ïðèíÿòîå â äàííîé êíèãå.
ýâàïîðèòû — îñàäî÷íûå ïîðîäû, îáðàçóþùèåñÿ â ðåçóëüòàòå èñïàðåíèÿ âîäû: êàìåííàÿ

ñîëü, ãèïñ, àíãèäðèò, äîëîìèò.
ýâðèòîïíûé (òåðìèí G. Enderlein (1908)) — âèä, âõîäÿùèé â ñîñòàâ ìíîãèõ áèîöåíîçîâ.
ýäèôèêàòîð (òåðìèí Â.Í. Ñóêà÷åâà, îò ëàò. aedificator — ñòðîèòåëü) — âèäû, ñîçäàþùèå

â ðåçóëüòàòå ñâîåé æèçíåäåÿòåëüíîñòè, ñèëüíî èçìåí¸ííóþ ñðåäó, â êîòîðîé âìåñòå ñ
àññåêòàòîðàìè ôîðìèðóþò ñîîáùåñòâà, ñì. òàêæå êîíñîðöèÿ. Â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðà-
òóðå òåðìèíó Ý áëèçîê ïî ñìûñëó òåðìèí key-species (êëþ÷åâîé âèä), îäíàêî, íå âñÿ-
êèé êëþ÷åâîé âèä — ýäèôèêàòîð è íàîáîðîò.

ýêàäà — ýêîëîãè÷åñêàÿ ôîðìà âîäîðîñëè-ìàêðîôèòà.
ýêîëîãè÷åñêàÿ àìïëèòóäà — äèàïàçîí àáèîòè÷åñêèõ óñëîâèé, â êîòîðîì ìîæåò ôóíêöè-

îíèðîâàòü öåíîòè÷åñêàÿ ñèñòåìà èëè ñóùåñòâîâàòü òàêñîí.
ýêîñèñòåìà (òåðìèí àíãëèéñêîãî ãåîáîòàíèêà Tensley) — â ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðå ïîä

ýêîñèñòåìîé îáû÷íî ïîíèìàþò íàñåëåíèå ïðîèçâîëüíî âûäåëåííîé â ñîîòâåòñòâèè ñ
çàäà÷àìè èññëåäîâàíèÿ ÷àñòè ïîâåðõíîñòè Çåìëè. Ïîäðîáíåå ñì. Ãëàâó 4.

ýêîòîí (òåðìèí F. Clements àíãë. ecotone, îò ãðå÷. oikos — äîì, ìåñòî è tonos — îòòå-
íîê) — ïåðåõîäíàÿ ïîëîñà ìåæäó ñîîáùåñòâàìè, ñì. ñîîòâåòñòâóùèé ðàçäåë Ãëàâû 4.

ýêñïëåðåíòû (òåðìèí Ë.Ã. Ðàìåíñêîãî (1938)) «ôèãóðàëüíî óïîäîáëÿþùèåñÿ øàêàëàì,
èìåþò î÷åíü íèçêóþ êîíêóðåíòíóþ ìîùíîñòü, íî çàòî îíè ñïîñîáíû î÷åíü áûñòðî çà-
õâàòûâàòü îñâîáîæäàþùèåñÿ òåððèòîðèè, âûïîëíÿÿ ïðîìåæóòêè ìåæäó áîëåå ñèëüíû-
ìè ðàñòåíèÿìè; òàê æå ëåãêî îíè è âûòåñíÿþòñÿ ïîñëåäíèìè» (Ðàìåíñêèé, 1938: 280).
Ñèíîíèì — ðóäåðàëüíûå âèäû. Ñ.Ì. Ðàçóìîâñêèé, èçìåíèâ ïåðâîíà÷àëüíûé ñìûñë
òåðìèíà, íàçûâàë Ý êîíêóðåíòíî ñëàáûå öåíîôèëüíûå âèäû, äëÿ êîòîðûõ ÿ, âî èçáå-
æàíèå ïóòàíèöû, ïðåäëàãàþ òåðìèí äóáëèðóþùèå âèäû.

