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Введение 
Биогеоценология — раздел экологии, изучающий структурно-функциональ­

ную и пространственно-временную организации экосистем различных масшта­
бов. Задачи биогеоценологии состоят в изучении общих закономерностей стро­
ения, функционирования, распределения, образования и эволюции экосистем. 

Биогеоценоз включает две равноценные и взаимодействующие компоненты: 
биоценоз (совокупность популяций разных видов, или сообщество) и биотоп (сре­
да обитания организмов, или физико-химическая основа существования жизни). 
Изначально, с момента возникновения жизни на Земле, эти компоненты были так 
или иначе взаимосвязаны в составе биосферы и изменялись совместно. Рассмат­
ривая эволюцию биосферы, биологи в центр внимания обычно ставят живую ком­
поненту, отводя среде роль ее вместилища. Геологи, напротив, большее внимание 
уделяют физической и химической основе жизни. Неживая компонента имеет бо­
лее раннюю историю, она существовала и развивалась задолго до возникновения 
жизни по определенным законам, многие из которых жизнь впоследствии унасле­
довала. Формирование и эволюция жизни протекали при постоянном взаимодей­
ствии со средой, жизнь постепенно вплеталась в «ткань» неживого вещества, ис­
пользуя и изменяя его. Количество химических элементов, вовлеченных в про­
цессы функционирования самоорганизующейся жизни, постоянно увеличивалось. 
Многие элементы (более 40) вошли в сложные органические соединения, прочно 
связанные с живой массой. В результате этих и некоторых других физико-хими­
ческих и биогеохимических процессов современная среда обитания организмов 
принципиально отличается от исходной и от той, какой она могла быть, если ис­
ключить жизнь на планете. Совместная эволюция живой и неживой материи поро­
дила представление о Гее — биосфере как сверхорганизме, эволюционирующем в 
направлении максимальной комплементарное™ живой и неживой материи (целос­
тности). Невозможно представить себе существование жизни вне среды обита­
ния (вне вещества и энергии). Вещество, энергия и информация буквально «текут» 
сквозь организмы и этот поток обеспечивает существование последних. Среда не 
вместилище для жизни, а ее составная часть. Жизнь — это физхимбиологическая 
система, которая не может быть отделена от единственно известной нам формы 
ее существования — экосистемы. Положение достаточно тривиальное, но очень 
часто игнорируемое биологами. 

Экосистема — основной объект биогеоценологии. Существует множество 
определений экосистемы (и биогеоценоза). В качестве примера можно предло­
жить следующий порядок их усложнения и детализации: 

(1) экосистема — сообщество плюс среда (Арнольди, 1961); 
(2) экосистема — функциональное единство среды и населяющих ее орга­

низмов (Tansley, 1923); 
(3) экосистема — пространство, ограниченное взаимодействием организ­

мов и окружающей их среды (Бигон и др., 1989); 
(4) экосистема такое единство живого и неживого, которое благодаря пото­

ку энергии и круговороту веществ в состоянии поддерживать свою целостность 
(Алимов, 1989); 
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(5) экосистема — структурно-функциональное единство живого и неживо­
го, поддерживающее свою целостность за счет потока энергии и круговорота 
вещества в данном пространственно-временном масштабе (Бурковский, 1992); 

(6) экосистема — любое единство, включающее все организмы на данном 
участке и взаимодействующие с физической средой таким образом, что поток 
энергии создаёт четко определенную трофическую структуру, видовое разнооб­
разие и круговорот веществ внутри системы (Одум, 1975); 

(7) экосистема — самоорганизующаяся и саморегулирующаяся, опреде­
ленным образом упорядоченная материально-энергетическая и/или информаци­
онная совокупность, существующая и управляемая как относительно единое 
целое за счет взаимодействий, распределения и перераспределения имеющих­
ся, поступающих извне и продуцируемых этой совокупностью веществ, энергии, 
информации и обеспечивающая преобладание внутренних связей над внешними 
(Реймерс, 1994). Самое развернутое определение экосистемы представляет со­
бой увесистый учебник или крупную монографию по общей экологии. 

Важно учитывать, что наблюдаемые сообщества и экосистемы — это не 
окончательно сформировавшиеся (завершенные) структуры, а тонкие времен­
ные срезы в длительном историческом процессе их развития. Вопрос о продол­
жительности существования и размерах экосистем будет рассмотрен в соот­
ветствующих главах. Здесь отметим, что чем крупнее экосистема, тем более 
замкнуты круговороты веществ в ней и тем выше ее способность к самопод­
держанию (самодостаточность). О продолжительности существования экосис­
тем разного масштаба можно судить по времени оборота вещества — это мак­
симальное физическое время, в течение которого проявляются все свойства эко­
системы как целого. В биосфере время оборота вещества составляет более 100 
млн. лет. Цикл определяется тектоническими процессами, ведущими к горооб­
разованию, и эрозией горных пород с их последующим возвращением с речным 
стоком в океан. Конкретный пример такого цикла — силикофлягеллятное и фо-
раминиферовое осадконакопление, протекавшее с большой геологической ско­
ростью в масштабе Мирового океана и приведшее, в конце концов, к образова­
нию соответствующих горных пород на Ливийском нагорье, Кавказе, в Альпах и 
других возвышенностях. В элементарных (локальных) экосистемах, таких как, 
например, океанические термальные курильщики, морские заливы, лагуны, фи­
орды, губы и заливчики, время оборота основного вещества составляет от не­
скольких десятков до сотни лет и больше. 

Самая целостная из известных экосистем — биосфера; все меньшие эко­
системы — только частично подходят под определение полноценной экосисте­
мы. Биосферу можно рассматривать как мозаику из произвольного количества 
экосистем меньшего масштаба, адаптированных к конкретным геохимическим 
условиям. На практике мы часто понимаем под «экосистемой» любое струк­
турно-функциональное единство живого и неживого, способное поддерживать 
свою целостность: от чашки Петри с микробным населением на питательной 
среде в термостате до Мирового океана и биосферы. Различия между ними — 
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в размерах занимаемого пространства, сложности самих систем, замкнутости 
биогеохимических круговоротов и продолжительности их самостоятельного су­
ществования. 

Природная экосистема — сложно структурированное образование. Струк­
тура экосистемы определяется и поддерживается её функциями и многочислен­
ными связями с другими системами через поток энергии и миграцию элемен­
тов. Основные функции экосистемы — продуцирование, потребление и разложе­
ние органического вещества, благодаря чему осуществляется связь между по­
током энергии и транспортом вещества. Функциональная взаимозависимость 
компонентов экосистемы в процессе преобразования энергии, вещества и ин­
формации обусловливает ее целостность. 

Можно различать внутреннюю и внешнюю составляющие функционирова­
ния экосистемы. Внутренняя направлена на текущие процессы в пределах дан­
ной экосистемы и поддержание её целостности. Внешняя — на взаимодействие 
с другими смежными экосистемами и поддержание целостности структуры бо­
лее высокого порядка (вплоть до биосферы). Так, очевидны две функции экоси­
стемы морской литорали: (1) участие в продукционно-деструкционных процес­
сах прибрежной экосистемы, частью которой она является, и (2) участие во вза­
имодействии суши и моря, т.е. в сукцессии биосферного масштаба. 

В современной экологической литературе можно встретить два главных мето­
дических подхода—два направления в изучении жизни на Земле (Хайлов, 1998; 2001). 

(1) «Биологический», отдающий приоритет свойствам организмов и попу­
ляций, исходящий из теории Ч. Дарвина. Это «видоцентрическая схема жизни» в 
основе которой лежат представления об эволюции путем естественного отбора 
(дарвинизм в разных вариациях). В этом случае изучается Жизнь Сама по Себе, 
механизмы ее эволюции, включающие наследственность, изменчивость и от­
бор. Среда выступает как фактор изменчивости и отбора. 

(2) «Биогеоценотический (экологический)», отдающий приоритет взаимо­
действиям между живыми и неживыми элементами системы, основоположни­
ком которого является В.И. Вернадский. Здесь организмы, наряду с физической 
природой, — равноправные участники в биогеохимических превращениях в эко­
системе и в биосфере. Эволюция видов рассматривается как совместная эво­
люция всего, связанного с жизнью организмов и обеспечивающего течение био­
геохимических циклов. В этом случае изучается Жизнь на Земле («био» вместе 
с «гео»). Следует помнить, что жизнь возникла из неживого, постоянно пополня­
ется (благодаря фотосинтезу, детритофагии и другим процессам) за счет нежи­
вого и каждый раз со смертью превращается в неживое вещество. 

Между указанными направлениями по существу нет непреодолимых противо­
речий; это всего лишь два аспекта изучения одной и той же проблемы. Их можно 
уподобить двум методам в лечебной медицине: терапии (врачевание отдельных 
органов или одной системы) и гомеопатии (врачевание организма как целого). 

На каждом уровне организации жизнь имеет свои специфические задачи и 
способы их решения, в совокупности гарантирующие надёжность сё существова-
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(2) вторая сводит открываемые нами закономерности к особенностям на­
шего мышления, которое якобы не в состоянии познать мир в его естественном 
многообразии, а только в виде упрощенных логических схем и построений (Ниц­
ше, 1910). В последнее время намечаются попытки отойти от панлогизма, при­
давая основополагающим представлениям (материи, энергии, информации, про­
странству, времени) статус метафоры, а в качестве основного фундаментально­
го начала Мироздания — идее спонтанности. Наука рациональна в том смысле, 
что она не признает Чуда (Тайны) Мироздания — напротив, убеждена в суще­
ствовании всеобщей закономерности, поддающейся логическому раскрытию. 
Однако наука иррациональна в том смысле, что она опирается на озарения — 
творческие вспышки, осуществляющиеся на дологическом уровне мышления. 
В.В. Налимов (1993; стр. 31), трактует это положение ещё более расширитель­
но, считая, что «надо уметь использовать взаимосвязано все, что обретено че­
ловечеством на пути своего становления: рациональное и иррациональное, эсте­
тическое и мистическое .... ведь ими обозначаются приемы, которыми издревле 
пользовалось человечество». 

Это следует и из «принципа неопределенности» или «принципа допустимо­
сти» в квантовой физике, согласно которому нельзя утверждать, что чего-то 
нет, только потому, что мы этого не наблюдаем. Все возможно — это только 
вопрос вероятности события. Абсолютная определенность — застой и тоска. 
Квантовая физика постулирует преобладающую случайность событий в разви­
вающейся системе. И хотя квантовая теория даже многим физикам не во всем 
понятна и как теория не вполне реальна (т.е. виртуальна и эзотерична), но — 
удивительно: она действует. По мнению М. Борна (1973), этого вполне доста­
точно («нечего голову ломать — не нашего ума дело»). 

И, действительно, в некоторых случаях восприятия и объяснения реально­
сти переходы от одного метода к другому столь плавные, что трудно заметить, 
как из одной области знания переходим к другой. Так, при изучении биологичес­
ких и экологических систем наиболее ясно обнаруживают себя два методологи­
ческих подхода: виталистический (здесь употребляется без какой-либо оценки, 
как синоним ортодоксально биологического; а также отчасти органоцентричес-
кого и детерминистского) и механистический (отчасти, редукционистский и сто­
хастический). 

Виталистический подход включает в себя в прямой или скрытой форме не 
только 

(1) признание особых биологических законов, не сводимых к физическим и 
химическим, но их приоритета и часто даже поглощения первых вторыми, а также 

(2) положение о доминировании целого над его частями и 
(3) обязательное признание иерархии в организации всего сущего. 
Таким образом целое невозможно полностью понять, исходя из информа­

ции о частях. 
Витализм исповедует органицизм в наивысшей форме, объясняя поведе­

ние частей свойствами целого, предполагая исходную омникаузальность соот-
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ния. Для организма принципиально важно выжить, для популяции — увеличить 
собственную массу и занимаемую территорию, для сообщества — найти ба­
ланс интересов популяций разных видов, для экосистемы — обеспечить наибо­
лее эффективное использование живых и неживых ресурсов. Совершенно оче­
видно, что исследования по этим темам одинаково важны и дополняют друг 
друга. 

Современное состояние науки таково, что исследователи нередко исполь­
зуют при объяснении наблюдаемых явлений и процессов не только объективное 
научное знание, но и различные его модификации, иногда опирающиеся в той или 
иной мере на художественные, эзотерические и даже религиозные представле­
ния. Это особенно отчетливо прослеживается в большом количестве ранних и 
вполне современных публикаций, затрагивающих проблему эволюции живой и 
неживой материи, и, как правило, отражающих личные мировоззренческие пре­
ференции исследователей. 

Необходимо помнить, что, однажды выбрав в качестве инструмента по­
знания научный метод, мы обязаны следовать его правилам до конца. Все что 
за пределами этих правил — не наука! Это могут быть искусство, музыка, по­
эзия, эзотерика, религия и другие методы восприятия, познания и объяснения 
объективной или иррациональной картины Мира, приносящие свои сладкие или 
горькие плоды. Но не должно быть коктейля из них. Их синтез когда-нибудь, 
возможно, станет естественной необходимостью. 

Система восприятия, познания и объяснения окружающего Мира челове­
ком включает несколько основных направлений: естественно-научное, гумани­
тарное, эзотерическое, религиозно-мистическое и художественно-эстетическое. 
Общими для них являются логическое построение, ритм, пропорции и гармония, 
отражающие наше представление об универсальной целостности самого Ми­
роздания. 

Отличие состоит в том, что наука основывается на объективном (доказа­
тельном) знании — это осознанное и обоснованное логическое построение; эзо­
терика — на интуиции, даре предвидения — это подсознательное логическое 
построение; религия и мистика основаны на глубинном чувственном убеждении 
и вере в чудо — это эмоционально-нравственное построение; художественно-
эстетическое (искусство) — субъективное эмоционально-чувственное отражение 
окружающего мира, осуществляющее преимущественно социально-коммуника­
ционную функцию. Законы в науке, эзотерике, теологии и искусстве совершенно 
разные, но есть немало точек пересечения, которые позволяют в творческой 
деятельности использовать разные подходы. На их стыке иной раз возникают 
совершенно неожиданные направления, как, например, «экологическая музыка» 
(Михайловский, 1992). 

В основном же существуют две позиции в объяснении наблюдаемых яв­
лений: 

(1) первая исходит из рационального мироустройства и возможности позна­
ния законов, действующих в природе (Поппер, 1983), 
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ветствующих систем. Превалирует взгляд сверху (снаружи), в крайнем своем 
проявлении — теологический. В подходе странным образом сочетаются вполне 
современные материалистические позиции с утверждениями, отдающими био­
логическим шовинизмом. 

Механицизм (механистицизм), напротив, считает возможным познание 
высших уровней организации (целого или более высоких уровней в иерархии), 
исходя из информации о частях. Здесь возобладала традиция, берущая начало 
от Декарта: расчленять каждую сложную проблему на составляющие её част­
ные проблемы (редукционизм) с последующей реконструкцией целого. Основ­
ные положения механицизма сводятся к трем принципам: 

(1) причина всегда предшествует явлению во времени; 
(2) установив причину (и механизм), мы достигаем понимания явления; 
(3) причина (и механизм) всегда лежит на более низких уровнях иерархии. 
Успехи классической физики — длительное время ведущей области науки, 

сделали эти принципы непререкаемыми, и механицизм с тех пор стал доминиру­
ющей методологией всех естественных наук (частично затронув даже некото­
рые области биологии). Он предполагает исходную парткаузальность соответ­
ствующих систем. Доминирует взгляд снизу (изнутри), в крайнем своем выра­
жении — антитеологический. В нем тоже можно видеть прогрессивную и кон­
сервативную сущность. 

В организации живой и неживой природы, а также социума, присутствуют 
как иерархичность, так и оба принципа детерминирования — омни- и парткау­
зальность, находящиеся в соотношении, зависящем от меры целостности рас­
сматриваемой системы. На уровне клеток или организма омникаузальное де­
терминирование достигает своего максимума, на уровне неживой природы -
минимума. В последовательности организм — популяция — сообщество — эко­
система омникаузальное детерминирование снижается, а парткаузальное — 
соответственно увеличивается. Объяснение падения омникаузальности в ука­
занной серии объектов кроется в уменьшении скоррелированности элементов и 
процессов (Горшков, 1990). Каждая живая особь функционирует на основе зако­
нов физики и химии (специфических законов жизни, по-видимому, нет) через со­
ответствующие сильно скоррелированные биохимические реакции, которые зап­
рограммированы в ДНК. Популяция уже включает множество нескоррелиро-
ванных между собой особей. Начиная с этого уровня — скоррелированность 
все время падает. Никаких новых видов скоррелированности (эмерджентных), 
действующих на уровне популяции, по-видимому, не возникает. Замкнутость кру­
говорота веществ, обусловливающая целостность экосистемы, объясняется не 
совокупным свойством, а совокупностью (суммой) свойств отдельных организ­
мов, которые принципиально не могут быть скоррелированы между собой абсо­
лютно синхронно. В экосистеме наблюдается ещё меньшая связность элемен­
тов (больше степеней свободы). Иерархичность организации экосистем (иерар-
хичный контроль) предполагает постоянный, но не жесткий контроль более низ­
ких уровней биологической организации со стороны более высоких (Pattee, 1973). 
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Так, хищники способны в определенном диапазоне регулировать количество и 
разнообразие жертв. Качество детрита (продукт функционирования всей экоси­
стемы — пелагической и донной составляющих) определяет трофическую группу 
бентосных организмов, но не ее видовой состав. Здесь омникаузальное детер­
минирование выражено ещё слабее. 

Интересной идеей, сравнительно недавно сформулированной в Общей Тео­
рии Эволюции, относящейся ко всему Мирозданию и созвучной современным пред­
ставлениям о развитии организмов (в ходе эмбриогенеза и онтогенеза) и экосис­
тем (в ходе сукцессии и эволюции), является суждение о детерминировании про­
текающих процессов временем, т.е. будущим (Налимов, 1989; 1993; Ровинский, 
1995; Сажин, 2001). Идея такова: любая система имеет пространственно-времен­
ной аспект, т.е. она способна изменяться в пространстве и времени. Если система 
изменяется закономерно, по объективным правилам, то, как следствие, она имеет 
сюжет, план, образ. В этом случае, имея соответствующие знания, можно пред­
сказать ее состояние в любой точке будущего, включая финал. Система, стремя­
щаяся к своему финалу, на каждом временном отрезке как бы предопределена 
этим финальным состоянием, оставляет «печать» будущего в настоящем и про­
шлом. В этом видится смысл проявления омникаузального детерминирования 
временем, т.е. предопределения настоящего состояния будущим через механизм 
перенормировки вероятностей в соответствии с законами (или правилами) изме­
нения или наличия сюжета. Целым по отношению к любому изменяющемуся со­
стоянию системы каждый раз выступает ее будущее состояние, поскольку оно 
включает и ее настоящее, и ее прошлое. Примером может служить процесс под­
гонки друг к другу популяций в экосистеме в ходе сукцессии или видов в биосфере 
в ходе эволюции со стороны более высоких уровней биологической иерархии (со­
общества как совокупности взаимодействующих популяций и среды их обитания). 
Причем, более высокие уровни — будущее для более низких, которое не может 
быть понято внутри своего и нижележащих уровней. 

В ходе сукцессии такой аутомониторинг достигается последовательнос­
тью сменяющих друг друга видовых комплексов, начиная от первых вселенцев 
вплоть до зрелого климаксного сообщества. Механизм этого процесса хорошо 
известен: одни виды создают условия существования для других, предопреде­
ляя большую вероятность их появления и закрепления. В каждом конкретном 
случае может быть своя комбинация. Из всего потенциального разнообразия 
макроуровень (ориентируясь на будущее состояние экосистемы (образ, план, 
сюжет)) «выбирает» единственный вариант. Наиболее вероятно, это происхо­
дит благодаря информационной системе: через внешние метаболиты, люминес­
ценцию, поведенческие реакции и т.п., определяющие рождаемость и выживае­
мость организмов в данных условиях. 

При объяснении сложных явлений и процессов приходится использовать 
разные подходы или их синтез. Любое современное представление всего лишь 
тонкий временной срез на пути к истине. В каждом случае продуктивнее та 
методология, которая больше соответствует изучаемому объекту. Не случай-
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но, в последние десятилетия в изучении физической природы наметилось взаи­
модействие двух, казалось бы, далеких областей — физики элементарных час­
тиц и современной космологии (Сажин, 2001). 

В тесном переплетении разные методологии выступают как вполне равно­
правные и взаимодополняющие направления. Их синтез инициирует нетривиаль­
ные представления о физической природе и эволюции наблюдаемых объектов. 
Особенно это заметно на стыке некоторых областей биологической и физичес­
кой наук. Так, предполагается, что физические свойства нашей Вселенной пря­
мо (сильный антропный принцип) или косвенно (слабый антропный принцип) свя­
заны с последующим возникновением Человека, выступающего в качестве На­
блюдателя. В этом утверждении нетрудно заметить черты виталистического 
понимания развития материи, включающего поиск высшего уровня, «Высшего 
Смысла» или «Абсолютного Разума» (Тейяр, 1987; Налимов, 1993). В таком 
случае эволюция биосферы в направлении Разума, детерминированная будущим, 
является лишь частным проявлением более общей Вселенской тенденции, от­
секающей все другие возможности развития. Однако, если эволюция биосферы 
действительно идет в направлении Разума, то это вовсе не означает, что ее 
финалом должен быть Человек. Здесь возможны и другие варианты. 

Взаимопроникновение разных областей науки, ещё совсем недавно казав­
шихся несовместимыми, логически вполне оправдано и прогнозируемо. При 
широком подходе к решению общих для всей науки проблем, выясняется, что на 
всех уровнях организации материи — от элементарных частиц, атомов и моле­
кул, до организма, популяции, экосистемы и биосферы, а также в астрофизике, с 
ее расширяющейся Вселенной и образованием черных дыр, — всюду обнару­
живается эволюция, разнообразие форм и неустойчивости. Современное виде­
ние природы претерпевает радикальные изменения в сторону множественности, 
темпоральности и сложности. Точка зрения, согласно которой на определенном 
уровне мир устроен просто и подчиняется обратимым во времени фундамен­
тальным законам, представляется сегодня чрезмерным упрощением. Единствен­
ные объекты, поведение которых действительно «просто», существуют в на­
шем мире только на макроскопическом уровне. Случилось так, что классичес­
кая наука (в первую очередь — физика) тщательно выбирала объекты изучения 
именно на этом уровне (свободно падающие тела, маятник, движение планет и 
т. д.). Однако эта простота не может быть приписана остальному миру. Устой­
чивость и простота являются скорее исключением, чем правилом (Пригожий, 
1985;Хакен, 1985;Ровинский, 1995). 

Если исходить из того, что окружающий нас мир никем не построен, то 
перед наукой возникает проблема дать такое описание его мельчайших составляю­
щих (элементарная частица, атом, молекула, ген, организм, популяция, и т.д. — для 
каждого уровня организации материи), которое объясняло бы автоматический про­
цесс его самосборки. Ведь из одних и тех же кирпичей можно построить и гараж, и 
жилой дом, и дворец, и храм. Лишь рассматривая здание как единое целое, мы обре­
таем способность воспринимать его как продукт эпохи, культуры, общества, стиля. 
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Долгое время научную рациональность было принято усматривать лишь в 
вечных и неизменных законах, которые являлись производными от изучаемых 
макроскопических объектов, отличающихся довольно простым поведением, 
жестким детерминизмом и обратимостью. Все же временное и преходящее 
рассматривалось как иллюзорное и второстепенное. Ныне обнаруживается, что 
в природе существенную роль играет далеко не иллюзорная, а вполне реальная 
необратимость, лежащая в основе большинства процессов самоорганизации. 
Необратимость и случайность отныне рассматриваются не как исключение, а 
как общее правило (Пригожий, 1985; Хакен, 1085; Пригожий, Стенгерс, 2001). 
Они рождают многовариантность и эволюцию материального мира. 

По своему характеру наша Вселенная плюралистична, комплексна. Струк­
туры могут исчезать и возникать. Одни процессы допускают описание с помо­
щью детерминированных уравнений, другие требуют привлечения вероятност­
ных соображений. Сложные биологические процессы (эмбриогенез, онтогенез, 
сукцессия, эволюция) сочетают в себе направленность, необратимость, вариа­
бельность и случайность. Только искусственные системы, вырванные из общей 
картины природы, которые долгое время изучала классическая физика, могут 
быть строго детерминированными и обратимыми. Естественные системы не­
пременно содержит элементы случайности и необратимости. 

Поведение макросистем (макротел), которые мы наблюдаем и к которым 
относимся сами, описываются законами классической механики Ньютона. По­
ведение атомов и его структур подчиняется квантовой механике. Возможно, 
что наблюдаемые нами объекты природы подчиняются классической механи­
ке, а жизнь как процесс, связанный с превращениями вещества, энергии и ин­
формации, — квантовой. В таком случае становится ясным, отчего мы многого 
не понимаем в процессах, когда исходим из наблюдений за макрообъектами. 
Пример — живое тело и труп: на уровне макрообъектов они совершенно иден­
тичны, но в одном случае есть жизнь — идут процессы, в другом — нет. 

Одна из прерогатив науки — прогноз событий (изменений в системе). В 
физике он основан на серьезных дедуктивных построениях, имеющих матема­
тическое выражение и содержащих фундаментальные (никогда не меняющие­
ся) константы. В биологии и экологии (как включающей биологические объек­
ты) он основывается на индуктивно строящихся моделях, опирающихся не все­
гда на независимые переменные. Прогноз в стабильной системе ещё возможен, 
но в изменяющейся системе (особенно под влиянием антропогенных факторов 
или в точке бифуркации при саморазвитии) — маловероятен. По мнению В.В. 
Налимова (1993), основная проблема в реалистичности оценки тех исходных 
посылок, которые должны быть положены в основу построения моделей. Они 
должны быть математически точными, но одновременно нести биологический 
смыл, что может быть осуществлено только при условии предварительной ма­
тематизации самих фундаментальных начал биологии, как это произошло, на­
пример, в физике. Это задача далекого будущего, если решение ее вообще воз­
можно и целесообразно (Свирежев, 1987). 
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Исследования в области биологии и экологии не раз демонстрировали, что 
при всей важности опыта точных, но более простых наук, не следует слишком 
безоговорочно принимать сформулированные ими догмы. Так, при интерпрета­
ции биологической и социальной эволюции не всегда удачно использует понятия 
и методы, заимствованные из физики; неудачно, потому, что нередко они приме­
нимы в весьма узкой области даже в самой физике. Например, парадигма опти­
мизации. И управление человеческим обществом и действие селективных «воз­
действий» на экосистему направлены на оптимизацию тех или иных аспектов 
поведения или способов связи, но было бы преувеличением видеть в оптимиза­
ции ключ к пониманию того, как выживают популяции и индивиды, так как при 
этом существует риск впасть в ошибку, принимая причины за следствия. Моде­
ли оптимизации игнорируют возможность радикальных преобразований и инер-
циальные связи, которые, в конечном счете, могут вынудить систему перейти в 
режим функционирования, ведущей к ее гибели. Они рисуют предельно гармо­
ничную картину природы как всемогущего и рационального компьютера, не учи­
тывающую инерцию и возможность неожиданных событий. Для того чтобы вос­
становить открытый характер развития системы, необходимо признать ее фун­
даментальную неопределенность (Пригожий, Стенгерс, 2001). 

Вместе с тем, совершенно очевидно, что жизнь подчиняется общим зако­
нам Мироздания. Энергия, вещество, пространство накладывают ограничения 
на живые и биокосные системы (Маргалеф, 1992). Уже внутри этих рамок целе­
сообразно рассматривать действие более специфических биологических и эко­
логических правил и закономерностей, которые часто отражают необычайное 
разнообразие компонентов и взаимодействий в живых и биокосных системах, 
придавая действующим правилам вид не строгих закономерностей, а вероятно­
стных событий. Причем, возможно, результирующая сложность этих систем 
обязана в большей мере организмам, обладающим большей свободой выбора, 
чем среде обитания. Поэтому попытки моделировать сложные природные эко­
системы обычно приводят к сильным упрощениям, к потере реальных очерта­
ний самих систем и сведения их к неким виртуальным образованиям. 

Полноценное изучение сложных природных экосистем возможно при соче­
тании трех подходов: 

(1) детального анализа локальной структуры, основанной на распределе­
нии видов, 

(2) выявления и количественной оценки всего множества динамически под­
держивающих эту структуру внутренних и внешних взаимодействий или связей и 

(3) последующей экстраполяции результатов на системы более крупного 
масштаба с необходимым учетом появляющихся дополнительных структур и 
взаимодействий. 

Природа поражает бесконечным разнообразием вариантов проявлений 
жизни, являющегося необходимым условием ее поддержания и развития в из­
менчивой среде. Изучение этого разнообразия — одна из труднейших задач 
биологии. По мере накопления фактов истина становится всё ближе и понятнее, 
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но одновременно — трудновыразимее, ибо выясняется, что истина — это и есть 
сами факты. 

Вместе с тем, обилие фактов требует их логического обобщения и система­
тизации, без чего невозможно дальнейшее продвижение в науке. Значение такого 
рода обобщения состоит в том, чтобы посредством логических построений опи­
сать наблюдаемое разнообразие фактов существенно короче, чем это получается 
при непосредственном наблюдении. Применительно к биогеоценологии для этого 
надо решить несколько важных задач, определяющих суть теоретической эколо­
гии и моделирования (Брусиловский, 1990; Sadoff, 2003; Nielsen, Ulanowicz, 2000): 

(1) емкое описание целостных характеристик сообществ и экосистем, объяс­
няющих их функционирование, 

(2) теоретическое обоснование характеристик, для проверки которых пока 
нет необходимой информации, 

(3) количественное изучение поведения целостных характеристик экосис­
темы в естественных и экспериментальных условиях, 

(4) достижение необходимого уровня понимания механизмов функциониро­
вания экосистем путем исследования целостных характеристик. Каждая из этих 
задач с разной степенью детализации и достоверности находит свое решение в 
соответствующей литературе. 

В этой книге учтены наиболее значимые или профессионально близкие мне 
работы по морской биогеоценологии, и уж, конечно, далеко не все, учитывая, что 
полная библиография по теме исчисляется многими десятками тысяч публика­
ций — от кратких тезисов до крупных монографий. Я стремился к содержатель­
ной самодостаточности каждой из глав, что в некоторых случаях потребовало 
повторного обращения к изложенным ранее фактам или тезисам, но что, хоте­
лось бы верить, облегчит чтение книги. 
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Глава 1. Экологическая система 
Анализ организации и функционирования экосистем основан на исполь­

зовании общих для всей науки понятий, таких как вещество, энергия, информа­
ция, пространство, время, система, структура и функция, что представляется 
совершенно неизбежным, учитывая, что: 

(1) жизнь во всех ее проявлениях является продолжением развития физи­
ческой и химической материи, и в ее основе лежат общие для них законы; 

(2) экосистемы слагаются из двух компонентов: живого и неживого, так 
что существенная часть экосистемы непосредственно подчиняется физическим 
и химическим законам; 

(3) законы физики и химии были сформулированы раньше многих биоло­
гических, поэтому существует их приоритетность в объяснении явлений при­
роды; одно из традиционных «энергосберегающих» правил науки гласит: «Не 
умножай сущностей сверх необходимости» («Бритва Оккама» — X I V в.), дру­
гими словами не надо вводить новые понятия, если данное явление может быть 
объяснено уже имеющимися. 

Когда говорят о том, что жизни присущи какие-то особые качества, не­
свойственные неживой природе, то при этом имеют в виду, что: 

(1) жизнь — это не простое продолжение физической материи — это её 
принципиальное качественное усложнение, поэтому здесь действуют и другие 
правила, закономерности или модификации уже известных физических и хи­
мических законов, которым не подчиняются физические системы; 

(2) жизнь, как наисложнейшая материальная система, обладает эмерджен-
тными свойствами, несводимыми к сумме свойств составляющих её элементов; 
в этом кроется специфика жизни как совершенно новой системы. 

Знание и корректное использование основных понятий естествознания во 
многом помогает избавиться от некоего почти мистического представления о 
сущности тех биологических явлений, которые наука пока не в состоянии объяс­
нить. 

В этой связи актуально одно высказывание Р. Маргалефа (1992, стр.10): 
«Экосистемы обладают свойствами и направлениями развития физических си­
стем [...]. Существуют ограничения в экосистемах, обусловленные физически­
ми законами: интеграцией живых и неживых компонентов, ролью внешней или 
экзосоматической энергии, согласованностью метаболической активности на 
разных уровнях, геометрическими ограничениями в организации и захвате про­
странства и возможностями, оставляемыми законами термодинамики. Свойства, 
общие для всех физических систем, с незапамятных времен приводят к разде­
лению жизни на дискретные единицы (особи) и выдвигают ряд физических ус­
ловий для их совместного существования и развития. Эти условия предопреде­
ляют в какой-то степени выживаемость и объясняют тенденцию к увеличению 
сложности и другие изменения в экосистемах». 

Иначе говоря, поле существования жизни ограничено физическими зако­
нами, жизнь со всеми своими специфическими правилами организации нахо-
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дится в рамках физических законов, лимитирующих поведение массы, энергии 
в пространстве-времени. Так, например, высокие температуры ведут к увели­
чению энтропии и разрушению системы, отчего существование жизни невоз­
можно за пределами определенных значений температур. 

Жизнь есть физическая основа плюс информация, полученная от событий 
в прошлом (Маргалеф, 1992). Жизнь в масштабе биосферы использует физи­
ческие свойства Земли, комбинации разнообразных свойств на границах сред, 
где происходит сгущение жизни (шельф, осадки, поверхность суши и воды и 
т.д.). Она использует устойчивость литосферы и ее способность хранить ин­
формацию, а получает энергию из более динамичных и подвижных аэро- и гид­
росфер. Ограничения жизни физическими параметрами окружающей среды в 
полной мере учитывались, пока экология была составной частью физической 
географии. Сейчас, когда экология стала в большей мере биологической нау­
кой, все более акцент смещается в сторону взаимодействия между особями раз­
личных видов (Бигон и др., 1989), при этом нередко забывается важность физи­
ческих ограничений, накладываемых массой, пространством и энергией (тер­
модинамикой). 

Многое из того, что нам непонятно в биологии проистекает из неясности 
явлений и процессов на более низком — физическом уровне. Эта неопределен­
ность усугубляется фантастическим многообразием и недостаточной изучен­
ностью значительно более сложных биологических объектов. Не следует забы­
вать, что мы находимся пока на самом первом этапе познания объективной ре­
альности, и, особенно, жизни — наиболее сложного феномена Природы. 

1.1. Вещество в экосистеме 
Вещество понимается, как составная часть материи, как воплощенная энер­

гия. Часто встречающаяся принципиальная терминологическая неточность — 
отождествление понятий «вещество» и «материя». Материя — понятие самое 
общее, вещество — это лишь одна из форм её существования, другая — физи­
ческий вакуум. Вещество в физике выступает в двух ипостасях — в виде реаль­
ных полей и в виде соответствующих этим полям также реальных дискретных 
частиц. За этими двумя проявлениями вещества скрывается одна и та же сущ­
ность: в одних условиях она регистрируется приборами как поле, в других — 
как корпускулярная частица. В этом выражается дуализм вещества. Это важное 
свойство материи, часто игнорируемое экологами, может инициировать появ­
ление принципиально новых методов исследования организации сообществ и 
экосистем, как это фактически произошло в эмбриологии при изучении меха­
низмов развития организма (Гурвич, 1947; Газарян, Белоусов, 1983). 

Природа физического вакуума, его строение познаны намного хуже веще­
ства. Вакуум — это нулевые флуктуирующие поля, с которыми связаны вирту­
альные частицы. Здесь также проявляется дуализм волновых и корпускуляр­
ных свойств. Свое присутствие вакуум обнаруживает во взаимодействиях с ве­
ществом на его глубинных уровнях. Вакуум — это не ничто (не пустота, как 
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заметил ещё Демокрит), а материальный фон, обладающий своеобразными свой­
ствами, пока еще слабо изученными. Он, как и вещество, заряжен энергией. В 
квантовой теории вакуум — это пространство, в котором отсутствуют реальные 
частицы, и выполняется условие минимума плотности энергии в данном объе­
ме (с точки зрения классической физики это понять невозможно). Поскольку 
среда не содержит реальных частиц, то используется понятие частиц-невидимок 
(«виртуальные частицы»). Время существования этих частиц минимально — 
чтобы не успел нарушиться закон сохранения энергии-вещества. Так что появ­
ление и исчезновение этих частиц остается без последствий. Косвенно вирту­
альные частицы обнаруживают себя в эксперименте в ходе трех процессов вза­
имодействия с веществом. 

(1) Воздействие на вакуум большой порции энергии порождает веществен­
ные частицы. Виртуальные частицы становятся реальными. Таким образом, между 
вакуумом и веществом нет непреодолимой преграды, возможны переходы. 

(2) Вакуум не реагирует на макротела и излучения («не замечает» их). 
Любое макротело проходит через вакуум огромные расстояния, не изменяя ни 
своей энергии, ни массы, ни других регистрируемых физических параметров. 
Но вакуум активно участвует в процессах на уровне микровещества: во взаимо­
действии реальных частиц с вакуумом они наделяются важнейшими свойства­
ми (в том числе — массой) и способностью взаимодействия с другими частица­
ми (энергией гравитации). 

(3) Во взаимодействии с веществом микромира у вакуума обнаруживают­
ся некоторые свойства, трактуемые как наличие у него внутренней структуры, 
перестраиваемой при соответствующих изменениях условий. Вакуум и веще­
ство — неразделимы и ни одна вещественная частица не может быть изолиро­
вана от его присутствия и его влияния. Понятие «вакуума» пока никак не интер­
претируется (и не используется) в биологии, остается чисто физической и аст­
рофизической проблемой. Вместе с тем, вполне допустима его функциональ­
ная аналогия со «свободным экологическим пространством», с потенциальной 
(нереализованной и оттого невыявляемой) информационной структурой сооб­
щества и экосистемы. 

Вещество в экосистеме предстает как масса (количество) и состав (каче­
ство). В первом случае оно выступает, прежде всего, как физическая субстан­
ция, во втором — как химическая с соответствующими свойствами. Как уже 
отмечалось, волновая составляющая вещества (поле) на уровне экосистемы со­
вершенно не изучена, но можно предположить ее существенную роль во взаи­
модействиях элементов системы и в формировании реального экологического 
(физического и информационного) пространства. 

Поведение живого вещества (биомассы) во многом наследует поведение 
неживого вещества. После Большого Взрыва, происшедшего около 15-20 млрд. 
лет назад, первородная масса непрерывно расширяется — увеличивается в объе­
ме и распространяется в космическом пространстве (Сажин, 2001). Свойства­
ми к неудержимой экспансии в еще большей мере обладает живая масса; они 
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обнаруживаются в индивидуальном росте и размножении организмов. Однако 
живая масса в биосфере потенциально ограничена пространством Земли и её 
ресурсами, за счет которых она существует. Поэтому её общее количество и 
разнообразие в принципе небеспредельны. Увеличение разнообразия организ­
мов ведет к росту дискретности биомассы (т.к. биомасса распределена между 
особями) и к возможной потере экосистемой и биосферой своей целостности и/ 
или существенному снижению эффективности использования энергии (см. энер­
гия). Это вводит дополнительные ограничения на количество живого вещества 
в биосфере. Достигнув своего физически обусловленного (естественного) пре­
дела биомасса, как акцептор вещества на Земле, может только самообновляться 
и перераспределяться между организмами (через смерть и рождение). После­
дние 70-100 млн. лет суммарная биомасса организмов постоянна, что указыва­
ет на достижение ею предела насыщения при данных условиях. 

Принципиальная особенность поведения вещества в экосистемах связана с 
его обращаемостью — многократным использованием организмами в условиях 
лимитирования его общего количества физическими размерами планеты. Эле­
менты циркулируют в экосистеме, переходя из одной формы в другую, и, в конце 
концов, возвращаются в исходное состояние, но с неминуемыми потерями. 

Жизнь на Земле тесно связана с доступностью важнейших химических 
элементов, в первую очередь углерода, азота, фосфора, кальция, железа и не­
скольких (около десяти) микроэлементов. Всего жизнь использует немногим 
более 40 элементов. Соотношение атомов трёх первых важнейших элементов в 
Мировом океане (C:N:P), оцененное по океаническому планктону, составляет 
100:15:1 (Парсонс и др., 1982), в биосфере — 110:16:1 (Заварзин, 2004). 

Все используемые живыми организмами элементы вовлечены в биогеохи­
мические циклы, в которых они проходят сложную круговую цепь превраще­
ний. Циклами затрагивается только часть содержащегося в земной коре и в не­
драх Земли элемента; отсюда деление фонда элементов на резервный (Боль­
шой) и обменный (Малый), между которыми существуют слабый по интенсив­
ности обмен, обеспечивающий соответствующее увеличение обменного фонда 
по мере роста общей биомассы организмов (Одум, 1975). Циклами связаны (хотя 
и нежестко!) многие организмы, что придает определенную функциональную 
целостность экосистемам. Но сами циклы разных элементов несоподчинены, 
они независимы и соприкасаются только через общие для них организмы. В 
результате в экосистеме образуется сложная система циклов. 

Эффективность возврата элементов может служить показателем веществен­
ной целостности экосистем. Жизнь несет функцию эффективного превращения 
элементов в биогеохимических циклах и потому ее эволюционный уровень мо­
жет оцениваться с позиций достижения совершенства (замкнутости) биогеохи­
мических циклов (Вернадский, 1928, 1978). 

Большинство изученных биогеохимических циклов элементов оказывают­
ся далекими от совершенства даже в масштабе всей биосферы; они не являются 
до конца замкнутыми, т.к. часть вещества выходит из круговоротов в виде ис-
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копаемых и глубоководных осадков, трупов и лишь по прошествии длительного 
времени в той или иной мере компенсируется вулканическими или глубинными 
выбросами. Степень замкнутости биогеохимических циклов зависит от меры 
участия в них живых организмов, вовлеченности последних в трансформацию 
вещества, от их количества и разнообразия (Ковальский, 1963; Заварзин, 2004). 
В масштабе биосферы наиболее совершенным является цикл азота, включаю­
щий в себе процессы трансформации вещества, охватывающие атмосферу, ли­
тосферу и гидросферу (Одум, 1975). 

Современные исследования, посвященные биогеохимическим циклам на 
уровне биосферы или Мирового океана, носят качественный характер; они не 
учитывают количества и скорости прохождения элементов в них. Лишь для кру­
говорота воды и двуокиси углерода в биосфере даны приблизительные количе­
ственные оценки (Одум, 1975). 

Основной резервуар (фонд) воды сосредоточен в литосфере в связном со­
стоянии — 250 ООО геограммов (1 геограмм = 1020 г), в океане — 13 800 и в 
ледниках — 167. Грунтовые (2,5), внутренние воды (0,25) и атмосфера (0,13) 
сильно уступают им (рис. 1а). Особенно важны два аспекта круговорота воды. 

(1) Море теряет из-за испарения больше воды, чем получает с осадками; 
на суше положение обратное. Другими словами, наземные экосистемы поддер­
живаются за счет испарения с поверхности океана. 

(2) Вес воды в континентальных водоемах соответствует годовому стоку 
(0,25 и 0,20 геограмм); т.е. время оборота составляет около года. Разность меж­
ду количеством осадков за год (1,0) и стоком (0,2) совместно с испарением (0,6) 
составляет 0,2 геограмм, что соответствует величине годового поступления воды 
в подпочвенные водоносные горизонты. Увеличение стока в результате деятель­
ности человека приводит к уменьшению очень важного для круговорота фонда 
грунтовых вод и может быть нивелировано только правильным хранением воды 
в подземных резервуарах, а не в озёрах и водохранилищах, откуда она быстрее 
испаряется. 

Основной резерв двуокиси углерода в океане находится в виде карбонатов 
(130 000 млрд. т), а также в литосфере в виде горючих ископаемых (40 000) и в 
атмосфере (2 300). Только малая часть его (1,3 %) вовлекается в биогеохимичес­
кий круговорот. Биотические процессы составляют: с атмосферой — 6, с гидро­
сферой — 100, с литосферой (сельское хозяйство и промышленность) — 8; все­
го около 114 млрд. т (рис. 16). Фотосинтезирующие организмы и карбонатная 
система моря весьма эффективно удаляют углекислоту из атмосферы. Стреми­
тельно возрастающее потребление горючих ископаемых человеком вместе с 
наблюдаемым уменьшением поглотительной способности фотосинтетиков (из-
за пыли) начинает влиять на атмосферный фонд круговорота. Изменения пото­
ков или расхода веществ особенно влияют на состав небольших обменных фон­
дов. Можно ожидать, что в ближайшее время установится новое, но ненадеж­
ное равновесие между постоянно увеличивающимися концентрациями углекис­
лоты (на 15% за последние 100 лет) и пылевых загрязняющих частиц, являющи-
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мися физическим барьером для космического и теплового излучения Земли. Но 
что оно принесет биосфере? 

Биосферный круговорот других веществ и элементов изучен на качествен­
ном уровне. Как пример на рис. 1в приведен цикл серы, включающий геохими­
ческие, биогеохимические, химические и биологические процессы трансфор­
мации серосодержащих соединений. Химические реакции окисления этих ве­
ществ сопровождаются выделением энергии. Некоторые экосистемы, в частно­
сти экосистемы сероводородных зон, используют эту энергию для хемосинтеза 
или физиологических процессов. Но одновременно многие бактерии, такие, как 
Desulphovibrio, Desulphuromonas и Desulphotomaculum, восстанавливают окис­
ленные сульфиды, обеспечивая биотический баланс (Sagan, 1986; Заварзин, 
2004). Чисто биогенное происхождение имеет диметилсульфид, придающий 
морю его характерный запах. Он продуцируется одноклеточными водорослями 
родов Emiliani и Phaeocystis и в большом количестве переходит из океана в ат­
мосферу. Его количество в тропосфере определяет ее облачность и, таким обра­
зом, эпипелагические экосистемы могут регулировать глобальный климат (Slingo, 
1988). Однако очень многое в биосферном цикле серы и, тем более других эле­
ментов, остается неизученным, особенно —количественный аспект их глобаль­
ной миграции. 

1.2. Энергия в экосистеме 
Энергия — неотъемлемое свойство материи, мера движения, степень ин­

тенсивности и способности к внешним преобразованиям, в более узком смыс­
ле — способность совершать работу. В классической физике энергия (Е) — фун­
кция состояния системы, зависящая от значений параметров (давление, объем, 
температура), которые однозначно определяют состояние. 

В более широком естественнонаучном понимании энергия — движущая 
сила Мироздания. Она везде и во всем. Однако совершать работу может только 
концентрированная, иначе — свободная, энергия. Определение энергии как спо­
собности совершать работу относится только к ней. Альтернативой свободной 
энергии является тепловая энергия. 

В закрытых и равновесных системах превращения энергии подчиняются 
двум законам термодинамики. Первый закон термодинамики гласит: количе­
ство общей энергии Е (свободной и тепла) в её превращениях сохраняется. При 
совершении работы свободная энергия уменьшается, превращаясь в тепловую, 
которая, напротив, увеличивается. Согласно второму закону термодинамики 
самопроизвольное превращение (рассеяние, диссипация, распад) энергии про­
исходит всегда только в одном направлении — от концентрированной к рассе­
янной форме. Рано или поздно такие процессы приводят систему к её самому 
простому состоянию — к термодинамическому равновесию. Это состояние эк­
вивалентно хаосу, когда отсутствует какая-либо упорядоченность, все виды энер­
гии деградируют, переходя в тепловую, которая в среднем равномерно распре­
делена между всеми элементами системы. 
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Понятие неупорядоченности системы, движение ее в направлении хаоса 
(теплового баланса) определяется термином «энтропия». Энтропия (S) — фун­
кция состояния системы, мера неупорядоченности процессов и обозначает ес­
тественный самопроизвольный процесс возрастания неупорядоченности (дис­
сипации) систем, соответствующий увеличению энтропии. Динамика энтропии 
(dS) включает два члена: поток энтропии (deS) и производство энтропии (diS): 
dS = deS+diS. 