ýêñòðàçîíàëüíûå ýêîñèñòåìû (òåðìèí È.Ê. Ïà÷îñêîãî (1915)), èçíà÷àëüíî ïðèìåí¸í-
íûé ê ðàñòèòåëüíîñòè) — ñ ïîçèöèé êîíòèíóàëèçìà ó÷àñòêè çîíàëüíûõ ýêîñèñòåì,
ðàñïîëîæåííûå çà ïðåäåëàìè ñâîåé çîíû. Íàïðèìåð, äóáðàâû â çîíå òàéãè èëè ñòåïåé.
Ñòðóêòóðàëèçì íå ïðèçíà¸ò ñóùåñòâîâàíèå Ý.ý., ñ÷èòàÿ èõ àðòåôàêòîì íåàäåêâàòíîé
êëàññèôèêàöèè àññîöèàöèé (ñì. Ãëàâó 5, ðàçäåë Èåðàðõèÿ áèîñôåðû). Ñì. òàêæå àçî-
íàëüíûå è èíòðàçîíàëüíûå ýêîñèñòåìû.

ýëåìåíò — òåðìèí, èñïîëüçóåìûé â áèîãåîãðàôèè (îñîáåííî â ôèòîãåîãðàôèè) äëÿ ãðóï-
ïû âèäîâ, îáúåäèíÿåìûõ ïî ðàçëè÷íûì áèîãåîãðàôè÷åñêèì ïðèçíàêàì. Ñì. Ý ãåíåòè-
÷åñêèé, Ý ìèãðàöèîííûé, Ý èñòîðè÷åñêèé, Ý ãåîãðàôè÷åñêèé.

ýëåìåíò ãåíåòè÷åñêèé — âèäû, âîçíèêøèå â îäíîì ìåñòå.
ýëåìåíò ãåîãðàôè÷åñêèé — âèäû, èìåþùèå îäèíàêîâûå ñîâðåìåííûå àðåàëû.
ýëåìåíò èñòîðè÷åñêèé — âèäû, ìèãðèðîâàâøèå â äàííûé ðàéîí â îäíî âðåìÿ.
ýëåìåíò ìèãðàöèîííûé — âèäû, ìèãðèðîâàâøèå â äàííûé ðàéîí îäíèì ïóò¸ì.
ýëåìåíòàðíàÿ áèîòà — íàñåëåíèå, áèîòà ìèíèìàëüíîãî áèîãåîãðàôè÷åñêîãî âûäåëà =

áèîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíà.
ýëåìåíòàðíàÿ ôëîðà (òåðìèí À.È. Òîëìà÷åâà (1931))— ôëîðà ìèíèìàëüíîãî ôèòîãåî-

ãðàôè÷åñêîãî âûäåëà = ôèòîãåîãðàôè÷åñêîãî ðàéîíà.
ýíäåì (îò ãðå÷. endemos — ìåñòíûé) — òàêñîí, îáèòàþùèé â ïðåäåëàõ êàêîãî-ëèáî ðàé-

îíà. ×àñòî óïîòðåáëÿþò òàêæå «ýíäåìèê», íî À.È. Êàôàíîâ è Â.À. Êóäðÿøîâ ñ÷èòàþò
ýòî ýòèìîëîãè÷åñêè íåâåðíûì, õîòÿ Áèîëîãè÷åñêèé ýíöèêëîïåäè÷åñêèé ñëîâàðü
(1986) ôîðìó «ýíäåìèê» ñ÷èòàåò îñíîâíîé è ýòà ôîðìà ãîðàçäî øèðå ðàñïðîñòðàíåíà
â ëèòåðàòóðå. ß ëè÷íî âåðþ áîëüøå À.È. Êàôàíîâó, ÷ðåçâû÷àéíî äîòîøíîìó â òàêèõ
äåòàëÿõ.

ýíäåìèê — ñì. ýíäåì.
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