Специфика второго закона термодинамики состоит в том, что член diS все­
гда положителен: энергия самопроизвольно может только рассеиваться. Для 
изолированной системы, которая ничем не обменивается с окружающей сре­
дой, поток энтропии (deS), по определению, равен нулю. Таким образом, энтро­
пия в изолированных системах только возрастает, и такая система движется толь­
ко в одном направлении — к хаосу (к тепловому разрушению). Между свобод­
ной энергией и энтропией существует связь: свободная энергия F = Е - TS, где Е 
— общая энергия, Т—температура системы по шкале Кельвина (нулю соответ­
ствует точка замерзания воды -273 С°), S—энтропия. Это соотношение означа­
ет, что равновесие есть результат конкуренции между энергией и энтропией, а 
температура выступает в роли множителя, определяющего относительный вес 
этих двух факторов. При низких Г перевес на стороне энергии и мы наблюдаем 
образование упорядоченных и низкоэнергетических структур (как кристаллы: 
кинетическая энергия молекул низка по сравнению с потенциальной — в свя­
зях между молекулами). При высоких температурах доминирует энтропия и в 
системе устанавливается хаос. Важность движения возрастает и регулярность 
в строении кристаллов нарушается: вещество переходит в жидкое, а потом в 
газообразное состояние. 

Равновесная термодинамика позволяет удовлетворительно объяснить ог­
ромное число физико-химических явлений, но не всех, и слабо применима к 
биологическим системам. Существуют определенные ограничения выполнения 
второго закона термодинамики, особенно значимые для понимания функцио­
нирования экосистем. Закон в полной мере приложим только к замкнутым сис­
темам. Когда полагали, что Вселенная замкнутая система, то на этом основании 
делали вывод о её неминуемой «тепловой смерти». Однако с обнаружением ва­
куума стало очевидным, что Вселенная — открытая система, так как существу­
ют вещество и вакуум и взаимодействие между ними. И Вселенная и биосфера 
и все экосистемы более низкого порядка — открытые системы: они обменива­
ются энергией и/или веществом с окружающей средой и находятся, как прави­
ло, в состоянии далеком от термодинамического равновесия. А развитие таких 
систем, как теперь известно, протекает путем образования нарастающей упоря­
доченности, т.е. снижения энтропии (самоорганизация вещественных систем — 
Пригожий, 1985). Биологические системы не только открыты, но и существуют 
потому, что они открыты: их питают потоки вещества и энергии, которые поступа­
ют извне. Если закрытые системы эволюционируют к хаосу (согласно законам 
термодинамики), то открытые, напротив, — к возрастающей сложности. 
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Для открытой системы, обменивающейся с окружающей средой, поток 
энтропии может быть положителен или отрицателен, в зависимости от конкрет­
ной ситуации; поэтому существуют обратимость процессов. 

Всё разнообразие наблюдаемых макроскопических процессов представ­
ляет собой различные виды распада начальных упорядоченных состояний ве­
щества и диссипации (высвобождения и рассеяния) содержащейся в ней энер­
гии. Совокупность существующих богатых энергией состояний вещества со­
ставляет энергетические ресурсы Земли. Кинетическая энергия заключена в 
скоррелированном движении различных частей вещества (солнечная энергия, 
гидроэнергия, приливно-отливная, ветровая и т.д.). Потенциальная энергия со­
держится в скоррелированных связях различных частей вещества (гравитация, 
химическая, ядерная, в виде скрытой теплоты конденсации и замерзания воды). 
При протекании процессов распада, все виды потенциальной энергии сначала 
переходят в кинетическую энергию упорядоченных движений, которая затем 
подвергается диссипации в виде тепловой энергии хаотического движения от­
дельных молекул. Распад происходит в том случае, если возможен переход из 
начального состояния в большое число конечных состояний. Это и есть пере­
ход от упорядоченности к хаосу. Упорядоченность и хаос — два непременных 
состояния материи и энергии. Структура и хаос взаимообратимы. 

Поддержание упорядоченности возможно при условии, если существует 
приток энергии от другого упорядоченного процесса (за счет извне). Реки текут 
потому, что непрерывно выпадают осадки (цикл: осадки — испарение — обла­
ка — конденсация — осадки). И всё это, потому что Земля получает солнечную 
энергию (за счет извне: из космоса). Именно она (солнечная энергия) на Земле 
генерирует все виды упорядоченных макроскопических процессов. Конечное 
тепло после распада концентрированной энергии уходит в космос. Земля по­
добно вампиру поддерживает собственную упорядоченность за счет энергии 
Космоса, а отдает тепло, провоцируя хаос во Вселенной (аналогична и роль 
Человека в биосфере). Конечным результатом распада является минимум по­
тенциальной энергии. Но при малой скорости диссипации могут происходить 
обратные процессы перехода упорядоченной кинетической энергии в потенци­
альную, которая может накапливаться. Например, в атмосфере накапливается 
скрытая энергия конденсации влаги при испарении воды, в веществе растений 
концентрируется солнечная энергия и др. 

В самом общем виде, то что было сказано об энергии в физических систе­
мах, применимо и к экологическим системам. Большая часть кинетической энер­
гии организована в потоке, мигрируя от наиболее концентрированной к наибо­
лее рассеянной форме. Специфика экологических систем в том, что энергия, 
заключенная в живом веществе (потенциальная) циркулирует вместе с веще­
ством, переходя при распаде из органических соединений в неорганические (се­
роводород, углекислота, аммиак и др.), а затем с первичной продукцией вновь 
возвращаясь в органические вещества и в пищевую цепь; при этом ее большая 
часть теряется в виде тепла (аналогия с испарением и конденсацией в физичес-
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кой системе). Реализуется цикл: живое вещество - деструкция - неорганичес­
кие соединения - синтез — живое вещество. 

Все процессы в экосистеме связаны с превращениями энергии. Таким об­
разом, энергетический поток — движущая, организующая, интегрирующая и 
направляющая сила в экосистеме. Более того, эволюцию живого можно рас­
сматривать как освоение (в результате приспособления и конкуренции) орга­
низмами различных источников энергии (пищи). 

Энергетический поток в организме. Общая схема этого потока проста: 
энергия пищи — распад — энергия на дыхание и продукцию. Все живые орга­
низмы существуют за счет потребления внешнего потока энергии — питания. 
Как и у физических систем динамического равновесия, питание обеспечивает 
реакции биохимического распада энергии внутри организма (Горшков, 1990). 
Упорядоченность реакций распада индуцируется катализаторами, которые син­
тезируются организмом. С помощью синтеза соответствующих катализаторов, 
который запрограммирован в ДНК, организм управляет всеми биохимически­
ми реакциями, происходящими внутри него, обеспечивая распад потребляемой 
энергии по строго определенным каналам реакций. После смерти организма, 
прекращается синтез катализаторов, и управляемые химические реакции оста­
навливаются, начинается медленный хаотический спонтанный распад накоп­
ленной химической энергии по всем возможным каналам. Смерть — это хаос с 
физической точки зрения. Разложение мертвых тел ускоряется деятельностью 
бактерий и других организмов, использующих вещество и энергию трупов. 

Энергетический поток в экосистеме. Полноценное сообщество представ­
лено совокупностью особей разных видов, разных размеров, разных пищевых пред­
почтений, благодаря чему оно выстраивается в трофический ряд по принципу пища-
потребитель, образуя многоуровневую (иерархическую) трофическую структуру. 

Количество трофических уровней ограничено; оно определяется величи­
ной первичной продукции (начальной энергией от автотрофов), эффективнос­
тью прохождения энергии по цепям питания, долей циклической (возвращаю­
щейся) энергии и обычно не превышает 5-6. 

Эффективность использования энергии, оцениваемая через удельную про­
дукцию — продукция/биомасса, удельный рацион — рацион/биомасса, удель­
ный обмен — дыхание/биомасса за единицу внутреннего (биологического) вре­
мени (за индивидуальную жизнь или ее определенную часть), у разных орга­
низмов одинакова. Это означает, что разные по систематическому положению, 
дефинитивным размерам и продолжительности жизни животные за период раз­
вития ассимилируют одинаковое количество энергии в расчете на энергетичес­
кую ценность единицы их дефинитивной массы. Например, свободноживущие 
инфузории разной массы (от 800 до 500 000 нг) в сопоставимых условиях по­
требляют за индивидуальную жизнь 270% собственной массы, выраженной в 
энергетических единицах. Это позволяет суммировать данные по особям при 
расчете используемой энергии в популяции и в целом сообществе. Различия 
между удельными величинами для популяций и сообществ состоят в том, что 
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Рис. 2. Схема потока энергии в простых и сложных экосистемах (орип). 

при расчетах продукции сообществ учитывается соотношение в них животных, 
относящихся к разным трофическим уровням, в то время как в популяциях обыч­
но принимается во внимание только их размерная или возрастная структура 
(Алимов, 2000). 

Потери энергии с переходом с одного трофического уровня на другой в 
среднем составляют около 90%; эта энергия расходуется в основном на поддер­
жание упорядочности системы организмов и переходит в тепло. На уровне од­
ноклеточных гетеротрофов потери составляют менее 50%, т.к. поддержание 
упорядоченности структуры этих относительно простых организмов не требу­
ет много энергии (в основном идет на циклоз пищеварительных вакуолей); на 
уровне высших многоклеточных — потери существенно большие: от 70% у бес­
позвоночных, до 99% у рыб. 

Усложнение биологических систем, которое происходит каждый раз за счет 
увеличения доли высокоорганизованных животных (своеобразный «снежный 
ком» в центре которого одноклеточные, на периферии — многоклеточные все 
более возрастающих размеров и сложности), сопровождается увеличением об­
щего удельного потока энергии (на единицу массы живого вещества) и умень­
шением эффективности использования животными энергии, заключенной в ас­
симилированной пище, на образование продукции. Другими словами, все боль­
ше энергии расходуется на поддержание упорядоченности самих организмов и 
системы в целом, учитывая, что количество связей с увеличением разнообразия 
вовлеченных в систему организмов возрастает и требует энергии на поддержа­
ние. Таким образом, траты на общий обмен системы растут по мере ее усложне­
ния, соответственно соотношение продукции сообщества к тратам на обмен (Р/ 
Q) все время падает (рис. 2). В достаточно сложных сообществах чистой про­
дукции не бывает, она целиком расходуется внутри системы; при этом валовая 
продукция (прирост общей массы в сообществе) растет. 

Для производства собственно земной жизни необходимо сравнительно не­
большое количество энергии. Менее 0,1% солнечной энергии расходуется на 
биологическую (первичную) продукцию. Жизнь, вероятно, отдаёт предпочте­
ние информации перед потоком энергии (Маргалеф, 1992). Но вся энергия, по­
лучаемая Землей, важна для обслуживания существующей жизни, так как идет 
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на процессы дыхания организмов (поддержание внутренней упорядоченности), 
на формирование климата и осуществление круговоротов воды и веществ. 
Всё зависит от энергии. Внутренняя же энергия, берущая начало от фотосинте­
за, является только малой частью этой энергии. Так, в процесс испарения на­
земной растительностью вовлечено в 25-50 раз больше энергии, чем в фото­
синтез (Одум, 1975). Сказанное справедливо для экосистем любого масштаба и 
даже для человеческого общества. Траты на обслуживание в развитых странах 
существенно выше, чем на производство продукции; и количество людей, заня­
тых в сфере обслуживания в несколько раз больше, чем на производстве. 

1.3. Информация в экосистеме 
Известные нам первичные компоненты Вселенной — вещество и энергия. 

Способ организации их в систему имеет большое значение и называется ин­
формацией или формой. С возникновением вещества возникла гравитация, а 
изменения в веществе породили информацию. Форма — нечто, придающее ве­
ществу специфические и конкретные свойства. Материя, энергия, информация — 
основа Мироздания. 

Вопрос независимости информации от материи и энергии остается откры­
тым. Трудно представить себе информацию без материального и энергетичес­
кого носителя, но, с другой стороны, многое в организации живого и неживого 
вещества удобно объяснять уникальным свойством информации внезапно воз­
никать и исчезать, как некая таинственная и самодостаточная организующая 
форма (подобно виртуальным частицам вакуума). Если библейское «Слово» в 
строках: «Вначале было Слово, и Слово был Бог» воспринимать как указание 
на закодированную информацию, то это указание на ее предшествующее мате­
рии и энергии существование. И следует признать, что это соответствует неко­
торым научным представлениям об информации как независимой от материи 
компоненте Мироздания. 

В прагматичной теории связи, где первоначально зародился этот термин, 
информация — характеристика сообщений. После принятия сообщения в соот­
ветствии с количеством информации, которую оно несет, уменьшается априор­
ная неопределенность. Механизм реализации информации состоит в процеду­
ре выбора на бинарной основе (по принципу «да-нет») из большого числа воз­
можных вариантов, так что образуется «древо выбора». Информация — это то, 
что характеризует и отличает одну структуру элементов среди огромного числа 
возможных структур. 

Р. Маргалеф (1992) принимает более широкую, чем в теории связи, трак­
товку «информации». Возникновение информации или формы связано с разви­
тием во времени. Информация накапливается в мире, храня сведения о про­
шлом и давая возможность предсказывать будущее. Можно приравнять инфор­
мацию к длине достаточно полного описания ситуации. В течение эволюции 
Вселенной (и биосферы) информация возрастает. Сложность (в т.ч. разнообра­
зие) выступает здесь как мера информации. Информация, которая присутствует 
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в структурах и может быть использована для воссоздания прошлого, в действи­
тельности отражает энергию, утилизированную и деградировавшую в прошлом 
(трансформированную в информацию). Эту энергию нельзя списать со счета, 
так как структуры, которые она наделила формой и информацией, еще пригодны 
для реализации будущих изменений. Таким образом, осуществляется преемствен­
ность информации в процессе эволюции Мироздания. По выражению Р. Марга-
лефа, «жизнь — это физическая основа плюс информация из прошлого». 

Накопление информации не является бесплатным, поскольку включает в 
себя энергетический обмен, сопровождающийся соответственным возрастани­
ем энтропии. Существует связь между энтропией и информацией: единица из­
мерения энтропии Дж/К содержит 1023 бит. Дж/К — постоянная Больцмана (Гор­
шков, 1990). 

Информация, связанная с некоторой структурой (наделенной потенциаль­
ной энергией), может в дальнейшем направлять энергию туда, где она может 
быть использована наиболее эффективно. Сама информация тоже становится 
эффективнее по мере того, как, переходя на следующий уровень, она начинает 
контролировать сам канал связи, становясь, по выражению Р. Маргалефа, «ме-
таинформацией» и организуя входящую информацию. В результате элементы 
информации изменяются и увеличивают свою ценность, принимая форму кода, 
памяти, грамматики или механизма детерминации. В этом заключается иерар­
хичность информации. Но это с точки зрения наблюдателя. В своих же соб­
ственных рамках информация стремительно возрастает, хотя в терминах веще­
ства и энергии этот рост выглядит несущественным: так, ДНК содержит мало 
вещества и энергии, но обнаруживает огромное разнообразие в своей способ­
ности к регуляции процессов в организме. Информация — одно из самых таин­
ственных и спонтанно проявляющихся свойств материи. 

Информацию можно характеризовать числом ячеек памяти N. Если каж­
дая ячейка включает два возможных значения, то число возможных комбина­
ций различных значений равно 2N. Двоичный логарифм этого значения равен 
числу ячеек N и составляет величину информации в битах. На этом основан 
информационный индекс Шеннона-Винера, используемый для оценки разно­
образия системы: 

где — доля элемента в системе; п — количество элементов. 
Элементарными ячейками памяти окружающей среды являются основные 

состояния атомов и молекул: 1 бит — одна молекула, 1 бит — одна буква в 
тексте и т.д. 

Информация в экосистеме присутствует как в структурах организмов, так 
и в потоках между структурами (Маргалеф, 1992). Возможная особенность ин­
формации, отличающая её от вещества и энергии — неподчинение закону со­
хранения. Она может возникать на основе предшествующего опыта развития 
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системы и исчезать. Этим свойством информации объясняют внезапное изме­
нение свойств системы: возникновение ДНК, выход из точки бифуркации при 
самоорганизации и другие. Однако мистическое свойство информации возмож­
но объясняется недостаточной изученностью ее природы и в последнее время 
оспаривается со стороны астрофизиков, наблюдающих за Черными дырами . 

Информацию в экологии обычно оценивают через сложность. В математи­
ке сложность: e(SC)m, где в — сила связи, С — количество связей, S — количе­
ство видов (May, 1971). Величина «е» эмпирически трудно определяемая. По­
этому такая интерпретация сложности используется только в математическом 
моделировании. 

На практике сложность обычно оценивают индексами видового разнооб­
разия, включающими данные о количестве видов и их ранжировании, и воспри­
нимают как результирующую взаимодействий видов между собой и факторами 
среды — как структурную интегральную характеристику системы. Чаще ис­
пользуется приведенный выше индекс Шеннона-Винера. 

Экосистемы — вместилища огромного количества активной и молчащей 
информации, но специфичной для экосистемы является та, которая возникает в 
результате взаимодействия между компонентами биологической и физической 
природы: в связях организм - среда. 

О количестве информации в разных системах и структурах можно судить 
по следующим данным (Горшков, 1990). Переработка информации глобальной 
биотой (естественными «компьютерами») составляет 1035 бит/с (где «с»— све­
товой фотон как наиболее элементарная единица свободной энергии), в то вре­
мя как поступает с солнечной радиацией 1038 бит/с. Энергопотребление челове­
чества расходует 1034 бит/с. Этот информационный поток поддерживает циви­
лизацию за счет разрушения биоты и окружающей среды. Наследственная ин­
формация организмов определяется полимерной молекулой ДНК, содержащей 
около 109 мономерных единиц — нуклеотидных пар (ячеек памяти) и имеет 
порядок 109 бит. Число видов в биосфере имеет порядок 106. Наследственная 
информация всех видов биосферы, с которыми взаимодействует организм, со­
держит соответственно около 1015 ячеек памяти. Число молекул (число ячеек 
памяти) окружающей среды в 1 куб. м. имеет порядок 1030, а во всей биосфере — 
1043. Отсюда видно, что информация окружающей среды, с которой скоррели-
рован организм, на много порядков превосходит его наследственную информа­
цию (109 и 1043, соответственно). Это указывает на важность среды как органи­
затора экосистемы, хранящего информацию обо всем предшествующем време­
ни развития материи. 

Переработка и хранение различаемой нами информации связаны с её мате­
риальными носителями. В природе переработка информации солнечного излу­
чения производится всей биосферой — её живыми и неживыми компонентами 
самостоятельно и сопряжена с расходом всей солнечной энергии. В мозгу чело­
века и животных хранение и переработка информации происходит на элементах 
молекулярных размеров, которые воспринимают реальные процессы в окружа-
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кэшей среде, но при этом отрывают их от их действительных материальных но­
сителей, перенося в мир абстракций. В компьютерах хранение и переработка 
информации осуществляется с помощью отдельных элементов, которые потен­
циально тоже могут быть доведены до молекулярных размеров. Однако биота 
уже сейчас функционирует на базе естественных компьютеров с минимально 
возможными молекулярными носителями информации. И коэффициент полез­
ного действия (КПД) переработки информации в таких случаях близок к 1. Так, 
развитие зародыша в яйце (в «естественном микропроцессоре») происходит без 
поглощения внешней энергии, но с потерей до 20% своей массы. КПД перера­
ботки информации таким образом равен 80%. Мощность современных компью­
теров должна быть увеличена на 15 порядков, с тем, чтобы можно было обраба­
тывать информацию в экосистемах (Горшков, 1990). Это дело будущего, поэто­
му сейчас, как и в статистической физике, в моделировании приемлемым счита­
ется неполное описание скоррелированности систем на основе измеримых сред­
них характеристик (размеры тел животных, радиусы скоррелированности орга­
низмов в сообществе и т.д.). 

1.4. Связь между энергией и информацией в 
экосистеме 

В экологии приходится сопоставлять совершенно разные ракурсы в общей 
системе представлений. Экосистемы можно изучать с точки зрения массы (биомас­
сы) и потоков вещества и энергии (функциональный подход—Винберг, 1967, 1976; 
Хайлов, 1971; Одум, 1975; Алимов, 1989, 2000; Заварзин, 2004). Но можно — с 
точки зрения ее дискретности, индивидуальности и информации (структурный 
подход — Маргалеф, 1992; Бурковский, 1992; Nielsen, Ulanowicz, 2000). 

Между структурными (сложность) и функциональными (поток энергии) ха­
рактеристиками сообществ организмов имеются строгие количественные связи 
(Алимов, 1989, 1994, 2000), позволяющие говорить о закономерных количествен­
ных соотношениях между потоками энергии и информации (оцененной через ви­
довое разнообразие) в водных экосистемах. С увеличением разнообразия плавно 
снижается обобщенная функциональная характеристика сообществ животных: 
продукция сообщества /суммарные траты на обмен (P/Q). Т.е. падает КПД или эф­
фективность использования энергии на увеличение валовой продукции (на при­
рост биомассы). При индексе разнообразия равном 5 бит/экз. (максимальная вели­
чина в сообществах водных животных) значение P/Q не превышает 0,15 (К = 
0,13) — для бентоса и 0,07 (К2 = 0,065) — для планктона. Сложно организованные 
сообщества отличаются низкой эффективностью продуцирования, так как их ус­
ложнение всегда связано с увеличением доли более высокоорганизованных жи­
вотных высших трофических уровней, имеющих низкие значения P/Q и удель­
ной продукции. Последнее означает, что основная энергия идет на поддержание 
упорядоченности и воспроизводство элементов и структур организмов, входя­
щих в сообщества, а не на образование устойчивых связей между элементами и 
структурами, как это происходит у объектов неживой природы. 
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В ходе сукцессии и эволюции сложность экосистем постоянно растет до извес­
тного предела, после которого дальнейшее усложнение системы неминуемо приво­
дит к ее дифференциации. Чрезмерная сложность снижает целостность экосистемы. 
Для поддержания необходимой целостности сложной системы требуется больше 
энергии. Но эффективность использования энергии (на валовую продукцию) падает 
с увеличением разнообразия. Следовательно, надо все больше «валовой» энергии на 
покрытие малой эффективности её использования (при сохранении уровня валовой 
продукции) и для поддержания целостности системы. Так как большая часть энер­
гии переходит в тепло (более 90%), то усложнение экосистемы ведет к прогрессиру­
ющим потерям энергии (в виде тепла) и распаду системы на части. «Энергетический 
предел сложности» не позволяет экосистемам достигать целостности организма; она 
всегда ниже и находится на таком уровне, который обеспечивает надежность ее су­
ществования в данных условиях. Исходя из вышесказанного, следует, что биосфера 
как система, обладающая максимальной сложностью, неминуемо должна расчленяться 
на меньшие экосистемы, а те, при достаточной сложности, на еще более мелкие под­
системы и части, что и наблюдается в природе. 

Сказанное можно изложить проще. Увеличение сложности системы связа­
но с возрастанием количества элементов и связей в системе, требующих увели­
чения энергии на их поддержание. Но при этом сами связи прочнее не становят­
ся. Существует энергетический предел сложности для систем, обусловленный 
прогрессирующим увеличением энергетических затрат на поддержание услож­
няющейся системы на фоне снижения эффективности ее расхода на продукцию 
и связи. Далее следует расчленение системы на составляющие и ее дифферен­
циация, ведущая к более эффективному использованию ресурсов. 

1.5. Пространство в экосистеме 
Физическое пространство выступает в двух ипостасях: как вместилище 

для материи и как информационное или силовое поле, организующее материю. 
Согласно И. Канту (1964; стр. 27) пространство, как и время, многолико и таин­
ственно: «сама идея пространства — это не более чем наш образ — образ, спо­
собный к нескончаемому усложнению, но не к какому-либо конкретному при­
землению [...] В Мире есть Тайна — нам дано только ее углублять». Это пред­
ставление о пространстве разделяет и конкретизирует известный математик В.В. 
Налимов (1983; стр. 106): «Пространство многомерно; в нем могут быть мате­
матические объекты с дробномерной размерностью (фрактальные структуры); 
его метрика может быть гомогенной или гетерогенной, может быть неположи­
тельно определенной; кривизна пространства может быть задана различным 
образом; топология, определяющая окрестности точки, может быть далеко не 
тривиальной; пространство может быть расслоенным; элементами простран­
ства могут быть не точки, а струны планковской длины [...] Представление о 
различных геометриях человек извлекает из глубин своего сознания [...] Мир 
такой, как он есть. Но если в нём присутствует Наблюдатель — носитель созна­
ния, то Мир оказывается нетривиально пространственно упорядоченным». 
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Однако пространство отнюдь не только абстракция. Оно наблюдаемо и из­
меряемо. В классической ньютоновской физике вещество, пространство и вре­
мя — это независимые фундаментальные понятия. Согласно классической тео­
рии между двумя телами действует сила взаимного притяжения, пропорцио­
нальная произведению масс взаимодействующих тел и обратно пропорциональ­
ная квадрату расстояния между ними (F=ml-m/S2). 

Это справедливо для тел, скорость движения которых меньше скорости 
света (в пределах Солнечной системы). 

Современная физика (Общая Теория Относительности — ОТО) считает, 
что пространство и время образуют единый континуум, тесно связанный с ве­
ществом. Массивное вещество искривляет пространство-время, при этом ради­
ус кривизны обратно пропорционален корню квадратному из плотности веще­
ства (R = 1Л/Т5). Искривление возможно вплоть до полной замкнутости простран­
ства-времени при огромных массах, тогда объект не проявляет себя внешне — 
«не наблюдаем» (как это могло быть до Большого Взрыва). 

1.5.1. Экологическое пространство как вместилище 
«Природа есть реальность в пространстве и времени» (И. Кант, 1964; стр. 

29). Пространство в экологии в первую очередь воспринимается как вместили­
ще вещества, энергии, информации. По характеру распределения факторов, мы 
судим о структурированности пространства. Однако не все факторы, не вся ма­
терия, энергия, информация данного пространства могут быть включены в дан­
ную экосистему, так как часть вещества не используется, часть факторов не 
оказывает влияния на организмы. Тогда становится полезным понятие о фазо­
вом экологическом пространстве, под которым понимается вместилище реали­
зованных (!) экологических ниш отдельных популяций (Пузаченко, 1983; Ми­
хайловский, 1992). В качестве структуры экологического пространства можно 
рассматривать базовую структуру соответствующего биоценоза, представляю­
щую собой конгломерат реализованных экологических ниш. Она содержит всю 
существенную информацию о биоценозе как системе взаимодействующих по­
пуляций, находящихся под влиянием среды (сложного комплекса взаимодей­
ствующих факторов), т.е. может интерпретироваться как интегральная характе­
ристика взаимодействия всех компонентов экосистемы. Выявление такой струк­
туры задача весьма сложная. Вопрос о геометрии экологического пространства 
рассматривается в работах Михайловского (1988; 1992). 

1.5.2. Организация экологического пространства 
корпускулярным веществом 

Благодаря существованию пространства число потенциальных связей меж­
ду компонентами экосистемы четко ограничено: пространство по существу иг­
рает роль карантинной службы и является наилучшим изолятором от прямого 
контакта между потенциальными реагентами. Организация экосистемы осу-
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ществляется через ограничение потенциальных связей пространством, и это пер­
вый шаг к порядку. 

В экосистемах значение пространства весьма различно, в зависимости от 
того, какие оси координат рассматриваются (Маргалеф, 1992). Организация по 
вертикали качественно отлична от организации на горизонтальной плоскости. 

Вертикаль в экосистемах определена направлением гравитации и света и 
может быть отклонена движением (например, течением). В качестве примера 
вертикальной стратификации может быть рассмотрена фотпческая зона в тол­
ще океана (Галеркин, 1982; Сапожников, 1982) или грунта (Fenchel, 1969; Бур­
ковский, 1992). 

Деятельность живой составляющей экосистемы приводит к окислению ок­
ружающей среды наверху и восстановлению ее внизу. Результирующий поток 
электронов через органические компоненты системы направлен вниз, а через 
физическую среду — вверх. Вертикальный градиент редокс-потенциала (ак­
тивности электронов — Eh) во всех экосистемах есть важная характеристика 
среды. Этот градиент связан или соотносится с вертикальным распределением 
ряда элементов окружающей среды или их химической формой (железо, марга­
нец, кислород и т. д.) и биологических переменных (содержания хлорофилла и 
т. д.). Градиент протонной активности (рН) связан со щелочностью и проводи­
мостью и не полностью совпадает с Eh-градиентом. Разница между обоими гра­
диентами обусловлена транспортом ионов, прежде всего через биологические 
мембраны. Вертикальная организация экосистемы, таким образом, детермини-
стична. 

В отличие от нее, горизонтальная составляющая вносит в гетерогенность 
экосистемы стохастическую природу (Margalef, 1992). Это понятнее, если пред­
ставить себе вертикаль в качестве вырезанного в толще воды «столбика», вибри­
рующего подобно натянутой струне возле некоего центрального положения (со­
ответствует «циклической устойчивости»). Сумма этих довольно независимых 
вибраций неограниченного количества «столбиков» даст горизонтальную состав­
ляющую. Их амплитуды колебаний не совпадают, поэтому возникает стохастич-
ность по горизонтали. Примером может служить ежедневная «волна продукции», 
которая распространяется вокруг Земли вместе с солнечным светом по поверхно­
сти океана в сочетании с волнами, имеющими более короткий средний период и 
более или менее нерегулярное распространение, обусловленное многими при­
чинами (ветром и т.д.). В целом масштабе они дают стохастичность. Различные 
масштабы проявления горизонтальной стохастичности объясняются различиями 
в степени текучести и плотности (физическими свойствами) соответствующей 
среды обитания, а также различиями в размерах, подвижности и продолжитель­
ности жизни организмов (Бурковский, 1984; 1992; Бурковский, Аксенов, 1996; 
Пионтковский, 1984-1986; 2003; Азовский, Чертопруд, 1997). 
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1.5.3. Влияние внешней энергии на пространственную 
организацию системы (масштабы формирующихся 
структур) 

Большое поступление внешней (дополнительной) энергии способно нару­
шить относительную стохастическую однородность экосистем (которые до этого 
можно было разделить на относительно независимые «столбики», расположен­
ные вплотную друг к другу); при этом система становится более гетерогенной 
по горизонтали и дифференцируется на соответствующие части (Маргалеф, 
1992). Такая структура развивается в масштабе, пропорциональном количеству 
поступившей энергии. Дифференциация заключается в обособлении высоко 
продуктивных дискретных участков, достигающих соответствующих размеров. 
Это можно наблюдать на примере апвеллингов — столбов вертикального пере­
мешивания или организации прибрежных экосистем с их четкой дифференциа­
цией на более и менее продуктивные зоны (см. гл. 7). 

1.5.4. Границы 
Любое расчленение ставит вопрос о границах. Граница — это поверхность, 

образованная соединением точек, на которой общий градиент или отдельные 
градиенты одной или нескольких переменных имеют максимальное значение. 
В каждой из этих точек направление в пространстве, вдоль которого градиенты 
наиболее выражены, должно быть перпендикулярно границе (как обозначают 
линию фронта на военной карте). 

Четкие границы существуют между сушей и морем, между отвесными ска­
лами и морским осадком, для которых характерны максимальные градиенты; 
менее четкие — вдоль морских фронтов, где водные массы встречаются, час­
тично взаимодействуя и перемешиваясь. Границы водных масс могут быть до­
вольно широкими, а организмы, здесь существующие, могут образовывать до­
вольно устойчивые пограничные сообщества (экотоны). 

С физической точки зрения граница — это наиболее заряженное энергией 
пространство (Маргалеф, 1992). Резкие границы типа «вода-дно», «свет-темно­
та» как бы «натянуты»; в них окружающая среда производит механическую рабо­
ту и в них наблюдается очевидная тенденция к сокращению протяженности гра­
ницы (аналогия: поверхностное натяжение). Это конвергентные границы. 

Если энергия, доступная для совершения работы, намного меньше (часто 
в финальной стадии сукцессии), границы становятся более извилистыми и не­
равномерными, размытыми и беспорядочными, менее активными, со слабым 
«натяжением». Это дивергентные границы. 

Энергию, заключенную в поверхности, можно связать с размерами гра­
ниц: если отношение общей поверхности к объему мало (сильное натяжение), 
энергия, приходящаяся на единицу поверхности, велика; и наоборот. Общая 
заключенная в границе энергия может оставаться одной и той же при удлине­
нии или укорочении границы (аналогия: шоссе, связывающее два пункта в го-

2 — 5016 
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рах: либо короткое и крутое, либо длинное, извилистое, но пологое; энергия, 
необходимая на совершение работы одинакова). 

Определить границу — это значит не только очертить систему, определить 
ее пространственный масштаб, но одновременно выбрать место для измерения 
контактов и обмена с соседними системами. Конвергентные границы с силь­
ным «поверхностным натяжением» могут быть местом, где происходит транс­
порт веществ от одной экосистемы к другой (обмен всегда активизируется на 
границах систем, сред). В типичной ситуации с одной стороны границы распо­
ложена экосистема, более динамичная и простая, с явным избытком первичной 
продукции, а с другой — система с более сложной организацией, но низкой 
продуктивностью, которую труднее эксплуатировать. Результирующий поток хи­
мической энергии направлен от первой экосистемы ко второй, и можно допус­
тить, что во второй системе увеличивается информация, а в первой — её эксп­
луатация соседней системой (путем изъятия биомассы) препятствует накопле­
нию избытков продукции и одновременно задерживает в ней сукцессию. Об­
мен не всегда регулируется только активной эксплуатацией, он может контро­
лироваться также системой-донором. 

Организация пространства основана на гетерогенности, и разделять гра­
диенты и границы не всегда возможно, да и не всегда нужно. Обмен между 
экосистемами повсюду подчиняется одним и тем же закономерностям, прояв­
ляющимся в противоположности градиентов продуктивности (продукция на 
единицу биомассы) и разнообразия вместе с результирующей транспортиров­
кой веществ, питающих более сложные и относительно менее продуктивные 
системы. 

1.5.5. Организация биологического и экологического 
пространства полем 

Существует и другое представление о биологическом пространстве, осно­
ванное на организующих свойствах не корпускулярного вещества, а качествах 
поля («биологическое поле»). Родоначальником этого направления можно по 
праву считать А.Г. Гурвича (1947), а его наиболее последовательными продол­
жателями — А.А. Любищева (1998), Л.В. Белоусова (Газарян, Белоусов, 1983), 
отчасти — Р. Шелдрейка (Shaldrake,1988) и А. Лима-де-Фариа (1991). С этой 
точки зрения форма не эпифеномен (внешнее отражение) многообразных слож­
ных процессов в организме, а самостоятельная сущность. 

Первоначальная концепция А. Гурвича «динамически преформированной 
морфы», объясняющая эмбриогенез, предполагала, что существует некая иде­
альная фигура, на которую ориентируется зародыш в своем развитии, причем 
эта ориентация осуществляется на уровне клеток зародышевых пластов (омни-
каузальность) действием «биологического поля». Предполагалось, что фигуру 
эту можно вычислить математически. А. Гурвич считал, что можно видеть ре­
зультаты действия поля в картине митоза (образование веретена, по которому 
строго распределяются хромосомы), в картине дифференциации раннего зароды-
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ша, где положение бластомера в пространстве определяет его дальнейшую судьбу 
(определенные ткань или орган). А. Гурвич при изучении развития мозговых 
пузырей у акулы посчитал, что процесс нельзя свести только к взаимодействию 
клеточных факторов, необходимо принять надклеточные факторы, так называе­
мую «динамически предшествующую морфу». Предлагалось, что «судьба час­
ти есть функция ее положения в целом», о чем впервые высказался Г. Дриш 
(1915). Таким образом, давалось объяснение с более высокого иерархического 
уровня вплоть до признания «ощущения формы развивающимися частями тела». 
Форма, существует сама по себе, изначально задана. 

В дальнейшем А. Гурвич (а вслед за ним и некоторые его последователи) 
отказался от этой концепции в пользу теории клеточного поля, где поле являет­
ся результатом взаимодействия клеток, таким образом, сводя объяснение к вза­
имодействию клеточных полей, к эпифеномену многообразных и многочислен­
ных элементарных факторов. В ориентации клеток большое значение придава­
лось «митогенетическому» излучению делящихся клеток, физическая природа 
которого долгое время не могла быть обнаружена из-за несовершенства техни­
ки того времени. Только в конце 50-х годов появились высокочувствительные 
приборы, позволившие регистрировать сверхслабое свечение клеток и тканей 
живых организмов. До сих пор существует множество гипотез о физической 
природе «биологического поля»: биофотохимическая, митогенетического излу­
чения, биохемилюминесцентная, электромагнитного межклеточного взаимодей­
ствия (коммуникация) и биофотонная (Казначеев, Михайлова, 1981; Газарян, 
Белоусов, 1983;) . Все авторы сходятся в том, что физические и физико-хими­
ческие механизмы могут быть использованы клетками как средство информа­
ционного взаимодействия биосистем. 

Р. Шелдрейк (Shaldrake, 1988) выдвигает гипотезу «формативной причин­
ности», согласно которой морфогенетические поля играют огромную роль в 
развитии и сохранении форм (не только очертания внешней поверхности или 
границ системы, но и ее внутренней структуры) систем на всех уровнях слож­
ности. Морфогенетические поля — не энергетические, хотя могут производить 
свое действие в сочетании с энергетическими процессами, т.е. накладывают 
ограничения формы на энергетически возможные пути физических процессов. 
Под морфогенетическими полями подразумеваются некие невидимые структу­
ры, или архетипы форм, служащие своего рода матрицами, по которым форми­
руются тела минералов, растений и животных. Производными от метагенети-
ческих полей являются «движущие поля», подобным же образом регулирую­
щие формы поведения живых организмов. 

Весьма интересны воззрения В.В. Налимова (1993), расширяющие наше 
представление о восприятии, отражении и объяснении окружающего Мира. Они 
строятся на существовании не только реальных физических полей (их множе­
ство), но и семантического (смыслового), синтез которых в будущей общей те­
ории поля, по его мнению, позволит интегрировать материю и сознание в еди­
ное целое на всех уровнях Мироздания. В X I X в. было введено понятие физи-

2* 
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ческого поля; образ его прост: пространственное распределение меры того или 
иного физического свойства. В процессе развития физики образ поля услож­
нялся, обретая разнообразные очертания (Kalinowski, 1988): 

(1) в квантовой механике физическое поле перестает быть физическим в 
первоначальном понимании, поскольку речь теперь идет о распределении веро­
ятностной меры, природа которой не физическая, а ментальная. Это значит, что 
вводится представление о некоем Универсальном Наблюдателе, оценивающем 
эту меру; 

(2) в общей теории относительности А. Эйнштейна поле задается простран­
ственным распределением кривизны; образ поля становится совсем необыч­
ным — в каждой точке пространства изменяется не какая-либо заданная на ней 
физическая величина, а сама геометрия пространства. Природа гравитации ста­
новится геометрической, а не физической, а сама геометрия становится дина­
мичной; 

(3) в теории вакуума физический вакуум (поле) спонтанно (!) порождает 
вещество, т.е. является его первопричиной; 

(4) наконец, семантическое поле В. В. Налимова (1993) характеризует рас­
пределение смыслов (строится дедуктивно) и исходит из представления о поле 
сознания, которое управляет процессами, и о существовании параллельных 
Физического и Семантического миров, в котором первый неполное отражение 
второго (верховодство сознания). Последняя мысль весьма близка поэтическо-
эзотерической концепции устройства Мира, изложенной Д. Андреевым в «Розе 
Мира» (1992). 

1.6. Время в экосистеме 
Время — самое таинственное, ускользающе-неуловимое и «печальное» по­

нятие. По И. Канту (1964), время, как и пространство, — априори заданная фор­
ма чувственного созерцания, т.е. далеко не объективная субстанция. Ему вторит 
В.В. Налимов (1983; стр.107), когда пишет, что «Мы знаем не само время, а идею 
о нем и умеем подбирать числовую меру, соответствующую этой идее». 

В прагматической физике время предстает как продолжительность, направле­
ние и мера изменчивости. Любые наблюдаемые события состоят из необратимых 
процессов распада начального состояния. Именно благодаря распаду мы можем 
ощущать и оценивать течение времени. Распадные процессы (превращения энер­
гии) характеризуются направлением (от концентрированного состояния к рассе­
янному) и продолжительностью распада. В этом случае, как единицы времени 
распадных процессов, происходящих на Земле, используются периоды суточ­
ных и годовых вращений Земли. Абсолютная геохронология Земли известна 
только благодаря распаду нестабильных изотопов химических элементов. 

В отсутствие распада (стационарные, периодические или случайно флукту­
ирующие вокруг стационарного значения состояния) время определяется путем 
деления изменяющейся измеримой величины на измеряемую скорость её изме­
нения. Это время движения (S/V, где S— расстояние, V— скорость). Это время 
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оборота веществ (m/q, где т — масса организма, q — скорость обмена веществ). 
Это время периода колебаний или вращений. 

1.6.1. Многомерность и одновременность течения времени 
Проблема времени — фундаментальная проблема философии и естествоз­

нания. Абсолютное (физическое) время можно представить как изменение чего-
то в пространстве (вещества, положения точки и т.д.). Психологическое или 
биологическое время — это воспринимаемое субъектом или субъективное вре­
мя индивида или внутреннее время (дление — «duration»). Ещё К. Бэр (1861) 
заметил, что одинаковые интервалы физического времени неравноценны в вос­
приятии у организмов с разной продолжительностью жизни. Экскюль (1928) 
писал, что каждый субъект живет в собственном мире, обладая присущими ему 
пространством и временем. Продолжительность жизни должна оцениваться не 
по физическому времени, а по количеству событий внутри системы (прожитых 
моментов). 

Мы живем одновременно в физическом времени (измеряемом по враще­
нию Земли вокруг своей оси и Солнца), в индивидуальном (измеряемом по про­
должительности жизни), в психологическом, индивидуально воспринимаемом 
по важности проистекающих событий (собственное рождение, свадьба, рожде­
ние ребенка, поступление в институт, тяжелая болезнь) или самооценке своего 
возраста (по самоощущению своего возраста: «человеку столько лет, на сколь­
ко он себя ощущает»). И одновременно мы общаемся с организмами, живущи­
ми в своем индивидуальном времени. Во всем этом — многомерность и парал­
лельность течения времени, суть самого феномена. 

1.6.2. Внутреннее (индивидуальное, биологическое) время 
Внутреннее время представляет собой функцию числа событий в системе 

(Мусатов, 1994). Единицей шкалы может быть промежуток между двумя собы­
тиями в системе, за которые могут быть приняты наименее возможные состоя­
ния системы. Частота событий в системе и поступление извне информации мо­
гут определяться интенсивностью воздействий на единицу массы (концентра­
ция ферментов в тканях, температура, органическая нагрузка). 

И.И. Шмальгаузен (1926) отмечал, что течение времени в организме зави­
сит от количества и интенсивности воздействия на единицу массы живого ве­
щества (интенсивность метаболизма). Р. Фишер (Fisher, 1966) определял био­
логическое время внутри системы по концентрации энзимов. Известно, что чем 
меньше организм, тем интенсивнее метаболизм. Таким образом, продолжитель­
ность жизни зависит и от размеров. Зависимость биологического времени от 
размеров и массы тела — фундаментальная закономерность. В этом отношении 
время вторично по отношению к пространству. 

Уравнение зависимости продолжительности жизни от интенсивности ме­
таболизма (через размер): Т = a (Q/W)" (чаще п = 0,8), где Q — обмен, W — 



38 И.В. Бурковский. Морская биогеоценология. Организация сообществ и экосистем 

масса организма, Q/W— интенсивность метаболизма, а — коэффициент про­
порциональности, специфический для данной группы организмов. Чем интен­
сивнее метаболизм, тем короче продолжительность жизни (аналогия: «холери­
ки живут меньше»). 

Существует связь между внутренним и внешним временем, которая может 
быть определена через уравнение: у = а + blgxx, где у — мера биологического внут­
реннего времени, л: — физическое внешнее время, а и Ъ — константы, находимые 
из скорости роста организма по рекомендуемой Г. Бакманом методике (Backman, 
1943). Это позволяет сравнивать по возрасту разные биологические объекты. 

Зависимость внутреннего времени от факторов среды (относитель­
ность времени). Время можно рассматривать как функцию среды (Мусатов, 
1994). Так, температура выступает в роли важного фактора, определяющего те­
чение времени. С нею связаны начальные и предельные размеры организмов, а 
через них скорость метаболизма, продолжительность жизни и самое внутрен­
нее время. Температура изменяет скорость метаболизма, и тем самым — вос­
приятие течения времени. 

Трофность водоема также является хроногенным фактором, определяю­
щим число событий в системе. Для фито- и бактериопланктона трофность это 
обеспеченность питательными веществами, для гетеротрофных организмов — 
число возможных столкновений потребителя со своим кормом. А с потреблени­
ем связаны скорость роста, продолжительность жизни и внутреннее время. Пища 
непосредственно влияет на метаболизм организма и тем самым на внутреннее 
время. 

1.7. Связь между пространством и временем в 
экосистеме 

По В.И. Вернадскому (1975, 1988) пространство-время живого вещества 
отлично от четырехмерного пространства-времени классической механики, и 
соответствует его пониманию в теории относительности. Он сформулировал 
понятие пространственно-временного континуума внутри организма — особо­
го состояния пространства, не отвечающего пространству Эвклида, а соответ­
ствующего одной из форм пространства Римана, обладающего особой геомет­
рией и физическими свойствами, характерными в биосфере для проявлений 
жизни — организмов и их совокупностей. 

Пространство выступает в роли времяобразующего фактора протекающих 
в водоеме процессов (Мусатов, 1994). Чем мельче водоем, тем интенсивнее про­
цессы в нём. Продуктивность водоема зависит от его глубины и площади; она 
пропорциональна размерам контактной — пограничной зоны. Известно, что чем 
мелководнее и обширнее водоем, тем продуктивнее. Кроме того, чем меньше 
по площади и мельче водоем, тем важнее роль факторов внешних по отноше­
нию к нему, тем больше его зависимость от других элементов ландшафта (Одум, 
1975). 
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1.8. Система 
Система — совокупность взаимодействующих элементов, обладающая це­

лостностью и эмерджентными свойствами. В результате взаимодействий буду­
щие состояния системы ограничены по сравнению с априорными возможнос­
тями. Те. описание поведения всей системы может быть короче, чем перечис­
ление возможных состояний всех частей системы. Взаимодействия ограничи­
вают поведение частей (части теряют от вхождения в систему) и создают новые 
качества их совокупности, несводимые к сумме свойств частей (эмерджентные 
свойства). Аналогия: общество, армия, тюрьма, которые лимитируют поведе­
ние индивида. Элемент теряет в свободе, но получает от системы гарантию сво­
его существования, благодаря подпитке энергией взаимодействий; в противном 
случае системе грозит распад и превращение в хаос. 

Так как каждый процесс в системе зависит от воздействия оказываемого 
другим компонентом, то активность системы, по-видимому, регулируема или 
находится под контролем обратной связи. Если так, то их можно квалифициро­
вать как кибернетические (самоуправляемые, самоорганизуемые) системы. Еще 
лучше их называть «каузальными системами» — зависимыми (Rosen, 1985). В 
этой связи различают понятия омникаузальности (приоритет целого над частя­
ми: свойства частей определяются свойствами целого, свойства данной систе­
мы — свойствами системы высшего порядка) и парткаузальности (свойства си­
стемы определяются ее частями (Михайловский, 1992). 

Согласно физическим законам число состояний открытой (диссипативной) 
системы ограничено изначально доступной потенциальной энергией; вероят­
ность повторения идентичных ситуаций пренебрежимо мала: система всегда 
обновляема. Вся Вселенная является системой, состоящей из элементов, при­
надлежащих к конечному количеству классов, и между этими элементами воз­
можно также лишь ограниченное число взаимоотношений, что и проявляется в 
виде законов природы. На этом основано убеждение в объективной познава­
тельное™ науки. 

Система всегда изменяется. Отсутствие жесткости является свойством, без 
которого любая система не может существовать. Когда мы рассматриваем на­
бор компонентов жестко связанных между собой — мы видим единичный объект, 
а не систему. Система динамична. Теория относительности объясняет отсут­
ствие жесткости в структуре Вселенной ограниченной скоростью электромаг­
нитных волн, не допускающих мгновенных взаимодействий. Квантовая теория 
признает, что небольшие системы могут существовать в отсутствие равнове­
сия, их поведение не определяется строго макросистемами, в которые они вхо­
дят, и это также помогает обеспечить необходимую пластичность. 

По этой и некоторым другим причинам, определение границ системы до­
вольно произвольно, но оно обязательно должно удовлетворять требованию: 
связи внутри системы сильнее, чем снаружи. 
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1.9. Структура и функция 
Структура является вещественной характеристикой системы: это упорядо­

ченность, противопоставляемая хаосу. Структура — пространственная конфи­
гурация, воспринимаемая нашими органами чувств, прежде всего зрением, или 
приборами. Структура есть состояние материи, взятой в отрыве от динамичес­
кой функциональной стороны ее бытия. Она сопряжена с наличием симметрии 
в системе и символизирует ее стабильность (Лима-де-Фариа, 1991). 

Функция является энергетической характеристикой системы: это неотъем­
лемое свойство структуры, проявляемое в динамике. Функция — поток энергии 
между двумя или несколькими структурами. Она приводит к канализации дина­
мических процессов и сопряжена с наличием асимметрии, поскольку согласно 
второму закону термодинамики движение энергии возможно только в направ­
лении от более концентрированной к менее концентрированной форме. Так как 
все вещество экосистемы включено в систему энергетического обмена, трудно 
разделить форму и функцию, они взаимообусловлены (Лима-де-Фариа, 1991). 



Глава 2. Возникновение и развитие 
физической и биологической организации. 
Ранняя эволюция биосферы 

Биологическая организация и ее эволюция есть продолжение физической и 
химической эволюции. У неё есть прошлое. Жизнь и биосфера возникли не на 
первичной физической и химической основе, а на достижениях предшествую­
щей продолжительной (более 10 млрд. лет) эволюции Вселенной. И жизнь в пол­
ной мере унаследовала свойства и тенденции развития неживой природы, придав 
им большее ускорение и многообразие. 

В развитии всех вещественно-энергетических систем (система — един­
ственная известная нам форма организации материи в пространственно-вре­
менном континууме), наблюдается много общего, в частности, эволюция физи­
ческих, химических, биологических и экологических систем идет в направле­
нии возрастающей сложности (разнообразия) и устойчивости. 

Этот процесс неравномерный. В саморазвитии вещественно-энергетичес­
ких систем весьма продолжительные периоды сравнительно плавного измене­
ния, характеризующиеся относительной равновесностью системы (балансом), 
сменяются краткими (мгновенными в масштабе времени существования систе­
мы) периодами ее разрушения в точке бифуркации, как правило, в силу внут­
ренних причин, которые могут совпадать с внешними факторами и усиливаться 
ими. В точке бифуркации — наиболее неравновесном, флуктуирующем и раз­
рушающем состоянии, система совершенно непредсказуема. За ней следуют 
процессы новообразования, при этом выбор направления дальнейшего разви­
тия системы совершенно случаен. Новая система строится на основе новой спон­
танно возникающее!) информации (отсюда непредсказуемость системы в точ­
ке бифуркации), но включает многие элементы от старой системы, следуя зако­
ну сохранения вещества и энергии. Возникновение нового — это не повторный 
акт сотворения, а результат предшествующей эволюции и перегруппировки эле­
ментов в процессе самоорганизации системы на основе новой информации (см. 
гл. 10). 

2.1. Возникновение и развитие физической 
организации (космогония) 

Уровень современной физики позволяет «прокрутить» время как кинолен­
ту назад. Ретроспектива показывает, что расширение Вселенной началось око­
ло 15-20 млрд. лет назад в результате взрыва из одной точки, в которой концен­
трировалось всё вещество (Ровинский, 1995; Сажин, 2002). 

Каким было исходное состояние Мира перед взрывом, каков механизм взры­
ва, откуда получена энергия, переданная веществу, что было с пространствен­
но-временным континуумом в экстремальных условиях «Начала» — эти и дру-
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гие вопросы остаются пока на уровне гипотез. Одна из них состоит в том, что 
Мир был представлен веществом и антивеществом, энергией и антиэнергией, 
компенсирующими друг друга. Исходное состояние перед «Началом» не явля­
лось точкой в математическом смысле, оно обладало своеобразными свойства­
ми, выходящими за рамки научных представлений сегодняшнего дня (Ровинс-
кий, 1995). Это начальное состояние было самым простым из известных нам, и 
подчинялось пока неизвестным нам законам. 

В какой-то момент исходное состояние стало крайне неустойчивым (точка 
бифуркации) и породило Большой Взрыв — скачкообразный переход в состоя­
ние расширяющейся Вселенной. Взрыв длился 10~35 секунды — неуловимое 
мгновение! Результатом Большого Взрыва стало появление сгустка очень плот­
ного и очень горячего протовещества, сосредоточенного в области с предельно 
малыми размерами. Температура в сгустке — 10 2 8К°, плотность — 1090 г/см 3. В 
современной Вселенной самые высокие температуры не превышают значений 
10 8К°, наивысшая плотность составляет 10'5 г/см 3. Образовавшийся сгусток 
можно назвать хаосом. Частицы в сгустке обладали огромной кинетической энер­
гией, что предопределило взрывной процесс расширения вещества. 

По мере снижения температуры и плотности вещества в сгустке нараста­
ли сложность вещества и упорядоченность его структур. Первые этапы услож­
нения вещества проходили на субатомном уровне. В начальном плазмоподоб-
ном сгустке не было ни водорода, ни гелия — элементов, составляющих около 
98 % массы наблюдаемой Вселенной. В первые 3 минуты существования Все­
ленной плазмоподобный сгусток развивался по цепи: лептоны - кварки - бозо­
ны - протоны - нейтроны - атомы водорода и гелия. В физике этот процесс 
расписан по секундам (Вейнберг, 1981а). 

Дальнейшее развитие элементарных структур шло к достижению все более 
высоких уровней упорядоченности и сложности. Движущей силой процесса слу­
жили глубинные свойства вакуума и вещества и особенности их проявления в 
условиях начального периода развития (Вейнберг, 19816). Результатом этого про­
цесса стало образование всей совокупности элементов таблицы Менделеева, сле­
дующих после водорода и гелия. Оно протекало в процессе нуклеосинтеза скач­
ками и обходными путями, как хорошо известно, перескочив через атомные чис­
ла 5 и 8 из-за невозможности их стабильного состояния. 

Одновременно во Вселенной возникали разномасштабные структуры (звез­
ды, скопления звезд и т.д.), находящиеся в сугубо неравновесных состояниях 
(Шкловский, 1984; Сурдин, 2001; Сажин, 2002). С этого момента система пере­
шла в состояние, для которого равновесность противопоказана. Процессы пос­
ледующего усложнения вещества и его структур стали протекать в локальных 
подсистемах, также находящихся в состоянии сильной неравновесности отно­
сительно окружающей среды (вакуума). 

Исключительная неравновесность сложившейся системы (точка бифурка­
ции) в некоторый момент привела к скачкообразному изменению Вселенной, 
которая приобрела новой облик, с иерархической цепочкой образовавшихся в 
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ней разномасштабных подсистем — от сверхгалактик до мелких небесных тел 
(Гуревич, Чернин, 1983; Сажин, 2002). 

Сформировавшаяся таким образом структурность Вселенной в дальней­
шем делает возможным образование локальных неравновесных образований, 
состояние которых весьма сильно отличается от средних характеристик Все­
ленной. Это уже типичные самоорганизующиеся системы и в них обеспечива­
ется возможность дальнейшего нарастания упорядоченности (структурирован­
ности) вещества. 

Структурная организация Вселенной открыла возможности для появления 
огромного разнообразия форм и разновидностей подсистем, тем самым, рас­
ширив поиск и выбор путей дальнейшего развития. На ранней стадии эволю­
ции Вселенной развитие шло по одной схеме. А с этого момента в каждой иерар­
хической подсистеме возникают, развиваются и умирают разные вариации эле­
ментов и процессов, чем поддерживается динамическое существование подсис­
темы как целого (согласно правилу «устойчивость целого поддерживается неус­
тойчивостью частей»; аналогия: костер и искры). Здесь принципиально важен сам 
факт разнообразия форм подсистем, рожденных Вселенной, и возросшие благо­
даря этому возможности выбора путей развития самоорганизующихся систем. 

Этап рекомбинации вещества во Вселенной дал старт следующему перио­
ду её развития, периоду образования разномасштабных структур, при существо­
вании между всеми ее частями взаимосвязи. Во Вселенной причинно-следствен­
ные связи возможны только в пределах горизонта событий, на расстояниях, на 
которые успевает распространиться сигнал за время от начала расширения Все­
ленной до рассматриваемого момента. Этим и определяется максимальный раз­
мер самых крупномасштабных структурных образований — сверхскоплений 
галактик (Сажин, 2002). 

Каков механизм структурообразования в расширяющейся Вселенной? До 
недавнего времени в основе механизма полагали гравитацию. Согласно совре­
менной «горячей модели» главным признается газодинамический механизм 
(столкновение движущихся потоков вещества) в сочетании с электромагнитны­
ми, магнитогазодинамическими, плазменными явлениями и гравитацией (Ро-
винский, 1995; Сажин, 2002). Структурообразование на разных уровнях рас­
сматривается как результат комбинированного действия перечисленных сил; 
одним механизмом нельзя объяснить формирование наблюдаемого многообра­
зия структур и пострекомбинаций Вселенной (аналогия: дым от сигареты вы­
зывает разнообразие формы газообразного облака, со сгущениями и разреже­
нием и непредсказуемой динамикой — ещё более многообразна и изменчива 
Вселенная). Таким образом, в течение 10-15 млрд. лет, в период, предшествую­
щий образованию Земли, Природа создала и апробировала сложнейшую мо­
дель организации неживой материи, которая, в своей существенной части, за­
тем повторилась (унаследовалась) в организации живого вещества биосферы. 
Эта модель в качестве важнейших свойств системы включила разнокачествен-
ность, структурированность, разномасштабность, иерархичность, неравновес-
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ность, многовариантность развития, разнообразие механизмов взаимодействий 
и способность к самоорганизации. 

2.2. Формирование Земли и Первичного океана 
Около 4,5-5,0 млрд. лет назад из холодного газопылевого облака в одном 

из спиральных рукавов Млечного пути, состоящего в основном из водорода 
(70%), гелия (28%) и двух процентов, приходящихся на все остальные, более 
тяжелые элементы, возникла в числе прочих Солнечная туманность, положив­
шая начало формированию и развитию Солнечной системы (Зигель, 1982; Бра­
ун, Массет, 1984). Из центральной части облака возникло Солнце, из перифе­
рийной — планеты. Среди них — Земля с весьма необычным химическим со­
ставом с преобладанием тяжелых элементов, а не водорода и гелия. 

Более тяжелые элементы оказались внутри Земли (железо-никелевое ядро), 
легкие — на поверхности (кора). Возникновения ядра положило начало хими­
ческому расслоению Земли, а, кроме того, высвобождению энергии гравитаци­
онной дифференциации, что наряду с энергией распада радиоактивных элемен­
тов привело к разогреву Земли, расплавлению её внутренних оболочек и к про­
явлениям тектонической активности (Сорохтин, 1974; Войткевич, 1983). 

В первые сотни миллионов лет существования Земли выделились ядро, 
мантия и кора. Гидро- и атмосфера формировались в это же время в результате 
дегазации магмы, выплавляющейся при вулканических процессах из верхней 
мантии и создающей земную кору. В момент образования Земли из протопла-
нетного облака все элементы ее будущей атмосферы и гидросферы находились 
в связанном виде, в составе твердых веществ: вода — в гидроокислах, азот — в 
нитридах и, возможно, в нитратах, кислород — в окислах металлов, углерод — 
в графите, карбидах и карбонатах. Современные вулканические газы состоят на 
75% из воды, 15% — из углекислоты; остальное — метан, аммиак, соединения 
серы, «кислые дымы» (кислоты) и инертные газы; свободный кислород полно­
стью отсутствует. То же было и в катархее. 

В этот период, по мере образования коры Земли, за счет выхода газов и 
паров из недр раскаленной мантии Земли, их конденсации в атмосфере и после­
дующего выпадения осадков в виде дождей (шли сплошные ливни и грозы), 
возник Мировой океан. Он вначале занимал только незначительную часть по­
верхности Земли в виде изолированных и полусообщающихся относительно 
мелководных водоемов, другого химического состава, глубины, объема и кон­
фигурации, чем современный, и, наиболее вероятно, на месте нынешнего Тихо­
го океана. Впоследствии площадь Мирового океана всё время росла, воды обо­
гащались минеральными соединениями, поступающими с суши в результате её 
эрозии, благодаря чему соленость океана постоянно увеличивалась. 

Расчленение единого океана произошло в более позднее время в результа­
те расхождения материков (200 млн. лет назад); и в современном виде он суще­
ствует с конца мезозоя — начала кайнозоя (около 60-70 млн. лет). 
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2.3. Возникновение жизни и формирование 
современной биосферы 

Жизнь — одна из самых высоких форм упорядоченности вещества, могла 
возникнуть только по достижению развивающейся Вселенной определенной 
стадии эволюции и только в таких её локальных системах, где предыдущее раз­
витие подготовило необходимые условия для перехода к столь высокому уров­
ню упорядоченности вещества. Такие условия могут возникать вокруг других 
звезд на планетах, но, видимо, лишь в небольшом числе случаев потенциаль­
ные возможности реализуются и здесь роль случайности велика (Шкловский, 
1987). Истоки жизни уходят в тот «темный» первый миллиард лет существова­
ния Земли (из 4,5-5,0 млрд.), который не оставил следа в её геологической ис­
тории. Но именно тогда, около 4 млрд. лет назад, на Земле имели место усло­
вия, впоследствии более не повторяющиеся — уникальная комбинация силь­
ных радиоактивного и ультрафиолетового излучений, мощного электромагнит­
ного поля и высокого электрического напряжения исходящего от бесчисленных 
молний, газов и пара, выходящих из недр Земли, и высоких температур. 

В этих уникальных условиях, отдаленно напоминающих долину гейзеров 
на Камчатке, из водорода, паров воды, аммиака и соединений углерода (метана 
и циана) образовывались сложные органические соединения вплоть до амино­
кислот, и далее протобионты и протоклетки, обладавшие свойствами живого 
вещества (Опарин, 1924). Первые организмы были анаэробами. 

В процессе формирования первичных организмов можно выделить 5 ста­
дий (Еськов, 2000). 

(1) Этап синтеза органических соединений из неорганических под влия­
нием мощных разрядов молний и ультрафиолетового излучения в условиях ран­
ней Земли; такой синтез осуществлен в эксперименте. 

(2) Этап формирования в первичных водоемах Земли из накопившихся орга­
нических соединений биополимеров, липидов, углеводородов (под влиянием 
тогда очень мощной ультрафиолетовой радиации на мелководьях); также по­
вторен в эксперименте. 

(3) Возникновение на их основе и эволюционное совершенствование про­
цессов обмена веществом (свойственен исходно материи: обмен между веще­
ством и вакуумом). 

(4) Воспроизводство органических структур данного состава (свойствен­
но некоторым физическим системам — кристаллы растут и «размножаются» 
делением надвое (Лима-де-Фариа, 1991)). 

(5) Образование простейшей клетки (трудно даже предположить, как это 
могло произойти — свершился постбифуркационный скачок). Новообразова­
ние, до этого момента не свойственное материи и пока невоспроизводимое в 
эксперименте. 

Назначение обмена веществ — поддерживать уровень упорядоченности 
организма и его частей. Задача решается путем отбора извне (из среды) необхо­
димых веществ, их переработки внутри организма и синтеза нужных соедине-
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ний и выделения вредных продуктов обмена — тончайшим образом взаимосог­
ласованные процессы. Организмы буквально пронизываются энергией и веще­
ством, модифицируя их, частично связывая в упорядоченные структуры клет­
ки, частично выводя в виде рассеянной энергии и преобразованного вещества, 
изменяя при этом среду обитания. Система воспроизводства содержит в зако­
дированном виде полную информацию, необходимую для построения соответ­
ствующего белка (тела). Как она появилась — остается загадкой. 

До недавнего времени казалось совершенно невероятным происхождение 
жизни из первичных даже сложных молекул. Известна такая аналогия: вероят­
ность случайного возникновения осмысленной нуклеотидной последователь­
ности соответствует вероятности того, что несколько килограммов типографс­
кого шрифта, сброшенного с крыши небоскреба, сложатся в определенную стра­
ницу романа «Война и мир». Для этого потребовалось бы время большее, чем 
время существования нашей Вселенной (15-20 млрд. лет). Отсюда распростра­
ненное среди ряда исследователей привлечение эзотерических и теологичес­
ких объяснений происхождения жизни. 

Только в последние 20-25 лет стало ясно, что самоорганизующиеся систе­
мы обладают способностью корректировать свое поведение на основе предше­
ствующего опыта. В рамках неравновесной термодинамики И. Пригожина (1985; 
2001) новые системы возникают из старых (после их разрушения — выведения 
из равновесного состояния) спонтанно и случайно. Возникновение нового ос­
новано на особых свойствах информации, как таковой, на которую не распрос­
траняются законы сохранения как на материю или энергию и которая может 
быть заново создана и безвозвратно потеряна (некоторыми астрофизиками, изу­
чающими Черные дыры, это эзотерическое свойство подвергается сомнению; 
взамен предлагается гипотеза «множественности состояний» информации, не­
которые из которых остаются незамеченными Наблюдателем). В точке бифур­
кации нарождается множество информационных вариантов будущей системы, 
но случайно выбор останавливается только на одном из них. Так могла возник­
нуть жизнь на Земле: из имевшихся на тот момент фрагментов старой неживой 
системы, но под влиянием новой информации. 

Достаточно устойчиво существует и другая точка, зрения, согласно кото­
рой жизнь была занесена в виде спор или первичных организмов на Землю. 
Вопрос о происхождении жизни на углеродной основе, таким образом, перено­
сится в дальний Космос, но одновременно появляется проблема выживания 
привнесенной жизни в геофизической системе нашей планеты. 

Возникшая жизнь изначально обладала двумя важнейшими свойствами: (1) 
адаптивностью — способностью приспосабливаться к среде, что обеспечивало 
ей воспроизводство в изменчивой среде, и (2) контролем среды — способностью 
изменять ее в нужном для себя и потомков направлении. Появилась положитель­
ная обратная связь, направляющая все дальнейшее развитие жизни (см. гл. 11). 

К моменту появления первичной жизни на Земле (3,6-4,1 млрд. лет назад) 
резкой границы между Первичным океаном (гидросферой) и сушей не было: 
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Таблица 1. Геохронология 
Зон 

Период 
(млн. лет) 

Эра 

Земли (Еськов, 2000 г; изм. и доп.) 

Самые важные события 

Катархей 
(4500-3500) 

Архей 
(3500-2600) 

Криптозой (докембрий) 
Формирование первичной атмо-гео-гидросферы. Химическая и 
биохимическая эволюция (первые два этапа на пути к жизни). 
Возникновение и эволюция прокариотной анаэробной жизни и 
простейших биогеохимических циклов (включение жизни в 
геохимические процессы превращения и изменения среды). 
Развитие первых факультативно-аэробных и облигатно-аэробных 
прокариотных фотосинтетиков, увеличение содержания кислорода в 
атмосфере. Достижение точки Пастера. 
Возникновение и эволюция эукариотных аэробных организмов (фото-
и гетеротрофов). Увеличение размеров, глубины и солености 
Первичного океана. Увеличение концентрации кислорода в 
атмосфере до 10% от современного. 
Возникновение и развитие первых многоклеточных, увеличение 
размеров организмов, образование скелета, развитие фильтрации, 
формирование пеллетов, ведущих к очищению толщи воды от 
минеральной и органической взвеси, увеличение фотической зоны и 
распространение жизни на большие глубины. Увеличение 
эффективности фотосинтеза и первичной продукции, влекущих рост 
количества и разнообразия гетеротрофов. Активизация жизни в 
создании среды обитания, в биогеохимических процессах. 
Возникновение озонового щита. 

о 
о 
О) 1 

ранний 
(2600-2000) 

средний 
(2000-1100) 

поздний 
(1100-700) 

Фанерозой 

Вспышка таксономического разнообразия беспозвоночных в море. Кембрий 
(570-500) 
Ордовик 
(500^40 ) 

Силур 
(440-415) 

Девон 
(415-360) 

Карбон 
(360-295) 

Пермь 
(295-240) 

Выход жизни на сушу. Расцвет сосудистых растений. Формирование 
почвы и наземного ландшафта. 

Начало расцвета наземной фауны. 

Эволюция наземной фауны. 
Достижение высочайшей продуктивности наземной растительности. 
Ее массовое отмирание, разложение и накопление некромассы, 
ведущие к резкому снижению атмосферного кислорода. Образование 
полезных ископаемых. 

Эволюция наземной и водной жизни 

! 

Кайнозой 

Триас 
(240-205) 

Юра 
(205-145) 

Мел 
(245-66) 

Эволюция наземной и водной жизни. Дрейф материков. 

Интенсивное развитие крупных пресмыкающихся, начало века 
динозавров. Дрейф материков. 
Расцвет и вымирание динозавров, полное расхождение материков. 
Формирование Мирового океана в современных границах и 
современного химического состава. Расцвет цветковых растений, 
птиц, насекомых. 

Палеоген 
(66-25) 
Неоген 
(25-3) 

Четвертичный 
(3-0) 

Бурная эволюция млекопитающих. 

Появление и развитие человекообразных обезьян. 

Появление и развитие человека. 

суша представляла собой плоскогорье, слегка возвышающееся над колеблющим­
ся (приливы-отливы) уровнем океана, и отвесные скалы; т.е. существовала 
огромная по площади зона, аналогичная современной литорали приливно-от-
ливных морей. Первые организмы, таким образом, были одновременно и мел-
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ководными океаническими (обитатели океанических луж) и литосферными. 
Многие первичные бактерии, вероятно, возникли на заливаемой суше, а не в 
океане (Заварзин, 2004). 

Первое время жизнь развивалась в условиях первичной атмосферы, обла­
давшей восстановительными свойствами. Ничтожные концентрации химичес­
кого кислорода уходили на окисление извергающихся из вулканов металлов и 
не допускали возможности существования аэробной жизни. 

3,6-2,6 млрд. лет назад существовали вначале только разнообразные анаэ­
робные, а позднее и факультативно аэробные организмы. Среди них: хемоав-
тотрофы, фотоавтотрофы, близкие современным цианобактериям, и гетеротро-
фы (Заварзин, 2004). Таким образом, в простейшем сообществе существовали 
продуценты, консументы и редуценты — весь необходимый набор для наипро­
стейшего биогеохимического цикла. В.И. Вернадский (1932) впервые предска­
зал (тогда это не было известно), что организмы с самого начала эволюциони­
ровали в некотором разнообразии и в теснейшей связи с окружающей средой. С 
самого раннего момента жизнь эволюционировала вместе со средой обитания, 
как единая система (биогеоценоз), вовлеченная в биогеохимические превраще­
ния. В этом контексте жизнь можно рассматривать как способ стабилизации 
существующих на планете геохимических циклов. И по их эффективности можно 
судить об ее эволюционном продвижении (см. гл. 11). К началу протерозоя (2,6 
млрд. лет назад) был преодолен рубеж концентрации кислорода в атмосфере 
равный 0,22% (т.е. 1% от современного значения — 22%) — точка Пастера, 
когда микроорганизмы получают возможность (энергетически оправдано) пе­
рейти от процессов брожения к процессам дыхания. Второй способ энергети­
чески более выгоден, так как при расщеплении одной молекулы глюкозы полу­
чается 38 калорий вместо двух при брожении; это был энергетический прорыв. 
Кислород образовался двумя способами: химическим (накапливался вследствие 
завершения интенсивного выхода железа и уменьшения трат на его окисление) 
и биологическим (цианобактерии и др.). Параллельно формировался озоновый 
слой, защищавший организмы от губительного действия УФ и благоприятству­
ющий как фотосинтезу, так и развитию аэробной гетеротрофной жизни. С этого 
рубежа началось интенсивное (взрывное — в геологическом масштабе време­
ни) заселение планеты жизнью. Как результат последовательного симбиотичес-
кого процесса появились эукариоты. 

За следующий период (2,6-1,6 млрд. лет) биосфера создала уже вполне 
окислительную атмосферу Земли (10% от современного уровня) и в дальней­
шем поддерживала всё возрастающий уровень насыщенности атмосферы кис­
лородом, хотя и были колебания в отдельные эпохи. Это, вместе с растущим 
озоновым слоем (1.6 млрд. лет), создало предпосылки для ещё большего рас­
ширения зоны распространения аэробных эукариот. А анаэробные организмы 
стали вытесняться в специфические среды, где пребывают и поныне. Высокие 
концентрации кислорода стимулировали дальнейшую эволюцию эукариот — 
возникла многоклеточность (на этот счет существует несколько гипотез). Пер-
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вые многоклеточные организмы возникли около 0,9-1,1 млрд. лет назад; это 
были водные и бесскелетные беспозвоночные. Но в кембрии (0,5 млрд. лет) уже 
известны все основные группы морских беспозвоночных. Произошел резкий 
скачок в формообразовании.Ведущими факторами последующей эволюции 
животных оставались кислород и пища. Но центр эволюции жизни перемес­
тился на сушу. Особенно важным было появление крупных сосудистых (со ске­
летом) растений, которые укоренялись в грунте и снижали эрозию поверхности 
коры. Огромная биомасса, которую они создавали, шла на образование почвы и 
питание наземных животных. Велика роль гигантских растений и в формирова­
нии ландшафтов на поверхности Земли; благодаря им происходили расшире­
ние заселяемых площадей и увеличение разнообразия условий для животных и 
растений. Следующие этапы: расцвет наземных животных, появление цветко­
вых растений и насекомых, вымирание динозавров, появление человека. 

Все это время налаживалась, совершенствовалась и приобретала глобаль­
ные масштабы связь между водными и наземными экосистемами, осуществля­
емая через биогеохимические циклы. Так образовалась современная биосфера, 
благодаря живому веществу объединившая в единую планетарную систему гид-
ро-, лито- и атмосферу. Основные этапы развития жизни на Земле отражены в 
ее геохронологии (таблица 1). 

В истории развития жизни на Земле прослеживаются периоды взрывных 
изменений (инноваций) и относительно спокойного развития на их основе (По-
номаренко, 1993; также см. гл. 11). В отличие от любого биотического или аби­
отического воздействия, вызывающего слабые изменения, которые обратимы и 
могут нивелироваться биосферой, инновации необратимы. Инициируемое ими 
биологическое событие становится причиной следующего (но непредсказуемо­
го!) события, придавая эволюции характер необратимого процесса с положи­
тельной обратной связью. Вслед за Валлизером (Wallizer, 1986), А.Г. Понома-
ренко считает неверным распространенное мнение о приоритете внешних, по 
отношению к биоте, факторов (падение гигантских болидов, вспышки сверх­
звезд, планетарные климатические катастрофы) в ее изменениях и эволюции. 
Абиотические факторы обычно действуют на экосистемы, уже ставшие неста­
бильными под действием биотических изменений. Так, широко обсуждаемая 
катастрофа, происшедшая около 70 млн. лет назад и отмеченная вымиранием 
крупных пресмыкающихся и предположительно вызванная падением астерои­
да, повлекшим за собой похолодание климата, на самом деле была предрешена 
появлением и бурным развитием покрытосеменных растений и насекомых, спо­
собствующих их дальнейшему развитию. Травянистые растения, недоступные 
крупным ящерам, благодаря дерновине и уменьшению эрозии почвы изменили 
ландшафт, сократив просторы для крупных животных. Астероид, если и имел 
место, только ускорил этот естественный процесс, в точке бифуркации в соот­
ветствии с теорией самоорганизации И. Пригожина (1985). 
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3.1. Биосфера 
Биосфера — единственная известная нам функционально целостная эко­

система, в наибольшей мере отвечающая представлению об «идеальной экоси­
стеме» как функционального единства живой и неживой природы, способного 
длительное время вещественно самоподдерживаться за счет использования 
внешней и внутренней энергии (солнца, тепла недр земли, энергии химических 
связей и пр.). Самое общее представление о соотношении живого и неживого 
вещества планеты можно получить из данных таблицы 2. 

Глобальная экологическая система имеет более выраженные черты целос­
тности по сравнению с экологическими системами меньших масштабов. Это 
объясняется тем, что процессы круговорота вещества и энергии в глобальной 
экосистеме в значительной мере замкнуты, за исключением радиационного об­
мена энергии биосферы с окружающим пространством. В биосфере в целом 
наблюдается практически полная замкнутость цикла образования и разруше­
ния живого вещества. Но этот цикл не замкнут в отдельных экосистемах или 
даже отдельных сферах обитания организмов. 

Профиль Земли включает последовательно: кору (осадочные породы, гра­
нит, базальт), мантию и ядро (рис. 3). Биосфера по В.И. Вернадскому (1926) — 
пленка земной поверхности, находящаяся под влиянием жизни (все биокосное 
и живое вещество). Термин был предложен Зюссом (1873), впоследствии пере­
открыт и наполнен новым содержанием В.И. Вернадским. В.И. Вернадский под 
биосферой понимал общепланетарную оболочку, охватывающую толщу атмос­
феры (до высоты 30 км), гидросферы (до глубины 11 км) и осадочных пород 
литосферы в ходе всей геологической истории Земли (в эволюционном разви­
тии). Он впервые указал на активную преобразующую деятельность древних и 
современных организмов в изменении «лика Земли», в результате чего образо­
вались современные почва, природная вода, атмосфера — биокосное вещество, 
созданное жизнью. 

Гималаи, Альпы, Ливийское нагорье, Кавказ, Аппенины сложены преиму­
щественно известняками, образованными отмершими микроскопическими орга­
низмами (кокколитофоридами, фораминиферами и др.). Донные океанические 
осадки (толщиной от нескольких сантиметров до 800 метров на больших глу­
бинах) это тоже главным образом фораминиферовые, радиоляриевые и силици-

Таблица 2. Основные сферы Земли (Дрейк и др., 1982). 
сфера масса, г состав 
литосфера 5,98 х 10 2 7 вещество горных пород и коры, железо-никелевое ядро 
гидросфера 1 , 4 x 1 0 2 4 вода и растворенные вещества 
атмосфера 5,12 х 1 0 2 0 азот, кислород, аргон, и другие газы 
живая материя 7,0 х 10 7 органическое вещество 
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Рис. 3. Внутреннее строение Земли по геофизическим дан­
ным (по: Дрейк и др., 1982). 

ловые илы, на долю которых 
приходится до 90% осадочных 
пород (10% составляют терри-
генные породы — раскрошен­
ный гранит). Всё это образова­
лось за последние 2 млрд. лет 
и стало необходимой предпо­
сылкой существования совре­
менной жизни. В этом состоит 
связь времен. 

Мощность биокосной 
пленки различна в разных точ­
ках поверхности Земли: от не­
скольких сантиметров — деци­
метров (арктические или ан­
тарктические районы; вулка­
нические породы, поросшие 
лишайниками) до тысяч мет­
ров (глубины Мирового океа­
на). На суше жизнь проникает на глубину залегания грунтовых вод (как исклю­
чение и глубже — в буровые скважины, подземные водохранилища и пр.), в 
атмосфере — на высоту нескольких десятков — сотен метров (как исключение 
и выше, благодаря человеку), в гидросфере до максимальных глубин Мирового 
океана (Марианская впадина — 11 км). Биокосная пленка имеет неравную тол­
щину в разных точках биосферы, она сильно мозаична. 

Неравномерность распределения жизни на поверхности Земли хорошо ил­
люстрирует распределение суммарной биомассы организмов. Самые большие 
биомассы отмечаются в районах Амазонки, Экваториальной Африки, Юго-Вос­
точной Азии (Индокитай и Индонезия), менее значительные — в Мексике, на 
юге США, в Западной и части Восточной Европы (между Балтикой и Средизем­
ным морем), на юго-востоке Китая и Уссурийском крае. Остальные районы Зем­
ного шара значительно беднее жизнью. Переходы от районов с высокой биомас­
сой организмов к районам с относительно низкой биомассой или почти полным 
отсутствием жизни довольно плавные, растягиваются на сотни, иногда тысячи 
километров. Биосфера в понимании В.И. Вернадского — пространственно-вре­
менной континуум, характеристики которого постоянно изменяются в трехмер­
ном пространстве и геологическом времени. Эти изменения протекают особен­
но быстро в последнее время под влиянием человека. 

Важно подчеркнуть, что континуальность распределения жизни (её коли­
чества и качества) распространяется на биосферу в целом, т.е. относится и к 
переходам от одной среды к другой (от наземной к водной, от пресноводной к 
морской и т.д.). Это связано с тем, что, как было показано выше, вода океанов 
совершает круговорот, поступая через атмосферу на континенты, где участвует 
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в многообразных биогеоценотических процессах, а затем возвращается в океа­
ны, неся с собой все существенные химические элементы, предварительно пе­
реведенные в растворы. 

Реки — основные переносчики растворимых веществ, образующихся при 
выветривании пород. Кроме того, все проточные воды суши вызывают эрозию. 
Среднее время пребывания элемента в океане (которое можно рассчитать исхо­
дя из его содержания в океанических водах, деленному на скорость поступле­
ния с речным стоком) колеблется от 18 тыс. лет у кремния до 68 млн. лет у 
натрия; медленная миграция последнего обусловливает постоянство солевого 
состава океанической воды уже на протяжении 60-70 млн. лет. Но есть и более 
быстро мигрирующие элементы, время пребывания которых в океане не превы­
шает нескольких тысяч лет (серебро — 1, кобальт — 4, цинк — 6, медь — 10). 

Многие вещества выводятся из воды путем их адсорбции на скоплениях 
частиц (калий, натрий, магний), извлечения организмами (кальций, кремний), 
захоронения органических остатков в донных отложениях, включения поровых 
вод в осадочные породы и взаимодействия с вулканическими породами на мор­
ском дне. Вещества, накапливающиеся на морском дне, снова возвращаются на 
континенты в процессе горообразования, связанного с тектоникой плит. Это 
грандиозный механизм, возвращающий минералы на сушу из океана, иначе бы 
воды выплеснулись от накапливающихся осадков. На краях сходящихся плит 
осадочные породы океанов вовлекаются в новый круговорот и обеспечивают 
материал для образования новых гор — так происходит обновление континен­
тов и замыкается круговорот вещества на уровне биосферы. Ускорение оборота 
связано с участием в этом процессе животных и человека: птицы выедают бес­
позвоночных и рыбу, концентрирующих определенные элементы, человек ис­
пользует рыбу, млекопитающих, беспозвоночных и макрофиты. 

Биосфера по В.И. Вернадскому более соответствует термину «экосфера», 
так как включает в себя как живые, так и неживые компоненты. Некоторыми 
исследователями под биосферой понимается только совокупность всего живо­
го на Земле. Дж. Лавлоком (Lovelock, 1979, 1988) был предложен термин «Гея» 
для всего живого покрова Земли, который рассматривается им не как биохими­
чески дифференцированное вещество, а как сверхорганизм (подобно «Соляри-
су» С. Лема). 

Гипотеза постулирует, что физико-химические условия на Земле активно 
создавались жизнью исходя из её собственных потребностей. Жизнь с самого 
начала обладала не только свойством приспосабливаться к среде, но и изменять 

Таблица 3. Сравнение состава (в процентах) биосферы и гипотетического Физического Равно­
весного Мира (по: Lovelock, 1979). 
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ее в нужном для себя направлении. Т.е. с определенного периода жизнь взяла на 
себя значительную часть средообразующей деятельности, осуществляемую че­
рез усовершенствование и глобализацию биогеохимических циклов и направ­
ленно изменяя состав атмосферы (обогащая кислородом), воды (увеличивая кон­
центрацию и разнообразие растворенных органических веществ и метаболи­
тов) и суши (создавая почвенный покров). Таким образом, жизнь не только при­
спосабливается к условиям Планеты (особенно на начальных этапах становле­
ния), которые первое время эволюционировали независимо от неё (малая био­
масса, малое разнообразие, малые пространства), но и создает их. В качестве 
веского аргумента Дж. Лавлок обращает внимание на то, что существующее в 
экосфере распределение молекул практически невероятно с точки зрения физи­
ческого равновесия (таблица 3). 

Другими словами, состав биосферы столь же маловероятен, как маловеро­
ятно возникновение жизни в результате только случайных комбинаций суще­
ствовавших в то время элементов. Неравновесие химического состава среды 
есть следствие воздействия организмов. Они создали и поддерживают это не­
равновесное состояние, благодаря которому только и возможно развитие жиз­
ни. Равновесие не создает условий для развития системы, так как при этом нет 
энергетических условий обмена. 

Рассчитано, что исходя из объема речного стока, океан достиг бы современ­
ной солености 3,5% уже за первые 80 млн. лет своего существования. За редким 
исключением организмы не в состоянии выдерживать соленость более 6%. Если 
бы не контроль со стороны организмов, океан стал бы мертвым задолго до того, 
как жизнь, спасаясь от избытка соли в среде , смогла бы выйти на сушу. 

Большая часть современных исследователей принимают лишь смягченную 
версию гипотезы Геи: жизнь оказывает громадное влияние на абиотическое ок­
ружение, но биота не доходит до уровня сверхорганизма. В частности, подвер­
гается критике положение о том, что планетарная саморегуляция требует от 
живых организмов «предсказания и планирования» своей деятельности (см. гл. 
11). Однако простейшая компьютерная модель «Мира маргариток», разработан­
ная Дж. Лавлоком, показывает, что при определенных условиях внешние влия­
ния могут быть стабилизированы по принципу обратной связи и без предсказа­
ния. Сила и ценность гипотезы Геи, как и биосферы В.И. Вернадского, состоит, 
прежде всего, в ее холистической перспективе, требующей общепланетарного 
подхода при решении многих природоохранных проблем (Baerlocher, 1990). 

3.2. Мировой океан 
Целостность биосферы, обусловленная взаимодействием гидро-, атмо- и 

литосферы в круговороте вещества, реализуется в масштабе времени, сопоста­
вимом с оборачиваемостью входящих в нее элементов, исчисляемом тысяча­
ми — миллионами лет. Столь же един и Мировой океан. Оборачиваемость ве­
щества в нем составляет также от нескольких тысяч (серебро, цинк, медь) до 
сотен тысяч и даже нескольких миллионов лет (натрий). Океан в современных 
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границах и практически неизменного химического состава существует уже око­
ло 70 млн. лет. 

3.2.1. Биологическая структура Мирового океана 
Современный Мировой океан — эволюционно сложившаяся биогеохими­

ческая система, прошедшая длительный путь развития от системы полусооб­
щающихся мелких водоемов с низкой и неустойчивой минерализацией до ог­
ромной (2/3 поверхности Земли) единой акватории с относительно устойчивым 
гидродинамическим и химическим режимом. Это находит отражение в его со­
временной биологической структуре, в наличии соответствующих закономер­
ностей в распределении организмов, которые обнаруживают себя в трехплос-
костной симметрии распределения жизни и согласованности распределений 
разных функциональных групп организмов (первичных продуцентов, зооплан­
ктона, зообентоса и рыб (Богоров, Зенкевич, 1966). Идеальная симметрия нару­
шается только эксцентричным расположением основных материков, сосредо­
точенных преимущественно в Северном полушарии, и некоторыми сильными 
течениями. 

Биологическая структура океана отражает закономерности распределения 
жизни по его поверхности и в глубину, определяемые глобальными факторами 
(солнечная энергия, конфигурация океана, гравитация и др.) (Ashton, 2001; Gray, 
2001; Allen et al., 2002). Горизонтальная составляющая распределения детерми­
нирована климатическим фактором — температурой, направленно изменяющей­
ся от экватора к полюсам (широтная зональность). Вертикальная составляю­
щая — световым, температурным и гравитационным градиентами (вертикаль­
ная зональность). 

3.2.1.1. Широтная зональность 
Широтная зональность связана с вполне определенными изменениями тем­

пературы поверхностной воды по мере продвижения от экватора к полюсам. В 
соответствии с этим выделяют экваториальную (тропическую) зону с темпера­
турой 30-40° С, северную и южную субтропическую (20-30° С), бореальную и 
нотальную (8-20° С), арктическую и антарктическую (-2-8° С). В каждой из 
них обитают организмы с соответствующими температурными преферендума-
ми, что обуславливает существенные различия в видовом составе и структурно-
функциональной организации их биоценозов. 

Эти различия носят вполне закономерный характер; от экватора к полю­
сам наблюдаются изменения основных характеристик биоценозов. 

(1) Качественное (таксономическое, видовое) разнообразие жизни умень­
шается в 20-40 раз. Основная причина связана с соответствующим уменьшени­
ем акватории и протяженности береговой линии (в 20 раз). Примером могут 
служить Баренцево море (2 тыс. видов) и Филиппинский архипелаг (более 40 
тыс. видов). Кроме того, сказывается влияние возраста экосистемы — времени 
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для формирования разнообра­
зия. Возраст тропических экоси­
стем оценивается в 60-70 млн. 
лет, субтропических — 40, бо-
реальных — 15, арктических — 
1, эстуарных арктических — 0,1 
млн. лет. Влияние температуры 
на скорость видообразования 
неясно. Так, Панамский переше­
ек и ультраабиссаль имеют со­
поставимый возраст, около 3-10 
млн. лет, но разный температур­
ный режим и за это время в обе­
их областях образовались таксо- Р и с 4 з . Л О скостная симметрия Мирового Океана, (по: 
ны рангов вида — подрода. Богоров, Зенкевич, 1966). 

(2) Количественное разви­
тие отдельных видов увеличивается в 10-50 раз (исключая экосистемы коралло­
вых рифов и планктон пояса экваториального течения). Причина связана с соот­
ветствующим уменьшением видового разнообразия и ослаблением конкурен­
ции за ресурсы. 

(3) Р/В-коэффициент уменьшается в несколько десятков раз; основной 
фактор — температура. 

(4) Индивидуальный возраст увеличивается; основной фактор — темпера­
тура, контролирующая скорость метаболизма организмов. 

(5) Размеры тела увеличиваются; основной фактор — температура. 
(6) Темпы роста организмов уменьшаются; основной фактор — темпера­

тура. 
(7) Живорождение встречается чаще; факторы — температура, условия 

питания. 
(8) Жирность возрастает; факторы — температура, условия питания, се­

зонность развития, требующая внутренних запасов. 
(9) Свободные личиночные стадии менее выражены, чаще встречаются 

кладки и живорождение; факторы — температура, условия питания. 
(10) Плодовитость возрастает; факторы — температура, условия питания и вы­

живания. 
(11) Пищевые цепи заметно упрощаются; причины множественные — сни­

жение видового разнообразия, низкая годовая первичная продукция, сезонность 
развития и другие. 

Кроме экваториальной плоскости симметрии, которая не идеальна из-за 
влияния течений, можно выделить две меридиональные: одна — разделяет Ти­
хий и Атлантический океаны на западную и восточную части; другая проходит 
через материковые массивы, разделяя два океана и отражает черты сходства 
между ними. Первой плоскости соответствуют явления амфипацифичности и 
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амфиатлантичности, второй — амфибореальности и т. д. Все вместе выражает­
ся в сходстве биогеоценотических систем на шельфах обоих океанов и запад­
ном и восточном шельфах каждого океана (рис. 4). 

Общий характер изменения количественного развития и качественного раз­
нообразия жизни в Мировом океане приведен на рис. 5, отражающем равные 
максимумы количества в умеренных широтах, существенно меньший макси­
мум в экваториальной зоне и два минимума между ними. Области океаничес­
ких биологических минимумов, включая арктический и антарктический, соот­
ветствует пяти халистическим районам циклонических и антициклонических 
вращений вод и характеризуется слабыми показателями перемешивания (энер­
гоемкости). Кривая видового разнообразия дает единый максимум в экватори­
альной части, плавно нисходя к полюсам. 

Распределение первичной продукции, биомассы зоопланктона, биомассы 
бентоса и содержание органического вещества в поверхностном слое осадка 
обнаруживают поразительное сходство (рис. 6). Максимумы показателей при­
ходятся на шельф (сток биогенов, тепло, свет при малых глубинах, близость 
дна, активный биогеохимический обмен), минимум — на открытые районы 
океана. 

На распределение организмов в широтном направлении оказывает влия­
ние вертикальная составляющая (глубина). С глубиной количество температур­
ных зон уменьшается, различия между зонами размываются и на глубинах бо­
лее 2-3 км, где температура около 2-3° С , широтная зональность не проявляет­
ся; различия в составе организмов обусловлены другими, нежели температура, 
факторами (изоляцией, разным возрастом биоценозов и т.д.). 

3.2.1.2. Вертикальная зональность 

Как и в горизонтальной плоскости, по вертикали (с глубиной) наблюдается 
вполне закономерное изменение состава биоценозов, обусловленное изменением 
соответствующих параметров среды: снижением температуры (до отрицатель­
ных и низких положительных), снижением освещенности (в слое 0-200 м, да­
лее — темнота), изменением светового спектра, удалением от фотической (про­
дуцирующей) зоны, увеличением давления (1 атм. на каждые 10 м глубины) и 
другими. Благодаря тому, что эти изменения носят достаточно неравномерный 
характер, и связаны с рельефом дна (в первую очередь с перепадами крутизны 
склона), естественным образом выделяются зоны, внутри которых распределе­
ние факторов среды и самой жизни более равномерное, чем за их пределами. 
Так, на дне Мирового океана выделяют: супралитораль, литораль, сублитораль, 
вместе составляющих шельф (перепад глубин 0-200 м; площадь — 7,5 %; био­
масса организмов — 80% от общей для Мирового океана), батиаль (500-2 500 
м; 14,5%; 15% соответственно), абиссаль (3 000-6 000 м: 77%; 4,9% соответ­
ственно); ультраабиссаль (6 000-11 000 м; 1%; 0,1% соответственно). 

С глубиной происходят закономерные изменения всех основных характе­
ристик биоценозов. 
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90°N Е 90°S 

рис. 5. Биологическая структура океана, (по: Богоров, Зенкевич, 1966) 
А и Aj — зоны полярных минимумов; Б и Б, — зоны биологических максимумов умеренных широт; В и В( — 
зоны приэкваториальных повышений в экваториальном поясе биологических минимумов: В — восточная часть 
океана, Bt — западная часть океана; Г — качественное разнообразие фауны и флоры и Р/В-коэффициснт. 

Рис. 6. Распределение биомассы фитопланктона (а), зоопланктона (б), бентоса (в), органического 
вещества в донных осадках(г). (по: Гершанович и др., 1990). 
а: 1 — <10; 2— 10-100; 3 — >100мг/м3. 
б: 1 — <25; 2 — 25-50; 3 — 50-100; 4 — 100-200; 5 — 200-500; 6 — >500 мг/м1. 



58 И.В. Бурковский. Морская биогеоценология. Организация сообществ и экосистем 

Рис. 6 (окончание). Распределение биомассы бентоса (в) и содержание органического вещества в 
донных осадках (г) (по: Гершанович и др., 1990). 
в: 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 г/м2. 
г: 1 — <0,25; 2 — 0,25-0,5; 3 — 0,5-1,0; 4 — 1,0-2,0; 5 — >2% сухого осадка. 

(1) Уменьшается общее количество видов, особенно резко в бентосе. На 
шельфе Мирового океана обнаружено более 200 тыс. видов, в батиали — более 
20 тыс. видов, в абиссали более 3 тыс. видов, в ультрабиссали — около 500 
видов. Основные факторы — температура, давление, пища. 

(2) Таксономическое разнообразие жизни также заметно уменьшается. На 
шельфе встречаются все известные типы беспозвоночных, на максимальных 
океанических глубинах выпадает большинство групп; наивысшего расцвета 
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достигают голотурии, погонофоры, офиуры, полихеты, изоподы. Основные фак­
торы — температура, давление, пища. 

(3) Численность и биомасса организмов уменьшаются. Так, в Тихом океане 
на глубине: 0-200 м биомасса бентоса составляет 500-20 000 г/м2, 200-500 м — 
100-2 000, 500-2 000 м — 10-300, 2-3 км — 5-7, 3—4,5 км — 0,5-5,0,4,5-7 км — 
0,15-0,50, 7-10 км — 0,02-0,15 г/м2. Основные факторы — температура, давле­
ние, пища. 

(4) Видовая структура сообществ заметно упрощается, возрастает олигомикс-
ность. Основные факторы — температура, давление, пища; для ультраабиссали 
дополнительный фактор — молодость самих экосистем (около 10 млн. лет). 

(5) Трофическая структура сообществ сильно упрощается; растет доля 
детритофагов. Основные факторы: дефицит и однообразие пищи — детрит, 
поступающий на дно по пищевым цепям, в виде пеллетов планктонных бес­
позвоночных или «дождя трупов» из верхних продуктивных слоев океана. 
Исключение составляют гидротермы, существующие за счет автономных ис­
точников энергии — бактериального хемосинтеза (Биология гидротерм, сис­
тем, 2002). 

3.2.2. Деление Мирового океана на экосистемы меньшего 
масштаба 

Мировой океан — сложный пространственно-временной континуум («еди­
ный биогеоценоз», по выражению Л.А. Зенкевича, 1967). Однако внутри него 
всегда можно выделить участки, в пределах которых абиотические факторы, 
количество и состав организмов варьируют значительно меньше, чем между 
участками (как в случае вертикальной зональности, например). 

Структура экосистем детерминирована орографией, физическими, хими­
ческими и трофическими условиями, физиологией жизненных форм и видо­
вым разнообразием (Одум, 1975; Tischler, 1978). Наиболее простым ориенти­
ром для выделения экосистем разного масштаба служат геоморфологические 
особенности той или иной части Мирового океана, позволяющие рассматри­
вать ее как относительно обособленную акваторию. В соответствие с этим вы­
деляют 5 океанов, многие десятки морей, многие тысячи заливов и лиманов, 
миллионы мелких заливчиков и губ и т.д. Большинство из этих акваторий могут 
рассматриваться как относительно самостоятельные экосистемы соответству­
ющего пространственно-временного масштаба (см. гл. 7). 

Элементарные экосистемы, т.е. фрагменты биосферы произвольного мас­
штаба должны обладать двумя признаками: 

(1) относительной однородностью и устойчивостью состава организмов и 
среды и 

(2) относительной автономностью, т.е. способностью к самоподдержанию 
основных процессов (относительной замкнутостью круговоротов веществ). 
Хорошим оценочным тестом целостности такой экосистемы может служить 
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невозможность присоединения соседних фрагментов без нарушения качествен­
ной однородности данной системы. 

Проблема выделения экосистем разного масштаба связана с решением со­
ответствующих задач: 

(1) установлением ее средовых границ, т.е. пространства, окаймленного 
точками с максимальным градиентом факторов — абиотическая составляющая; 

(2) определением однородности и устойчивости состава организмов (в про­
странстве — времени) — биотическая составляющая; 

(3) определением степени замкнутости системы по веществу и оценкой 
времени его оборачиваемости — биогеохимическая составляющая. 

Последовательное деление больших экосистем на все более мелкие внача­
ле было осуществлено применительно к литосфере. Здесь получен богатый опыт, 
который с определенными коррективами в дальнейшем был перенесен на Оке­
ан. По климатическому признаку и соответствующему ему типу растительнос­
ти на суше выделяются девять основных типов биомов: тропический лес, хвой­
ный лес, листопадный лес, горный лес, вечнозеленый кустарник, прерии (степь), 
саванна, тундра, пустыня (Агесс, 1982). Биомы — это следующие за биосферой 
крупные подразделения, имеющие высокую степень самостоятельности (замк­
нутости) и структурной однородности. Время оборота вещества исчисляется 
десятками - сотнями тысяч лет. 

Биомы подразделяются на ландшафты (время оборота вещества — мно­
гие тысячи лет) — собрания континентальных экосистем, общая граница кото­
рых совпадает с границами соответствующих водоразделов. Совокупность эко­
систем (реже это только одна экосистема) в пределах одного водосбора в наи­
большей мере отвечает принципу замкнутости по веществу и относительной 
автономности. Они связаны между собой поверхностным и грунтовым стоком, 
который обеспечивает основной перенос веществ. Некоторые исследователи 
признают настоящими континентальными экосистемами только ландшафты. 
Однако ландшафты можно делить и далее на меньшие экосистемы вплоть до 
элементарных (минимальных относительно полноценных) экосистем — биоге­
оценозов. 

Формально границы наземных биогеоценозов устанавливают не по фак­
торам среды (что, казалось бы, точнее и проще), а по однородности состава 
растительного покрова (Сукачев, 1945, 1972), т.е. по структуре уровня проду­
центов, что для биолога часто бывает понятнее и важнее. Однако и внутри од­
ной экосистемы распределение организмов, включая растительные, неравно­
мерное. И есть проблемы для классификации этих неоднородностей. Напри­
мер, пень в лесу, кочка на болоте, муравейник, нора суслика (аналогично в оке­
ане: курильщики (глубоководные термические источники сероводорода и мета­
на), коралловые рифы, вершины подводных гор и хребтов). 

Предложены критерии для выделения заметно гетерогенных экосистем. 
(1) Пространственный: в экосистеме отсутствуют внутренние причины, ог­

раничивающие его размеры. Так, пятно солончака в 10 м2 следует считать от-
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дельной экосистемой, т.к. существуют солончаки размером в сотни раз больше. 
Ельник-зеленомошник на валунном суглинке — то же самое. 

(2) Временной: в экосистеме отсутствуют внутренние причины, ограничи­
вающие продолжительность её существования. Например, в случае пня — вре­
мя его существование огранивается продолжительностью разложения (внутрен­
ними причинами), в то время как для существования экосистемы хвойного леса, 
где пень находится, таких временных границ не существует. 

Разработанные для континента принципы выделения экосистем могут быть 
применены и к Мировому океану. Однако при этом следует иметь в виду следу­
ющие особенности его организации. 

(1) В океане более выражена пространственно-временная континуаль­
ность — границы в водной среде значительно более плавные и изменчивые во 
времени, чем на суше. 

(2) В океане продуцентами в основном являются мелкие одноклеточные 
водоросли, образующие сложные ценозы (десятки - сотни видов), которые не­
возможно оценить визуально (исключение представляют мелководья, где ос­
новными продуцентами часто выступают цветковые растения (в соленых мар­
шах) или крупные бурые водоросли (верхний горизонт шельфа). 

(3) На больших глубинах океана, площадь которых более 80% общей, нет 
фотосинтезирующих организмов — биоценозы неполночленные. 

(4) С увеличением глубины водоема обмен между толщей воды и осадком 
осуществляется в соответственно возрастающем масштабе времени, что ставит 
дополнительную проблему совмещения пелагической и донной компонент в еди­
ную экосистему. На практике в фотической зоне границы экосистем устанавли­
вают по однородности водорослевых ценозов, на больших глубинах — по раз­
нообразию беспозвоночных; в обоих случаях учитывают также выраженность 
средового градиента (водные массы, тип грунта и т.д.). 

Мировой океан включает пять сообщающихся океанов (Северный, Тихий, 
Атлантический, Индийский и Южный), каждый из которых внутренне неодно­
роден и распадается на экосистемы меньшего масштаба. 

Основываясь на различиях в климатической составляющей (температуры) 
и видовом составе морских организмов для Мирового океана можно выделить 
семь типов сплошных (экваториальный, субэкваториальные, тропические, суб­
тропические, умеренные, субарктический и субантарктический, арктический и 
антарктический — рис. 7) и семь типов дисперсных биомов (апвеллинги, даун-
веллинги, коралловые рифы, мангровые заросли, сероводородные зоны, гидро­
термы, выглядящие как вкрапления в океане (Михайловский, 1992)). Граница­
ми конкретных биомов (часто совпадают с биогеографическими образования­
ми разного масштаба) служат основные фронты океана (границы раздела раз­
ных по происхождению водных масс) и связанные с ними течения. 

На больших глубинах, характеризующихся большей климатической и гео­
физической однородностью, выделяется меньшее число конкретных биомов (для 
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Рис. 7. Климатические пояса Мирового океана, (по: Гершанович и др., 1990). 
1 — экваториальный; 2 — субэкваториальный; 3 — тропический; 4 — субтропический; 5 — умеренные (Север­
ного и Южного полушарий); 6 — субарктический и субантарктический; 7 — арктический и антарктический. 

абиссали соответственно числу океанов, для ультраабиссали — числу изолиро­
ванных желобов). 

В целом полноценные биомы — самые крупные после океана экосистемы, 
с оборачиваемостью вещества до десятков — сотен тысяч лет. Возможно, и ча­
сто целесообразно дальнейшее деление биомов на более мелкие экосистемы, с 
их большей зависимостью от соседних, с меньшем временем оборота и ограни­
ченной замкнутостью по веществу, т.е. меньшей функциональной самостоятель­
ностью. В частности, по аналогии с сушей можно различать ландшафты, кото­
рые далее подразделять на экосистемы и подсистемы; или непосредственно 
делить биомы на экосистемы разного масштаба вплоть до структур, теряющих 
функциональную целостность (см. гл. 7; 8). 

Ландшафты представляют более реальные биогеохимические единицы, чем 
экосистемы меньшего масштаба. Ландшафты или природные комплексы (есте­
ственные объединения экосистем) обычно связаны единой водной системой, 
выполняющей транспортную и распределительную функцию. Наземные ланд­
шафты проходят по границам водоразделов, морские и океанические — по гра­
ницам водных масс. Ландшафты из всех подсистем биосферы наиболее близки 
к понятию «идеальной экосистемы». 

Всё многообразие морских экосистем делится на две крупные группы: эко­
системы шельфа, объединяемые в прибрежные морские ландшафты (с пелаги­
ческой и донной компонентой в прибрежной фотической зоне океана, рассмат­
риваемыми совместно) и экосистемы открытых вод, формирующие океаничес­
кие ландшафты (с пелагической и донной компонентами, рассматриваемыми 
раздельно). Примерами донных ландшафтов могут являться сочетания разных 
грунтов и рельефов в сплошном пространстве, населенном организмами, при-
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мером пелагических — крупномасштабные круговороты воды вместе с нейт­
ральными областями и их населением («деформационное поле» по К.В. Бекле­
мишеву, 1969). 

Прибрежные морские ландшафты в большинстве случаев чётко подразде­
ляются на отдельные экосистемы (биогеоценозы) и меньшие структуры. Те и 
другие имеют форму поясов, параллельных береговой линии, и через экотоны 
(узкие промежуточные зоны) сменяют друг друга с глубиной. Примером могут 
служить поясные, местами прерывистые, биогеоценозы литорали и верхней 
сублиторали, окаймляющие Скандинавию от Балтийского до Белого морей 
(Jansson, Wulff, 1977). Вообще ландшафты мелководий (литораль и сублито­
раль), в зависимости от рассматриваемого пространственного масштаба, харак­
теризуются как поясным, так и мозаичным распределением экосистем или струк­
тур более низкого порядка, как правило, соответствующим размещению типа 
грунта (глина, ил, песок, гравий и т.д.). Размеры экосистем и отдельных биогео-
ценотических структур определяются степенью пространственной однородно­
сти и функциональной (вещественной) самостоятельности выделенных струк­
тур и составляют от нескольких сотен квадратных метров до многих сотен ты­
сяч гектаров и более. 

Границы между морскими прибрежными экосистемами определяются кон­
фигурацией береговой линии и структурой прибрежных течений, обусловлива­
ющих относительную обособленность бухт, заливов, прибрежных круговоро­
тов. Они достаточно стабильны во времени. 

Весьма важная структурно-функциональная особенность организации при­
брежных экосистем состоит в тесном взаимодействии пелагической и донной 
компонент, обусловленном их пространственной близостью. Тесные связи фор­
мируются по нескольким направлениям: трофическому, онтогенетическому, миг­
рационному и обменному гидрохимическому. Планктонный детрит и фекалии 
беспозвоночных являются важным пищевым компонентом многих бентосных 
беспозвоночных. Большинство донных беспозвоночных имеют пелагическую 
личинку, которая длительное время развивается в толще воды и питается жи­
вым планктоном. От успеха развития личинок в толще воды зависит пополне­
ние популяций взрослых организмов и их возрастная, размерная и трофическая 
структура. Многие животные, включая рыб, мигрируют из толщи воды к повер­
хности грунта, и, наоборот, в поисках пищи или более благоприятных условий. 
Наконец, между толщей воды и осадком осуществляется активный гидрохими­
ческий обмен, включающий продукты химической и биологической деструк­
ции органического вещества и прижизненные метаболиты. Все вместе опреде­
ляет структурно-функциональную целостность прибрежной экосистемы. 

В качестве классификационных признаков для типизации подводных (дон­
ных) морских ландшафтов можно использовать набор факторов — рельеф дна, 
донные отложения, гидродинамический режим, условия осадконакопления (био­
геохимические условия, трофические группировки животных) и наличие авто­
трофного компонента (пять факторов). Типы подводных ландшафтов различа-
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Таблица 4. Классификация морских донных ландшафтов (по: Сорокин, Дмитриенко, 1983). 

Тип 
ландшафта 

Подтип Донные отложения 
ландшафта 
Грубообломочные (А1-А4) 

А 
А-1 галечно-валунные 
А-2 песчано-галечные 
А-3 смешанные песчано-гравийно-галечные, валуны, ракуша 
А-4 песчаный ил с грубообломочными включениями 

Б 

Песчаные, илисто-песчаные (Б1-БЗ) 
Б-1 песчанистый ил, илистый песок, галька, коренные породы 
Б-2 илистый песок, песчанистый ил, трубки полижет, 
Б-3 песок 

В 
Песчано-илистые, илистые (В1-В2) 
В-1 ил, фекалии эхиурид 
В-2 песчанистый ил, выбросы полижет 

ются по всем признакам, подтипы или виды ландшафта, отличаются хотя бы по 
одному указанному признаку. В качестве примера приведем классификацию лан­
дшафтов для Баренцева и Белого морей, где выделены три типа ландшафта и от 
двух до четырех подтипов ландшафта в каждом из них (таблица 4). 

Осадки предстают определяющим фактором донного ландшафта. Факти­
чески здесь представлена схема дробления бентали на ландшафты и далее до 
простых биогеоценозов или структур меньшего масштаба. Ландшафт А соот­
ветствует неподвижным и подвижным сестонофагам, Б — собирающим детри-
тофагам, В —детритофагам (собирающим и глотающим). Распределение ланд­
шафтов может быть поясным или мозаичным в разных масштабах. 

Примерами крупных глубоководных донных ландшафтов (совокупности 
связанных экосистем) могут служить батиаль, абиссаль, ультраабиссаль в пре­
делах океанического биома, разделенные переходными зонами. Пространства, 
занятые ими — огромны. В их пределах может находиться множество биогео­
ценозов, сходных функционально (по трофической структуре, например), но раз­
личающихся по видовой структуре — набором и соотношением видов (Соколо­
ва, 1986). Глубоководные донные экосистемы нельзя считать вполне самостоя­
тельными из-за их зависимости от пелагиали — от притока внешней энергии в 
виде органического вещества фототрофов. 

Экологическая структура пелагической части открытого океана разитель­
но отличается от прибрежной и донной глубоководной, прежде всего, большей 
целостностью (единый биогеоценоз, единая экосистема — океаноценоз) и боль­
шей стохастичностью горизонтальной составляющей. Но границы в океане всё 
же есть — это фронты и фронтовые зоны, представляющие собой своеобразные 
водоразделы в океанической циркуляции. 

Горизонтальные и вертикальные циркуляции воды обеспечивают опреде­
ленную замкнутость соответствующих экосистем (океаноценозов) и их связь с 
подстилающими экосистемами океанического дна. Но полного совпадения пе­
лагических и бентосных компонент не достигается, хотя зависимость друг от 
друга, особенно, глубоководного бентоса от продукции пелагиали огромна. Связь 
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Рис. 8. Основные поверхностные течения (а), фронты и водные массы (б) Мирового океана. 
А: / — Гольфстрим; 2 — Северо-атлантическое; 3 — Норвежское; 4 — Нордкапское; 5 — Шпицбергенское; б — 
Восточно-Гренландское; 7 — Западно-Гренландское; 8 — Лабрадорское; 9 — Канарское; 10 — Северные Пассат­
ные; // — Гвианское; 12 — Экваториальные противотечения; 13 — Южные Пассатные; 14 — Бразильское; 15 — 
Бенгальское; 16 — Фолклендское; 17 — Антарктическое циркумполярное; 18 — Мадагаскарскос; 19 — Мозам-
бикскос; 20—течение Мыса Игольного; 21 — Сомалийское; 22 — Муссоннос (летнее); 23 — Западно-Австралий­
ское; 24 — Перуанское; 25 — Восточно-Австралийское; 26 — Куросио; 27 — Ссвсро-Тихооксанскос; 28 — Аляс­
кинское; 29 — Курильское; 30 — Калифорнийское; 31 — Трансарктическое 
Б. / — океанические фронты; Э — экваториальный; СбЭ — субэкваториальный; Тс — тропический северный; Тю 
— тропический южный; СбАр — субарктический; СбАн — субантарктический; Ар — арктический; Ан — антар­
ктический; 2 — водные массы (обозначения в кружках); Э — экваториальные; Тс — ссверотропичсские; Тю — 
южнотропическис; Тар — тропические воды Аравийского моря; Тб — тропические воды Бенгальского залива; 
СбТс — субтропические северные; СбТю — субтропические южные; СбАр - субарктические; СбАн — субантар­
ктические; Ар — арктические; Ан — антарктические (по: Гершанович, 1990). 

3 — 5016 
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между ними осуществляется благо­
даря вертикальным переносам воды 
и активным миграции организмов. 

В основе выделения пелагичес­
ких экосистем лежит структура оке­
анического пространства (Беклеми­
шев, 1966; 1969). В открытом океане 
существуют относительно устойчи­
вые биотопы — это наиболее энер-
госодержащие круговороты; их диа­
метры следующих порядков: 10 м, 10 
и 1000 км. В круговоротах первых 
двух размеров не могут возникать су­
щественные биотопические (термо-
галинные) различия, они слишком 
малы. В пелагиали открытых океанов 
устойчивые биотопы могут быть 
лишь размером не менее 1000 км, т.е. 
масштаба океанической циркуляции 
(рис. 8 а, б). Это объясняет, в частно­
сти, почему в открытом океане не на­
блюдается такой пестроты биогеоце­
нозов, как на дне или на суше. 

Поверхность раздела между со­
седними водными массами всё вре­
мя меандрирует, колеблясь вокруг 
среднего положения. Поэтому неста­

бильны и границы сообществ, занимающих эти воды. К тому же, водные массы 
могут частично (и даже полностью) перемешиваться, что ведет к смешению 
сообществ и образованию новых со смешанными качествами. Пелагические био­
геоценозы сильно изменчивы в пространстве-времени. 

Наиболее крупные круговороты (от берега до берега) существуют устой­
чиво (повторяемы в наблюдениях), колеблются лишь их границы. В местах со­
прикосновения наиболее крупных круговоротов (более или менее соответству­
ющих широтной зональности) образуются нейтральные области у берегов (след­
ствие наложения циркумконтинентальной зональности на океанические водные 
массы) и нейтральная океаническая область — результат соприкосновения со­
седних водных массами вдали от берегов. Совокупность круговоротов и нейт­
ральных областей образует океанический ландшафт (деформационное поле по 
К.В. Беклемишеву (1969) — см. гл. 8). 

В открытом океане, в крупномасштабных круговоротах (и соответствую­
щих водных массах) содержатся популяционные основы океанических видов, 
ближе к материку, в нейтральных областях — основы дальненеретических ви-

Рис. 9. Архетип океанского комплекса (по: Бекле­
мишев, 1969; стр.76). 
Сообщества: 1 —первичные умеренно-холодноводные, 
субполярные; 2 — первичные тепловодные тропические 
(евтрофные): 3 — первичные тепловодные субтропичес­
кие (олиготрофные); 4 — вторичные; 5 — дальнс-нери-
тические; 6 — холодноводные лсдово-нсритичсскис. 
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дов. Вблизи материка под влиянием циркумконтинентальной зональности об­
разуются нейтральные области, включающие неретические, дальненеретичес-
кие и даже чисто океанические виды. 

Водные массы, различаемые благодаря температурно-солевому градиен­
ту, для некоторых видов являются границами их распространения (независи­
мые популяции), для других, с более широкой толерантностью — только час­
тью их ареала. В некоторой части ареала они не способны к воспроизводству и 
зависят от притока из основной части популяции (зависимые популяции). Бла­
годаря видам, имеющим ареалы большие, чем данная водная масса, соседние 
сообщества имеют определенное биологическое сходство. В самом общем виде 
архитектура океанических ландшафтов и биомов представлена на рис. 9. 

Время оборота вещества (единица измерения возраста биогеоценоза) умень­
шается с уменьшением размера объекта, одновременно снижается и количе­
ство элементов, включенных в его цикл. Время полного оборота вещества в 
Мировом Океане, осуществляемое во взаимодействии с литосферой, как уже 
отмечалось, составляет десятки миллионов лет (определяется по самому мед­
ленно мигрирующему элементу — Na). Время оборачиваемости вещества в от­
дельных океанах — несколько (до десяти) миллионов лет, в биомах — сотни 
тысяч лет. В ландшафтах, выделяемых на основе общей водной массы, средо-
вых градиентов и относительной однородности состава организмов, время обо­
рачиваемости вещества составляет до десяти тысяч лет. Чем меньше экосисте­
ма, тем труднее объективно судить о степени её самостоятельности; при ее вы­
делении приходится ориентироваться на косвенные показатели и в первую оче­
редь на однородность видового состава. 

3.2.3. Континуум 
Континуум образуется при плавности градиента среды и неполном совпа­

дении толерантности популяций разных видов, ведущих к несовпадению их аре­
алов и размытости границ между сообществами и биогеоценозами. Четкие гра­
ницы между морскими, особенно океаническими, биогеоценозами — явление 
довольно редкое. Как правило, границы широкие и расплывчатые, нередко вме­
щающие в себя сообщества с промежуточными характеристиками (экотоны). 

Представление о континууме впервые возникло при изучении наземных ра­
стительных ассоциаций (Раменский, 1925). На суше растительность часто пред­
ставляет собой непрерывное целое (континуум). Виды автономны и не имеют 
органических связей между собой. Виды, одинаково относящиеся к данным ус­
ловиям среды, обитают совместно, но в силу экологической индивидуальности 
каждого из них границы распространения разных видов не совпадают, так что 
сообщества плавно переходят одно в другое. Четко ограниченных сообществ 
нет, существует лишь совпадение ареалов популяций в пределах континуума. 

Эти представления позднее разрабатывались и применительно к морю, в 
частности, к морским донным сообществам (Lindroth, 1935, 1973). Распределе­
ние видов в сообществах зависит не столько от видоспецифических отношений 

3* 



68 И.В. Бурковский. Морская биогеоценология. Организация сообществ и экосистем 

между ними, сколько от их отношения к факторам среды. Резкий градиент факто­
ров представляет границу разделения для многих видов сообщества. Если гра­
диент невелик, то виды распределяются вдоль градиента независимо друг от 
друга, так что возникает континуальное распределение. Границы нечетко очер­
чены, сообщества клинально переходят одно в другое. Примерами могут слу­
жить сообщества эстуария, сообщества мягких грунтов на литорали или в суб­
литорали (см. гл. 8). Принцип выделения сообществ по доминирующему виду в 
этом случае непригоден; следует выделять по группе совместно встречающих­
ся видов (по биомассе), представляющих собой центральный «узел = ядро» со­
общества или другим критериям, например, по резкому градиенту видового 
разнообразия, «краевому эффекту». 

Постоянство состава сообщества и четкость границ между отдельными со­
обществами, существующими в природной среде, лишенной такого постоян­
ства и четких физических границ, возможно только при условии, если имеется 
некий внутренний организационный фактор, в силу которого определенные 
сочетания организмов более устойчивы, а промежуточные между ними — ме­
нее устойчивы, даже если они по своей физиологии и обитают при промежу­
точных условиях. Такие ситуации можно наблюдать в сложных эстуарных сис­
темах (Бурковский, Столяров, 1986; Бурковский, Мазей, 2001а, б). Вопрос о су­
ществовании внутреннего организационного фактора в принципе имеет шанс 
на положительное решение, если учитывать, что стабильность сообщества орга­
низмов часто (но не всегда) превосходит стабильность окружающей среды. 
Эволюция экосистем как процесс увеличения уровня целостности в процессе 
самоорганизации — установленный факт. Однако это не противоречит возмож­
ности существования группировок, составленных из независимых или слабо 
связанных друг с другом видов, которые плавно переходят одна в другую. Здесь 
важен масштаб рассмотрения изучаемой системы. Эволюция сообществ может 
идти как в сторону усиления связей между организмами, так и в сторону мини­
мизации межвидовых отношений, т.к. уровень необходимой целостности дол­
жен быть гарантирован (обеспечен) надежностью системы (см. гл. 9). 

В целом, границы между сообществами вполне реальны и не менее рас­
плывчаты и уловимы, чем границы между атмосферными или океанскими мас­
сами, которые вполне доступны для обнаружения и изучения. Примером высо­
кой подвижности границ могут служить динамичные области циклонов и анти­
циклонов, непрерывно сменяющие друг друга в пространстве-времени. 

3.2.4. Иерархическая организация Мирового океана 
Иерархичность в структуре Мирового океана, как отмечалось выше, про­

сматривается при выделении в нем отдельных океанов, биомов, ландшафтов, 
экосистем краевых морей, дроблении последних на экосистемы заливов, губ и 
т.д. Как правило, любая естественная экосистема или функционально организо­
ванная структура более низкого уровня поддерживается локальным биогеохи­
мическим круговоротом (Одум, 1975, 1986). Каждый уровень представляет со-
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бой либо самостоятельную экосистему, либо консорцию, что зависит от выбора 
пространственно-временного масштаба рассмотрения и наличия внешнего или 
внутреннего организатора (Бек, 1996, 1998, 1999). Под консорцией часто пони­
мают группу видов, объединенных фактором, организующим вокруг себя спе­
цифическое биогеохимическое пространство; это, по мнению Т.А. Бек, недораз­
витые экосистемы (или элементы полноценной экосистемы), поддерживаемые 
отдельными потоками внутри общего биогеохимического круговорота. Движе­
ние вверх по иерархической лестнице, в конце концов, приводит нас к биосфе­
ре, движение вниз — к весьма сомнительным и расплывчатым образованиям — 
«сгущениям жизни», «скоплениям функционально комплементарных организ­
мов», ассоциациям, гильдиям и т.д. 

Другим примером иерархической структуры океана, в основе которой также 
лежат биогеохимические условия, может служить трофическая структура океа­
нической бентали с ее подразделениями на мелко-, средне- и крупномасштабную 
структуру ((соответствующую трофической структуре биоценоза, трофической 
зоне и трофической области (Соколова, 1969, 1977, 1986; также см. гл. 6)). 

Согласно современным представлениям любая структура является иерар­
хической, а частота ее изменений тем выше, чем ниже ее уровень в иерархии 
(Kolasa, Pickett, 1989; Waltho, Kolasa, 1994). Для системы, поддерживающей 
свое существование, допустимы только те изменения структуры, которые со­
храняют хотя бы минимальные взаимодействия между ее элементами. 

3.2.5. Фракталы 
Структуры, которые определенным образом организуются вихрями веще­

ства, энергии, информации называются фрактальными структурами (Гуревич, 
Чернин, 1983; Маргалеф, 1992; Азовский, Чертопруд, 1997; Сажин, 2002). Та­
кие структуры свойственны всему Мирозданию: от Космоса до атома, от био­
сферы до локальной экосистемы. Их наличие подчеркивает единство органи­
ческого и неорганического мира. Береговая линия — один из примеров природ­
ных фрактальных структур (Сафьянов, 1996). В пространстве-времени фрактал 
воспринимается как повторение структуры в изменяющемся масштабе наблю­
дения (иерархическое подобие структур). 

Фрактальность часто прослеживается в организации жизни на уровне от­
дельного организма (дихотомическое ветвление) или их совокупности (много­
порядковое агрегированное размещение организмов в пространстве), где мож­
но установить внутренние или внешние факторы роста или расселения. 

Значительно труднее наблюдать и объяснить фрактальную организацию уров­
ня целого сообщества, тем более экосистемы, т.к. обычно на нее накладываются 
другие типы размещения организмов (градиентное, случайно — мозаичное, слож-
ноагрегированное) и факторов. Кроме того, фрактальность в случае сообщества 
или биогеоценоза подразумевает существование какого-либо единого организу­
ющего механизма, синхронизирующего поведение самых разных организмов и 
факторов. В наиболее очевидных ситуациях эта роль принадлежит гидродинами-
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ческому фактору, прямо или косвенно определяющему все остальные и находя­
щемуся под влиянием внешней более крупной системы. С гидродинамикой свя­
заны контуры береговой линии, рельеф дна, структура осадка и множество дру­
гих факторов, влияющих на биотоп и его население (см. гл. 4; 8). 

Исследования показывают, что пространственная организация гидро-
бионтов разных размерных классов (бактерии, одноклеточные водоросли, про­
стейшие, организмы мейо- и макробентоса) не совпадает в одном и том же фи­
зическом масштабе, но совпадает в масштабе, определяемом собственными раз­
мерами (Азовский, Чертопруд, 1997; Чертопруд, Азовский, 2000). Так, в масш­
табе сотен метров - километров сообщество макробентоса имеет фрактально-
иерархическую структуру (в основном за счет вклада одного массового мелкого 
вида брюхоногого моллюска, в своем распределении сильно зависящего от гид­
родинамики прибрежных вод), а диатомовые водоросли образуют четкие пятна, 
соответствующие отдельным бухтам берега, на которые накладывается крупно­
масштабный солевой градиент. В масштабе дециметров — десятков метров мак­
робентос размещен случайно-мозаично, а одноклеточные организмы (диатомо­
вые водоросли и инфузории) формируют пятна нескольких уровней, образую­
щих фрактальную структуру. Причем, как и в случае с макробентосом, иерар­
хия скоплений микробентоса связана с пространственными вариациями числен­
ности популяций только нескольких массовых видов (не всех). Организмы про­
межуточных между макро- и микробентосом размеров (гарпактикоиды, немато­
ды) не обнаруживают фрактальности в распределении, но характеризуются слу­
чайно-мозаичным распределением в пределах метровых площадок и пятнис­
тым в больших масштабах (см. гл. 8). 

Таким образом, организмы разных размерных классов в одном масштабе 
образуют отличные структуры, а в разных масштабах — иногда сходные. Если 
измерять пространство не в метрах, а в характерных размерах самих особей, то 
диапазоны фрактальности структур, образованных макро- и микробентосом, 
существенно совпадают (Чертопруд, 1988; Чертопруд, Азовский, 2000). Их рас­
пределение проявляет свойства самоподобия в масштабах, на три-пять поряд­
ков превышающих размеры самих организмов. Почему фрактальность выявля­
ется только в этом строго определенном диапазоне масштабов пока не совсем 
ясно, но, возможно, это связано с действием каких-то конструктивных или, на­
против, деструктивных популяционных механизмов, имеющих информацион­
но-энергетическую природу и реализующихся в соответствующих простран­
ственных масштабах. 

3.2.6. Упорядоченность и хаос в организации экосистем. 

Физическая сущность обоих понятий раскрывается через противопостав­
ление любой меры упорядоченности структуры, обусловленной направленным 
движением частиц, полной бесструктурности — хаотическому тепловому дви­
жению частиц. 
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Рис. 10. Поле векторов течений на поверхности океана (вверху) и на глубине 50 м (внизу) (по: 
Степанов, 1983, из Михайловский, 1992; стр.68). 1 — 0-10; 2 — 11-20; 3 — 21-50 см/сек. 

Важно напомнить, что хаос и структура с первых мгновений возникновения 
Вселенной существуют вместе. Они взаимопревращаемы: хаос плюс энергия рав­
ны структуре, структура минус энергия равны хаосу. Структура дает стабильность 
и основу для развития, хаос — случайную изменчивость и новообразования. Един­
ство структуры и хаоса прослеживается на всех уровнях океанической иерар­
хии — от океана до локальных сообществ. В масштабе океана и отдельных мо­
рей видны структуры (водовороты, формирующие водные массы и соответству­
ющие им биогеоценозы, течения, другие коррелированные движения) и зоны 
смешения — «неструктурированные» воды, т.е. хаос (рис. 10 а, б). 

Случайное распределение в пространстве-времени и случайность в более 
широком смысле можно рассматривать не только как редкое проявление пока 
неизвестной закономерности, но и как выражение хаоса (Godfray, Blythe, 1990; 
May, 1991; Stone, Ezrati, 1996). Реальные процессы в природе на разных этапах 
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формирования организации системы имеют и детерминированный и случайный 
характер (Пригожий, 1985; Пригожий, Стенгерс, 2001; Stone, Ezrati, 1996). При 
детерминации реализуется имеющаяся тенденция развития, в случайных про­
цессах происходит сохранение потенций развития системы. Хорошо известно, 
что все функциональные и временные процессы в экосистеме по своей сути 
связаны с бесконечными конструированием и распадом. Примером могут слу­
жить продуцирование и разложение органического вещества, сопровождающи­
еся потреблением, превращением и потерей энергии. 
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4.1. Общие положения 
Вначале необходимо уточнить использование общих системных терминов 

в контексте обсуждаемых проблем. Под структурой понимается внутренняя упо­
рядоченность системы, противопоставляемая хаосу, о которой можно судить по 
количественным соотношениям компонентов. Функция определяется взаимо­
действиями элементов системы в потоке энергии и вещества, поддерживающи­
ми структуру. Организация проявляется в соподчиненности элементов и групп 
элементов в системе, обусловливающей ее целостность. Высшей формой орга­
низации является иерархическая взаимозависимость элементов системы (на­
пример, многоуровневая трофическая структура сообщества). Важно учитывать, 
что современные экосистемы — временной срез в их развитии; одни достигли 
уже достаточно высокого уровня организации, другие — нет. 

Основные составляющие природных экосистем: 
(1) неорганическое вещество (первичные ресурсы); 
(2) органическое вещество (первичные и вторичные (в качестве пищи) ре­

сурсы); 
(3) факторы среды (климат); 
(4) продуценты (создатели первичной продукции); 
(5) макроконсументы (основные потребители первичной продукции); 
(6) микроконсументы (основные деструкторы или редуценты); 
(7) энергия (свет, энергия химических связей, тепло); 
(8) информация; 
(9) пространство-время, определяющие масштаб и границы экосистемы. 
Очевидна условность разграничения некоторых компонент, в частности, 

неорганическое и органическое вещество, микро- и макроконсументы; деструк­
торы и потребители. Кроме того, некоторые компоненты относятся одновре­
менно к двум-трём позициям (свет и тепло — одновременно виды энергии и 
факторы среды). Иногда компоненты одной экосистемы сильно разведены в 
пространстве-времени (океанический планктон и глубоководный бентос, повер­
хностный фитопланктон и потребляющие его в трансформированном виде (дет­
рит, фекалии, метаболиты и др.) донные организмы). Тем не менее, это весьма 
удобная и достаточно полная классификация основных компонентов экосисте­
мы, используемая в современной биогеоценологии. 

На практике бывает вполне достаточным ограничиться выделением двух 
главных компонент экосистемы: среды и сообщества. В этом случае среда — 
всё, что лежит за пределами живого объекта или их совокупности. Обычно сре­
ду отождествляют с «биотопом» (пространство жизни) или экологическим про­
странством (пространство факторов). 
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Рис. 11. Схема комплексного влияния факторов на сообщество морских литоральных организмов 
(по: Бурковский, 1992; стр. 21) 

Обозначив через R t (корреляция) силу взаимодействия между отдельными 
факторами (интеграция среды), R, — между отдельными факторами и организ­
мами (интеграция экосистемы), R} — между самими организмами (интеграция 
сообщества) и сравнив их между собой, получим общее представление о силе 
взаимодействий в экосистеме. 

Если значения Rt высокие, то среда организована и воздействует комплек­
сно на сообщество, то есть нельзя ограничиваться изучением влияния изолиро­
ванных факторов, необходимо изучать их взаимодействия. Если R2 выше Rp то 
среда воздействует на сообщество организмов через отдельные слабо связан­
ные между собой факторы. Если R t выше Rp то среда более интегрирована, чем 
сообщество; в этом случае под влиянием среды может повыситься и уровень 
организации формирующегося сообщества. 

На основе анализа пространственного размещения факторов среды и орга­
низмов были получены значения соответствующих коэффициентов корреляции. 
Взаимодействия между факторами среды оценивались величинами корреляций 
(Л ;) в диапазоне 0,29-0,97 при среднем — 0,52 (из 47 коэффициентов). Но неко­
торые факторы были связаны весьма сильно, так попарные корреляции между 
содержанием кислорода, Eh и доле алевропелита в осадке располагаются в ди­
апазоне 0,72-0,97. Взаимодействия между видами (и группами видов) в сооб­
ществе литорали оценивались величинами (R) в диапазоне 0,16-0,94 при сред­
нем — 0,53 (из 46 коэффициентов); теснее связанными оказались виды одной 
размерной группы (микро-, мейо- или макробентоса) или объединенные тро-



76 И.В. Бурковский. Морская биогеоценология. Организация сообществ и экосистем 

фическими или конкурентными отношениями. Взаимодействия между видами 
и факторами среды на литорали (R2) выражались величинами в диапазоне 0,32-
0,73 при среднем — 0,51 (из 40 коэффициентов). Наибольшая корреляция уста­
новлена между распределением нематод и содержанием в осадке алевропелита 
(0,73), крупными нематодами и кислородом (0,70), наименьшая — между рас­
пределением пескожила и содержанием алевропелита (0,32). 

Полученные данные хорошо совпадают с аналогичными для литорально­
го пляжа в Баренцевом море (Гуревич, Хасанкаев, 1976; Гуревич, Яковлева, 1976). 
Авторы оценивали только связи факторов между собой и с организмами, сред­
ние значения не приведены. Диапазон корреляций между факторами составля­
ет 0,16-0,75; между факторами и видами — 0,17-0,75. Наивысшие корреляции 
обнаружены между парами пелит — влажность (0,75); пелит — гуминовые ве­
щества (0,75); пелит — органические вещества (0,65), т.е. между самими фак­
торами среды. Наивысшие суммарные оценки связей совокупности организмов 
на литорали получены со следующими факторами: гумус — 0,545; алевропе-
л и т — 0,525; органическое вещество — 0,495; влажность — 0,39. Сравнивая 
данные по Белому и Баренцеву морю, видим, что менее организованной среде 
(на выходе в открытое море) соответствует менее организованное сообщество. 

Сравнительный анализ полученных данных с учетом биологии соответ­
ствующих организмов позволяет сделать и более общие выводы: 

(1) Уровень интеграции сообщества отвечает уровню интеграции среды. 
Как в одной, так и в другой системе есть сильно и слабо скоррелированные 
компоненты. 

(2) Связи тем сильнее, чем больше включены компоненты в систему био­
геохимических круговоротов. Высокие корреляция между тремя абиотически­
ми компонентами (кислород, алевропелит и Eh), а также с некоторыми группа­
ми микро- и мейобентоса обусловлены активным участием последних в про­
цессах продуцирования, потребления, разложения, фильтрации и осаждения 
органической взвеси (см. гл. 6). Наиболее слабые связи свойственны компонен­
там или факторам, действие которых проявлется в разных пространственно-
временных масштабах (имеющим сильно отличающееся пространственно-вре­
менное распределение, как, например, микро- и макробентос). 

(3) Различия в силе связей между живыми компонентами системы, выяв­
ляемые в разных пространственно-временных масштабах, обусловливают ее 
гильдиевую структуру и позволяют изучать систему как совокупность относи­
тельно самостоятельных разноразмерных блоков — микро-, мейо- и макробен­
тоса, которые интегрированы в целое на более высоком системном уровне — в 
масштабе всей прибрежной экосистемы (включая толщу воды, где происходит 
развитие личинок многих бентосных беспозвоночных, закладываются элемен­
ты будущей структуры макробентоса). 
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4.3. Эмерджентные свойства экосистемы 
Любая система обладает качествами, которые не свойственны ее частям, 

называемыми эмерджентными. Эмерджентные свойства появляются в резуль­
тате процессов самоорганизации (Muller, 1996). 

Именно эти качества, поддерживающие определенный уровень целостно­
сти системы, используются при изучении и сравнении экосистем. Их перечень 
ограничен: 

(1) число видов указывает на насыщенность и богатство жизнью; 
(2) распределение обилия видов (выравненность) указывает на тип рас­

пределения ресурсов в сообществе между потребителями; 
(3) видовое разнообразие оценивает сложность системы и включает ин­

формацию о двух предыдущих ее качествах; 
(4) пространственно-временная организация сообщества характеризует ин­

тегральное размещение организмов, складывающееся из разных типов (случай­
ное, равномерное, агрегированное, случайно-мозаичное, фрактальное) и являю­
щееся результатом взаимодействия организмов между собой и с факторами сре­
ды; 

(5) наличие стабильных надвидовых комплексов указывает на сопряжен­
ность части видов, их реальную интеграцию в пределах сообщества; 

(6) структурная дифференциация сообщества и экосистемы является след­
ствием его разнокачественности и разновеликости связей между компонентами 
(как живой, так и неживой природы); 

(7) функциональная дифференциация сообщества и экосистемы (наличие 
функциональных групп организмов: продуцентов, редуцентов, консументов и 
разделение соответствующих функций внутри них); 

(8) величина первичной продукции или энергии, заключенной в началь­
ном источнике пищи (для детритных цепей); 

(9) поток энергии и эффективность ее использования в цепях (сетях) пита­
ния; 

(10) уровневая структура — количество трофических уровней указывает 
на исходную энергетическую мощность экосистемы, определяемую первичной 
продуктивностью и эффективностью использования энергии; 

(11) круговорот питательных веществ показывает степень замкнутости систе­
мы; 

(12) границы биогеоценоза определяют пространственно-временной мас­
штаб существования системы и ее положение относительно других экосистем; 

(13) устойчивость экосистемы указывает на её способность самоподдер­
живаться, оценивается по времени восстановления после нарушения (эластич­
ность) или по её сохранности при воздействии возмущающих факторов (ста­
бильность). 

Различные комбинации этих свойств проявляются в разнообразии природ­
ных сообществ и экосистем. 
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4.4. Основные принципы организации 
сообщества и экосистемы 

Сравнение структурно-функциональной организации разных сообществ (и 
экосистем) позволяет выявить общие правила (принципы) их образования. 

(1) Сообщество — компромисс потребностей видов в экологических ре­
сурсах, обычно далекий от оптимального и гармоничного состояния. Гармо­
ния, как и оптимальность, возможно, желательные направления в развитии со­
общества, но они трудно реализуемы, если вообще осуществимы. Реальный 
компромисс, удовлетворяющий разные виды в неодинаковой мере, достигается 
в постоянной борьбе за экологические ресурсы. Движущей силой развития яв­
ляется постоянное стремление видов к увеличению своей численности в огра­
ниченном пространстве ресурсов. 

(2) Сообщество — не «жесткая кристаллическая решетка», в которой каж­
дый вид занимает строго фиксированную нишу (ячейку), а довольно свободная, 
иногда даже рыхлая и аморфная, и весьма изменчивая структура, образующая­
ся в результате непрерывного и обычно «мягкого» взаимодействия видов. 

(3) Пластичная организация способствует наиболее полному освоению 
ресурсов в постоянно изменяющейся среде, столь необходимому для поддер­
жания роста популяций всех видов. Рациональное использование ресурсов — 
не задача и не цель, а результат (следствие) постоянной конкуренции за них. 

(4) Существование определенной организации (выше хаоса, вплоть до 
высокой упорядоченности), в зависимости от конкретных условий среды «вы­
годно» всем видам, т.к. делает биотические условия менее стохастическими и 
непредсказуемыми (как и в случае биологического контроля среды) и тем са­
мым благоприятствует развитию у видов приспособлений к сожительству (бла­
годаря функциональной специализации), увеличивающих шансы на выжива­
ние и успешное развитие каждого из видов в сложном сообществе организмов. 

(5) Механизмы поддержания определенного уровня целостности (физио­
логические, популяционные, ценотические) первичны, структура и организа­
ция (вплоть до иерархической) — вторичны, то есть представляют собой ре­
зультат действия соответствующих механизмов. Запущенные однажды механиз­
мы определяют и форму (структуру) и функцию будущего сообщества. 

4.5. Виды биологической и экосистемной 
организации 

Структурно-функциональная организация составляет системную органи­
зацию, пространственно-временная — физическую, системно-физическая — 
организацию в целом. Каждый из четырех видов организации может быть клас­
сифицирован по уровням и типам; их перечень к настоящему времени не полон, 
особенно слабо разработана типология временной организации. Ниже представ­
лена классификация видов биологической организации по Ростовцеву (1983). 
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Организация 
С и с т е м н а я Ф и з и ч е с к а я 

Структурная Ф у н к ц и о н а л ь н а я 
уровни , т и п ы : у р о в н и , т и п ы : 
1. т е р м о д и н а м и ч е с к и е 1. незамкнутые 
2 . и н ф о р м а ц и о н н ы е 2 . з а м к н у т ы е : 

ц и к л и ч е с к и е , 
п о л и ц и к л и ч е с к и е , 
г и п е р ц и к л и ч е с к и е , 
с а й з е р н ы е 
3. с л о ж н ы е 
4. а л г о р и т м и ч е с к и е 

П р о с т р а н с т в е н н а я В р е м е н н а я 
уровни , т и п ы : у р о в н и , т и п ы : 

1. пространственные 1. м а с ш т а б н ы е 
2 . м а с ш т а б н ы е 2 . р и т м и ч е с к и е 
3. п о л е в ы е : 
ф и з и ч е с к и е , 
х и м и ч е с к и е , 
ф и з и к о - б и о л о г и ч е с к и е , 
х и м и к о - б и о л о г и ч е с к и е , 
собственно биологические , 
б и о с о ц и а л ь н ы е 

Два типа организации требуют особого разъяснения — функциональная и 
пространственная. В основе функций простых физических или химических эле­
ментов (для технических устройств) лежат или простые векторные процессы или 
цепи векторных процессов (незамкнутые). В биосистемах для простых физико-
химических элементов характерны векторные или цепные функции, а для систем 
— циклические, полициклические, гиперциклические и т. д. Принцип циклично­
сти можно определить как фундаментальный принцип организации динамичес­
ких систем. Высшим проявлением принципа цикличности являются функции с 
алгоритмическим обеспечением, которое вырабатывается в результате сложных 
циклических процессов. Принцип цикличности с очевидностью перекрывает 
принципы функциональности, актуализации функций и обратной связи, ибо при­
рода «не знает», что она замыкает обратную связь, но «знает», что замыкает фун­
кционально необходимый контур. Принцип цикличности — основа для поиска 
периодических законов динамики различных систем функционального типа. 

При изучении пространственной организации поле в общем случае опре­
деляется как динамика распределения параметров над некоторым пространством 
(см. гл. 1). Здесь приведены типы реальных полей: физико-биологические — 
это электромагнитные и звуковые, химико-биологические — поля лигандов и 
поля химических индукторов (например, морфогенеза), собственно биологи­
ческие — это поля непосредственных контактов организмов. 

4.6. Уровень целостности экосистемы 
Биогеоценоз (экосистема) — элементарная ячейка экологической систе­

мы Мирового океана. Как клетка в организме, организм в популяции, популя­
ция в сообществе. 

Экосистема, как любая система, представляет собой совокупность взаимо­
действующих компонентов (факторов, организмов и др.). Взаимодействие под­
разумевает установление между элементами тех или иных отношений. Особое 
место в них занимают отношения порядка (соподчиненности). Именно они пре­
вращают систему в структурно организованную. Беспорядочные (случайные!) 



80 И.В. Бурковский. Морская биогеоценология. Организация сообществ и экосистем 

взаимодействия тоже могут дать систему, но не структуру (а хаос!). Структура 
— упорядоченная совокупность взаимодействующих элементов. 

Порядок между элементами различных структур может быть разным: ближ­
ним и дальним (Беклемишев, 1925, 1928, 1970). Ближний порядок — локальная 
упорядоченность между соседними элементами при полном отсутствии упоря­
доченности на уровне целого (кристаллическая решетка, мембраны, ткани, од­
нородные популяции — клоны); здесь взаимодействие частей определяет свой­
ства целого. Дальний порядок — упорядоченность системы в целом, когда каж­
дый элемент занимает определенное место в структуре целого (клетка, орга­
низм, электронные устройства, машины); здесь целое определяет положение и 
функции частей. Структуры, построенные на основе ближнего порядка — «тек­
стуры» (термин В.Н. Беклемишева, 1925). Текстура делима без ущерба для сво­
их свойств (аналогия: ткань для костюма). Структуры, построенные на основе 
дальнего порядка — «архитектуры» (термин В.Н. Беклемишева, 1925); это — 
ансамбли, конструкции. Архитектура при делении теряет свою целостность (ана­
логия: готовый костюм). 

Целостность — основное свойство архитектур. Арихитектуры обладают оп­
ределенными чертами омникаузальности (не обязательно структурной, иногда 
только функциональной). Текстуры, напротив, всегда партикаузальны (см. гл. 1). 

Биогеоценозы являются текстурами или архитектурами, партикаузальными 
или омникаузальными системами? Вопрос дискуссионный. В физическом про­
странстве (синонимы: пространство факторов или экологическое пространство) 
экосистемы демонстрируют основные качества текстур, почему и возможно 
дробление крупных экосистем на более мелкие. Однако эта делимость без поте­
ри свойств целого не беспредельна: дробление минимальных локальных экоси­
стем, все ещё содержащих основные функциональные компоненты и свойства, 
присущие более крупным экосистемам, приводит к потере их целостности (см. 
гл. 7; 8). В фазовом пространстве, характеризующем пространство реализо­
ванных ниш, где открываются не пространственные, а функциональные струк­
туры — ответ не столь очевиден. 

В пользу дальнего порядка в организации экосистем свидетельствуют мно­
гочисленные факты влияния на них экосистем более высокого уровня (более 
крупного масштаба). Хорошо известны катастрофические последствия интро­
дукции видов в сложившуюся экосистему (Шварц и др., 1993; Андреев, 1999; 
Биологические инвазии..., 2004). Так, проникновение гребневика из Средизем­
ного в Черное море привело к перестройке трофической структуры сообщества 
пелагиали (Шушкина, Виноградов, 1991; Selifanova, Jibenkov, 2004). Но есть и 
обратные примеры. Искусственное вселение нереиса в Каспийское море не от­
разилось на трофической структуре бентоса, вид занял «свободную» экологи­
ческую нишу (Яблонская, 1952). Разные экосистемы стоят на разных уровнях 
структурной и функциональной целостности, допускающих, нивелирующих или 
исключающих внешнее воздействие. Уровень целостности экосистемы зависит 
от стадии экологической сукцессии, соответствующей должной надежности су-
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шествования системы в изменяющейся среде (Волькенштейн, 1984) и её под­
верженности антропогенному воздействию (Шварц и др., 1993). 

Комплементарность в потребностях сосуществующих организмов, кото­
рая достигается в ходе конкуренции видов за ресурсы и тем самым обеспечива­
ет (и направлена на) максимально полное использование последних в данных 
условиях, достаточно наглядно иллюстрирует целостность экосистемы. При­
мером может служить трофическая структура донных сообществ (Соколова, 
1969, 1977, 1986; Бурковский, 1984, 1992; Нейман, 1985). В сообществе макро­
бентоса соотношение сестонофагов-фильтраторов, собирателей и грунтоедов 
на дне океана обеспечивает улавливание всех форм детрита, локализованного в 
придонном слое, на поверхности и в толще осадка. Структура сообщества есть 
результат освоения разными видами организмов всего спектра доступных ре­
сурсов экосистемы (вещества, энергии, информации, пространства, времени). 

Дополнительным указанием на соответствующий уровень интегрирован­
ное™ сообществ могут служить (1) эффективное использование экологичес­
ких ресурсов организмами, достигаемое через тонкую специализацию и функ­
циональную комплементарность, а также (2) их обращаемость в циклах веще­
ства, т.е. их многократное использование. Взаимодействия между видами при­
водят к согласованию их потребностей, что находит отражение в закономерном 
разделении ими пищи, пространства и времени (Бурковский, 1987, 1992). Через 
познание этих закономерностей можно подойти к оценке уровня целостной орга­
низации сообщества. 

Важным критерием целостности системы служит ее способность к само­
поддержанию в изменяющемся потоке ресурсов (устойчивость), которая в свою 
очередь зависит как от физиологических особенностей входящих видов (их то­
лерантности), так от уровня организации сообщества (связности элементов) и 
средообразующей активности входящих организмов. Последняя осуществля­
ется посредством метаболитов или другим способом в процессе жизнедеятель­
ности и изменяет биотоп в направлении, удовлетворяющем большинство орга­
низмов сообщества (см. дальше). 

Наконец, степень замкнутости биогеохимических круговоротов отдельных 
элементов или их совокупности является наиболее достоверным критерием це­
лостности системы, ибо отдельные части экосистемы не содержат полных цик­
лов. Эволюция экосистем идет в направлении увеличения замкнутости циклов 
(см. гл. 11). 

Таким образом, интеграция в экосистеме осуществляется через функцио­
нирование и может быть неочевидной на уровне структуры. Примерами могут 
служить существенная независимость пространственно-временной организа­
ции микро-, мейо- и макробентоса, входящих в одно литоральное сообщество, 
или планктона и бентоса, в действительности принадлежащих к одной экосис­
теме. 
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4.6.1. Видовое разнообразие как показатель сложности и 
функциональной целостности 

Природные сообщества различаются по количеству видов: от случайного 
набора наиболее эврибионтных форм в экстремальных условиях до десятков, 
сотен и даже тысяч видов в более стабильной среде. Нижний уровень разнооб­
разия в экосистеме задан набором биогеохимических функций. Изолированное 
их отправление может выполняться сравнительно простым сообществом функ­
ционально слабо согласованных организмов. Но с возникновением биоценоти-
ческих взаимоотношений (появлением дополнительных звеньев в циклах био­
генов) видовое разнообразие растет. Верхний уровень разнообразия (полная 
насыщенность) в сообществе определяется средним радиусом непосредствен­
ного метаболического взаимодействия и допустимой массой живого вещества в 
данном пространстве, соответствующей ресурсам экосистемы (Алымкулов, 
Шукуров, 1990). 

Видовое разнообразие указывает на энергетическую и вещественную ем­
кость экосистемы, богатство и разнообразие ее ресурсов (Naeem, 2002). Однако 
оно не обязательно поддерживает высокую целостность всей экосистемы. На­
против, в сложной системе труднее согласовать разделение функций между мно­
гочисленными обычно дублирующими друг друга компонентами и часто этот 
процесс приводит ее к дифференциации — делению на подсистемы и более 
мелкие структуры, связанные более узкими локальными потоками энергии и 
вещества (см. гл. 7). И только при усилении связей между отдельными компо­
нентами и достижении функциональной комплементарное™, обеспечивающих 
согласованность в процессе использования ресурсов экосистемы (в биогеохи­
мических циклах), высокое видовое разнообразие ведет к усилению системной 
интеграции, как это можно наблюдать на примере коралловых рифов. 

4.6.2. Интегрирующая функция потока энергии 
Поток энергии — важнейший организующий механизм в экосистеме (Niel­

sen, Ulanowicz, 2000). Полноценное сообщество представлено совокупностью 
видов разных размеров, разных пищевых предпочтений, благодаря чему оно 
выстраивается в трофический ряд по принципу пища -потребитель, образуя 
многоуровневую трофическую структуру. Количество трофических уровней ог­
раничено; оно определяется величиной первичной продукции (начальной энер­
гией от автотрофов) и эффективностью прохождения энергии по цепям питания 
и обычно не превышает 5-6 (см. также гл. 1; 5). Усложнение биологических 
систем, которое происходит каждый раз за счет увеличения доли высокооргани­
зованных животных, сопровождается увеличением удельного потока энергии 
(на единицу массы) и уменьшением эффективности использования животными 
энергии, заключенной в ассимилированной пище, на образование продукции — 
все больше энергии расходуется на поддержание упорядоченности самих орга­
низмов и самой системы. Отсюда возрастающие потери. Соотношение продук­
ции сообщества к тратам на обмен (P/Q) падает; в сложных сообществах чистой 
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продукции не бывает, несмотря на то, что валовая продукция растет. Потери 
энергии с переходом с одного трофического уровня на другой в среднем состав­
ляют около 90% (расход на поддержание упорядоченности с выделением теп­
ла). Действительно, как многократно было показано при изучении реальных и 
математических моделей морских экосистем, при 10%-ной эффективности пе­
реноса энергии с одного трофического уровня на другой организмы, занимаю­
щие верхний 5-6-й уровень (рыбы), вполне способны удовлетворять свои пи­
щевые потребности (Bromley et al., 1993; Brey, 1995; Алимов, 2000). 

Сосуществование организмов разных таксонов, размеров и трофических 
уровней в природном сообществе возможно благодаря многообразным функ­
циональным связям между ними. Современный уровень изученности этого воп­
роса с достаточной долей уверенности позволяет говорить, прежде всего, о тро­
фических (энергетических) взаимодействиях как наиболее очевидных и дос­
тупных для исследователя. 

Рассмотрим этот вопрос на примере прибрежной экосистемы губы Гряз­
ной (Бурковский, 1992). Она включает пелагическую подсистему и несколько 
расположенных под ней донных подсистем, различающихся как структурой (ка­
чественным и количественным составом организмов, их пространственно-вре­
менным распределением, сложностью), так и функциональной организацией 
(соотношением продукции к деструкции, количеством информации и др. (под­
робнее см. гл. 7; 8)). 

Пищевой поток (поток вещества и энергии) на литорали слагается из двух 
неравноценных каналов: доминирующего детритного и второстепенного — 
пастбищного. Вместе они образуют довольно сложную пищевую сеть. В роли 
продуцентов выступают макрофиты (зостера, руппия, ещё до 20 видов высших 
растений соленого марша, фукоиды, нитчатая водоросль кладофора и разнооб­
разные одноклеточные фотосинтезирующие организмы (диатомовые, периди-
ниевые, цианобактерии, зеленые и др.)). Основную долю органического веще­
ства производят макрофиты: от 60% — в среднем горизонте, до 97 и 99% — в 
верхнем и нижнем горизонтах литорали. Роль прибрежного фитопланктона мала 
из-за сильного опреснения поверхностной воды. Большая часть продукции мак-
рофитов используется после отмирания бактериями и детритофагами. В живом 
виде макрофиты потребляются в основном гастроподами (гидробия, литори­
ны), в полуразрушенном состоянии — некоторыми другими видами макробен­
тоса (нереис, гаммарус). Большая часть продукции микрофитобентоса в живом 
виде утилизируется простейшими и мелкими многоклеточными животными, а 
в составе детрита также и многими видами мейо- и макробентоса. 

В основе расчета биотического баланса экосистемы лежит преемственность 
энергии в цепи питания, отражающая фундаментальное положение термодина­
мики, согласно которому энергия не исчезает, но переходит из одной формы в 
другую. Рассеяние и концентрация энергии в цепи трофических превращений 
— основа существования экосистемы. Каждая компонента биотического баланса 
занимает вполне определенное положение по отношению к потоку энергии, от-
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Рис.12. Схема потока энергии на песчаной литорали (по: Бурковский, 1992). 

вечающее ее функциональной роли в экосистеме. Мощность потока через звено 
в сети питания указывает на силу функциональной связи данного звена с бли­
жайшими соседними. 

Здесь ограничимся анализом только одной из подсистем губы Грязной — 
литорального песчаного пляжа, являющегося наиболее сложной составной ча­
стью все прибрежной экосистемы (рис. 12). В приведенной схеме не учтена энер­
гия приливов-отливов и ветровых течений, участвующая в разнообразных про­
цессах на литорали, в частности, в переносе вещества, миграциях организмов, 
аэрации осадка, водообмене между грунтом и толщей воды, физическом изме­
нении структуры самого биотопа (микрорельефа, вертикальной стратификации 
и т.д.). 

Основной поток энергии к животным-детритофагам идет по кратчайшему 
пути: детрит макрофитов с ассоциированными микроорганизмами (бактерии, 
грибы) — макробентос. Это обусловливает относительно низкие потери энер­
гии и высокий выход продукции многоклеточных животных. По самой длин­
ной цепи превращений (органическое вещество макрофитов вместе с микроор­
ганизмами — зоомастигины — инфузории (или мелкие многоклеточные жи­
вотные — мейобентос)) на уровень макробентоса поступает менее 3% всей энер­
гии. Это определяет малую энергетическую зависимость макробентоса от пред­
шествующих звеньев и одновременно указывает на неравнозначность энерге-
тическо-вещественных отношений между разными компонентами экосистемы: 
роль одних велика, других пренебрежимо мала. Тем не менее, как показано на 
рис.12, все компоненты экосистемы, хотя и с разной силой, связаны между со­
бой в единое целое. 
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Рис. 13. Схема потока энергии в эстуарии: три главных источника потенциальной энергии, посту­
пающей в систему (по: Г. Одум, 1969 из: Ю. Одум, 1975). 

Следует отметить, что применительно к бентосу понятие «трофический 
уровень» в значительной мере теряет свой строгий смысл, т.к. большинство ге-
теротрофов — детритофаги, потребляющие вместе с детритом широкий спектр 
пищевых объектов, могут быть отнесены сразу к нескольким трофическим уров­
ням. Возникают и казусы: инфузории могут занимать более высокий трофичес­
кий уровень, чем некоторые виды макробентоса. Основываясь на доминирую­
щих потоках в данной системе, удается выделить до шести трофических уров­
ней — максимально возможное число. 

Более общую схему потока энергии в эстуарной экосистеме, учитываю­
щую все виды поступающей энергию (свет, приливы и волны, аллохтонное ве­
щество) и ее распределение между основными компонентами сообщества, мож­
но найти у Одума (1975 ) (рис. 13). Из схемы вытекает многофункциональная 
роль энергии приливов и ветра, которая активирует передачу питательных ве­
ществ от продуцентов к консументам, и обратно, а также является ведущим 
фактором в обменных процессах в экосистеме. 

4.6.3. Интегрирующая функция информации 
К трем основным составляющим экосистемы, помимо энергии и веще­

ства, принадлежит информация — способ организации системы. Механизм дей­
ствия информации состоит в уменьшении априорной неопределенности в про­
цессе организации системы (см. гл. I). Информация, по выражению Р. Маргале-
фа, — «кровь» любой системы. 

Экосистема, как канал информации, содержит элементарную информацию 
(низкого порядка, заключенную в отдельных структурах — организмах, веще­
стве и пр.), которая отличает данную структуру среди огромного числа возмож­
ных структур, и метаинформацию (более высокого порядка), прежде всего в 
виде взаимодействий между видами, управляющую информацией более низко­
го порядка (аналогии с генетическим кодом, памятью, грамматикой, механиз­
мами управления и др.). Именно благодаря метаинформации целое способно 
управлять частями (проявление омникаузальности) и поддерживать свою цело­
стность (Маргалеф, 1992; Nielsen, Ulanowicz, 2000). 
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Богатство связей в экосистеме ничуть не меньше, чем в нервной системе 
высших животных. Дифференциация, характерная для организмов, распрост­
раняется и на переработку ими информации, она специфична. Организмы рас­
пределили между собой функциональные роли. У организмов функции четко 
соотносятся со структурой, и информация имеет соответствующую функцио­
нальную проекцию, что в конечном итоге порождает больше информации — 
информация в экосистемах постоянно растет. 

Экосистемам, как вместилищам огромного количества активной и молча­
щей (не вовлеченной в процессы изменения системы, «шум») информации, при­
сущи многие черты, свойственные и организмам. Однако информацией специ­
фической (эмерджентной) для экосистемного уровня является та, что возникает 
в результате взаимодействия между компонентами, представленными особями 
различных видов, а также информация, отражающая физический мир и мерт­
вые структуры некросферы. 

Любая природная экосистема сложно дифференцирована и включает не­
сколько разнокачественных подсистем. Части огромной системы, в которых 
уровень самоорганизации и сложности проявляются в различной степени, мо­
гут сосуществовать бок о бок. Более сложная и не столь энергетически богатая 
подсистема «питается» за счет других и часто играет «командную» роль внутри 
большой интегрированной системы, откачивая энергию из соседних подсистем 
и подпитывая собственное возрастающее разнообразие. В сложных природных 
экосистемах информация неравномерно распределена по различным подсисте­
мам — уровням, свернута и организована по иерархическому принципу (Мар-
галеф, 1992). 

При нормальном развитии экосистемы информация постоянно возрастает, 
при катастрофах — уменьшается. На участках, ограниченных во времени и про­
странстве (части полноценной экосистемы), информация может уменьшаться 
под мощным энергетическим воздействием извне или благодаря изменениям, 
вызванным соответствующим воздействием более крупной системы (более вы­
сокого уровня). При этом ее структура, как и в случае катастрофического воз­
действия, упрощается. В природе мы постоянно встречаемся с усложнением 
или упрощением экосистемы, вызванными воздействием «мягкой» (плавным 
поступлением) или «грубой» (резким поступлением) энергии. 

Сложность легко возрастает, когда имеется недостаток свободной энергии (в 
хорошо сбалансированных сообществах вся энергия, заключенная в первичной 
продукции, расходуется внутри системы), а энергетические различия (массы или 
продукции отдельных видов) между соседними структурами невелики. Усложне­
ние системы происходит в результате рассеяния энергии в соответствии с так на­
зываемым «мнемоническим правилом». Обычный естественный процесс направ­
лен в сторону уменьшения свободной энергии и формирования сложной структу­
ры, т.е. превращения свободной энергии в информацию. Физическим аналогом 
такого процесса может служить беспорядочная ходьба, при которой направление 
ее все более и более теряется, или энергия, заключенная в границе раздела экоси-
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стем, которая при увеличении границы (растягивании) остается неизменной, но 
в пересчете на единицу поверхности постоянно уменьшается. 

Сложные структуры являются пассивными носителями информации, но 
обладают энергией, которая может реактивироваться и обеспечить различные 
уровни трансляции через соответствующие каналы. Такие сложные системы, 
как лес или коралловый риф, могут влиять на дальнейшую эволюцию всего 
лишь через обеспечение возможности различных прочтений информации. 

В противоположность недостатку избыток свободной энергии приводит к 
увеличению упорядоченности немногих структур (увеличению их массы, про­
дукции, занимаемой территории и др.), но не системы в целом. А при наличии 
существенных различий между компонентами — способен привести к распаду 
системы на части (см. гл. 7). 

Информация в экосистеме может быть измерена, если рассматривать ее 
как поток по каналу, которым является поток энергии (Покаржевский, 1991) . 
Этот поток энергии передается внутри биологических систем при помощи мак-
роэргических фосфатов. Кроме того, основания нуклеиновых кислот связаны 
между собой фосфатами. Рассматривая молекулы макроэргических фосфатов, 
главным образом, АТФ, как канал связи и отщепление фосфат-иона, как переда­
чу дискретного сигнала в 1 бит, можно рассчитать поток информации через 
любую биологическую систему, а также запас информации, используя поток 
фосфора через систему. Запас информации в молекуле ДНК составляет 1.5-1023 

бит. Фосфор можно назвать не только «энергетическим», но и «информацион­
ным» элементом живой природы. 

4.6.4. Завершенность биогеохимических циклов как 
функция биоразнообразия и показатель целостности 

Существование биогеохимических циклов самый убедительный аргумент 
в пользу целостности природных экосистем. С учетом этого экосистема может 
быть определена как структурно-функциональное единство живого и неживо­
го, поддерживающее свою целостность за счет потока энергии и круговорота 
вещества в данном пространственно-временном масштабе. 

Круговорот биогенных элементов — это система отдельных соподчинен­
ных и взаимосвязанных циклов и потоков, осуществляющихся в определенных 
частях биосферы под действием физико-химических, геологических, биологи­
ческих процессов и антропогенных факторов (Морозов, 1983). Биогеохимичес­
кий цикл элемента включает резервный и активный (обменный) фонд. До воз­
никновения жизни миграция и трансформация элементов шла медленно и ис­
ключительно за счет геохимических однонаправленных процессов; замкнутость 
отсутствовала. С возникновением и развитием жизни скорость миграции и транс­
формации элементов, а также замкнутость оборота вещества постоянно возрас­
тали, что в конечном итоге привело к образованию в разной мере совершенных 
циклов и переходу значительной массы элементов из резервного в обменный 
фонд. 
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Полноценное изучение биогеохимического цикла включает: 
(1) количественную оценку источников и форм поступления элемента в эко­

систему; 
(2) изучение распределения элемента между биотическими и абиотичес­

кими компонентами экосистемы; 
(3) выявление путей передачи его по пищевым цепям; 
(4) трансформации форм нахождения; и 
(5) установление балансовой оценки входа-выхода элемента из экосисте­

мы или повторное включение в цикл миграции. Лишь в отношении немногих 
элементов и экосистем имеются соответствующие данные. 

Наиболее существенной и активной частью биогеохимического цикла эле­
ментов является их собственно биогенная миграция в составе живых организ­
мов, метаболитов и детрита. Многие элементы неоднократно усваиваются жи­
выми организмами и высвобождаются из них прежде, чем выйти из данной си­
стемы и продолжить миграцию в круговороте большего масштаба. Интенсив­
ность биогенной миграции в каждом конкретном случае определяется продук­
тивностью организмов (временем оборота их биомассы), а масштабы — вели­
чинами объемов (или площадей), занятых биомассой соответствующих орга­
низмов, т.е. размерами экосистем. В таком понимании цикл химических эле­
ментов может рассматриваться как составная часть кругооборота органическо­
го вещества, осуществляемого при участии всех организмов, населяющих тот 
или иной биотоп. Каждый элемент имеет свой цикл, но они объединены участи­
ем в них организмов посредством живого, взвешенного и растворенного орга­
нического вещества. 

Биогеохимический цикл каждого элемента не однороден в пространстве, а 
слагается из множества частных круговоротов, различающихся по интенсивно­
сти и масштабам (иерархичность). Полные (завершенные) циклы характерны 
только для крупных экосистем (океаны, изолированные или полуизолирован­
ного моря). Биогеохимические циклы миграции химических элементов проеци­
руются на пространственную структуру соответствующей экосистемы, в общих 
чертах повторяя ее. Выявление специфических черт циклов (масштабов, интен­
сивности, направленности биогенной миграции элементов) открывает путь к 
биогеохимическому районированию морей и океанов, что, несомненно, приве­
дет к существенной коррекции наших представлений о реальных размерах и 
границах биогеоценозов (экосистем). 

4.6.4.1. Осббенности биогеохимических циклов в морских 
экосистемах 

Наиболее важным для эколога, безусловно, является цикл органического 
углерода, интегрирующий в себе все основные пути миграции других биоген­
ных элементов (рис. 14). Большая часть органического углерода в воде суще­
ствует в виде РОВ, детрита и меньшая в живых организмах (приближенное со­
отношение 90:9:1). Запас растворенного и взвешенного органического вещества 
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обеспечивает стабильность пищевых условий для гетеротрофных организмов и 
выработку ими соответствующих приспособлений для его утилизации. В масш­
табе океана он велик и находится в стабильном состоянии в течение многих 
десятков миллионов лет. При постоянстве поступления органического материа­
ла в запас и скорости его разложения время оборота органического углерода в 
прибрежных осадках около 30 лет, на океаническом дне — 150 лет. Около 
0,000002% всего органического материала аккумулируются в глубинных океани­
ческих осадках за период несколько тысяч лет и таким образом выходят из актив­
ного оборота. Это время того же порядка, что и средний возраст океанической 
водной массы, определенный по радиоуглеродной методике (около 3400 лет). 

Круговорот фосфора — хороший пример соподчиненное™ и взаимосвя­
занности циклов и потоков элемента в единой экосистеме (рис. 15). Фосфор 
присутствует в экосистеме в трёх формах — в составе взвешенных частиц, в 
виде растворённых органических соединений и неорганических фосфатов. Сум­
марное количество фосфора остается неизменным, но в зависимости от вели­
чины фотосинтеза (первичной продуктивности), соотношение этих форм силь­
но изменяется, происходит перераспределение. Летом отмечается поглощение 
неорганических фосфатов фитопланктоном, затем его перераспределение меж­
ду взвешенным материалом (фитопланктоном) и растворенными органически­
ми соединениями; последние образуются в результате разложения клеточного 
материала и выделения органического фосфора живыми растениями и живот­
ными. Циклы лучше выражены в умеренных, хуже — в тропических областях. 

Роль организмов в возвращении элемента в цикл изучена ещё недостаточ­
но полно. Показано, что зоопланктон, особенно простейшие, в течение суток 
могут выделять фосфор в количествах, превышающих содержание фосфора в 
их теле. Для калянуса на период активного питания определено, что 17% фос­
фора идет на рост (яйца и резервные вещества), 23% выделяются вместе с фе­
калиями, 60% выходят в составе растворимых соединений. Таким образом, в 
среду возвращается 83% фосфора, содержащегося в съеденной пище. Фосфор, 
попавший в осадки вместе с оседающими частицами, может частично перехо­
дить в состав нерастворенных минеральных соединений или возвращаться в 
пищевые цепи после использования бентосными животными и микрофлорой. 

Представленная схема достаточно хорошо иллюстрирует соподчиненность 
и взаимосвязанность локальных циклов и потоков элемента в едином цикле. 
Скорость оборота такова, что фосфор обычно постоянно присутствует в морс­
кой среде, хотя абсолютная концентрация фосфатов иногда очень низка и мо­
жет ограничивать скорость роста фитопланктона. Фосфор легко высвобожда­
ется из органических соединений при гидролизе, либо вследствие гидролиза 
при щелочном рН морской воды (в толще!), либо при воздействии фосфатаз, 
представляющих собой гидролитические ферменты, присутствующие у мно­
гих бактерий и на поверхности клеток некоторых видов фитопланктона, осо­
бенно растущих в среде, обедненной фосфором. 

Цикл азота также довольно сложен (рис. 16). Азот присутствует в среде в 
пяти формах: молекулярный, аммиак, нитраты, нитриты и мочевина. В умерен-



Глава 4. Биогеоценоз (экосистема) как целое 91 

ных широтах поглощение нитратов соответствует сезонному циклу, сходному с 
циклом поглощения фосфора, за исключением того, что запас нитратов в повер­
хностных слоях воды полностью исчерпывается в течение лета (у фосфора нет). 
В тропиках азот лимитирует развитие фитопланктона в течение всего года. Ос­
новной источник азота — аммиак, выделяемый гетеротрофными организмами. 
Аммиак поглощается фитопланктоном быстрее, чем нитраты. Ещё один источ­
ник азота — мочевина (для некоторых видов) и фиксация молекулярного азота 
некоторыми бактериями (особенно цианобактериями). 

Роль организмов в возвращении элемента в цикл изучена фрагментарно. 
Так, для калянуса определено, что 27% азота идет на рост, 38% выделяется с 
фекалиями, 35% — в форме растворимых соединений (всего возвращается в 
среду 73% азота потребленного с пищей). В некоторые периоды онтогенеза (ооге­
нез, ювенильный рост) возвращаются только следовые количества азота. 

Превращения аммиака в нитриты и нитраты могут происходить как в аэроб­
ных, так и анаэробных условиях. Аммиак окисляется (до нитритов) в основном 
бактериями (темновая реакция), а некоторые виды фитопланктона выделяют 
нитриты в процессе поглощения нитратов (световая реакция). На схеме пище­
вая цепь как главный потребитель неорганического азота помещена сверху, а 
бактерии как основной фактор, обеспечивающий круговорот азота — в ниж­
ней. Водоросли могут использовать различные источники азота (отражено на 
схеме). Хорошо видно, что без организмов цикл невозможен. 

Круговорот других питательных веществ в морской воде изучен значитель­
но хуже. Соединения натрия, магния, калия, кальция, сульфаты и углекислый 
газ присутствуют в морской воде в больших количествах, поэтому цикличность 
в их распределении не влияет на скорость метаболических процессов в пище­
вой цепи. Концентрация кремния может иногда лимитировать образования пан­
циря у диатомовых водорослей. Некоторые элементы присутствуют в большом 
количестве, но в малодоступной форме (например, железо в отсутствии органи­
ческих хелатов). 

4.6.4.2. Роль биотических и абиотических факторов в 
биогеохимических циклах 

Здесь важнейшим фактором является органическое вещество. Все биоген­
ные элементы связаны с живым и мертвым органическим веществом и в значи­
тельной мере повторяют его цикл (биогенная миграция в составе организмов). 
Разложение живого и мертвого (взвешенного и растворенного) органического 
вещества осуществляется в морской воде химическим путем (50-80%) и благо­
даря разнообразным бактериям и грибам (20-50%). Наиболее устойчивым орга­
ническим соединением в морской воде является продукт распада первичного 
органического вещества — углеродно-протеиновый комплекс, представляющий 
собой сложный полимер аминокислот и углеводов. Им принадлежит основная 
роль в растворении металлов, при этом образуется устойчивый пятичленный 
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гетероцикл (процесс аутигенного минералообразования, Путилина, Варенцов, 
1983). 

Роль организмов в биогеохимических циклах определяется их участием в 
продукции, потреблении и деструкции живого и мертвого органического веще­
ства. Роль макрофитов обусловлена их участием в продукции органического 
вещества, выделении кислорода (окислителя) и наличием у них симбионтов 
(грибы, бактерии), активизирующих восстановительные процессы в среде. 

Жизнедеятельность и посмертные трансформации макрофитов во 
многом определяют специфику круговорота веществ, поддерживающего при­
брежную экосистему (Возжинская, Бубнова, 1974; Возжинская, 1984). Большин­
ство прибрежных консументов не столько потребители живого вещества мак­
рофитов (пастбищный путь), сколько РОВ и ВОВ (детритный путь). Эпифит-
ные микроводоросли и бактерии дают дополнительную продукцию, часто рав­
ную продукции макрофитов, и активизируют метаболические процессы у мак­
рофитов. Установлено, что на осадке с зостерой {Zostera marina), представляю­
щих собой сложную биогеоценотическую структуру низшего порядка, при дос­
таточном освещении скорость восстановления ацетилена (до TV) в 2-А раза выше, 
чем вне пояса зостеры (Welsh et al., 1996). Отмечено участие в этом процессе 
сульфатредуцирующих бактерий. Бактерии получают из корней зостеры фик­
сированный С, отдавая фиксированный N. Скорость фиксации /V на осадках с 
зостерой 0,1-7,3 мг Мм 2 в сутки (без зостеры 0,02-3,7 мг) в зависимости от 
сезона. Фиксация N в ризосфере зостеры дает растению 6,3-12% необходимого 
азота. Зостера потребляет много N и контролирует этим его круговорот. Потоки 
N направлены в осадок. Там, где нет зостеры (часто замещает зеленая водо­
росль Ulvae), осадок служит важным источником N. Зимой поверхность осадка 
заселяется микроводорослями, которые превращают его в накопитель N. В на­
чале лета накопленный N поступает в воду и потребляется ульвой и фитопланк­
тоном (Rysgaard et al., 1996). 

Роль микроорганизмов (бактерий и грибов) состоит, прежде всего, в их 
участии в разложении органического вещества сложной природы. Это основ­
ные редуценты. Бактериальная и фунгиевая деструкция существенно увеличи­
вает скорость разложения органического вещества и его кормовую ценность 
для беспозвоночных, увеличивая содержание в нем белка и углеводов (Stal et 
al., 1996). 

В лабораторных условиях изучали разложение бурой водоросли Sargassum 
cinerium грибами (Sharma et al., 1994). Развитие микроорганизмов лучше про­
исходит на более поздних стадиях разложения (на 7-й и 14-й день), до этого оно 
осуществляется чисто химическим путем. Развитие микроорганизмов на разла­
гающейся водоросли приводило часто к увеличению содержания в ней белка и 
соответствующему снижению количества аминокислот. Общее содержание уг­
леводов, восстанавливающих Сахаров, а часто и отношение C/N, увеличивалось 
в присутствии грибов. Разные грибы действуют по-разному, так как используют 
разные источники углерода и образуют разные ферменты в детрите. 



Глава 4. Биогеоценоз (экосистема) как целое 93 

Роль организмов макробентоса в биогеохимических циклах связана с их 
участием в процессах деструкции (как гетеротрофов), с формированием пелле-
тов и выделением растворимых органических веществ (метаболитов). Биогео­
химическая функция беспозвоночных, как и всех гетеротрофов (от бактерий до 
беспозвоночных), состоит в возвращении в окружающую среду простых хими­
ческих соединений. Масштаб этого процесса велик. В высокопродуктивных 
водоемах седиментационное вещество, особенно пелитовые частицы, состав­
ляющие его основу, неоднократно проходит по фильтрующим и пищеваритель­
ным органам животных различных трофических уровней и звеньев, а выделяе­
мые ими фекалии переходят в осадок, в значительной мере предопределяя его 
химический состав (подробнее см. гл. 6). В Азовском море годовые выделения 
в виде пеллетов только основными видами моллюсков составляют от 19 до 36 
млн. т, что превышает объем поступления взвешенного материала на акватории 
водоема с речным стоком и при абразии берегов (Хрусталев, Севастьянова, 1983). 
Несмотря на то, что избирательная способность пищевых объектов у многих 
беспозвоночных (в частности, моллюсков) не носит характера активного выбо­
ра, а определяется размерностью минеральных и органических частиц, хими­
ческий состав фекалий у различных видов отличается друг от друга. Макси­
мальные концентрации свинца и цинка фиксируются в фекалиях мидии; бария 
и циркония — кардиума; хрома, меди, ванадия, титана, марганца, никеля — 
абры. Специфическая концентрация элементов в теле беспозвоночных опреде­
ляется как составом пищи, способом питания, так и содержанием этих элемен­
тов в разных по гранулометрии осадках, из которых питаются моллюски. Фека­
лии, переходя в донные отложения, могут обогащать их одними элементами и 
обеднять другими. Кроме того, благодаря ним происходит концентрирование и 
связывание органических остатков, что радикально отражается на чистоте вод­
ной среды. 

Одним из важнейших факторов, определяющих скорость и направленность 
биогеохимических процессов в прибрежной и глубоководной зонах, является 
физический обмен между осадками и толщей воды (Павлова, 1979; Rowe, 
Howarth, 1985). Осадки метаболизируют до 46% органического вещества фито­
планктона и поступающего со стоками (Gibin et al., 1997; Жукова, 1997). Реге­
нерация бентосом биогенов составляет до 60% Si, 40% N, и 29% Р, необходи­
мых фитопланктону; 45% минерализуемого в седиментах N нитрифицируется. 

Исследования обменных процессов в морских прибрежных экосистемах 
показывают сложную взаимозависимость потоков отдельных элементов и их 
обусловленность соответствующими биотическими и абиотическими условия­
ми. Так, аммиак в толщу воды почти всегда поступает из седиментов; его кон­
центрация в интерстициальной воде зависит от окисления органического веще­
ства, типа седиментов и подтока подземных пресных вод (Bolalek, Graca, 1996). 

На примере лагун, различающихся сообществами, гидродинамическими 
условиями и трофностью показано, что выделение сульфида из безкислород-
ных осадков зависит от доступности железа и устойчивости органического мате-
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риала и оказывает влияние на рециклинг неорганического фосфора (Welsh et al. 
1996; Bartoli et al., 1996). В годовом цикле максимальное поступление фосфора 
в отложения обусловлено седиментацией взвеси после весеннего «цветения» 
воды. Этот фосфор длительное время сохраняется в пуле Fe-РФ (реактивный 
фосфор), приводя к дефициту фосфора в водной толще и лимитированию пер­
вичной продукции. Залповый выброс фосфора происходит осенью и связан с 
сезонной динамикой сульфатредукции. Исходя из годового баланса 29-35% 
первично седиментированного фосфора захоранивается в донных отложениях, 
что несколько выше соответствующего удержания углерода (21%). Вынос фос­
фора из отложений обеспечивает 15% годовой потребности фитопланктона. 

Изменяя физико-химическую структуру и состав седиментов, биота влия­
ет на ранний диагенез донных осадков и обменные процессы через границу 
раздела «дно — водная толща». Чрезвычайно важными являются биотическая 
интенсификация диффузных процессов и создание собственных адвективных 
потоков вещества (Жукова, 1997). Бентосные беспозвоночные, в зависимости 
от размеров и подвижности, по-разному влияют на интенсивность и направлен­
ность потока элементов. Крупные роющие животные высвобождают значитель­
ные массы восстановленных веществ и обогащают ими толщу воды. Мелкие 
организмы, напротив, своей деятельностью повышают концентрацию кислоро­
да на границе грунт — вода, чем увеличивают буферные свойства осадка и по­
глощение им различных элементов из толщи воды, создавая их дефицит. Благо­
даря функционированию бентоса осуществляется регулирование обменных 
процессов между двумя средами (биологический контроль среды). 

Чем согласованнее биогеохимические процессы в разных частях экосис­
темы, тем эффективнее восстановление и возвращение элементов и выше ве­
щественная замкнутость данной системы. Однако следует иметь в виду, что этот 
механизм поддержания целостности экосистемы осуществляется на протяже­
нии весьма длительного времени, исчисляемого десятками лет в элементарных 
экосистемах и тысячами — десятками тысяч, и даже миллионами, лет в круп­
ных экосистемах (ландшафты, биомы, океаны). 

Существует и более скоростной механизм поддержания целостности эко­
системы, связанный с биохимическим круговоротом вещества (без определяю­
щего участия неживой компоненты), осуществляемым в значительно более ко­
роткое время — в течение года и менее. Это — экологический метаболизм. 

4.6.5. Экологический метаболизм, его интегрирующая роль 
Экологический метаболизм определяется автором этого понятия К.М. Хай-

ловым (1971) как обмен веществ в сообществах при участии органических и 
неорганических метаболитов (продуктов жизнедеятельности), выделяемых в 
воду одними организмами и потребляемыми другими. 

Алгоритм экологического исследования часто выстраивается с учетом до­
ступности тех или иных структур или процессов для изучения. Обычно в пер­
вую очередь обращают внимание на связь организмов с биотопом и выделяют 
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соответствующие сообще­
ства: планктонное, эпибион-
тное, псаммофильное и т. д. 
Причем хорошо известно, 
что общность обитания не 
обязательно означает нали­
чие реальных связей между 
организмами, они могут 
быть объединены простым 
сходством требований к ус­
ловиям жизни. Затем обра­
щают внимание на трофи­
ческие связи между организ­
мами типа хищник — жерт­
ва, как наиболее очевидные 
или относительно легко устанавливаемые. И это уже дает представление о фун­
кциональной взаимосвязи внутри сообществ, выделенных по принципу биото­
па, и между ними — в более крупномасштабной экосистеме. Но существуют не 
менее важные связи между организмами, обусловленные обменом веществом 
на биохимическом уровне. Они не столь очевидны, как топические или прямые 
трофические взаимоотношения, но не менее прочно объединяют все организмы 
в единое целое (рис. 17). 

Большая часть органических выделений организмов — обычные вещества 
(углеводы, белки, аминокислоты и т.д.), которые могут использоваться в пищу 
другими авто- и гетеротрофными организмами. В результате обмена вещества­
ми между организмами формируется невидимая трофическая сеть. Используе­
мые в качестве пищи вещества могут быть подразделены на три более специа­
лизированные по функциональному признаку подгруппы: а) основные метабо­
литы, потребляемые как пластический или энергетический материал (белки, 
углеводы, жиры и пр.); б) физиологически и биохимически активные вещества 
типа витаминов, гормонов, специфических ингибиторов и в) соединения, вы­
полняющие функции связывания химических элементов, особенно микроэле­
ментов, в комплексы, в виде которых они выполняют в организме определен­
ные специализированные функции (различные органические метаболиты). 

По мнению К.М. Хайлова (1971), при таком подходе понятие «обмен ве­
ществ между организмами» приобретает тот же смысл, что и понятие «обмен 
веществ в организме». Под ним подразумевается существование общей сети 
взаимосвязанных биохимических процессов, но не носящих жесткого специ­
фического обменного характера. Организм может выделять вещества одной 
природы, а черпать из воды вещества совсем другой природы и в ином количе­
стве (выделять витамины, а получать аминокислоты, например). Но все вместе 
процессы создают единую систему обмена, аналогичную системе обмена в орга­
низме. В одном случае задействован организм, в другом — сообщество организ-

Рис. 17. Различные проекции (модели) анализа экосистемы, отра­
жающие разнообразие межорганизменных взаимодействий в мор­
ской экосистеме (по: Хайлов, 1971) 
А, В, С, К, L, М — организмы разных видов. 
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мов. Принципиальное сход­
ство между ними в том, что 
оба осуществляются в сис­
теме, где есть круговорот ве­
щества и приток энергии из­
вне и обеспечивается воз­
можность регуляции в сис­
теме. Существенное разли­
чие состоит в том, что (1) 
обмен в организме протека­
ет на поверхности клеточ­
ных органелл, во внутрен­
ней среде клеток и тканей, 
а обмен в сообществе — на 
поверхности организмов в 
водной среде (через выделе­
ние и потребление РОВ), а 

Рис. 18. Общие тенденции в эволюции внешнеметаболических 
связей в сообществах морских организмов (по: Хайлов, 1971). 
а — обменные связи, б — сенсорные связи. 

также (2) в более высокой интегрированности внутриорганизменного обмена 
по сравнению с межорганизменным. При наличии биохимической специализа­
ции внешнеметаболические связи могут существовать между любыми группа­
ми организмов, безотносительно к их систематической принадлежности, (бак­
терии - водоросли, водоросли - животные, животные - бактерии) и внутри круп­
ных таксонов (бактерии - бактерии, животные - животные, водоросли - водо­
росли). 

Выделение продуктов метаболизма, в том числе органических соедине­
ний клетками — одна из фундаментальных функций. Особенно интенсивно оно 
протекает у бактерий, одноклеточных водорослей, простейших и мелких вод­
ных беспозвоночных, составляющих основу сообществ. Эволюция обмена ве­
ществ в протоорганизме (начало архея) начиналась в состоянии, когда его вне­
шний и внутренний обмен были еще весьма мало отграничены друг от друга 
(см. гл. 2). Соединения «органического супа» легко проникали и покидали про-
тоорганизмы, лишенные сложных мембран. Потом происходила постепенная 
изоляция, постепенное замыкание «открытого» обмена веществ в пределах внут­
ренней среды тела. Интенсивность экскреции сокращалась в ряду: одноклеточ­
ные - простейшие многоклеточные - сложноустроенные многоклеточные орга­
низмы. В такой же мере уменьшалась и интенсивность свободного поступле­
ния РОВ, т.е. возможность их утилизации (Хайлов, 1971). Второй очевидный 
фактор ослабления этого процесса — снижение общей интенсивности обмена у 
более крупных организмов. 

Выделение в воду органических соединений, кажущееся невыгодной по­
терей с точки зрения отдельно взятого индивида, оказывается закономерным и 
выгодным явлением в рамках всего сообщества организмов. Этот обмен через 
воду раньше называли «широким групповым симбиозом», имея в виду его роль 
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Рис. 19. Принципиальная схема экологического метаболизма. 
К , К2, К3 — консумснты 1, 2 и 3-го порядка; РОВ — растворенное органическое вещество морской воды; Д 
— детрит (по; Хайлов, 1971). 

в интеграции экосистемы. Чем выше на 
эволюционном древе стоит организм, и 
чем больше его размеры, тем полнее его 
обмен веществ замкнут в пределах внут­
ренней среды, тем меньше удельная ин­
тенсивность обмена, тем в большей мере 
он пользуется твердой пищей и тем мень­
ше может быть включен в систему обме­
на растворенными органическими мета­
болитами (рис. 18). 

Система экологического метаболиз­
ма, образующая замкнутый цикл веще­
ства и энергии, вплетается в две другие 
трофические системы связей: типа хищ­
ник - жертва и утилизация детрита (рис. 19). В систему экологического метабо­
лизма входит обмен органическими и неорганическими веществами. К после­
дним относятся кислород и углекислота. Наиболее активными участниками эко­
логического метаболизма являются группы одноклеточных организмов (бакте­
рии, водоросли, грибы и простейшие), активно выделяющие и потребляющие 
растворенные формы органического вещества. Участие эволюционно более про­
двинутых групп животных в этом процессе более скромное и отражает харак-

Рис. 20. Схема взаимодействия трех основ­
ных форм органического вещества в море. 
К - К6— потоки вещества (трансформация форм); 
цифры — примерные количественные соотноше­
ния форм вещества (по: Хайлов, 1971). 

4 — 5016 
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тер потребляемой пищи (в основном твердой — см. гл. 6) и состав продуктов 
выделения. 

Важной особенностью системы экологического метаболизма является спо­
собность поддерживать постоянный уровень концентрации растворенного орга­
нического вещества и неорганических метаболитов, что повышает устойчивость 
всей экосистемы и создает надежные условия для развития большинства групп 
организмов. Другая важная черта экологического метаболизма состоит в его 
тесной связи с системой детритного круговорота, благодаря взаимопревращае­
мости растворенного и взвешенного органического вещества. Возможность вза­
имных превращений разных форм органического вещества ((живое (ЖОВ), взве­
шенное (ВОВ) и растворенное (РОВ)) в общем круговороте поддерживает его 
баланс в масштабе любой достаточно крупной экосистемы, вплоть до Мирово­
го океана (рис. 20). 

4.6.6. Межвидовые взаимодействия и их роль в интеграции 
экосистемы 

Круговороты вещества, потоки энергии и информации в экосистеме воз­
можны только благодаря сложной сети межвидовых взаимодействий. Разнооб­
разные по силе и качеству межвидовые связи обеспечивают соответствующий 
уровень интеграции (целостности) биогеоценоза. Наиболее важные из них: био­
коммуникационные, прямые трофические, разнообразные косвенные, положи­
тельные и отрицательные взаимоотношения. 

4.6.6.1. Метаболические взаимодействия и биокоммуникации 
Как уже отмечалось выше, вещества, выделяемые организмами, функцио­

нально могут быть разделены на две группы. Первая участвует в экологическом 
метаболизме, вторая осуществляет коммуникации между видами (выполняет сен­
сорную функцию) и другие взаимодействия в сообществе на биохимическом уров­
не (Хайлов, 1971; Евдокимов, 1995). Метаболические взаимодействия обеспечи­
вают регулирование внутри- и межвидовых отношений и являются одним из важ­
нейших механизмов организации сообществ (Зеликман, 1977, 1982; Гайннутди-
нов и др., 1997; Мануйлов, Шимченко, 1997). Выделяемые организмами веще­
ства: аттрактанты, репелленты, стимуляторы и ингибиторы роста — часто видос-
пецифичны. В сообществах с доминированием беспозвоночных и водорослей 
химические коммуникации между организмами реализуются сигналами двух ти­
пов: метаболитами гидробионтов, создающими химический фон, определяю­
щий развитие отдельных видов и развитие сообщества в целом и феро- и алло-
монами (Зеликман, 1982; Остроумов, 1986; Кураков, Попов, 1995). Обмен сиг­
налами в морской среде, осуществляемый посредством метаболитов, способен 
косвенно обслуживать круговорот вещества в экосистеме (Хайлов, 1971). 

Межвидовые метаболические взаимодействия в экосистемах изучены пока 
крайне слабо. В одной из библиографических работ по Средиземному морю 
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показано, что из 600 публикаций около 60% посвящены систематике, морфоло­
гии, фаунистике и биологии отдельных видов, 19% — структуре сообществ, 
основанной на данных по совместной встречаемости видов, 18% — распреде­
лению популяций массовых видов в зависимости от абиотических факторов 
среды и только 3% — межвидовым взаимодействиям. Среди последних на тот 
момент не было ни одного исследования метаболических взаимодействий в со­
обществе (Sara, 1979). 

Позднее они появились и продемонстрировали важность непищевых био­
химических связей в организации морских сообществ (Зеликман, 1982; Весегго 
et al., 1997; Beaucham et al., 1997). Некоторые морские бактерии выделяют ме­
таболиты (эктокрины), токсичные для водорослей, изменяя тем самым числен­
ность или пространственно-временное распределение последних (Kristensen et 
al., 1997; Beauchamp et al., 1997). Часто для организма соседа внешние метабо­
литы являются сигналом для пришлифовки к связям в сообществе. Такие мета­
болические взаимодействия объединяют популяции диатомовой водоросли 
Skeletonema costatum и жгутиконосца Olisthodiscus luteus (Pratt, 1966), диатомо-
во-динофлягеллатный комплекс и копеподу Calanuspacificus (Uye Shin-chi, 1996). 
В первом примере преимущество получает тот вид, клетки которого начнут ин­
тенсивное деление при большей численности и в более молодом состоянии по­
пуляции. Вещества, выделяемы жгутиконосцем, при разреженной культуре во­
дорослей стимулируют, а при плотной — угнетают деление их клеток. Анало­
гичные результаты были получены при изучении влияния некоторых простей­
ших на собственную популяцию или популяцию другого вида (Walker, 1975), а 
также разных видов бактерий на разные виды простейших (Якимова, 1972). 
Многие инфузории обладают бактерицидным действием, а амебы — фунгицид-
ным, что делает простейших важным функциональным звеном в механизме 
регулирования видовой структуры микроорганизмов (Якимова и др., 1978) 

Подавление соседствующего вида с помощью выделений широко распрос­
транено у многих морских животных (гидроиды, гидромедузы и пр.). Известны 
вещества химической защиты, временно блокирующие мобильность врага (у 
инфузорий и медуз — жертв вещества блокируют движение их специфических 
хищников (Morelli, Verni, 1996), у макрофитов существуют механизмы защиты 
от выедания (Iken,1996). Прямое уничтожение соседствующего вида растворе­
нием его тканей известно у коралловых полипов в отношении видов, растущих 
слишком быстро (Бигон и др., 1989). 

Наконец, ход экологической сукцессии в морских экосистемах в значитель­
ной мере определяется процессами избирательного ингибирования и стимулиро­
вания с использованием прижизненных выделений организмов сообщества, как 
правило, весьма сложной природы (органические кислоты и пр.). Метаболичес­
кие взаимодействия выстраивают горизонтальную (в пределах одного трофичес­
кого уровня) и в меньшей мере вертикальную структуру сообществ (Одум, 1975). 

Хеморецепция является самой древней системой обмена информацией 
между организмами, находящей свое отражение в пищевых химических реак-
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циях у простейших, в наличии органов обоняния — амфидов у нематод и хемо-
чувствительных клеток в покровах других низших беспозвоночных. Дальней­
шая эволюция биокоммуникаций в сообществе состояла в достройке уже суще­
ствующих систем (прежде всего, хеморецепции) более развитыми формами 
связи — вибротактильным, оптическим и акустическим способами передачи 
информации (Хайлов, 1971; Зеликман, 1978, 1982). 

Беспозвоночные снабжены многими органами для продуцирования и вос­
приятия сигналов. Обмен знаками осуществляется как химическим путем (ме­
таболитами, конспецифичными феромонами и направленными на другой вид — 
алломонами), так и с помощью биолюминесценции, двигательной активности и 
испускания звуков (путем трения специализированных выростов или стука об 
субстрат). Животное обычно отвечает на комбинацию стимулов, предусматрива­
ющих синхронное включение разных рецепторов. 

Наиболее частый экологический аспект хеморецепции — это опознание 
пригодности объекта (привлечение/отпугивание) с целью формирования агре­
гаций, выбора местообитания, где уже поселились «свои», нахождения полово­
го партнера, опознания животного комменсалами, возвращения домой («homing») 
по следам сородичей (Зеликман, 1982). 

Вибротактильный способ отправки сигнала основан на восприятии механо-
рецепторами и декодируемых получателем колебаний через твердый и/или жид­
кий субстрат. Этот способ чаще приводит к «диалогу» и особенно распространен 
у ракообразных (Виленкин, Виленкина, 1971). Тактильная сигнализация важна в 
организации коллективного перемещения лангустов в период их сезонных миг­
раций (Bill, Herrnkid, 1976). Реакция на акустические сигналы — разновидность 
вибротактильной трансляции. Звуки, отпугивая соседей, помогают охране инди­
видуальной территории или предупреждают об опасности собратьев (Smale, 1974). 

Визуально воспринимаемая коммуникация основана на переработке зри­
тельным анализатором информации об объекте: форме, размерах, цвете и т. д. 
Особенно хорошо развита у головоногих моллюсков (Hurley, 1977). «Световой 
знак», используемый при зрительной коммуникации, кодируется по частоте и 
интенсивности вспышек биолюминесценции. Свечение свойственно преиму­
щественно пелагическим или спорадически поднимающимся в толщу воды орга­
низмам (Zelickman, 1974). 

4.6.6.2. Трофические взаимодействия 
Отношения пища — потребитель хорошо изучены и не нуждается в специ­

альном пояснении. Не у кого не вызывает сомнений центральная роль трофичес­
ких связей в определении многоуровневой интеграции экосистемы (Одум, 1975; 
Федоров, Гильманов, 1980; Бигон и др., 1989; Pilette, 1989; Cohen, 1990; Vincx et 
al., 1996; Бизина, 1997). Она достаточно хорошо видна из соответствующих схем 
потоков энергии в экосистеме, где каждый компонент (отдельный вид или группа 
видов) занимает определенное положение (рис. 12). Однако эти схемы обычно 
отражают весьма упрощенный взгляд на трофические взаимоотношения в сооб-
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ществе и часто не учитывают изменений, связанных с динамикой возрастной струк­
туры популяций хищников и пространственного размещения жертв. 

Примером реальных трофических взаимодействий могут служить иссле­
дования, проведенные на морской литорали Северного моря (Evans, 1983). Ос­
новными хищниками являются молодь камбалы и бычков, а также креветка 
Crangon crangon. Креветки размером менее 20 мм питаются в основном мейо-
фауной, более крупные — в основном ракообразными, аннелидами и даже маль­
ками рыб. Мальки камбалы питаются сначала гарпактицидами, затем — спио-
нидами и двустворками, а сами поедаются креветками. Бычки едят много план­
ктона, креветок и амфиподу Corophium. Общее выедание бентоса данными хищ­
никами составляет 3,8-̂ 4,3 г/м 2 в год, что соответствует 12-17% общей продук­
ции макро- и мейофауны (здесь не учтены птицы и крупные мигрирующие 
рыбы). Большая часть видов мейо- и макробентоса питаются детритом с ассо­
циированными в нем бактериями, микроводорослями и простейшими, мень­
шая — живыми макрофитами и беспозвоночными. В результате образуется весь­
ма сложная и изменчивая в пространстве-времени пищевая сеть. Литоральные 
пищевые сети, как правило, выводятся далее на уровень макросистемы, вклю­
чающей толщу воды и морское побережье с их разнообразным и специфичес­
ким населением (фито- и зоопланктон; птицы и насекомые (Бурковский, 1992; 
Бурковский и др., 2000; Бурковкий, Столяров, 2001; Пономарев и др., 2001,2003; 
Henry, Jenkins, 1995; Vincx, 1996). 

4.6.6.3. Косвенные взаимодействия 
Многие исследователи согласны с тем, что большинство связей в экосис­

теме являются косвенными (Higashi, Patten, 1989; Pilette, 1989). Однако в отно­
шении их вклада в организацию сообщества единого мнения нет. Несмотря на 
то, что косвенных связей, безусловно, гораздо больше, из-за интенсивности пря­
мых взаимодействий относительный вклад первых в стабилизацию экосисте­
мы часто бывает меньше (варьирует по разным оценкам в пределах 13-82%). 

Существуют многочисленные доказательства влияния жизнедеятельности 
организмов на структуру биотопа и опосредовано на его население. Так, слизь, 
выделяемая беспозвоночными, строящими норки в грунте, содержит вещество 
(2,4-дибромофенол), подавляющее активность микробов в норке, тем самым, 
продлевая ее существование (Meadows, 1986; Plante et al., 1989). Норы живот­
ных сильно влияют на структуру осадка, повышая (или снижая) его стабиль­
ность, изменяя скорость эрозии и влияя на перенос элементов между грунтом и 
норой, между осадком и толщей воды (Stewart et al., 1996). Поверхность кон­
такта в результате деятельности животных увеличивается иногда на 3 порядка. 
Норы снабжают толщу осадка кислородом, тогда как деятельность микроорга­
низмов может делать ее полностью анаксичной. 

Наиболее известна средообразующая деятельность пескожила Arenicola 
marina, включающегося в процессы биотурбации осадка и изменения локаль­
ной гидродинамики, а также влияющего на химический состав среды в резуль-
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тате активной роющей деятельности и выделения продуктов метаболизма (Ка-
лякина, 1988; Huttel, 1990; Zebe, Schiedek, 1996). Обогащенные органикой выб­
росы пескожила — среда обитания грибов, бактерий, одноклеточных водорос­
лей и простейших (инфузорий). К выбросам притягиваются одни виды (спио-
ниды) и отдаляются другие (фабриция избегает поселений пескожила). В изги­
бе хода пескожила поселяются олигохеты, нематоды, сеголетки двустворок, гар-
пактициды, спиониды и многие другие организмы. Изменяя физические и хи­
мические свойства осадка, пескожил подготавливает местообитание и суб­
страт для других членов сообщества. 

Столь же эффективна средообразующая роль двустворчатого моллюска 
Масота balthica, перекапывающего и аэрирующего поверхностный осадок и 
приносящего в среду обогащенные легкоусваемые органические вещества (Буб­
нова, 1972; Вгеу, 1991). В год одна особь, массой около 300 мг, перекапывает 
более 6 кг грунта, извлекая из него около 120 г пищевого детрита. 

Благодаря строительству домиков (норок, трубок и пр.) бентосные беспоз­
воночные создают новые специфические условия в биотопе, которые по-разно­
му воспринимаются живущими здесь организмами. Так, при искусственно по­
вышенной плотности полихеты Dioparta cuprea, строящей трубки, плотность 
остального бентоса возрастает впятеро, по сравнению с тем, когда этот вид от­
сутствует. Этот эффект обусловлен образованием агрегатов, способствующих 
укреплению грунта (снижающих его эрозию) и удерживающих бентос. Сниже­
ние скорости эрозии — результат биологически обусловленных изменений 
свойств верхнего слоя осадков вокруг трубок, а не механического изменения 
картины придонного тока воды под влиянием трубок (Luckenbach, 1986). Ста­
билизирующее действие другой полихеты — Pygospio elegans на осадки также 
обусловлено не столько физическим укреплением грунта его домиками (труб­
ками), сколько воздействием на химические и микробиологические процессы в 
осадке (Вгеу, 1991). 

Бентосные сообщества, развивающиеся в мягких осадках, представляет 
собой чрезвычайно сложные системы, формирующиеся под влиянием не толь­
ко прямых трофических взаимодействий, но разного рода косвенных и прямых 
положительных связей. 

4.6.6.4. Прямые положительные взаимодействия 
Некоторые примеры были приведены раньше. Этот тип взаимоотноше­

ний признается важным многими исследователями, особенно работающими с 
наземными растительными ассоциациями или морскими бентосными сообще­
ствами (Siebers, 1983; Мануйлов, Шевченко, 1997; Welsh et al., 1996; Тамбиев и 
др., 1996; Ferdy, Molofsky, 2002). Однако прямых данных о них не так много; 
трудности выявления связаны с необходимостью их изучения на биохимичес­
ком уровне. 

В организации сообществ положительные межвидовые взаимодействия 
могут иметь не меньшее, а то и большее значение, чем конкуренция, особенно 
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на этапе экспоненциального роста численности. Отмечается их определяющая 
роль в условиях физического стресса или высокого давления консументов 
(Bertness, Callaway, 1994). Примером могут служить свободноживущие бакте­
рии (Vibrio alginolyticus, Aeronomas sp.), быстро размножающиеся в кишечнике 
детритоядной полихеты Abarenicola vagahunda за счет более благоприятных 
условий (питание, температура), чем в окружающих осадках (Plante et al., 1989). 
В то же время бактерии способствуют более полному усвоению органического 
вещества полихетами, а также служат дополнительным источником пищи для 
них. Это имеет важное геохимическое значение, особенно для районов, где из-
за неблагоприятных условий среды деятельность свободноживущих бактерий в 
осадках затруднена. 

Несомненно, что в ходе сукцессии (и эволюции) все более возрастает зна­
чение положительных взаимоотношений (комменсализм, протокооперация, му­
туализм и др.), обусловливающих растушую целостность экосистем. Процессы 
«социализации» в растительных ассоциациях достаточно убедительно интер­
претирует С М . Разумовский (1981). 

Примером «социализации» в морских донных сообществах могут служить 
взаимоотношения двух экологически близких видов беспозвоночных Priapulus 
caudatus и Halicryptus spinulosus, обитающих в прибрежной зоне Белого моря 
(Колобов и др., 2002; Колобов, Бурковский, 2002). Пространственная комплемен­
тарность популяций двух видов приапулид позволяет рассматривать их как еди­
ную надвидовую структуру — ассоциацию двух близких видов. Частично расхо­
дясь в сложном гетерогенном пространстве (что, вероятно, является результатом 
интенсивной конкуренции в прошлом), в сумме они составляют пару с более 
широкой и непрерывной фундаментальной экологической нишей. Одно из след­
ствий этого — увеличение общего разнообразия размерных и возрастных групп, 
ведущее к расширению спектра используемых ресурсов (пищи и местообита­
ний). Учитывая относительную малочисленность популяций приапулид (вмес­
те не более 0,1 % общей плотности макробентоса), образование подобной струк­
туры с комплементарной упаковкой видов выгодно для них с экологической точки 
зрения, так как дополнительно расширяет спектр потребляемых ресурсов за счет 
создания потенциальной базы для взаимного хищничества (при дефиците дру­
гой пищи) и обеспечения стабильности данной ассоциации. 

Структурно-функциональная целостность ассоциации двух видов прояв­
ляется не только в пространстве, но и во времени. Межгодовые колебания их 
численности представляют собой ненаправленные флуктуации около среднего 
многолетнего уровня. При этом изменения численности у обоих видов положи­
тельно скоррелированы, как в общем для исследуемого пространства (г = +0,99, 
р<0,05), так и для каждого горизонта литорали в отдельности: увеличение плот­
ности популяции одного вида не приводит к ее снижению у другого. 

Не менее убедительным аргументом в пользу положительных связей в эко­
системе являются последовательные процессы деструкции отмирающих тка­
ней макрофитов и животных, в которых принимают участие на разных стадиях 
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бактерии, грибы, простейшие и беспозвоночные. В этом случае образуется слож­
ная консорция с большим разнообразием организмов, объединенных в одно 
функциональное целое (Щербаков и др., 1983; Бек, 1988). 

4.6.6.5. Конкуренция 
Роль конкуренции в поддержании целостности экосистемы недостаточно 

очевидна (Aarseen, 1984; Harvey, Godfray, 1987; Connor, Bowers, 1987; Jarosik, 
1987; Cale et al., 1989; Abrams, 1990; Stone, Weisburd, 1992; Колобов, Бурковс­
кий, 2003). Возможно, что через регулирование видовой структуры сообщества 
она влияет на сбалансированность обменных (биохимических и геобиохими­
ческих) процессов в экосистеме, корректируя их. Результаты многочисленных 
исследований указывают на то, что конкуренция в природе имеет в основном 
диффузный характер, отражающий относительно слабые по силе взаимодей­
ствия между большинством видов сообщества (Пианка, 1974; Вгеу, 1991; Бур­
ковский, 1992). Сильная конкуренция в природе — явление довольно редкое и 
возможна только между экологически близкими видами и при условии острого 
дефицита пищи или предельно высокой плотности организмов. Значительно 
чаще в природе наблюдается сосуществование потенциальных конкурентов, при 
котором каждый вид достигает сбалансированной по отношению к другим чле­
нам сообщества плотности (Бурковский, 1990; Колобов и др., 2002). Острота 
взаимоотношений снимается возможностью расхождения потенциальных 
конкурентов в пространстве-времени (Бурковский, 1987, 1990, 1992; Колобов, 
Бурковский, 2003). 

4.6.6.6. Информационно-энергетические, электромагнитные и 
гравитационные поля 

На уровне экосистемы роль информационно-энергетических полей совер­
шенно не изучена, вопрос по существу даже не ставился. Вместе с тем, совер­
шенно очевидно, что данные, полученные на уровне организма (Гурвич, 1947, 
Газарян, Белоусов, 1983), отдельных популяций, указывают на возможность 
влияния этого фактора на экосистему в целом. Действительно, и живое и мерт­
вое вещество излучают энергию и информацию, создавая соответствующие 
информационно-энергетические поля (например, кристаллы являются вопло­
щением мощной энергии, которую используют при лечении некоторых болез­
ней). Нет никаких препятствий на пути возникновения соответствующих меха­
низмов, участвующих в организации экосистемы, как единства живого и нежи­
вого вещества. 

Гравитационные и электромагнитные поля, по-видимому, также являются 
важными факторами организации морских сообществ и экосистем. Их действие 
осуществляется постоянно, хотя с разной силой, в зависимости от состояния 
нашей планеты, времени года, широты местности, глубины водоема и т.д. Оно 
настолько привычно (как вращение Земли, смена дня и ночи), что о нем редко 
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задумываются. Но хорошо известно, что ориентация многих наземных живот­
ных и растений связана со способностью «чувствовать» эти поля; этим опреде­
ляются направленные миграции птиц, вертикальный рост растений, простран­
ственная ориентация низших гетеротрофных организмов. 

4.6.7. Сравнение уровня целостности экосистемы и 
организма 

Проблема целостности организма и экосистемы обычно обсуждается в 
понятиях, отражающих особенности их структурно-функциональной органи­
зации и механизмов устойчивости. 

В отношении уровня целостности экосистемы (биогеоценоза) нет единого 
мнения (Rahel et al., 1984; Гиляров, 1988; Михайловский, 1988, 1992; Тимонин, 
1989; Хайлов, 1998, 2001). Сравнительно недавно существовали две крайние и, 
казалось бы, совершенно несовместимые точки зрения на целостность экосис­
темы. Согласно одной из них (органицизм), сообщество представляется 
«сверхорганизмом» с чрезвычайно высокой интегрированностью и жесткостью 
связей (Михайловский, 1988,1992). В этом случае экологическая сукцессия рас­
сматривается как своего рода онтогенез экосистемы. Действительно, сукцессия 
носит вполне закономерный характер, настолько, что позволяет предсказывать 
основное направление изменений большинства (или всех) ее параметров (видо­
вое разнообразие, валовая и чистая продукция и др.) и финальное состояние. 
Тесная связь элементов через разнообразные взаимодействия (метаболические, 
пища-потребитель, конкуренция, мутуализм и др.) обеспечивает определенную 
скоррелированность поведения организмов. Участие всех, без исключения, орга­
низмов в биогеохимических круговоротах вещества еще более усиливает цело­
стность экосистемы. Согласно другой точке зрения (редукционизм), сообще­
ство — совокупность популяций разных видов, объединенных общими требо­
ваниями к условиям среды (Grosman et al., 1982; Strong, Donald, 1983). Связи 
между организмами преимущественно топические, основанные на совместном 
использовании пространства и времени. Трофические связи, учитывая широ­
кий пищевой спектр большинства видов, не носят облигатного, тем более жест­
кого характера. А взаимоотношения в пределах трофического уровня весьма 
слабые — конкурентные или нейтральные. Сильная конкуренция возникает лишь 
при остром дефиците пищи и высокой численности соперничающих видов, что 
может продолжаться недолго или вообще часто исключает одно другое. Состав 
сообщества определяется главным образом абиотическими факторами и нали­
чием подходящей пищи. Численность популяций регулируется внутренними 
популяционными механизмами, а не межвидовыми взаимодействиями. 

В настоящее время мало найдется исследователей, которые придержива­
ются крайних суждений. В основном споры идут об уровне интегрированное™ 
сообществ, тогда как определенная целостность сообществ и экосистем при­
знается всеми (Rowe, 1997). Последняя зависит от конкретной модели изучае-
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мой экосистемы (лабораторная или природная; наземная или водная; пресно­
водная или морская; пелагическая или донная и т.д.) и стадии экологической 
сукцессии (Rahel et al., 1984). Возраст современных экосистем неодинаков. 
Многие тропические морские экосистемы возникли около 60-70 млн. лет на­
зад; возраст других экосистем оценивается меньшим временем: субтропичес­
ких — 25-30 млн. лет, бореальных 10-15 млн. лет, арктических 1-2,5 млн. лет, 
эстуарных арктических — около 100 тыс. лет. Соответственно первые характе­
ризуются большей сложностью, стабильностью (резистентной устойчивостью) 
и целостностью, чем последние. 

В отношении механизмов поддержания устойчивости (и целостности) при­
родных экосистем, представленных большим количеством разнокачественных 
компонентов живой и неживой природы, также нет единой точки зрения (про­
тивоположные: стохастизм и детерминизм). 

Сущность стохастизма составляет подчеркивание индивидуальной реак­
ции видов и их независимого сосуществования вследствие аутэкологических 
особенностей (Grossman et al., 1982; Colwell, 1985; Hengeveld, 1994). Стохас­
тизм не отрицает каузальных отношений, но обращает внимание на большую 
вариабельность рассматриваемых переменных, которая часто маскирует конку­
ренцию. Детерминизм исходит из того, что сообщество находится в равнове­
сии, а виды избегают конкурентного исключения посредством различных про­
цессов типа разделения ресурса, нелинейной иерархической конкуренции. По 
мнению ряда исследователей, придерживающихся стохастического направле­
ния (Colwell, 1985), представление о равновесном состоянии популяций, сооб­
ществ и экосистем противоречит дарвиновской концепции об эволюционном 
развитии. Идеи случайных пертурбаций в существовании сообщества возвра­
щают экологию к эволюционному развитию надорганизменных живых систем. 
Вместе с тем, следует отметить, что серьезные флуктуации среды характерны 
для ограниченного типа природных экосистем с весьма умеренным или низким 
видовым разнообразием. Сложные экосистемы, богатые видами, как правило, 
образуются в относительно стабильной среде, в которой колебания факторов 
невелики и к которым организмы за длительную эволюцию не только хорошо 
приспособились, но, видимо, даже нуждаются в соответствующих слабых сре-
довых флуктуациях, стимулирующих их метаболизм (Заар, 1969). «Мягкие» 
стохастические процессы, протекающие в сложных экосистемах постоянно 
нивелируют друг друга, и лишь незначительно отклоняют систему то в одну, то 
в другую сторону, представляя возможность и для динамического баланса ком­
понентов, и для ее развития (Fishelson, 1977; Strong, Donald, 1983). 

Организм — эталон целостности биологического объекта. Его целостность 
обусловлена наличием центрального управления (генетический код), реализую­
щего основную программу живого объекта — воспроизводство себе подобного. 
Все другие функции организма направлены на обеспечение этого процесса. Важ­
ной особенностью организма, определяющей его предельно высокую целостность, 
является то, что организм формируется из взаимонезаменяемых зачатков в соот-
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ветствии с наследственной программой и с самого начала развивается как целое. 
В живом организме настолько сильно скоррелированы все процессы, что при на­
рушении согласованности между ними наступает его смерть (как целого). 

В противоположность организму экосистема не имеет собственных задач 
и функций. Они выводятся из суммы в разной мере согласованных программ 
всех присутствующих организмов. Основная функция экосистемы — поддер­
жание направленного потока энергии и круговорота вещества — является про­
изводной от общей функции живых организмов и направлена на поддержание 
их наличного состава. При изменении состава организмов или характеристик 
среды изменяется и функция экосистемы. Экосистемы не умирают как целое 
(исключая катастрофы), а преобразуются в соответствии с реализуемыми фун­
кциями нового состава сообщества, т.е. становятся другими. Экосистема под­
держивается за счет уравновешивания противоположных процессов и противо­
действий (продукция и деструкция, конкурентные и конгруэнтные отношения), 
а связи между компонентами (видами), как правило, неспецифичны и непосто­
янны. Сообщество слагается из уже имеющихся видов, которые входят и выхо­
дят из экосистемы по мере вымирания или появления, или при существенном 
изменении факторов среды. В сообществе виды взаимозаменяемы, причем за­
мена может быть даже не замечена другими организмами (Maguire, 1963; Бур­
ковский, 1986). Наконец, пока нет никаких доказательств того, что экосистема 
управляется из единого центра (или внешней системой); управление — диф­
фузное или слабо организованное, осуществляемое на уровне отдельных орга­
низмов или взаимодействующих популяций. 

Критерием для сравнения уровня целостности столь разных систем, как 
организм и экосистема, может служить наличие устойчивых связей между сла­
гающими их компонентами. Наилучшим образом прочность таких связей про­
является в изменяющейся обстановке — в лабораторном или полевом экспери­
менте, при взаимодействии систем, в ходе онтогенеза или сукцессии. 

Даже самое общее сопоставление уровней целостности организма и эко­
системы позволяет выявить их принципиальное отличие (Волькенштейн, 1984; 
1989). По меньшей мере, их семь. 

(1) Организм во взаимодействии со средой ведет себя как целостная систе­
ма. Примером может служить движение животного, где наилучшим образом 
проявляется согласованность работы отдельных систем органов. (1а) Поведе­
ние сообщества как целого зависит от уровня его интегрированное™. В слабо 
организованном сообществе плавное изменение среды на каждый вид действу­
ет по-разному и отдельно в соответствии с толерантностью организмов, что 
приводит к адекватному изменению состава в пространстве-времени. В сильно 
организованном сообществе плавное изменение среды приводит к синхронизи­
рованной (проявление синэригизма) и дискретной реакции видов. Промежуточ­
ные состояния среды не дают устойчивых промежуточных состояний системы. 
Примерами могут служить лабораторные эксперименты Гаузе (1936) с сообще­
ством простейших в градиенте рН и полевые эксперименты по трансплантации 
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изолята морского псаммофильного сообщества в опресненный эстуарий (Бур­
ковский, 1986). 

(2) Организменные связи настолько сильны, что под их влиянием изменя­
ются свойства отдельных компонентов. В экспериментах по трансплантации 
органов на несвойственные им места показано, что, например, помещенный на 
ногу лягушки хрусталик формирует недостающие части глаза, образующиеся 
из кожных покровов (Симаков, 2005). (2а) Вид остается самим собой, независи­
мо от того, в какую экосистему входит (Белое, Баренцево, Балтийское, Север­
ное моря), и легко узнаваем. Однако некоторые параметры популяции (индиви­
дуальные размеры, плодовитость, смертность, даже жизненный цикл) изменя­
ются под воздействием других видов и среды обитания (Савилов, 1954; Pirano 
et al., 2002). В некоторых случаях даже под влиянием конкурентов отмечается 
смещение морфологических параметров (уменьшение размеров особей у 
Hydrobia ulvae в присутствии Corophium volutator (Fenchel et al., 1975). 

(3) В организме отдельные элементы не существуют вне данного конкрет­
ного целого. Отсюда известные трудности содержания изолированных органов 
и тканей, а также их трансплантации. (За) Виды также не существуют вне эко­
системы, но один и тот же вид может входить в разные экосистемы. Примеров 
великое множество. Так, в Охотском море в верхней литорали массовыми фор­
мами являются Масота balthica, Mesidothea entomon, Spio fllicornis; в нижней 
литорали — М. balthica, Mytilus edulis, Mya arenaria, M. entomon и Pygospio 
elegans; в верхней сублиторали — М. balthica, различные виды Amphipoda и 
Polychaeta (Мокиевский, 1953). Один и тот же вид доминирует в разных по со­
ставу сообществах, что говорит об отсутствии устойчивых экологических групп 
и однозначных связей. В Беринговом море — Восточной части Камчатки в со­
став ядра сообщества (более 50% биомассы) в разных местах прибрежной об­
ласти входит Масота calcarea (собиратель детрита) в сочетании с: (a) Yoldia 
hyperborea (собиратель), Nuculana pernula (собиратель) и Nucula tenuis 
(собиратель) или (б) Cardium ciliatum (сестонофаг), Nicomache lunibricalis (грун-
тоед) и Amphelisca macrocephala (сестонофаг) (Нейман, 1967). Один и тот же 
доминирующий вид входит в сообщества с разными трофическими (биогеохи­
мическими) условиями. Неспособность различать ближайшего соседа делает 
возможной любую межвидовую рокировку в сообществе, если при этом не на­
рушается вещественно-энергетический баланс системы (Maguire, 1963), а при 
его нарушении она облегчает интродукцию чужеродных для системы видов (По­
ликарпов, Бурковский, 1992; Шварц и др., 1993). 

(4) Нормальное развитие организма основано на наличии специфических 
обратных связей. Примерами могут служить влияние зародышевых пластов друг 
на друга в эмбриогенезе или распространение патологических процессов, на­
чинающихся в одном органе, на другие. (4а) Отношения пища — потребитель и 
конкуренция редко видоспецифичны и постоянны; их сила зависит от дефици­
та предпочитаемой и наличия замещающей пищи, а также от плотности конку­
рирующих популяций. Отношения сообщество — среда (биологический конт-
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роль среды и зависимость организмов от абиотических факторов), также не яв­
ляется жестким и специфичным. Так, перекапывание грунта организмами мак­
робентоса усиливает обменные процессы (через увеличение аэрации и выход 
газов из глубины осадка), но результаты этой деятельности становятся достоя­
нием всего сообщества и всей экосистемы. Функционально взаимообусловлен­
ные процессы продукции и деструкции часто разведены в пространстве-време­
ни; в морских экосистемах основная продукция обычно производится вблизи 
поверхности, основная редукция — в осадках. 

(5) Для организма характерно наличие ведущего звена внутренних связей, 
например, организаторов в эмбриогенезе. (5а) В экосистеме и сообществе орга­
низаторов может быть множество, и они могут сменять друг друга. Ведущие 
организаторы — среда (включая вещество и энергию), информация о прошлом, 
«ключевые» виды (доминанты, хищники, фонообразующие и другие). Их роль 
в организации сообществ и экосистем обсуждалась выше. Наиболее дискусси­
онным является вопрос о роли «ключевых» видов в поддержании целостности 
сообществ. При изучении некоторых природных и лабораторных сообществ 
обнаружена отрицательная зависимость между количеством хищников и разно­
образием жертв — таким образом, верхний трофический уровень управляет 
сложностью нижнего. Хорошо известна регулирующая роль морского ежа Аг-
bacia sp. в прибрежных экосистемах, который выедает многие виды, оставляя 
нетронутыми некоторых гидроидов и губок. Однако чаще хищники не органи­
заторы, а разрушители (локальных) экосистем. Так, морской еж Strongylocen-
trotus droebachiensis на Восточном побережье Канады и США выедает полнос­
тью ламинарию, а затем переходит на потребление других водорослей, живот­
ных и детрита, оставляя после себя «пустыню», которая заселяется вновь в те­
чение многих лет (Foreman, 1977 и др.). Морская звезда Acanthaster planci на 
Большом барьерном рифе Австралии уничтожает более 10% биомассы корал­
лов, на восстановление которых требуются несколько десятилетий. 

Более предсказуема роль доминирующих (по численности, биомассе или 
продукции) видов. В олигомиксных сообществах всё население «работает» на 
доминирующий вид. Чисто статистически (на его долю приходится более 50% 
биомассы) он определяет развитие и формирование сообщества; остальные виды 
вынуждены занимать свободные места. В полевом эксперименте при измене­
нии плотности самого массового вида — инфузории Tracheloraphis incaudatus 
в сверхсложном псаммофильном сообществе было показано, что доминант спо­
собен оказывать стабилизирующее действие (уменьшая флуктуации плотнос­
ти) на другие виды, связанные с ним разного рода ассоциативными взаимоотно­
шениями (Бурковский, Азовский, 1985; Бурковский, 1992). Точно также в ходе 
колонизации первый вселенец длительное время обусловливает направление 
развития сообщества. 

Некоторые макрофиты являются живым субстратом для многовидовых эпи-
бионтных ассоциаций. Однако их роль в организации соответствующих сооб­
ществ отнюдь не очевидна. Сравнительный анализ биоценозов с одним и тем 
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же фонобразующим видом Laminaria sacharina в Баренцевом и Белом морях 
показывают, что на одном и том же субстрате формируются принципиально 
разные сообщества ((таблица 5 ( Барсова, 1976; Мягков, 1976)). 

Наиболее вероятная причина отмеченных различий состоит в том, что в 
Белом море продукция фитопланктона намного выше, чем в Баренцевом (так 
как выше летняя температура воды и мощнее биогенный материковый сток) и 
это обусловливает мощное развитие сестонофагов — в Баренцевом море основ­
ной пищей прибрежных эпибионтов являются сами слоевища макрофитов. Та­
ким образом, в обоих случаях ведущим фактором организации сообществ явля­
ется пища. 

(6) Для организма характерна главенствующая роль целого по отношению 
к частям (принцип омникаузальности). (6а) Сообщество — содружество равно­
правных членов, в определенной мере независимых. Эволюционируют виды, 
они же часто долговечнее сообществ и экосистем. Эволюция экосистем — со­
пряженная эволюция видов и среды. Вместе с тем, количество энергии, веще­
ства и предшествующей информации в биосфере предопределяет и структуру, и 
уровень организованности, и направление развития (судьбу) глобальной экоси­
стемы. Все задействовано в общем биогеохимическом круговороте вещества, 
направленном потоке энергии и растущей информации (см. гл. 11). 

(7) Кодированное отображение свойств целого в специализированных ча­
стях — важнейшая особенность организма. Примерами этого могут служить 
ДНК и память. (7а) Информация о среде и других организмах, как отмечалось 
выше, кодируется в особях. Она специфична; физиология и биохимия организ­
ма определяет его отношение к факторам среды и биотическому окружению. 
Нет органа, хранящего сведения обо всей экосистеме. Каждый вид реагирует 
только на часть окружающих его видов и факторов среды и хранит сведения 
только об этой части. Вместе с тем, управляющую функцию в отношении от­
дельных связей в экосистеме может брать на себя метаинформация (Маргалеф, 
1992). Более того, некоторые виталистические концепции предполагают нали­
чие программы, сюжета эволюции жизни, исчерпывающей информации обо всем 
грядущем, правда, при этом, место их локализации не уточняется. Очевидно, 
что под этим подразумевается нечто запредельное, трансцендентальное. 

Подводя итог, важно подчеркнуть, что в сравнении с организмом экосисте­
мы обладают существенно более низким уровнем целостности. Но именно этот 
уровень и позволяет им существовать в постоянно изменяющихся условиях. Нет 
никаких оснований считать, что эволюция экосистем идет только в направле­
нии увеличения её целостности. Целостность экосистемы может находиться в 
такой мере, которая способна обеспечить пусть не всегда экономичное (из-за 
меньшей скореллированности элементов в системе), но гибкое приспособле­
ние к ненаправленным изменениям среды и благодаря этому надежное разви­
тие видов и, как следствие, всей экосистемы. Если бы целостность системы 
обеспечивалась только жесткостью связей между элементами, то такая система 
в условиях постоянно меняющейся среды оказалась бы крайне уязвимой. При 
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Таблица 5. Сравнение биоценозов Laminaria sacharina Баренцева и Белого морей (Мягков, 1976). 

Параметры Баренцево море Белое море 
Диапазон глубин (метры) 
Биомасса фонообразующего 
вида (кг/м 2) 

Доминирующие компоненты 

Общее число животных 
Общая биомасса (г/м 2) 

Пища диминирующих видов 

Биогеографическая 
характеристика 

0-12 

6 

иглокожие (Strongylocentrotus 
droebachiensis) и 

ракообразные (Hyas areneus) 
20 

70 
слоевища ламинарии и 

животные на них 

бореальные 

3-9 

2 

Двустворчатые и брюхоногие 
моллюски и асцидии 

90 
250 

сестон 

бореальные 

наличии жестких связей в экосистеме выпадение одного звена могло бы приве­
сти к гибели всей экосистемы. Поэтому природные экосистемы никогда не дос­
тигают той меры жесткости (скоррелированности элементов) и целостности, 
которая свойственна организму. Целостность сообщества — результат длитель­
ных взаимоотношений сменяющих друг друга организмов в процессе освоения 
ими наличных экологических ресурсов, ведущих к максимально возможному и 
эффективному их использованию данным набором видов и в данных условиях. 

Если виды развиваются всегда как целостные системы (образование но­
вого вида — это совершенствование старого, а не новая комбинация частей ста­
рого), то сообщества (и экосистемы) постоянно обновляются за счет вымира­
ния и новообразования видов в изменяющейся среде. Экосистема состоит из 
более или менее заменимых единиц, и возможность дублирования заметно уве­
личивает ее надежность. Всюду мы встречаемся с хвостом редких и второсте­
пенных видов, по своим экологическим свойствам близких к массовым видам. 
При изменении условий они способны выдвинуться вперед, сохраняя функцио­
нальную основу экосистемы (Бурковский, 1992). 

Экосистема не может быть целостной в той же мере, что и организм. Более 
того, существуют — выработались за миллионы лет совместной эволюции сре­
ды и жизни механизмы, направленные на поддержание относительно не­
высокой целостности экосистемы (Волькенштейн, 1984,1989). К ним следует 
отнести: 

(1) широко распространенную полифагию у гетеротрофных организмов; 
монофагия чрезвычайно редка, т.к. может закрепиться только в ходе длитель­
ных и гарантированных связей между соответствующими парами видов; 

(2) широкую толерантность организмов ко многим факторам среды; ши­
рокая экологическая амплитуда позволяет видам в разных частях ареала сопри­
касаться с разным набором видов, в результате чего вырабатываются приспо­
собления не к конкретным видам, а к типу партнера; 
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(3) неспецифичные изменения среды, создаваемые видом и дающие воз­
можность жить в этой среде разным наборам организмов; 

(4) ограниченность контактов каждого вида с другими видами сообщества, 
приводящая к ситуации, в которой, при сохранении типа партнера, вид не спо­
собен «заметить» изменений в экосистеме; 

(5) неполночленность биоценозов; они не содержат всех видов, которые 
потенциально могли бы жить в данных условиях, что ведет к случайному варь­
ированию состава экологических систем и препятствует выработке специфи­
ческих связей между совместно обитающими видами. 

В результате действия перечисленных механизмов экосистемы приобре­
тают свойства, гарантирующие им полноценное функционирование в постоян­
но изменяющейся среде. 
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(экосистемы) 

Разные аспекты функционирования сообществ и экосистем весьма обстоя­
тельно рассматриваются А.Ф. Алимовым (1989, 1990, 2000; и др.) применитель­
но к пресным водоемам. В морской биогеоценологии столь глубокого анализа 
данной проблемы не проводилось, что обусловлено в первую очередь масшта­
бами и сложной структурированностью морских и океанических экосистем. Име­
ющиеся весьма многочисленные данные сильно разобщены, относятся к совер­
шенно разным типам водоемов, получены разными авторами для разных целей, 
вне единой программы и оттого трудно совместимы (Jansson, Wulff, 1977; Tischler, 
1978; Khripounoff, 1984; Frontier, 1985; Цейтлин, 1986; Виноградов, Шушкина, 
1987; Гершанович и др., 1990; Бурковский, 1992; Bromley et al., 1993; Мусатов, 
1994; Loreau, 1996; Максимова, Брусиловский, 1997; Леонов и др., 1997; Бур­
ковский и др., 2002; Столяров и др., 2005). Однако, учитывая, что основные прин­
ципы организации и функционирования водных биогеоценозов общие, многое 
из того, что удалось установить для пресных водоемов, безусловно, может быть 
перенесено и на более сложные морские сообщества и экосистемы (Sprung, 
Asmus, 1995). 

Под функцией обычно понимают закономерное изменение одного пара­
метра при изменении другого. Функционирование — процесс исполнения (реа­
лизации) функции, имеющий пространственно-временное измерение. В экоси­
стеме функционирование обеспечивается динамическим взаимодействием по­
токов вещества, энергии и информации, обусловливающих ее устойчивое су­
ществование в конкретных условиях среды. Энергия, запасенная в первичной 
продукции автотрофов или в аллохтонных органических веществах, в процессе 
потребления одних организмов (или детрита) другими трансформируется в эко­
системе, переходя в иные формы, в том числе и тепло. Неиспользованная кон-
сументами энергия (в органическом веществе) преобразуется редуцентами и 
становится доступной для потребления другими организмами. Восходящий 
поток энергии — фундаментальное свойство функционирующей экосистемы. 

Экосистема поддерживает свою целостность благодаря многообразным вза­
имосвязям между ее компонентами, реализуемым через потоки энергии, веще­
ства и информации. Количество таких потоков велико. Для построения алго­
ритма функционирования экосистемы необходимо выявить количественные за­
кономерности структуры, формирования и взаимодействия указанных потоков 
в них. Это весьма непростая задача, требующая достоверных данных о боль­
шом количестве параметров экосистемы, особенно трудоемка применительно к 
сложно дифференцированным морским экосистемам. Ведущее положение при 
изучении функционирования экосистемы занимает баланс органических ве­
ществ, которые синтезируются, потребляются и разлагаются внутри данной 
экосистемы. Балансовый подход дает интегральное представление о функцио­
нировании водной экосистемы. 
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Выявление закономерностей биотического круговорота веществ, трансфор­
мации энергии в водных экосистемах и особенностей продукционного процес­
са в водоемах облегчается тем, что биомасса организмов, скорости ее построе­
ния (продукция) и разрушения (деструкция) могут быть выражены в единицах 
энергии (или других эквивалентных единицах), отнесенных к конкретному мо­
менту или отрезку времени. В основе лежат установленные закономерности, 
связывающие скорость роста организмов, питания, метаболизма, размножения 
с массой организмов, которые могут быть описаны в виде степенных уравне­
ний с параметрами, имеющими вполне определенные и биологически значи­
мые величины. Таким образом, на основе аутэкологических исследований мож­
но оценить количественно значение популяций и сообществ в процессах био­
логической продуктивности, превращения веществ и трансформации энергии в 
экосистемах. 

В настоящее время многое известно о потоках энергии, в меньшей степе­
ни — о потоках вещества и совсем мало об информационных связях между 
отдельными компонентами экосистемы, объединяющих организмы в потоках 
вещества и энергии. 

5.1. Связь между структурой и 
функционированием в экосистеме 

Функционирование каждой экосистемы опирается на особенности ее струк­
туры, одной из характеристик которой является видовое разнообразие. Коли­
чество видов в сообществе определяется диапазоном доступных ресурсов, ши­
риной ниш отдельных видов и степенью их перекрывания (Frontier, 1985; Loreau, 
1996; Snelgrove, 1997, Алимов, 1994, 2000). Доступные ресурсы в экосистеме 
обычно используются полностью (недоиспользуются крайне редко) соответству­
ющим разнообразием потребителей. Как уже отмечалось, последнее удобно оце­
нивать информационным индексом Шеннона-Винера, где разнообразие тракту­
ется как приходящееся на одну особь количество информации, заключенной в 
распределениях по видам, особям, или энергии по трофическим связям. Возра­
стание величины индекса указывает на увеличение неопределенности и одно­
родности структуры изучаемой системы (сложности), снижение — на упроще­
ние структуры и возрастание доминирования каких-то компонентов. В таком 
понимании разнообразие представляет собой некую оценку способности сис­
темы к взаимодействиям между элементами внутри ее, но не отражает возмож­
ное количество таких связей, обеспечивающих единство и функционирование 
системы. Внесение определенности в долю реализованных связей в системе 
относительно числа потенциально возможных (связность) может быть достиг­
нуто путем использования индекса разнообразия Симпсона: 

D = (l-S)/Si, 
где S. равно сумме Р., а Р. — вероятность того, что любой индивидуум, взятый 
из сообщества, принадлежит к виду і. 
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Индексы разнообразия Симпсона и Шеннона хорошо коррелируют между 
собой, так как число реальных связей в любых системах всегда ограничено и 
снижается с повышением общего разнообразия системы (Margalef, Gutierrez, 1983). 

Другая важнейшая экологическая характеристика популяций, сообществ и 
экосистем — биомасса. Она указывает на скорость протекания жизненных фун­
кций организма (питание, рост, метаболизм, продуцирование и т.д.) и насыщен­
ность экологического пространства живым веществом (Алимов, 1989, 2000; 
Красилов, 1997). Многие сезонные и межгодовые изменения структурных и 
функциональных характеристик экосистем могут быть выражены через вариа­
бельность динамики биомассы (ВДБ), которая оценивается средним квадратич­
ным отклонением, коэффициентом вариации или соотношением максимальных 
и минимальных значений. Вариабельность динамики биомассы зависит от слож­
ности системы: с возрастанием структурной сложности она уменьшается, до­
минирование переходит ко многим стенобионтным видам .rv-стратегам; в систе­
мах с более простой структурой доминируют эврибионтные виды г-стратеги, 
при этом средняя масса гидробионтов уменьшается, а ее вариабельность увели­
чивается (Алимов, 2000). 

Продуктивность водоемов (Ррс — способность создавать органическое 
вещество из неорганического) обычно оценивают по уровню первичной про­
дукции, рассчитываемой чаще за год или вегетационный сезон (первичная про­
дукция экосистемы). Основную первичную продукцию на морских и океани­
ческих мелководьях создают макрофиты и эпибионты, в открытой части водо­
ема — фитопланктон. Продуктивность морских экосистем зависит от темпера­
туры и доступности биогенных элементов; наиболее благоприятные условия 
для первичных продуцентов (фитопланктон или макрофиты) складываются в 
умеренных и субтропических широтах в пределах морского шельфа (Дрейк и 
др., 1982; Парсонс и др., 1982; Возжинская, 1986; Гершановичи др., 1990; Gilbert, 
1991 и др.). 

Важнейшая функциональная характеристика экосистемы, альтернативная 
продуктивности, — дыхание (Rc — количество энергии, рассеиваемой всеми 
организмами в процессах обмена). Разность двух указанных величин определя­
ет (чистую) продукцию экосистемы (Рс - Р - (Одум, 1975; Алимов, 2000). 
Сложные сообщества обычно хорошо сбалансированы, и вся первичная про­
дукция потребляется консументами внутри системы (продукция экосистемы 
близка или равна нулю), в простых сообществах продукция автотрофов исполь­
зуется собственными консументами не полностью и обслуживает соседние эко­
системы или отмирает и выпадает в осадок (Бурковский и др., 2002). 

Для пресных водоемов установлена зависимость между продукцией эко­
системы (Р) и биомассой всех гидробионтов (В) за тот же период времени в 
виде степенных уравнений (Алимов, 2000): 

Рс = 2,073 5 0 , 8 7 6 (учитывается только первичная продукция фитопланктона); 
Рс = 5,64 Вс°'ш (учитывается первичная продукция фитопланктона и мак-

рофитов). 
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В первом случае отно­
шение Р /В (соответствует 
общепринятому обозначе­
нию Р/В) варьирует в пре­
делах 1,152 — 0,748 (с уче­
том пределов изменения ВС 

от 83 до 2139 ккал/м 2); во 
втором Р/ВС варьирует в 
пределах 2,203-0,482 (с 
учётом пределов изменения 
В от 30 до 6 616 ккал/м 2). 
Средние величины 0,952 и 

1.346 соответственно; средняя величина отношения с учетом только первичной 
продукции фитопланктона близка к 1, т.е. биомасса водорослей планктона в пре­
сных водоемах оборачивается за год. Скорость оборота биомассы в экосистемах 
снижается с ее увеличением в экосистеме; она меньше в тех случаях, когда в 
расчетах продукции экосистемы принимается во внимание лишь первичная про­
дукция планктона. 

Другая важная характеристика экосистемы устанавливается через отно­
шение суммарного дыхания гидробионтов к их суммарной биомассе (R/B — 
отношение Шрёдингера), которая служит мерой экологического оборота энер­
гии, т.е. отношения затрат энергии на поддержание жизнедеятельности к энер­
гии, заключенной в структуре (или мерой термодинамической упорядоченнос­
ти: чем больше биомасса, тем больше затраты на ее поддержание). В среднем в 
водоемах разного типа (с разной продуктивностью) это отношение 1:4 при раз­
махе колебаний в пределах 1:(3 — 6). В большинстве пресных водоемов раз­
ность между РС HRC отрицательна (Алимов, 2000). Для них не применимо поня­
тие (чистой) продукции экосистемы. В этом случае разность указывает на де­
фицит энергии и зависимость системы от внешнего источника энергии — ал-
лохтонного органического вещества. Такие ситуации также весьма характерны 
для морских прибрежных экосистем (Бурковский и др., 2002). 

Структурные (видовое разнообразие и др.) и функциональные (продуктив­
ность, скорость оборота биомассы, количество диссипируемой энергии, соот­
ношение продукции к дыханию) характеристики сообществ гидробионтов и эко­
систем связаны между собой (через уравнение экспоненциальной функции): по 
мере усложнения структуры сообществ и экосистем возрастает доля рассеивае­
мой энергии в виде тепловой по отношению к энергии, заключенной в продук­
ции этих биологических систем. Примером может служить параболическая за­
висимость отношения P/R от индекса разнообразия: с увеличением разнооб­
разия P/RC падает (рис. 21). Это означает, что получение высокой продукции 
экосистем возможно лишь при упрощении их структуры, в том числе как ре­
зультат эксплуатации экосистем (изъятия части гетеротрофной продукции (Али­
мов, 2000)). 
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Описанные А.Ф. Алимовым (1989, 2000) количественные соотношения 
между структурными и функциональными характеристиками сообществ в пре­
сноводных экосистемах находят свое подтверждение и в некоторых морских 
исследованиях (Sprung, Asmus, 1995; Loreau, 1996; Максимова, Брусиловский, 
1997; Бурковский и др., 2002). 

5.2. Биотический баланс и потоки энергии в 
экосистеме 

Баланс органического вещества рассчитывается как разность между его 
производством и поступлением в систему, с одной стороны, и потреблением и 
выходом из системы, с другой. Каждая составляющая биотического баланса 
занимает определенное положение по отношению к потоку энергии в экосисте­
ме (см. гл. 4, рис. 12). Восходящий поток (от низших уровней к высшим) посто­
янно уменьшается за счет потерь на дыхание (поддержание упорядоченности). 
Так что на уровне зоопланктона или зообентоса он составляет около 6-8% от 
первичной продукции. 

В экосистемах с первичной продукцией превышающей дыхание (положи­
тельный баланс энергии) образуется ее избыток, который выпадает в осадок 
или транспортируется за пределы данной системы. В экосистемах (сообществах), 
где производится первичной продукции меньше, чем требуется для дыхания со­
общества (Р < Rc) создается отрицательный баланс энергии, т.е. обнаруживает­
ся соответствующий дефицит энергии и для нормального функционирования 
системы энергия должна поступать извне. Эти правила функционирования эко­
системы могут проявляться как в масштабе всей экосистемы, так и ее частей 
(биогеоценотических образований меньшего масштаба (Бурковский, Столяров, 
2000; Бурковский и др., 2002). 

В разное время (сезон, год и т.д.) в одной экосистеме может отмечаться как 
положительный, так и отрицательный баланс. Для пресных водоемов установ­
лено, что максимальные отклонения в разные годы не превышают 30-35% от 
величины первичной продукции, отмеченной в конкретный год наблюдений (т.е. 
наблюдается состояние подвижного равновесия по отношению к энергии, запа­
сенной в автохтонных органических веществах) (Алимов, 2000). Подобные меж­
годовые колебания биотического баланса в морских прибрежных экосистемах 
приводят к возникновению и исчезновению «няш» — больших скоплений ав­
тохтонного органического вещества в кутовых частях заливов и губ (Бурков­
ский и др., 2002). 
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5.3. Потоки вещества и информации в экосистеме 

5.3.1. Потоки вещества 
Потоки вещества в экосистемах изучены значительно меньше, чем потоки 

энергии; при этом наиболее исследованы миграции биогенов (особенно, азота 
и фосфора) и роль разных организмов в этом процессе в пресных водоемах 
(Гутельмахер, 1986; Алимов, 2000). Применительно к морским экосистемам, 
учитывая их сложность и большое разнообразие, этот вопрос находится на сре­
динных стадиях изучения (Reay et al., 1995; Duarte, Cebrian, 1996; Vairoli et al., 
1996; Giblin et al., 1997; Леонов и др., 1997). 

Весьма важным является установление зависимости между скоростью эк­
скреции биогенов гидробионтами и их массой, которые получены пока для пре­
сноводных планктонных, бентосных и нектонных животных при разных темпе­
ратурных условиях (Гутельмахер, 1986). Они позволяют количественно оценить 
роль различных животных в регенерации биогенных элементов. Показано, что 
присутствие планктонных животных стимулирует фотосинтез и прирост био­
массы, ускоряет биотический круговорот. То же относится к рыбам и донным 
беспозвоночным. Но при этом следует иметь в виду, что осадки при активном 
участии организмов бентоса способны одновременно аккумулировать биогены 
(а рыбы — фосфор), концентрируя и удерживая их на дне и создавая весомые 
запасы, которые при определенных условиях (например, зимой) могут высво­
бождаться из осадка и поступать в толщу воды к их основным потребителям. 

Проанализировать всю систему сложно переплетенных потоков вещества 
в экосистемах чрезвычайно трудно, к тому же пока нет надежных методов со­
вместного анализа совокупности потоков. Косвенным показателем сложности 
потоков может служить индекс видового разнообразия Шеннона-Виннера: чем 
сложнее структура, тем сложнее и неопределеннее потоки. На имитационных 
моделях экосистем оценивали возможности индекса для выявления интеграль­
ных особенностей системы потоков (Гутельмахер, 1986). Для озер показано, 
что с увеличением средней глубины упрощается структура: в более глубоких 
озерах организуется более простая структура потоков вещества (с выраженным 
доминированием одного из них), что подтверждается и соответствующими по­
левыми наблюдениями. Однородность потоков вещества возрастает при увели­
чении силы ветра перемешивания водной толщи с одновременным возрастани­
ем скорости ресуспензии веществ в литорали и профундали водоема. 

5.3.2. Потоки информации 
В основе внутренней структуры экосистемы лежат вещественные, энерге­

тические и информационные связи. Они играют главенствующую организую­
щую роль в связях между популяциями отдельных видов, относящихся к одно­
му или разным функциональным блокам (Kolassa, Pickett, 1989; Алимов, 1989, 
2000; Nielsen, Ulanowicz, 2000). Они, а также информационные связи с неживы-
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ми частями системы, составляют информационную сеть, которая и определяет 
все внутренние процессы (Одум, 1975; Taylor, Blum, 1991; Ивашов, 1991; 
Margalef, 1992). Исследования информационных связей и потоков информации 
и их взаимоотношений с вещественно-энергетическими потоками необходимы 
для понимания механизма функционирования экосистем. 

Понятие информации имеет много трактовок. По Маргалефу (1992) — это 
«кровь» любой системы, форма, сигнал, отображение, изображение, сообще­
ние. Л.Н. Серавин (1997) особо выделяет свойство информации исчезать бес­
следно, ни во что не превращаясь; она может быть передана другой системе 
путем переноса информации вместе с объектом-носителем, матричной переда­
чей от объекта к объекту или через специальные каналы связи с помощью под­
вижных сигналов; причем передача через каналы связи может осуществляться 
только путем перекодирования (прямая передача информации в этом случае 
невозможна). 

Через понятие «энтропия» поток информации в системе (dl) связан с пото­
ком энергии (dF): dF/T = dl, где Т— температура по Кельвину. 

Биологические системы представляют собой сложные и упорядоченные 
объекты, обладающие уникальной способностью сохранять и передавать ин­
формацию в виде структур и функций, которые возникают в результате дли­
тельной эволюции. Синтез веществ и аккумуляция энергоносителей, их транс­
формация и разрушение любых веществ в живых организмах идут только при 
участии АТФ и других макроэргов, в том числе нуклеозидов. Нуклеозиды, явля­
ясь составными частями ДНК и РНК, участвуют в переносе генетической ин­
формации и в процессах трансформации энергии, а значит, и в увеличении или 
уменьшении энтропии (Покаржевский, 1991). 

Понятие о потоках информации было использовано Лекявичусом (1986) 
при изучении экосистемы. По его мнению, управление в биосистемах идет от 
целого к частям: ограничения на поведение частей накладываются с учетом 
результатов их взаимодействия. Такой тип управления назван координацией (со­
ответствует понятию «омникаузальное™»). Однако компоненты экосистемы 
могут использовать структуры в своих собственных «целях», которые не всегда 
совпадают с «целями» всей системы. Такое поведение компонента было назва­
но селфингом (отчасти соответствует понятию «партикаузальности»). Конфликт 
между координацией и селфингом определяет развитие системы. 

В биологии чаще всего передача информации изучается и описывается не­
зависимо от вещества и энергии. Но на самом деле есть материальные носите­
ли информации, например, энергия, которая необходима при записи и считыва­
нии информации. Информация присутствует как в структурах организмов, так 
и в потоках между структурами. Сложные структуры представляются пассив­
ными носителями информации, но они обладают энергией, которая может ре­
активироваться и обеспечить различные уровни трансляции через соответству­
ющие каналы (Маргалеф, 1992). Паттен (Patten, 1961) принимает, что потоки 
энергии и массы в экосистемах служат для переноса информации. При этом 
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каждый перенос энергии и массы в петлях обратной связи вызывает встречный 
поток информации (Меншуткин, 1971). 

Информационные сети включают потоки физических и химических сиг­
налов, связывающие все части системы и управляющие (или регулирующие) 
экосистемой как единым целым. Можно считать, что экосистемы имеют кибер­
нетическую природу и управляющие функции сосредоточены внутри их (Одум, 
1986). 

Носителями информации могут выступать все известные для биологичес­
ких объектов каналы связи: химический (метаболиты, аттрактанты и др.), опти­
ческие (зрительный образ, фотопериод), механические колебания среды обита­
ния, электромагнитные волны (Зеликман, 1977). Следует отметить, что энерге­
тически слабые сигналы, принимаемые организмами (например, фотопериод, 
гормоны и т.п.) имеют огромное значение и большие возможности управления 
функционированием сложных биологических систем. Особо важное значение 
имеет химическая регуляторная коммуникация; растворенные органические ве­
щества могут служить источником энергии и информации для водных организ­
мов (Хайлов, 1971). 

Первичную информацию принимают отдельные организмы, составляю­
щие популяции видов. Изучение информационных связей предполагает опре­
деление источника и потребителя информации, установление канала связи, иден­
тификацию кода передачи (химическая формула, фотопериод и т. п.), определе­
ния радиуса действия сигнала, выявление формы ответа на сигнал, изучение 
устройства передатчика и приемника сигналов (Алексеев, 1990). 

Опыты на простейших показали, что хищные инфузории Litonotus lamella 
находят свою жертву по выделяемому ею белковому веществу с молекулярной 
массой 10-30 кДа, а жертва Euplotes crassus выделяет вещество небелковой при­
роды с молекулярной массой менее 5 кДа, которое отпугивает хищника (Morelli, 
Verni, 1996). Информация о риске нападения хищников играет важную роль в 
структурировании популяции жертв, снижая пищедобывательную активность 
хищников и, как следствие, скорость роста и плодовитость (Gliwicz, Jachner, 1993). 

Потоки информации в экосистемах могут быть определены по потокам 
фосфора (Криволуцкий, Покаржевский, 1990; Покаржевский, 1991). Это связа­
но с тем, что при передаче энергии и ее трансформации, следовательно, умень­
шении или увеличении энтропии в биологических системах большую роль иг­
рают соединения фосфора. Фосфолипиды участвуют в клеточных мембранах, 
регулируя потоки, в том числе и информации. При отщеплении фосфат-иона от 
макроэнергетической связи происходит не только передача энергии, но и пере­
дача информации объемом в 1 бит. Таким образом, очевидна связь фосфат-ионов 
с потоком энергии и информации внутри экосистем. Последовательность реак­
ций — это канал связи, а отщепление фосфат-иона — сигнал в 1 бит, передаю­
щийся по этому каналу. Такой подход позволяет подойти к измерению потока 
информации в биологических системах и в экосистемах через поток фосфат-
ионов, проходящий через живые организмы, так как только они передают и вое-
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принимают информацию. Однако следует учитывать, что информационные по­
токи не могут быть сведены только к потокам фосфора: кроме энергетических 
сигналов, организмы обмениваются многими другими сигналами, несущими 
важную информацию (см. гл. 4). 

Для того чтобы через поток фосфат-иона рассчитать запас информации в 
конкретном организме необходимо определить количество в нем фосфора. Зная 
атомный вес фосфора и его содержание в теле организма, нетрудно рассчитать 
количество молей фосфора, каждый моль которого, проходящий через живые 
организмы, несет количество информации в битах, соответствующее числу 
Авогадро (6.023-1023). Помножив количество молей на это число, получим за­
пас информации в конкретном организме в битах. Приняв во внимание скорость 
обращения биомассы (Р/5-коэффициент) за некоторый отрезок времени, нетруд­
но определить количество информации в продуцируемом организмами органи­
ческом веществе за то же время. Одновременно организмы экскретируют фос­
фор. Информация в продуцируемом животными сообщества органическом ве­
ществе передается на следующий трофический уровень при потреблении жи­
вотными хищниками. Информация, содержащаяся в экскрементах, использует­
ся продуцентами. Так образуются потоки информации в экосистеме. 

Такой расчет был проведен для озера Большой Окуненок в Ленинградской 
области (Алимов, 2000). Информация в продукции сообщества донных живот­
ных составила 1,36Т0 2 3 бит/м2 за сезон; в экскреции — 1,71-1023 (общий поток 
равен 3,17 1023 бит/м 2, что на 9 порядков больше, чем информация, заключен­
ная в книгах мировой библиотеки). Колебания количества информации, рассчи­
танные для разных озер, составляют 2-3 порядка. 

Важно отметить, что поток информации составляет всегда только часть от 
потока энергии, которая возрастает по мере усложнения структуры сообществ. 
В более сложных сообществах, которые характеризовались более высокими 
значениями индекса видового разнообразия (Н), поток информации возрастал с 
большей скоростью по сравнению с потоками энергии. Это подтверждает изве­
стное положение о том, что усложнение организации биологических систем 
сопровождается возрастанием информационных связей в них. Информацион­
ные связи и потоки информации в экосистемах столь сложны, что для их опре­
деления, изучения и количественного выражения необходимо выполнить огром­
ный объем работ. Он сопоставим с расшифровкой генетического кода (Алексе­
ев, 1990). 

5.4. Проблемные вопросы функционирования 
водных экосистем 

Многие аспекты функционирования водных биогеоценозов не могут быть 
поняты путем только прямых натурных наблюдений и экспериментов. Феноме­
нологические модели безусловно важны в экологии, но сами по себе они ниче­
го не объясняют и поэтому не являются функциональными. Дедуктивные моде-
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ли полезны тем, что демонстрируют то, что возможно в принципе; они могут 
помочь становлению объясняющей теории, но пока этого не произошло (даже с 
моделями Лотки-Вольтерра). Теоретические построения, как правило, не вскры­
вают существующие в природе паттерны, а обращены к сугубо абстрактным 
вопросам. В тех случаях, когда они опираются на точные наблюдения или экс­
перименты, они дают хорошие результаты и тогда системный анализ с его мето­
дами математического моделирования и возможностью оперировать целостно-
стями, не только оправдан, но и незаменим. Для экологии полезен плюрализм 
подходов, и важны попытки по возможности сочетать эмпирические и теорети­
ческие исследования (Weiner, 1995). 

По отношению к водным экосистемам в основу системного подхода мо­
жет быть положено исследование круговорота веществ, осуществляемого за счет 
потока энергии. Материальной основой функционирования экосистем являют­
ся потоки энергии, вещества и информации. Многие аспекты математического 
моделирования биотических потоков вещества и энергии в пресноводных эко­
системах были успешно рассмотрены и оценены А.А. Умновым (1997). В на­
стоящее время получены уравнения, описывающие связи между компонентами 
пресноводной экосистемы и протекающими в ней процессами, которые в са­
мом общем виде отвечают функционированию морских прибрежных экосис­
тем (Bromley et al., 1993; Brey, 1995; Леонов и др., 1997). 

Для решения многих принципиальных вопросов функционирования эко­
систем небольшие пресные водоемы являются более удобными объектами, чем 
моря и океаны. В этом случае удается построить модели (рис. 22), которые пол­
ноценно функционируют (приходят в стабильное состояние) даже при исполь­
зовании уравнений, описывающих весьма общие генеральные связи в ней 
(Walline et al., 1993; Алимов, 2000). Это означает, что такая модель представля­
ет собой целостную систему, включающую внутренние механизмы, стабилизи­
рующие ее функционирование как при фиксированной, так и при измененной 
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структуре. По мнению А.Ф. Алимова, способность к стабилизации следует рас­
сматривать как основное свойство экосистемы, которое отличает ее от популя­
ций и сообществ организмов. В качестве функциональных характеристик мо­
дельной системы могут быть использованы скорость оборота биомассы — Р/В 
и эффективность функционирования — Кг Упрощение структуры модельной 
системы сопровождается возрастанием скорости оборота биомассы и эффек­
тивности ее функционирования. 

Совершенно очевидно, что важнейшим типом взаимодействия между 
организмами в экосистеме служат трофические связи. Благодаря им формиру­
ются потоки энергии и вещества в экосистемах и их взаимосвязи. Основным 
условием создания, сохранения и функционирования структур является соот­
ветствие определенному количеству энергии определенного количества инфор­
мации (Маргалеф, 1992; Алимов, 2000). В формировании структуры экосисте­
мы и ее подсистем важнейшую роль играют информационные связи. Именно 
они выступают регуляторами взаимодействий, поскольку в подавляющем боль­
шинстве сигнальная информация определяет поведение организмов и их адап­
тации к взаимодействиям и изменениям внешних и внутренних факторов (Зе­
ликман, 1977, 1982). Многочисленные информационные процессы, которые 
происходят внутри экосистемы, и потоки информации обеспечивают адапта­
цию экосистемы к меняющимся условиям, выражающуюся в определенном со­
отношении ее структурных и функциональных параметров. Ведущая роль в этом 
принадлежит процессам передачи и накопления новой информации. 

Трофические сети в водных сообществах обычно включают большое ко­
личество всеядных организмов, что затрудняет или даже делает невозможным 
отнесение конкретных представителей к определенным трофическим уровням 
(Pomeroy, 1979). Кроме того, трофические связи характеризуются наличием 
«петель» замкнутых циклов (Swiatecki, 2003), накладывающихся на основную 
последовательность этих связей («микробиальные петли»), относительной энер­
гетической автономией составляющих блоков (например, микро-, мейо- и мак­
робентоса). Все вместе ставит под сомнение возможность выделения дискрет­
ных трофических уровней, особенно в морском прибрежном бентосе (Stephens, 
1982; Simenstad et al., 1990; Бурковский, 1992). Так, например, очень малая доля 
чистой первичной продукции макрофитов потребляется непосредственно жи­
вотными фитофагами. В основном она утилизируется сообществами микроор­
ганизмов и только потом в виде детрита усваивается донными беспозвоночны­
ми, практически не попадая в пелагическую пищевую цепь (Возжинская, Буб­
нова, 1974; Возжинская, 1986; Pomeroy, 1979; Wetzel, 1990). Обмен продукцией 
между мелководной донной и пелагической зонами может осуществляться за 
счет мобильности организмов высших трофических уровней (мигрирующих бес­
позвоночных и рыб) и водообменных процессов. Однако точные расчеты пока 
не проводились ни в пресных, ни в морских водоемах. 

Интересные соображения в связи с моделированием природных экосистем 
высказывает Б.К. Паттен (Patten, 1985). Он различает энергию, направленно 
передающуюся по восходящим трофическим цепям (около 90%) и циркулирую-
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щую в экосистеме, связанную в биомассе организмов (около 10%). По мнению 
Б.К. Паттена, длина пищевых цепей ограничена не по энергии, а по пище. Она 
определяется не потерями энергии из-за низкой эффективности прохождения 
через трофические уровни, а качеством (размер, форма, подвижность) организ­
мов на высших трофических уровнях, являющихся потенциальной (но не реа­
лизованной!) пищей для других, но уходящих после естественной смерти в 
детритный поток. Так например, трудно представить хищников, жертвами ко­
торых стали бы крокодилы, львы, акулы, касатки, взрослые киты или гигантс­
кий двустворчатый моллюск — Tridacna gigas весом до 200 кг, имеющий тол­
стую защитную раковину. Таких животных довольно много. 

Согласно Б.К. Паттену, циркулирует в экосистеме не только вещество, но и 
энергия. Это показано с помощью системного анализа на стационарной компь­
ютерной модели устричного рифа. Из факта циркуляции энергии в экосистемах 
следует, что на вершинах пищевых цепей не существует дефицита энергии, пре­
пятствующей их дальнейшему удлинению. Пищевые цепи короткие, не потому, 
что их ограничивает энергия, а из-за артефактов моделирования. (1) Продолже­
ние пищевых цепей от хищников к паразитам и деструкторам не принято рас­
сматривать как их удлинение. Энергия, запасенная в детрите, РОВ, экскремен­
тах, низкого качества, обычно в моделях не учитывается. (2) Пищевые цепи 
считаются простыми путями, в то время как есть и простые, и составные. Чис­
ло путей возрастает комбинаторно с ростом их длины до огромных величин 
при длинных путях. Поскольку длинные пути неизбежно замкнуты (цикличес­
кие), то энергия, которая протекает по длинным путям неизбежно либо замыка­
ется, либо циркулирует. Для выявления циркуляции энергии в моделях экосис­
тем необходим анализ очень длинных путей передачи энергии. 

Некоторые положения высказанной идеи не бесспорны, но ее полное иг­
норирование представляется опрометчивым. Она, безусловно, расширяет пред­
ставление о функционировании сложных природных сообществ и экосистем. 
Многие хорошо изученные экосистемы демонстрируют сложную трофическую 
структуру, включающую несколько путей передачи энергии (Pomeroy, 1979; 
Walline et al., 1993). Так, экосистема озера Киннерет характеризуется наличием 
двух «конкурирующих» пищевых цепей: фитопланктон - детрит - простейшие 
и фитопланктон - мирный зоопланктон - хищный зоопланктон и рыбы. Морс­
кие, особенно шельфовые, экосистемы с их огромным разнообразием жизни 
показывают ещё более сложные и многообразные пути передачи энергии и на­
личие более пяти трофических уровней (Jansson, Wulf, 1977; Pomerot, 1979; Бур­
ковский, 1992). В моделях, допускающих трофическую интерпретацию процесса 
расчленения сетевых потоков энергии и вещества, включая цикличность, в оке­
анической пищевой цепи без микробных циклов 99% валовой первичной про­
дукции рассеивается к пятому трофическому уровню, тогда как в шельфовой 
пищевой цепи с микробными циклами 99% продукции рассеивается к десятому 
уровню (Bum et al., 1991; Swiatecki, 2003). Прогрессирующие коэффициенты 
эффективности трофического уровня на первых семи (из общего числа 8) уров-
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нях в бесцикловой модели — от 0,01 до 0,52; в модели с циклами выше четвер­
того уровня они превышают 0,5. 

Одним из узких мест моделирования природных экосистем является недо­
учет или даже полное игнорирование временной изменчивости структуры пи­
щевых сетей при использовании обобщенных кумулятивных данных за более 
или менее продолжительный срок. В большинстве своем это детритные цепи. 
Кумулятивные оценки обычно завышают величину произведения числа видов 
на связность (сложность) и завышают долю видов нижнего уровня (Shoenly, 
Cohen, 1991). Анализ реальных пищевых связей показывает, что особенно вы­
соким колебаниям подвержены доли хищников высшего уровня и видов, зани­
мающих среднее положение в трофических цепях, тогда как процент видов ниж­
него уровня меняется незначительно. Эта несинхронность изменений отража­
ется на соотношении видов, принадлежащих к разным трофическим уровням и 
на общей длине пищевой цепи. 

В реальных сообществах пищевые сети не представляют собой стабиль­
ных структур; наблюдается временная и пространственная изменчивость тро­
фических связей между популяциями (Paine, 1988). Это определяется простран­
ственно-временной неоднородностью сообществ, а также онтогенетической 
динамикой трофических связей каждой популяции. На них накладываются тро­
фические связи популяций данного сообщества с популяциями из смежных со­
обществ. Отсюда следует вывод, что количество трофических уровней в сооб­
ществе определяется не энергетическим балансом экосистемы, но динамикой 
составляющих сообщество популяций (редукционистский подход). 

Вероятно, наиболее адекватное решение вопроса о соотношении локальной и 
кумулятивной структуры пищевых сетей находится в плоскости общей проблемы 
соотношения устойчивости части и целого. Устойчива система или нет, принципи­
ально зависит от пространственно-временного масштаба модели (Hastings, 1988). 
Известно множество примеров модельных и природных объектов, где наблюдается 
устойчивость в пространственно-временном ансамбле местообитаний при неус­
тойчивой динамике в каждом из них. Если математическое определение локаль­
ной устойчивости предполагает малую амплитуду возмущений, то реальные со­
общества способны противостоять и достаточно большим возмущениям, прежде 
всего благодаря своей структурно-функциональной неоднородности (см. гл. 7). 

Другой важный аспект функционирования экосистем связан с оценкой по­
ступления и ассимиляции энергии. Поступление солнечной энергии на поверх­
ность водоема и количество биогенных веществ, несомненно, являются глав­
ными факторами, которые существенным образом определяют структуру вод­
ных экосистем и протекающие в них процессы. Было предложено использовать 
отношение свет/фосфор (L:P) как некий показатель, позволяющий оценивать и 
предсказывать состояние отдельных компонентов экосистемы и всей системы в 
целом (Sterner et al., 1997). Высказана гипотеза, что с этим отношением связаны 
структура трофической сети, соотношение С:Р (углерод/фосфор), вторичная 
продукция, активность микробиальных процессов и их вклад в экосистему в 
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сравнении с фитофагами. Гипотеза дает возможность количественного выраже­
ния связи потоков энергии и вещества в экосистемах. 

Структурная и функциональная стабильность экосистем обеспечивается 
за счет сложных регуляторных процессов, среди которых огромное значение 
имеют отрицательные и положительные обратные связи (Stone, Weisburd, 1992). 
Отрицательные обратные связи выступают как самокорректирующие. Положи­
тельные обратные связи могут играть стабилизирующую роль. Например, ре-
циклинг биогенов может быть представлен в виде положительной обратной связи 
в так называемых «микробиальных петлях», представляющих собой настоящие 
«ловушки биогенов», суть которых в том, что благодаря большой площади мик­
роорганизмов по отношению к собственной массе и малой скорости их погру­
жения, создаются условия для быстрого рециклинга биогенов в поверхностных 
слоях воды и их возврата в пищевую цепь. Эти процессы осуществляются пу­
тем утилизации микроорганизмами прижизненных выделений фитопланктона, 
зоопланктона, гидролиза органических частиц и т.д. В некоторых водоемах че­
рез микробиальные петли проходит до 50-60% от чистой первичной продукции 
планктона (Бизина, 1997). 

В отсутствии экстремальных условий численность популяций и сообществ 
регулируется либо ограничением ресурсов, либо прессом хищников. Такие пути 
регуляции в соответствии с теориями регуляции и трофического каскада отно­
сятся к контролю «сверху» (top-down) и «снизу» (bottom-up). При этом поток 
биогенов проходит по линии вертикальной пищевой цепи, и рециклинг их про­
исходит вдоль этой же цепи (Carpenter et al., 1985, 1987). 

Одной из очевидных, но мало изученных проблем функционирования вод­
ных экосистем является ее временной аспект (Беклемишев, 1969; Мусатов, 1994; 
Бурковский, 1992; Burkovsky et al., 1994; Бурковский и др., 2003, 2004; Пионтков-
ский, 2003; Swiatecki, 2003). Фактор времени постоянно присутствует при иссле­
довании потоков в экосистемах, так как все они имеют размерность скорости. Но 
это редко находит специальное отражение в публикациях. Для понимания функ­
ционирования экосистем необходим учет и анализ временного фактора. Оценка 
хода астрономического и биологического времени в природных объектах, в том 
числе и экосистемах разной структуры, показали, что при обычных скоростях 
природных процессов время всегда относится к данной определенной системе, 
и нет абсолютной шкалы времени, что, собственно, следует из теории относи­
тельности. «Организмы различной предельной массы существуют в собствен­
ном времени и пространстве, т.е. хронологически независимы. Однако внутри 
экосистемы структура времени приобретает упорядоченность, выражающуюся 
в подобии времен в размерном спектре» (Мусатов, 1994, с. 100). 

В процессе функционирования экосистемы могут изменяться ее времен­
ные характеристики. Так, если на окисление органических веществ расходуют­
ся значительные запасы кислорода, то это может привести к его дефициту и 
изменению состава сообществ за счет замены оксифильных видов более толе­
рантными, обычно с более коротким жизненным циклом и высокими скоростя-
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ми оборота биомассы. В таких системах происходит увеличение числа событий, 
и ускорение хода времени. 

Структура экосистемы в отличие, например, от структур, созданных инже­
нерами, подвержена существенным внутренним флуктуациям через систему 
обратных связей даже в тех случаях, когда внешние условия не меняются 
(Swiatecki, 2003). Это характеризует ее как весьма пластичную (а не «жест­
кую» — Михайловский, 1988, 1992) систему, способную тонко реагировать на 
внутренние и внешние факторы и тем самым поддерживать определенный уро­
вень функциональной организации. Функциональные процессы в экосистемах 
явно направлены на максимально возможное увеличение живой массы до тех 
пор, пока ее могут поддерживать потоки энергии и ресурсов. Физическая сре­
да оказывает влияние на отбор организмов, а роль биотических взаимодей­
ствий все более возрастает в определении видовой структуры сообщества — 
распределении валовой биомассы и продукции между отдельными видами 
(Reynolds, 1998). 

В зависимости от условий экосистема может изменяться (эволюциониро­
вать) в направлении увеличения сложности и относительно равномерного рас­
пределения биомассы между видами сообщества или в направлении упроще­
ния структуры и дискриминационного распределения биомассы между видами 
(выделения немногих доминантов и большинства второстепенных видов). В 
первом случае сильно возрастает диссипация энергии и, как следствие, растет 
информация, во втором происходит уменьшение доли диссипируемой энергии 
по отношению к энергии, заключенной в продукции, и снижение информации. 
Соответственно в первом случае сообщества хорошо сбалансированы и не до­
пускают образования избыточной продукции в экосистеме (Р), во втором, — 
напротив, наблюдается постепенное накопление органических веществ, в том 
числе и депонированных в донных отложениях. С повышением органической 
нагрузки на экосистему скорость оборота веществ возрастает, но время разло­
жения органического вещества замедляется, что ведет к его накоплению 
(Swiatecki, 2003). Как правило, природные ландшафты представляют собой за­
кономерное чередование информационных и энергетических экосистем (Бур­
ковский и др., 2000, 2002; см. также гл. 7). 



Глава 6. Органическое вещество в 
экосистеме 

6.1. Трансформация и миграция органического 
вещества 

Органическое вещество — важнейший компонент морской экосистемы. 
По-существу, морская экосистема — своеобразная консорция, где центральное 
место занимает органическое вещество. Все аспекты функционирования экоси­
стемы связаны с продуцированием, потреблением, разложением органического 
вещества — его круговоротом при активнейшем участии всех организмов. Орга­
низмы через продукционно-деструкционные процессы влияют на физические 
и химические свойства, количество и пространственную локализацию органи­
ческого вещества в экосистеме (Carney, 1989; Агатова и др., 1997; Корнеева и 
др., 1997; Кузнецов, Троцюк, 1997; Boyd, Newton, 1997; Kirchhoff, 1997; Корне­
ева, Романкевич, 1998). 

В Мировом океане органическое вещество представляет конгломерат раство­
ренной (РОВ), взвешенной (ВОВ) и живой (ЖОВ) органики (в соотношении 
100:10:1), растворенного минерального (РМВ) и взвешенного минерального ве­
щества (ВМВ). Между ними существуют теснейшие связь и обмен, включающие 
взаимопревращаемость, так что часто их приходится рассматривать совместно. 

Около 4,0 млрд. лет тому назад, до возникновения первичной жизни на Зем­
ле, органическое вещество образовывалось из неорганического по схеме одно­
направленного геохимического процесса в результате полимеризации молекул: 

С возникновением и распространением жизни (ЖОВ) на Земле трансфор­
мация минерального и органического вещества стали неотделимыми от функ­
ционирования организмов, все более подчиняясь контролю с их стороны. Ре­
зультатом этого взаимодействия, преобладавшие некогда геохимические про­
цессы в океане, стали преимущественно биогеохимическими, связав все основ­
ные вещественные компоненты экосистемы (РМВ, ВМВ, РОВ, ВОВ, ЖОВ) во­
едино в систему биогеохимических круговоротов: 
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Главное направление трансформации осадочного материала (взвеси) свя­
зано с превращением растворенных минеральных и органических веществ в 
осадочный материал существенно измененного химического состава (Лисицын, 
1974, 1983а, 1991; Жукова, 1997; Кузнецов, Троцюк, 1995). Это процессы био­
дифференциации (биологическое изменение осадка) и биоседиментации (био­
логическое осаждение). 

В основе сложного процесса биодифференциации и биоседиментации 
лежат два механизма: (1) — биохимический, включающий ассимиляцию и био­
сорбцию, и (2) — биомеханический, включающий биофильтрацию. Без них были 
бы невозможны никакие изменения в химической и физической структуре ра­
створа и взвеси (в том числе ВОВ) и их перераспределение в океане, т.е. невоз­
можно было бы выполнение одной из основных функций экосистемы — воз­
вращение расходуемого (используемого) вещества (Лисицын, 1983а). 

Биохимический механизм состоит в захвате и усвоении организмами 
(главным образом, продуцентами) растворенных форм элементов и соединений 
в количествах, необходимых для жизни (ассимиляция и биосорбция). При этом 
происходит разделение элементов на физиологически необходимые и ненуж­
ные, их значительная концентрация в теле (в тысячи — сотни тысяч раз по срав­
нению с водой), изменение их количественного соотношения (сравнительно с 
исходными в среде) и изменение форм элементов (широкое развитие металлор-
ганических соединений), что, собственно, и составляет суть биохимической 
дифференциации. Энергетическая основа процесса — фотосинтез. Энергия — 
свет. Реализуется в основном — первичными продуцентами (фитопланктоном, 
фитобентосом). 

Биомеханический механизм включает два этапа. Первый — образование 
из растворенных форм элементов твердой фазы — собственно организмов (в 
основном — продуцентов), т.е. взвеси. Его результатом является имеющееся раз­
нообразие организмов с их размерами, химическим составом и физически­
ми свойствами, в дальнейшем служащими пищей для других. Реализуется в 
основном первичными продуцентами. Второй — отделение консументами-филь-
траторами тонких разрозненных частиц взвеси (живой и неживой: минераль­
ной и органической) от воды, их упаковка в крупные частицы — пеллеты, обес­
печивающие быстрое (около 100 м/сут.) осаждение этих контейнеров (биофиль­
трация). Без биофильтрации тонкие частицы (биогенные, терригенные, вулка­
ногенные) не могли бы осесть на дне. Функция осуществляется в основном 
консументами. 

Таким образом, основные процессы осадкообразования связаны с биоло­
гическими процессами (продуцированием, потреблением и разложением), оп­
ределяемыми биологической структурой океана (Богоров, Зенкевич, 1966; Ви­
ноградов, 1983; Лисицын, 19836, г), а не геохимическими и геофизическими 
процессами, как некогда считали. 

Анализ структурно-функциональной организации морских и океаничес­
ких экосистем показывает, что они существенно различаются по доминирова-
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нию разных типов первичных продуцентов (океанический и прибрежный фито­
планктон, микрофитобентос, водоросли коралловых рифов, морские травы, ра­
стения маршей, мантры, бактериальные маты), с которых, собственно, и на­
чинается цепь последовательных трансформаций органического вещества 
(Jannasch, Wirsen; 1979; Karl et al., 1980; Duarte, Gebrian, 1996). Судьба фото-
синтезированного углерода в процессе его потребления растительноядными жи­
вотными, собственного дыхания автотрофов, поэтапного разложения, простран­
ственного перемещения и накопления в осадочных породах также неодинакова 
в разных экосистемах. В среднем более 40% чистой первичной продукции в 
морских экосистемах разлагается внутри экосистемы, за исключением продук­
ции макрофитобентоса (внутри разлагается около 25%). Выедаются главным 
образом микроводоросли (планктонные и бентосные, более 40%) и макроводо­
росли (34%). Продукция микрофитобентоса экспортируется в большей степе­
ни, чем других водорослей. Экспорт продукции морских макрофитов (кроме 
макрофитов маршей) в среднем составляет 24-44%. Накопление в осадках про­
дукции высших растений в 4 раза выше, чем водорослей (10-17% и 0,4-6% 
соответственно). В среднем 90% чистой первичной продукции морского фито­
планктона используется для поддержания метаболизма гетеротрофов (выеда­
ние и разложение). В океанических сообществах эта величина ещё больше. 
Мангровые леса и, в меньшей степени, луга морских трав и макроводорослей 
образуют углерод в количествах, превышающих потребности экосистемы и из­
бытки фотосинтезируемого углерода (экспорт и накопление) в этих экосисте­
мах достигают 40% чистой первичной продукции. Расчеты показывают, что 
морские покрытосеменные всего Мирового океана накапливают 30% общих 
запасов океанического углерода, который впоследствие захоранивается в морс­
ких осадках (Duarte, Cebrian, 1996). 

Рассмотрим процессы осадконакопления отдельно для открытого океана 
(толща воды и глубинное дно), шельфа и внутренних морей, которые в каждом 
случае, как видно из изложенного, имеют характерные особенности. 

6.1.1. Трансформация органического вещества в открытом 
океане 

О масштабах протекающего в океане процесса ассимиляции растворенно­
го вещества можно судить по его конечным результатам — по составу взвеси в 
толще воды и в донных осадках, отражающим прошлое и настоящее время (Ли­
сицын, 19836; Carney, 1989). Ещё сравнительно недавно предполагали, что 90-
93% донных осадков имеют терригенное происхождение. По современным дан­
ным в океан проникает всего около 8% терригенного материала, поставляемого 
реками; его главная часть (92%) осаждается еще в устьях рек. 

В пелагиали океана биогенной взвеси (планктона и детрита) больше, чем 
терригенной в 60-70 раз, т.е. последняя составляет около 1,5% от общего веса 
взвеси. На дне океана соотношение терригенного и биогенного вещества рав­
ное. Это указывает на активность соответствующих биологических процессов 
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в разных средах и на реальное деление океана на преимущественно ассимиля­
ционную (пелагиаль) и аккумуляционную (бенталь) зоны. 

Прямые подсчеты среднего состава донных осадков, основанные на ана­
лизах проб (более 3,5 тысяч) поверхностного слоя осадков океана, колонок грунта 
и кернов глубоководного бурения, показывают, что суммарный вклад биоген­
ных компонентов СаСОр Si02 (аморфный) и самого органического вещества 
(ОВ) примерно равен 50%, остальное имеет терригенное происхождение. Под­
счет площадей, занятых современными биогенными осадками (содержащими 
более 50% биогенных компонентов), также дает 50% (Лисицын, 1983,а; 1991). 
Таковы масштабы биогенных процессов в океане. 

6.1.1.1. Ассимиляция и биосорбция в толще воды 
Главная форма существования минералов и органических веществ в пела­

гиали не взвесь, а раствор, и потому роль организмов в истории их преобразова­
ния имеет основное значение, т.к. именно растворимая форма минеральных и 
органических соединений ассимилируется автотрофами. Прямо или косвенно 
фотосинтез определяет судьбы практически всех элементов в океане. Этот про­
цесс в пелагиали океана в десятки раз мощнее терригенного. Геохимия океана 
есть его биогеохимия. 

В открытом океане ежегодно фитопланктоном продуцируется (переводит­
ся из растворов во взвесь) около 110 млрд. т сухого вещества (ассимиляция и 
биосорбция). Для обеспечения такой гигантской годовой продукции все элементы 
речного стока, а также элементы эндогенной поставки должны быть использо­
ваны планктоном полностью и многократно (до семидесяти раз) на протяжении 
года. Это следует из того, что на один квадратный метр океана в среднем за год 
продуцируется около 500 г сухого вещества фитопланктона (100 г Сорг), а посту­
пает с суши только 7,7 г необходимых веществ, т.е. в 70 раз меньше (Лисицын, 
19836). 

6.1.1.2. Биофильтрация в толще воды 
Процессы ассимиляции и биосорбции в пелагиали дополняются процес­

сами биофильтрации — отделением взвешенных веществ от воды и их концен­
трацией в виде крупных комков-пеллетов, осуществляемыми в основном зоо­
планктоном. Наиболее тонкий материал, отделяемый фильтраторами мельче 1 
мкм. Процессы биофильтрации играют решающую роль в осаждении и транс­
портировке экспрессным путем не только собственного биогенного, но и терри­
генного материала, поскольку фильтраторы обрабатывают их совместно. Филь­
трационная система зоопланктона (частично и нектона) имеет огромные масш­
табы: весь объем воды океана от поверхности до дна профильтровывается по 
разным оценкам за 1-4 года. 

Более основательное количественное представление о мощности системы 
биофильтра планктона можно получить по значениям его биомассы и пищевых 
потребностей (Лисицин, 19836). Для прокорма фильтраторов необходимо не 
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менее 10 млрд. тонн сырого органического вещества фитопланктона (или 2 млрд. 
тонн сухого ОВ) в сутки. Его поставка с суши всего 18 млрд. тонн взвеси в год 
(обеспечивает двухсуточный рацион). Исходя из средней концентрации питатель­
ной взвеси в воде, за год должно быть профильтровано около 100 тыс. км 3 океани­
ческой воды, т.е. весь океан (около 400 тыс. км 3) будет профильтрован за 4 года. 
Если же учесть что деятельный слой океана, где сосредоточена главная часть план­
ктона, составляет 0-50 м (т.е. 1/100 от средней глубины), то полная фильтрация 
происходит в этом слое за 15 суток. А в течение года он процеживается 20-25 раз. 

Мощность фильтрационной системы зоопланктона такова, что он полнос­
тью улавливает взвесь из океанской воды с геологической точки зрения мгно­
венно. За год океанический зоопланктон перерабатывает осадочного вещества 
в 200 раз больше, чем поступает в океан с мировым стоком рек. 

Практически весь осадочный материал (взвесь) в пелагиали накапливает­
ся не прямым осаждением «частица за частицей», а изымается биофильтрацией 
и транспортируется в толще вод в виде крупных комков-пеллетов, имеющих 
оболочку (пеллициль), защищающую от растворения. Это своеобразный кон­
тейнерный механизм транспортировки тонких частиц, не позволяющий им ра­
створится, не достигнув океанического дна, — главный и для поверхностных и 
для придонных вод океана. 

Пеллетный транспорт дает около 80-90% от детритного потока вещества 
от поверхности ко дну; остальные 10-20% приходятся на трупы, части планк­
тонных организмов, минеральную взвесь и др. Никакого «дождя трупов» в от­
крытом океане нет: наиболее распространенные организмы зоопланктона (1-2 
мм), погибая, разлагаются на глубинах до 1-2 км. «Дождь трупов» свойственен 
меньшим глубинам (краевые моря и т.п.). Но всюду пеллеты остаются главной 
формой перемещения вещества и энергии по вертикали. 

Ассимиляция на дне океана практически отсутствует, т.к. нет фототроф-
ных организмов; роль хемотрофов мало изучена, но несомненно высока в мес­
тах выхода метана и сероводорода из глубинных недр земли — гидротермаль­
ные экосистемы курильщиков (Mary et al., 1997; Auzende et al., 1997; Кузнецов, 
Масленников, 2000). 

6.1.1.3. Биофильтрация на дне 
В океанических донных осадках органическое вещество на 50-70% пред­

ставлено транспортом пеллетов, 20-35% — сорбированием погружающимися пе-
литовыми частицами и 10-15%—собственно организмами бентоса. В сумме орга­
нического вещества больше, чем живых объектов в 7-10 раз (Лисицын, 1983в). 

О мощности океанической бентосной фильтрационной системы можно 
судить по соотношению биомассы океанического планктона и бентоса: планк­
тон составляет 50 млрд. т, бентос — 3,3 млрд. т. Причем 60% биомассы бентоса 
приходится на мелководные районы и только 10% — на глубоководные. Следо­
вательно, мощность глубоководной океанической бентосной системы составля­
ет 1/150 часть планктонной, т.е. менее 0,7%. 
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Необходимо также учитывать, что с ростом глубин меняется не только ко­
личество бентоса, но и его трофический тип: от господства фильтраторов (сес-
тонофагов) к организмам, собирающим детрит с поверхности грунта, и даже к 
грунтоедам. Таким образом, биофильтрационные свойства глубоководного бен­
тоса с глубиной уменьшаются, но возрастает роль бентоса в механическом пре­
образовании осадка (перекапывание, аэрация), что активизирует его химичес­
кую и бактериальную деструкцию. На небольших глубинах (в неретической 
области) биофильтрационные системы планктона и бентоса тесно связаны тем, 
что от 70 до 80% видов бентоса имеют стадию пелагической личинки. Таким 
образом, бентосные беспозвоночные выполняют значительную фильтрационную 
функцию в толще воды; личинки нередко составляют до 50% зоопланктона. 

6.1.2. Трансформация органического вещества на 
океаническом шельфе 

Биоассимиляция на океаническом шельфе осуществляется макро- и мик­
рофитами, т.е. планктоном и бентосом совместно. То же самое относится к био­
фильтрации. Мощный пояс биофильтраторов протягивается от уреза воды до 
края шельфа. Здесь фильтрационные системы бентоса и планктона конкуриру­
ют за взвесь (за пищу). На шельфе фильтрационная система бентоса нередко 
намного мощнее, чем планктонная (Лисицин, 1983в, 1991). 

На шельфе можно выделить две-три основные зоны наибольшего сгуще­
ния фильтраторов: 

1) возле уреза воды, в особенности близ устьев рек, 
2) на бровке шельфа, т.е. в местах наибольшей подвижности вод и 
3) локально во всех местах, где сочетается высокая подвижность вод со 

значительным количеством взвеси-пищи (в узких проливах, на подводных воз­
вышениях, вершинах подводных гор и т.д.). Мощность биофильтра бентоса на 
шельфе такова, что за год объем вод используется до трех, а в отдельных зали­
вах — до 10-12 раз. Скорость накопления осадков в шельфовой зоне тропиков 
Тихого океана достигает 2-4, а нередко 6-7 мм в год, в абиссали в среднем 1 
мм, а во внутренних морях — около 0,2-0,3 мм в год. 

Особенностью биофильтрационной системы бентоса является то, что 
(1) крупные бентосные организмы могут улавливать даже крупный дет­

рит — вплоть до частиц песка, которые не улавливаются зоопланктоном; 
(2) при этом тонкость очистки (особенно моллюсками) весьма значитель­

на — они улавливают тончайший пелит и бактерии; 
(3) более совершенная пищеварительная система фильтраторов бентоса 

позволяет им использовать элементы не только растворенные в воде, но также 
частично сорбированные на поверхности частиц взвеси и, вероятно, в ряде слу­
чаев элементы в кристаллических решетках некоторых минералов (до 20—40% 
от находящейся в среде). В результате фильтраторы бентоса нарушают исход­
ный гранулометрический состав взвеси, меняют ее химический и минеральный 
состав, извлекая необходимые элементы и соединения, избирательно растворяя 
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ряд минералов. Н.П. Бубновой (1971, 1972) было показано, что на алевритах мол­
люсками усваивается минеральных веществ до 10%, а на глинистых илах до 37%. 

6.1.3. Трансформация органического вещества в 
континентальных морях 

Биоассимиляция осуществляется совместно планктоном и бентосом. Осо­
бенности биоседиментации во внутриконтинентальных морях состоят в том, 
что терригенная седиментация преобладает над биогенной (93% терригенной 
взвеси остается вблизи устьев рек, в эстуариях и на мелководьях морей); при­
чем, эта тенденция возрастает по мере продвижения от полюсов к экватору (Хру-
сталев, 1983а, б; Jensen et al., 1995; Nyman et al., 1995). Из-за небольших глубин, 
как и на океаническом шельфе, здесь седиментационные функции планктона и 
бентоса осуществляются в тесной взаимосвязи. 

Во внутриконтинентальных морских водоемах биоседиментационная деятель­
ность гидробионтов складывается из нескольких последовательных процессов: 

(1) задерживание в водной толще или сбор с поверхностного слоя донных 
осадков принесенных органических и минеральных частиц, в результате чего 
взвесь остается вблизи берега; 

(2) пассивная сортировка их по размерности; 
(3) частичное измельчение заглоченных растительных остатков; 
(4) растворение и извлечение из органических и минеральных веществ ком­

понентов, необходимых для нормального развития организмов; 
(5) выброс осадочного материала в виде фекалий (пеллетов), псевдофека­

лий или агглютинантов (Хрусталев, 19836). 
Биоседиментация в континентальных морях существенно отличаются от 

аналогичных процессов в открытом океане и на океаническом ложе. 
(1) Основу пищевого комка планктонных и бентосных организмов здесь 

составляют минеральные частицы пелитовой размерности, на долю органичес­
ких остатков приходится не более 20-30%. 

(2) Для континентальных морей характерен высокий седиментационный 
эффект зоопланктона; пелагическая биоседиментация по интенсивности не ус­
тупает коагуляционному процессу и является ведущим фактором, обусловлива­
ющим осаждение пелита при низких концентрациях взвешенного материала. 

(3) Роль бентоса несколько изменяется: прежде чем перейти в зафиксиро­
ванное состояние, седиментационное вещество в высокопродуктивных внутри­
континентальных водоемах неоднократно проходит по фильтрующим и пище­
варительным органам донных животных различных трофических звеньев и уров­
ней. Так, в Азовском море агглютинанты, выбрасываемые мидией, становятся кор­
мом для полихет и кардиума, а в дальнейшем и для абры (Хрусталев, 1983а, 6). 

Весьма существенна роль бентосных беспозвоночных в литодинамичес-
ких процессах — в преобразовании не только органического вещества, но всего 
осадка (Бубнова, 1971, 1972; Агарова, Жуков, 1983; Айбулатов, Друщиц, 1983). 
Она выражается в: 
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(1) перемещении осадков в толще отложений по вертикали и горизонтали, 
в котором участвуют все роющие формы; 

(2) непосредственном переносе осадков по поверхности дна и в толще воды 
(крупные беспозвоночные, такие как раки, спруты способны перемещать мел­
кие и более крупные камни); 

(3) способствовании переносу осадков по поверхности дна и в толще воды 
в результате нарушения структуры осадка; 

(4) закреплении грунтов — биофиксации донных осадков, благодаря осед­
лым илоедам, фильтрующим беспозвоночным и укореняющейся растительности; 

(5) накоплении мощности осадков (фильтраторы). 
Довольно хорошо изучена роль разных беспозвоночных в процессах био­

седиментации на песчано-илистой литорали (Агарова, Жуков, 1983). Живот­
ные инфауны способны значительно изменять литологические, физико-хими­
ческие и геохимические свойства современного осадка. Беспозвоночные при­
нимают активное участие в процессах седиментации, биостабилизации и изме­
нении влагоемкости осадка, в дестабилизации его структуры и нарушении стра­
тификации. В первых трех процессах ведущая роль принадлежит фильтрато-
рам и организмам, строящим трубки, в двух других — роющим формам и грун-
тоедам. Преобладание того или иного процесса на данном участке зависит от 
соотношения указанных выше групп организмов. 

Насколько сложны и взаимосвязаны процессы трансформации и миграции 
органического вещества в прибрежной экосистеме видно из результатов изуче­
ния биоседиментации на литорали Белого моря (Щербаков и др., 1983). Тонкая 
часть верхнего слоя осадков (наилка) сублиторали в бухтах Кандалакшского за­
лива Белого моря, выносимых затем в основной своей массе в бассейн седимен­
тации, состоит из трех компонентов. Первый компонент — плотные, овальной 
или округлой формы пеллеты бурого цвета, размером от долей до 1 мм, которые 
представляют собой фекалии литоральных гастропод, питающихся отмершими 
макрофитами (водорослями, зостерой и прочими; их доля местами составляет 
до 50% наилка). Второй компонент представлен тонкой фракцией детрита, в 
которой преобладают остатки водорослей, но много и терригенной органики; 
он легко мигрирует в сублитораль, где обнаруживаются и его большие скопле­
ния, составляющие основную массу наилка. Третий компонент — неплотные 
хлопьевидные скопления частиц бесструктурного студенистого вещества свет­
ло-бурой или желтоватой окраски (размер менее 0,01 мм), вероятно, конечный 
продукт механического (и химического: выщелачивание) разрушения водорос­
левого и терригенного растительного детрита с примесью останков тел зоо- и 
фитопланктона. Эта масса затем полностью уносится в бассейн седиментации 
на большие глубины. 

В природных условиях смесь водорослевых и сосудистых макрофитов раз­
лагается в течение года почти без остатка; скорость разложения материала за 
летний период составляет до 50-85% от исходного вещества (Щербаков и др., 
1983). Покрытосеменные растения разлагаются дольше, чем морские водорос-
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ли (в течение 2-5 лет, в зависимости от вида растения (Возжинская, Бубнова, 
1974; Возжинская, 1986; Suchanek et al., 1985;Вехов, 1992; Bourgues et al., 1996; 
Grout et al., 1997). Процесс разложения макрофитов при активной бактериаль­
ной деятельности характеризуется вначале некоторым увеличением в составе 
образовавшегося детрита углерода и азота, а затем их снижением. По мере раз­
ложения в органическом веществе идет накопление гуминовых кислот, сопро­
вождающееся их структурной перестройкой. Из выделяемых в начале разложе­
ния пяти фракций гуминовых кислот по мере распада вещества сохраняются 
лишь соединения с молекулярными массами около 70000. Содержание этих 
фракций в формирующемся составе органического вещества осадков различ­
ных зон моря достигает 20% от суммы гуминовых кислот. 

На разных этапах разложения макрофитов в этот процесс включаются бес­
позвоночные (Щербаков и др., 1983; Suchanek et al., 1985; Бек, 1988). Это уско­
ряет преобразования исходного материала. При прохождении через пищевари­
тельную систему теряется от 10 до 20% валового органического углерода. Вов­
лечение детрита в пищевые цепи способствует преобразованию даже таких 
малопригодных в пищу компонентов, как хлороформные битумоиды (Щерба­
ков и др., 1983). Продукты разложения обогащаются липидными компонента­
ми и углеводородами. Преобразование макрофитов, как вовлеченных в пище­
вые цепи, так и помимо них, сопровождается образованием гомогенной взвеси, 
которая частично выносится с литорали и входит в состав наилка в сублиторали. 

Многоэтапность процессов трансформации органического вещества, их 
зависимость от многих локально распределенных факторов (биологических и 
физико-химических) обусловливает неравномерность распределения разных 
фракций ВОВ в пространстве-времени. Минерализация органического веще­
ства в литоральных донных отложениях вдоль эстуарного градиента имеет зна­
чительные временные и пространственные различия (колеблется от 8 до 339 
моль (С)/м2 в год (Щербаков и др., 1983; Middelburg et al., 1996). Скорость суль-
фатредукции в донных осадках зависит от времени года и глубины слоя осадка 
(колеблется от 0,1 до 5 мм/сут.) (Хрусталев и др., 1983; Mackin, Swider, 1989; 
Isaksen, Finster, 1996). 

Разные горизонты довольно узкой литорали в одном из эстуариев Белого 
моря (губа Грязная) содержат разные типы органического осадка: в верхнем 
горизонте преобладают крупные фрагменты голофитного происхождения. В 
среднем — тонко-дисперсное органическое вещество — результат перетираю­
щего действия подвижного песчаного грунта, а также преимущественно аэроб­
ного разложения и поэтапной утилизации бентосными организмами. В нижнем 
горизонте — грубый детрит из зостеры, соответствующий начальным стадиям 
разложения (Бурковский, 1992). К зиме общее количество детрита в осадке, как 
правило, заметно возрастает, благодаря его подсосу под лед из нижней литора­
ли во время приливно-отливных колебаний уровня моря (эффект поршня), а к 
весне образуется максимальное количество легкоусвояемого ВОВ и РОВ в ос­
новном за счет химической деструкции в результате выщелачивания и окисле-
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ния (Fabiano et al., 1995). Более дифференцированный химический анализ орга­
нического вещества в весенне-летний период дает следующее соотношение 
различных его компонентов на литорали в целом: детрит зостеры составляет до 
80-90%, пеллеты (в основном фекалии гастропод) до 10-20% (в наилке нижней 
литорали — более 30%), детрит нитчатки (до 5-8%), детрит галофитных расте­
ний соленого марша — менее 2-3% (на верхнем горизонте литорали — до 80-
95%), детрит бурых водорослей (фукоиды) до 2%, детрит животного происхож­
дения менее 1-3%. Таким образом, участок, несмотря на малые размеры (менее 
4 га), представляет большое разнообразие условий питания для детритоядных 
беспозвоночных. 

6.2. Роль органического вещества в трофической 
системе 

Вопрос об интегрирующей роли органического вещества (РОВ и ВОВ) в 
организации экосистемы обсуждался ранее. Она заключается, прежде всего, в 
тесной связи биогеохимических циклов всех биогенных элементов с циклом 
органического вещества и участии растворенного и взвешенного органическо­
го вещества в обменных процессах в экосистеме. Здесь ограничимся ролью орга­
нического вещества в питании гидробионтов и формировании трофической 
структуры сообществ. 

6.2.1. Качество органического вещества 
Органическое вещество неоднородно по своим механическим и химичес­

ким свойствам (Бубнова, 1971, 1972; Возжинская, Бубнова, 1974; Mackin, Swider, 
1989; Gooday, Turley, 1990; Sharma et al., 1994; Duan et al., 1996; Christensen et 
al., 1996; Бек, 1988, 1990; Бек и др., 2005). Именно его разнокачественность яв­
ляется основой для пищевой специализации гетеротрофных организмов и 
обусловливает их разнообразие. Природный детрит представляет собой конг­
ломерат растворенного и взвешенного органического вещества, минерального 
вещества и довольно разнообразных микроскопических организмов (бактерии, 
примитивные грибы, микроводоросли, простейшие и самые мелкие беспозво­
ночные). Каждый из компонентов имеет самостоятельную пищевую ценность 
для детритоядных животных. 

Взвешенная часть детрита (ВОВ) включает частицы разного размера: уль­
тра менее 10 мкм; микро до 100 мкм, мезо — более 100 мкм и макроча­
стицы — более 1 мм, которые различаются стадией протекающей деструкции 
органического вещества, химическим состоянием и усвояемостью для разных 
групп организмов. Качество ВОВ изменяется, в зависимости от его локализа­
ции: взвешенное в толще воды, лежащее на поверхности или в толще осадка. С 
глубиной увеличивается минерализация и соответственно падает его усвояе­
мость организмами (для илистого грунта на 17% с каждым сантиметром). На 
качество ВОВ влияет соотношение процессов химической (50-80%) и бакте-
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риальной (20-50%) деструкции; при участии в разложении бактерий и грибов 
питательная ценность возрастает. Качество и пищевая ценность определяется 
также стадией деструкции: на ранних стадиях разложения ВОВ имеет более 
полноценный состав, но хуже усваивается беспозвоночными (им недостает со­
ответствующих ферментов). На следующих стадиях разложения (особенно при 
полноценном участии микроорганизмов) оно усваивается лучше, но содержит 
меньше питательных веществ. На заключительных стадиях разложения образу­
ется гумус, который не усваивается большинством микроорганизмов (немно­
гие бактерии используют его), и захоранивается в связанном состоянии, под­
вергаясь очень медленному химическому разложению, протекающему десят­
ки-сотни лет. На пищевые качества детрита влияют ассоциированные с ним 
организмы (прикрепленные бактерии, грибы, микроводоросли), имеющие са­
мостоятельную пищевую ценность; их доля в составе детрита составляет до 
нескольких процентов (по весу). Полное разложение ВОВ дает до 40% гумино­
вых веществ и около 60% в разной мере усвояемых органических веществ, в 
основном — углеводов, в меньшем количестве — жиров и белков и продуктов 
их распада (стерины, пептиды, аминокислоты) и следовые количества витами­
нов (основной источник витаминов прижизненные и посмертные выделения 
бактерий и водорослей). 

Разнообразие форм ВОВ и продуктов его разложения — причина и след­
ствие огромного разнообразия жизни (от бактерий до беспозвоночных), эволю­
ция которой протекала при необходимости освоения новых пищевых ресурсов. 
Важное свойство ВОВ и РОВ как пищи — их постоянное присутствие в среде: 
пока есть жизнь — есть мертвое органическое вещество. Организмам выгодно 
приспосабливаться к надежным источникам пищи, и имеющееся разнообразие 
жизни доказывает это. 

6.2.2. Потребление и усвоение органического вещества 
беспозвоночными 

Этот вопрос особенно хорошо изучен на двустворчатых моллюсках (Буб­
нова, 1971, 1972, 1973; Baker, Brodnam, 1976; Хрусталев, Мирзоян, 1983). Масота 
balthica сортирует потребляемый осадок в три этапа, на каждом из которых дей­
ствует свой механизм. На первом этапе частицы отбираются по соответствию 
их размеров диаметру вводного сифона (у разных возрастных групп он неоди­
наков). На втором этапе, проходящем на ктенидиях моллюска, частицы отбира­
ются по их весу (легкие частицы удерживаются выделяемой слизью, а тяжелые 
прорывают ее и выбрасываются токами воды из жаберной полости наружу — 
псевдофекалии). На третьем і— сортировка проходит в желудке, где пищевой 
комок тщательно перетирается специальным образованием -кристаллическим 
стебельком, после чего часть поглощенного органического вещества устремля­
ется в печень для переваривания, а часть — выводится через кишечник в виде 
фекалий. У некоторых двустворчатых моллюсков органическая смесь перед по­
ступлением в желудок дополнительно сортируется на ротовых пальпах (у мако-
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мы их нет). В результате поэтапной сортировки осадка происходит концентри­
рование органического вещества в пище: в осадке — 3,9, в псевдофекалиях — 
2,1, в фекалиях — 7,6, в печени — 65% по весу (при концентрации органического 
вещества в осадке равной 6,2% получены соответствующие данные: 4 (псевдо­
фекалии), 8,1 (фекалии) и 65% (печень). Содержание органического вещества в 
усвояемой пище увеличивается в 10-15 раз, а в фекалиях в два раза за счет выво­
да минеральной составляющей детрита. Последние становятся пищей для бес­
позвоночных — копрофагов. 

В процессе отбора пищи макома участвует в преобразовании осадка. По 
данным Н.П. Бубновой (1973), одна особь среднего размера (250-300 мкг) в 
течение суток перекапывает более 30 г поверхностного осадка (5,5 кг в год), из 
которого потребляет 3 г сухого органического вещества (поступает в желудок 
(0,5 кг в год) и усваивает (поступает в печень) 0,6 г сухого органического веще­
ства (0,1 кг в год). Соотношение переработанной массы к потребленной и усво­
енной составляет 100:10:2. Ассимилируется только 2% от переработанного осад­
ка; учитывая, что в осадке содержится 4% органического вещества, усваивает­
ся его половина — 50%. У Масота nasuta (Baker, Brodnam, 1976) это соотноше­
ние составляет 100:3:0,5, что указывает на более тонкую сортировку осадка этим 
моллюском. По данным Хрусталева и Мирзоян (1983), для двустворок характе­
рен довольно узкий пищевой спектр, в котором преобладают минеральная и 
органическая фракции от 10 до 100 мкм. Коэффициент усвояемости пищи — 
38-40% для общей взвеси и 61-70% для органического вещества. 

Лабильное органическое вещество, могущее служить пищей для бентоса, 
составляет лишь 10-20% общего количества (Jumars et al., 1990; Sharma et al, 
1994; Bushaw et al., 1996; Jensen et al., 1995). Его доля максимальна весной и 
минимальна зимой. Общая концентрация органического вещества обратно про­
порциональна её доле, доступной для потребителей, поскольку малые количе­
ства высокоценной и потребляемой органики постоянно замещаются большим 
количеством малоценного устойчивого вещества. Следовательно, по общему 
количеству органического вещества в грунте нельзя судить о дефиците пищи. 
65% лабильного органического вещества поставляет микрофитобентос. В дет­
рите грунта отношение белки/углеводы низкое и подкрепляет представление о 
белках как лимитирующем факторе для консументов. 

Более того, некоторые белки и жиры в детрите недоступны для детритояд­
ных организмов (Fan, Lin, 1996). Вообще пищевая ценность детрита удовлетво­
рительно может быть охарактеризована только комплексом биохимических по­
казателей (отношением суммы белков, углеводов и липидов к общей концентра­
ции органического вещества в осадке или сестоне (Navarro, Thompson, 1995; 
Dauby et al., 1995). Она определяется происхождением и размерами органичес­
ких частиц, продолжительностью и условиями разложения, включая участие в 
этом процессе бактерий и грибов, а также концентрацией и локализацией орга­
нического вещества относительно поверхности осадка (Турпаева, 1953, 1954; 
Нейман, 1969; Соколова, 1986; Levinton, 1979; Ерохин, 1980; Stuart, 1982; Stuart 
et al., 1982; Suchanek, 1985; Simenstad et al., 1990; Arakawa et al., 1997). 
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В океанических глубинах при недостатке легкоусвояемого органического 
вещества детритофаги используют разные стратегии пищевого поведения 
(Silbuet, 1984; Suchanek et al., 1985; Carney, 1989; Jumars et al., 1990; Gooday, 
Turley, 1990; Campos et al., 1994). Одни (детритоядные эхиуриды, сипункули-
ды) собирают пищу в местах ее максимального сосредоточения (принцип «бел­
ки»), другие (голотурии) — путем её высокоселективного поглощения, третьи — 
выбирают стратегию автокопрофагии ( виды разных таксонов). Для всех глубо­
ководных детритофагов (макро- и мейобентос) типично высокое отношение раз­
мера кишечника к объему тела, которое является адаптацией к более полному 
усвоению и ассимиляции редкого в осадках лабильного органического веще­
ства через увеличение времени прохождения пищи через кишечник. Она свой­
ственна и многим детритофагам, обитающим на меньших глубинах (особенно 
грунтоедам). Довольно распространенной на океанических глубинах является 
некрофагия (особенно среди офиур) — потребление погружающихся на дно 
останков крупных животных — рыб, китов и кальмаров (Smith, 1985). Плот­
ность собирающихся здесь некрофагов на 2-3 порядка выше, чем в окружаю­
щем пространстве. Расчеты показывают, что потребление трупов нектонных 
животных удовлетворяет более 10% энергетических потребностей донного со­
общества. 

Наконец, следует учесть, что потребление детрита зависит не только от его 
химического состава, возраста и размера (чем старше, тем в более крупной фрак­
ции усваивается), но и от присутствия других организмов (Тепоге, 1975; 1977; 
Goldstein, Corliss, 1994; Li et al., 1997). Экспериментально показано, что полихе-
ты потребляют и усваивают детрит вдвое быстрее при наличии мейобентоса 
(нематоды), который предположительно повышает активность микрофлоры в 
детрите (увеличивает бактериальную деструкцию). При этом мейобентоса в 
кишечнике полихет оказывается в 80 раз меньше, чем в осадке (он практически 
не захватывается ими). 

Важной частью детрита является ассоциированное растворенное органи­
ческое вещество, имеющее самостоятельную пищевую ценность. Эксперимен­
тально показано, что при концентрациях трофически ценных компонентов ра­
створенного органического вещества, близких к естественным, некоторые бес­
позвоночные могут компенсировать до 30-50% энергетических затрат на дыха­
ние (Ерохин, 1980). Одноклеточные эукариоты могут нормально существовать 
на аксенических средах неограниченное время (Бурковский, 1984). Свободные 
аминокислоты поглощаются организмами микро- и мейобентоса, мидиями, тур-
белляриями и многими другими беспозвоночными, включая фитофагов, детри­
тофагов, сестонофагов и хищников (Stephens, 1982; Alber, Valiela, 1995; Hawkins, 
Klumpp, 1995; Relexans et al., 1996). Однако при низких концентрациях РОВ в 
природных водах их скорость поглощения через эпидермис как пелагически­
ми, так и эпибионтными животными так низка, что абсорбция РОВ может по­
крывать лишь незначительную долю потребностей животного. В этом случае 
потребление РОВ беспозвоночными (особенно с раковинками или живущими в 
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плотных трубках или норах) идет опосредовано через потребление бактерий, 
которые намного лучше приспособлены к низким природным концентрациям 
РОВ (Siebers, 1982; Fabiano et al., 1992). 

Низкомолекулярное хорошо усваемое организмами органическое вещество 
составляет около 20% общего запаса РОВ в водоемах (Bushaw et al., 1996). Мень­
ше информации о судьбе высокомолекулярных фракций РОВ, плохо усваемых 
организмами. Исследования фотохимического окисления РОВ показали, что 
выдерживание на солнечном свете (в естественных условиях на литорали) при­
водит к выделению богатых азотом соединений из РОВ, которые могут усваи­
ваться организмами. Аммонийный азот — одно из соединений, выделяемых в 
процессе УФ-облучения исследуемой воды (Bushaw et al., 1996). Фотохимичес­
кое выделение аммонийного азота из РОВ существенно повышает запас дос­
тупного к биологическому воздействию азота во многих водных экосистемах, 
включая прибрежные зоны (особенно эстуарные), где поступление терриген-
ных гуминовых веществ достаточно высокое. 

6.2.3. Трофическая структура бентосных сообществ 
В толще воды доминируют пастбищные цепи. Роль взвешенного органи­

ческого вещества в питании большинства планктонных организмов относительно 
мала и в целом не превышает 10-30% . Существенно выше значение растворен­
ного органического вещества, потребление и выделение которого составляет 
суть экологического метаболизма (см. гл. 4). 

Совершенно другая картина наблюдается на дне морей и океанов. Доля 
органического вещества в питании бентоса составляет 70-94%, так как боль­
шинство донных беспозвоночных являются детритофагами. По отношению к 
источнику детрита различают три основные трофические группировки детри-
тофагов: сестонофаги (потребляют детрит и живые организмы из толщи воды), 
собиратели (собирают детрит с поверхности осадка) и грунтоеды (заглатывают 
осадок вместе с содержащимся в нем органическим веществом) (Турпаева, 1953, 
1954; Соколова, Нейман, 1965, 1966; Нейман, 1967; Нейман, 1985; Соколова, 
1986; Соколова и др., 1995; Цурпало, 1995; и др.). Трофические группировки 
различаются по месту локализации потребляемого органического вещества, 
степени его минерализации и содержанию в пище минеральной фракции — 
алевропелита (менее 3%; 3-13%; более 13%, соответственно). 

В зависимости от преобладания той или иной формы детрита в сообще­
стве доминирует соответствующая трофическая группировка. Форма детрита 
определяется в свою очередь условиями осадконакопления. Они складываются 
из (1) величины первичной продукции, (2) глубины водоема и наличия течений, 
(3) растворительных свойств воды (температура и пр.) и (4) величины чистой 
продукции сообщества, т.е. сбалансированности планктонного сообщества (Со­
колова, 1977, 1986; Нейман, 1985). 

Различают эвтрофные и олиготрофные условия, которые в открытом океане 
проходят по границе с концентрацией органического вещества равной 0,25% от 
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веса осадка (Соколова, 1977), в более продуктивной шельфовой зоне — 0,8-3,0% 
(Нейман, 1985). В эвтрофных условиях успешно развиваются все три трофические 
группировки детритофагов, в олиготрофных — только одна из них, в зависимости 
от силы течений, рельефа местности и некоторых факторов среды (давление, тем­
пература, тип осадка и др.). Для шельфовых областей выделяют дополнительно 
гипертрофные условия (более 3%), характеризующиеся высокой первичной про­
дукцией и несбалансированностью планктонного сообщества (Нейман, 1985). 

Эвтрофные и олиготрофные условия могут складываться на площадях раз­
ного размера: от нескольких метров до многих тысяч квадратных километров. 
Соответственно различают мелко-, средне- и крупномасштабную трофическую 
структуру бентали. Первый масштаб относится к структуре полноценного био­
ценоза. Второй масштаб применим к пространствам, характеризующимися прин­
ципиально сходными условиями осадконакопления (в пределах одной геобио­
химической провинции или трофической зоны), но разными сообществами, как 
правило сильно различающимися видовым составом. Трофические зоны на дне 
океана могут иметь мозаичное или поясное распределение, зависящее от рель­
ефа дна и силы течений; соответственно им распределяются и трофические груп­
пировки. Наконец, третий масштаб распространяется на океанические терри­
тории, где организуются трофические области: циркумконтинентальная, боре-
альная, нотальная и экваториальная эвтрофные области и северная и южная 
субтропические олиготрофные области (Соколова, 1977). 

На базе органического вещества, весьма неоднородного по своему проис­
хождению (генезису), биохимическому составу, локализации и усвояемости 
формируются разнообразные сообщества детритофагов. Структура и простран­
ственные масштабы этих сообществ зависят от качества и количества поступа­
ющего органического вещества и от размеров занимаемых им территорий. Фи­
зическое и химическое разнообразие органического вещества стимулирует со­
ответствующую специализацию гетеротрофных организмов в отношении его 
компонентов и создает базу для соответствующего видового разнообразия со­
обществ. На этой основе в любом масштабе пространства-времени формирует­
ся закономерная структура трофических отношений. 

Пища — важнейший фактор распределения и миграций организмов (Lee 
et al., 1977; Соколова, 1977; Carney, 1989; и др.). В свою очередь потребители 
детрита картируют собой органические потоки (Бек, 1990; Carney, 1989). Очень 
часто возможности переноса пищи (ВОВ, РОВ) с водными массами намного 
превосходят возможности передвижения за нею потребителей. Распределение 
последних может рассматриваться как реальное отражение перемещения ОВ в 
прибрежной зоне. Вопрос состоит в том, каким образом обеспечивается при­
уроченность организмов к местам сосредоточения их пищи? ТА. Бек (1990) 
предполагает существование несколько механизмов этого процесса. Он может 
осуществляться благодаря: 

(1) токам воды, несущих одновременно пелагических личинок донных бес­
позвоночных и органическое вещество, имеющих общую размерность; 
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(2) элиминации организмов, попавших в неблагоприятные пищевые усло­
вия; 

(3) активным и пассивным миграциям молодых и взрослых особей; 
(4) биоседиментации — большинство организмов активно отлавливают 

детрит из придонной воды и таким образом обогащают грунт органическим 
веществом, прошедшим через их кишечник, жабры, мантийную полость. В ре­
зультате возникает сходство в их распределении. 

Видовой состав может указывать на качество органического потока, а чис­
ленность организмов — на его величину (Levinton, 1978; Бек, 1988, 1990; Бек и 
др., 2005; Carney, 1989). Миграция и сортировка органических частиц подчиня­
ется тем же законам, что и минеральных. Тем же правилам должны подчинять­
ся пассивные миграции живого вещества — личинок, молоди и взрослых. От­
сюда проистекает принципиальное соответствие в распределении детрита и его 
потребителей. Более «тонкие доводки» в пропорциях живых организмов осу­
ществляются с помощью разнообразных биологических механизмов (конкурен­
ция, синергизм и др.), обусловливающих функциональное единство экосисте­
мы (см. гл. 4 и 5). 



Глава 7. Структурно-функциональная 
дифференциация экосистемы 

7.1. Дифференциация, обусловленная 
сложностью системы 

Любая биологическая система гетерогенна. Неоднородность экосистемы — 
важнейшая характеристика, обусловливающая её эффективное функционирова­
ние и развитие. Источником гетерогенности системы служит разнообразие 
составляющих элементов, ее сложность. Чем она выше, тем неоднороднее систе­
ма. Однако сложность любой экосистемы имеет предел, за которым поддержание 
целостности неэффективно или невозможно. Основной механизм сдерживания 
разнообразия экосистемы заложен в существовании связи между информацией 
(сложностью) и эффективностью использования поступающей энергии — энер­
гетическое ограничение сложности (Маргалеф, 1992; Алимов, 2000). Этот пре­
дел для природных сообществ находится возле величины индекса видового раз­
нообразия Шеннона (Н) равной 5 бит/особь. Более высокие индексы видового 
разнообразия природных экосистем чрезвычайно редки (коралловые рифы). 

Структура сложных сообществ обеспечивается за счет постоянных трат 
энергии на поддержание упорядоченности и воспроизводство самих организ­
мов. На это идет большая часть энергии. С увеличением сложности ускоренно 
возрастают траты на дыхание, так как сообщество прирастает за счет высших 
трофических уровней, включающих высокоупорядоченные организмы — эво-
люционно продвинутые виды с высокими тратами на обмен. Так, траты на 
обмен у простейших составляют в среднем около 40%, у мелких беспозвоноч­
ных — около 65%, у рыб — около 90%, у человека — более 99,9% ассимилиро­
ванной энергии. 

Энергетический предел сложности не позволяет экосистемам достигать 
одновременно и сверхсложности и высокой скоррелированности компонентов, 
сопоставимых с уровнем организма. Увеличение разнообразия в экосистеме не 
только не сопровождается ростом связанности видов (их скоррелированности), 
а напротив, ведет к относительному ослаблению взаимодействий между ними, 
так как поступающая энергия не концентрируется в связях между элементами, 
обеспечивающих интеграцию системы, а рассеивается между возрастающим 
множеством элементов (Маргалеф, 1992). 

По изложенным причинам поддержание целостности сверхсложной сис­
темы становится невозможным: она самопроизвольно расчленяется на под­
системы в местах с ослабленными функциональными связями, и тем самым, 
дает возможность выделившимся образованиям и дальше увеличивать свою 
сложность в собственных границах. Этот процесс напоминает монотомическое 
деление одноклеточных организмов по достижении ими определенного разме­
ра, возраста и соответствующей внутренней организации. 



Глава 7. Структурно-функциональная дифференциация экосистемы 145 

В ходе эволюции биосфера, как система с постоянно нарастающей слож­
ностью в условиях лимитированного притока солнечной энергии, неминуемо 
расчленяется на меньшие экосистемы, а те, в свою очередь, на ещё более мел­
кие системы и подсистемы, каждая из которых соответствует локальным усло­
виям. Результат этого длительного процесса находит отражение в пестрой мо­
заике современных водных и наземных ландшафтов и экосистем. Их взаимное 
расположение в пространстве согласованно таким образом, что обеспечивает 
максимально возможную замкнутость биогеохимического круговорота в слага­
емой ими экосистеме более высокого порядка. 

7.2. Дифференциация, обусловленная 
поступлением энергии 

Внезапное или мощное локальное поступление дополнительной внешней 
энергии способно нарушить пространственную однородность системы, усилить 
ее гетерогенность и дифференциацию. Такие флуктуации энергии могут быть 
связаны с космическим излучением, периодической солнечной активностью (су­
точной, сезонной, многолетней), мощной миграцией биогенного вещества, 
вулканическими или ядерными возмущениями в недрах Земли, атмосферными 
и другими процессами, приводящими к резкому перераспределению энергии 
внутри системы (Маргалеф, 1992). Так как большая часть свободной энергии 
(более 99% энергии света) идет на «обслуживание» жизни, т.е. на организацию 
среды обитания организмов, то дифференциация в первую очередь и в большей 
мере затрагивает именно ее, а затем через изменяющиеся условия воздействует 
и на самую биоту. 

Поступающая энергия внутри экосистемы распределяется неравномерно. 
В первую очередь она воспринимается сегментами с простой структурой, спо­
собными более эффективно и быстро ее использовать на продукцию. Диффе­
ренциация экосистемы проявляется в обособлении высоко продуктивных диск­
ретных участков. Новые структуры развиваются в масштабе, пропорциональ­
ном количеству поступившей энергии (например, апвеллинги или гидротермаль­
ные оазисы разных размеров). При этом между частями единой системы сохра­
няются только те связи, которые обеспечиваются крупномасштабными биогео­
химическими круговоротами, обменами энергией и информацией. 

В типичной ситуации, с одной стороны границы расположена экосистема 
(или подсистема, или ещё более мелкое биогеоценотическое образование) ди­
намичная, неоднородная внутри, но простая, с явным избытком первичной про­
дукции («энергетическая»), а с другой — система с более сложной организаци­
ей и ощутимым дефицитом энергии («информационная»). Результирующий 
поток химической энергии направлен от первой экосистемы ко второй, и можно 
допустить, что эксплуатация первой системы второй (через поглощение мигри­
рующей продукции) препятствует накоплению избытков продукции и задержи­
вает в ней сукцессию, в то время как во второй системе увеличивается инфор-
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мация за счет использования притока энергии и ее рассеяния в разнообразии 
существующих элементов, так как дисперсное поступление энергии всегда ус­
ложняет систему (Маргалеф, 1992). Обмен между соседними экосистемами не 
всегда регулируется только активной эксплуатацией. Он также может контро­
лироваться самим донором (его продукцией) или экосистемой более крупного 
масштаба, например, при миграции органического вещества с течениями из более 
продуктивной зоны в менее продуктивные. 

Все превращения энергии связаны с её переносом от активных к относи­
тельно устойчивым и мало энергетичным структурам; при этом свободная энергия 
(способная совершать работу), уменьшается на единицу пространства или на еди­
ницу вещества. Это справедливо как для физических, так и биологических систем. 

В процессе эволюционного развития и в ходе экологической сукцессии 
происходит почти то же самое, но не только в пространстве, но и во времени, 
так как в рамках одной и той же системы будущее определяется («питается») 
настоящим. На более поздней ступени эволюции одни подсистемы существуют 
за счет излишка энергии в соседних подсистемах, находящихся на более ран­
них ступенях развития, деградировавших или задержавшихся в развитии. В ре­
зультате, в одной полноценной экосистеме могут находиться сегменты разного 
сукцессионного возраста. 

Таким образом, организация экологического пространства основана на ге­
терогенности. Обмен между разными частями одной экосистемы или между 
экосистемами подчиняется одним и тем же закономерностям, проявляющимся 
в противоположности градиентов продуктивности и разнообразия вместе с ре­
зультирующей транспортировкой веществ, питающих более сложные и относи­
тельно менее продуктивные системы за счет более простых и продуктивных. 

7.3. Пример дифференциации в элементарной 
экосистеме 

Системная (структурно-функциональная и пространственно-временная) 
дифференциация уровня Мирового Океана выражается в разделении его на пе­
лагическую и донную, фотическую и афотическую, океаническую и прибреж­
ную зоны. Аналогичное разделение свойственно и экосистемам меньшего мас­
штаба вплоть до элементарных — минимальных локальных образований, все 
ещё сохраняющих основные эмерджентные свойства экосистемы. Последние, 
в силу пространственно-временных размеров, безусловно, являются более удоб­
ными объектами для изучения их целостной организации, чем первые. Доста­
точно напомнить, что время оборота вещества (элементов) в экосистеме зави­
сит от ее размеров и составляет от нескольких лет, в элементарных (локальных) 
экосистемах, до нескольких миллионов лет в Мировом океане. 
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7.3.1. Биотопическая дифференциация 
Рассмотрим особенности дифференциации в локальной (элементарной) 

экосистеме на примере мелководной губы Грязной в Белом море, которая изу­
чается весьма планомерно на протяжении более 30 лет (Бурковский, 1992; Бур­
ковский, Столяров, 2000; Бурковский и др., 2002; Столяров и др., 2005). 

В данной системе можно выделить 6 подсистем (рис. 23): 
(1) толща воды в прибрежной области (мощность слоя до 5-8 м); 
(2) солёный марш, занимающий целиком верхний горизонт литорали; 
(3) илисто-песчаный пляж средней и, отчасти, нижней литорали; 
(4) пояс зостеры, распространяющийся на оставшуюся часть нижней ли­

торали и часть верхней сублиторали; 
(5) няша — скопление мельчайшей минеральной фракции (алевропелита) 

и органического вещества на разной стадии разложения в нижней литорали и 
верхней сублиторали — области интенсивного осадконакопления, формируе­
мой сложной гидродинамикой губы; 

(6) илистая сублитораль (на глубине до 5-8 м). Они различаются как по 
доминирующим продуцентам и основному составу гетеротрофных организмов, 
так и по направленности и эффективности продукционно-деструкционных про­
цессов (по соотношению продукции к деструкции). 

Толща воды из-за сильного опреснения стоком реки бедна как автотрофа­
ми, так и гетеротрофами. Основными продуцентами являются диатомовые и 
перидиниевые водоросли 
(более 60 видов), характер­
ные для грунта литорали и 
сублиторали, вовлекаемые в 
толщу приливно-отливны-
ми и турбулентными тече­
ниями. Собственно планк­
тонных видов не более 10%. 
Суммарная биомасса и про­
дукция фитопланктона на 
2-3 порядка ниже, чем в 
мористых частях Белого 
моря. Видовой и количе­
ственный состав зоопланк­
тона весьма беден, включа­
ет около 30—40 видов бес­
позвоночных, большая 
часть которых представлена 
личинками донных живот­
ных. Из собственно планк­
тонных видов в разное вре­
мя присутствуют 2-3 вида 

Рис. 23. Карта-схема губы Грязной. 
1 — приморский луг; 2 — соленый марш; 3 — песчаный пляж; 4 — 
пояс зостеры; 5 — илистая сублитораль; А — верхняя и нижняя 
границы средней литорали: Б — граница литорали и сублиторали 
(0 глубин) (по: Бурковский и др., 2002). 
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копепод, 2 вида кладоцер, 1-2 вида коловраток, 2-5 видов гидро- и сцифомедуз, 
2 вида крылоногих моллюсков. Суммарная биомасса и продукция зоопланктона 
весьма низкая (на 2-3 порядка ниже, чем в мористых частях Белого моря). Та­
ким образом, поступление вещества из толщи воды на дно весьма ограничено. 
Напротив, авто- и гетеротрофные организмы толщи воды в течение большей 
части года зависят от притока живого и мертвого вещества (РОВ и ВОВ) со дна. 
Большинство планктонных беспозвоночных питаются мигрирующими из осад­
ка бентосными микроводорослями, детритом или развивающимися на их базе 
эвритопными зоомастигинами и инфузориями. 

В целом, данную подсистему можно определить как энергетически зави­
симую, реципиентную, относительно бедную информационно и малоустойчи­
вую (изменчивую) систему. Основная экосистемная функция толщи воды — 
транспортная; через нее осуществляется обмен веществом и энергией между 
пространственно удаленными компонентами (подсистемами); другая функция — 
инкубаторская; здесь развиваются личинки многих бентосных беспозвоночных, 
которые находят в толще воды более «мягкие» условия, характеризующиеся 
большой вместительностью, аэрированностью, отсутствием грубых минераль­
ных частиц и наличием доступного корма. 

Основу прибрежной мелководной эстуарной экосистемы составляет бен­
тос. Соленый марш (морское прибрежное болото) включает 16 видов покры­
тосеменных растений и 5 массовых видов макрозообентоса, некоторые из кото­
рых — общие для всей литорали. Специфичными для соленого марша являют­
ся личинки некоторых видов насекомых и, возможно, некоторые мелкие олиго-
хеты. В соленом марше продукция сильно преобладает над потреблением; боль­
шая часть органического вещества подвергается аэробной и анаэробной дест­
рукции, активно идут почвообразование (гумификация грунта) и лугообразова-
ние (зарастание грунта высшей растительностью с формированием сплошной 
дерновины). В целом наблюдается медленное наступление суши на море (за 30 
лет наблюдений она продвинулась на несколько метров). Большая часть орга­
нического вещества выносится на берег во время штормов и обогащает мест­
ную почву, меньшая мигрирует в среднюю литораль при отливе. 

Подсистема соленого марша может быть охарактеризована как энергети­
чески независимая, донорская система, информационно относительно бедная, 
но устойчивая и экспансивная. Основная экосистемная функция соленого мар­
ша — производство избыточной продукции и формирование вторичной почвы, 
обусловливающей наступление суши на море. Кроме того, соленый марш пред­
ставляет собой биогенную ловушку, аккумулирующую биогены из толщи воды 
и активизирующую обменные процессы в экосистеме, благодаря извлечению 
биогенных элементов из толщи грунта микроорганизмами, корнями растений и 
роющими беспозвоночными с последующим возвращением их в толщу воды. 

Указанные особенности функционирования соленого марша — составной 
части большинства эстуарных экосистем, подтверждаются многими исследова­
ниями, проведенными в разных географических зонах (Osgood et al., 1995; и 
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др.)- В частности, показана роль соленого марша в экспансии наземной расти­
тельности (последовательно: трав, кустарников и деревьев) на пространства, 
занимаемые морем, которая существенно облегчается идущим здесь почвооб­
разовательным процессом и формированием кочкообразного рельефа (Slim et 
al., 1996; Nyman et al., 1995). Одновременно соленый марш является «ловушкой 
биогенных веществ» (благодаря удержанию органической взвеси и поглоще­
нию биогенов растительностью), активизирует обменные процессы в экосисте­
ме (благодаря быстрому возобновлению биогенных веществ в пищевом цикле 
зообентоса, образованию агрегатов и детрита и извлечению микроорганизма­
ми, корнями растений и роющими животными биогенных веществ из глубины) 
и способствует очищению среды (Одум, 1986). Соленый марш производит про­
дукции больше, чем потребляет внутри себя, поэтому происходит постоянный 
вынос биогенов и органического детрита в соседние системы. 

Илисто-песчаный пляж литорали представлен наибольшим разнообрази­
ем организмов (в разное время: 30-50 видов бактерий, 110-120 видов однокле­
точных водорослей, 130-150 видов простейших, 25-30 видов мейобентоса, 15-
20 видов макробентоса, 2-3 вида макрофитов; всего — 310-370 видов). В коли­
чественном отношении (по биомассе и продукции) доминируют гетеротрофы. 
Среди беспозвоночных преобладают детритофаги (детритные сети), среди про­
стейших — фитофаги (пастбищные сети). В целом потребление и деструкция 
сильно превышают первичную продукцию; 90% и более энергии поступает из­
вне. В то же время, часть продукции микрофитов переносится в толщу воды, 
где служит основной пищей простейшим и личинкам донных и планктонных 
беспозвоночных. 

Песчаная литораль — место аэробного и анаэробного разложения собствен­
ного и привнесенного органического вещества. Активная роющая деятельность 
большинства беспозвоночных противостоит почво- и лугоообразовательным 
процессам, распространяющимся из соленого марша. Тем не менее, за 30 лет 
площадь песчаного пляжа уменьшилась на 7%. 

Литоральный пляж может быть охарактеризован как энергетически силь­
но зависимая, реципиентная, информационно насыщенная (на уровне микро­
бентоса — до 5 бит/особь) и устойчивая система (видовая структура неизменна 
на протяжении 30 лет наблюдения, искусственная интродукция невозможна (Бур­
ковский, 1992; Поликарпов, Бурковский, 1992)). Основная экосистемная функ­
ция — накопление и хранение избыточной информации (путем превращения 
энергии, поступающей из соседних подсистем, в информацию); создание мега-
информации, способной управлять некоторыми процессами во всей экосисте­
ме (через потребление энергии других подсистем, через экспансию организмов 
(микроводоросли, простейшие, личинки беспозвоночных) в другие подсисте­
мы (в соленый марш, пояс зостеры, толщу воды). 

Пояс зостеры представлен двумя основными видами продуцентов — цвет­
ковым растением зостерой и нитчатой водорослью кладофорой; кроме того, 
спорадически на литорали встречаются фукус и, еще реже, — хорда в сублито-
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рали. Среди гетеротрофов в разное время 20-30 видов беспозвоночных, 20-25 
видов простейших. Микрофитобентос развивается только на поверхности сильно 
заиленного осадка в местах свободных от зарослей зостеры и матов кладофо­
ры. Из беспозвоночных преобладают детритофаги (детритная сеть), среди про­
стейших — бактериофаги (бактериально-детритная сеть). В целом, продукция 
превалирует над потреблением и деструкцией (химическая и анаэробная мик­
робная). Избыток органического вещества поступает на песчаный пляж или ак­
кумулируется в заливе, образуя «няшу». Хорошо укореняющаяся зостера обра­
зует рыхлую дерновину и способствует первичному почвообразовательному 
процессу. За 30 лет территория, занятая зостерой совместно с кладофорой, рас­
ширилась за счет песчаного пляжа и илистой сублиторали на 8%. 

В целом, эта подсистема может быть обозначена как энергетически незави­
симая, донорская, информационно небогатая, но достаточно устойчивая и экс­
пансивная система. Основная экосистемная функция — производство избыточ­
ной продукции. Кроме того, пояс зостеры является биологическим фильтром и 
седиментатором и, таким образом, в значительной мере дублирует функции со­
леного марша, который имеет существенно больший сукцессионный возраст. 

Литературные данные подтверждают указанную роль поселений зостеры 
в функционировании прибрежной экосистемы. Кроме того, некоторые авторы 
указывают на то, что при анаэробной деструкции травы происходит быстрое 
освобождение NHP, Ч Т О благоприятно для развития фитопланктона и фитобен-
тоса. При обилии зостеры в заливе рециклинг неорганических биогенов играет 
доминирующую роль в экосистеме (Bourgues et al., 1996). Однако в этом случае 
требуются большие количества кислорода, что приводит к насыщению среды 
сероводородом и, в конечном итоге, может отрицательно сказаться на развитии 
беспозвоночных и простейших (Phil et al., 1994; Peckol, Rivers, 1996; Stal et al., 
1996). Известно влияние зостеры на горизонтальное и турбулентное перемеще­
ние воды, зависящее от плотности её стеблей и скорости течения (Worcester, 
1995), благодаря чему в зарослях травы создаются уникальные условия для раз­
вития личинок и молоди беспозвоночных и рыб (Heck et al., 1995; Бурковский и 
др., 1996; Бурковский, Столяров, 2000). 

Няша. Собственная биота крайне бедна — представлена спорадически 
появляющимися организмами, проникающими сюда из соседних территорий. 
Это место аккумуляции органического вещества, поступающего из разных мест 
литорали и сублиторалии. Перемешиваясь с мельчайшей алевропелитовой фрак­
цией оно медленно минерализуется и впоследствии с течениями распределяется 
по всей экосистеме. В няше явно преобладают процессы аккумуляции и дест­
рукции. 

В целом подсистема может быть определена как аккумулятор поступающих 
энергии и вещества и универсальный донор растворенных органических и ми­
неральных веществ для всей прибрежной экосистемы. Кроме того, это биогео­
химический фильтр и отстойник — своеобразные «почки накопления» экосис­
темы. Богатые органическим веществом илы действуют как адсорбент, очищаю-
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щий окружающее пространство от загрязнений и как место их захоронения. 
Наличие таких отстойников влияет также на прозрачность окружающих вод­
ных масс (Rigges, 1996). 

Межгодовые и сезонные флуктуации первичной продукции и деструкции 
в экосистеме обусловливают периодичность появления и исчезновения мощ­
ных скоплений органического вещества: в некоторые годы няша почти полнос­
тью рассасывается и ее место занимает соседняя подсистема. 

Илистая сублитораль, расположенная ниже пояса зостеры, полностью 
лишена макрофитов (из-за сильной заиленное™ микрофиты развиты слабо), но 
населена довольно разнообразными беспозвоночными (мейо- и макробентос 
включает 30-35 видов; простейшие встречаются редко (фораминиферы, зоома-
стигины и мелкие инфузории). Бактерии не изучены. Здесь протекают процес­
сы аккумуляции, потребления и деструкции органического вещества. 

В целом данная подсистема может быть характеризована как энергетически 
зависимая, реципиентная, умеренно информационная и относительно устойчи­
вая. В известной мере она является функциональным аналогом литорального 
пляжа. 

Выделенные подсистемы функционально комплементарны: они дополня­
ют друг друга и только вместе образуют единую и вполне самодостаточную 
экосистему мелководной губы. Это следует из данных о вещественно-энергети­
ческом балансе для отдельных частей и экосистемы в целом на уровне макро­
бентоса (таблица 6; не включены данные по планктону и няше). 

Расчеты показывают, что общие затраты на дыхание избыточно компенси­
руются в высокопродуктивных (соленый марш, пояс зостеры) и, лишь частично 
или вовсе не компенсируются, в малопродуктивных подсистемах (песчаный пляж 
и илистая сублитораль). Отношение продукции макрофитов к ассимиляции зоо-
бентоса указывает на меру энергетической самообеспеченности подсистемы и 
служит хорошим показателем зависимости системы от поступления энергии 
извне. Этот показатель минимален на песчаной литорали (0,01) и в илистой 
сублиторали (0), зависящих от притока энергии извне, и максимален в соленом 
марше (8,0), являющимся энергетическим донором для соседних подсистем. Если 
средние данные о скорости образования и использования продукции в каждой 
из подсистем экстраполировать на занимаемые ими площади, то выясняется, 
что макробентос губы в целом производит продукции в 1,7 раза больше, чем 
потребляет (положительный баланс: 37,97 млн. кДж/сезон). Это означает, что 
данная система самодостаточна и способна экспортировать избыток продукции 
в другие структуры прибрежной экосистемы, испытывающие дефицит энергии 
(планктон, глубинная сублитораль и др.), или консервировать ее в донных отло­
жениях (няша). С учетом предполагаемых потерь первичной продукции в про­
цессе ее трансформации в доминирующих здесь детритных цепях (до 25-30%) 
(Голиков и др., 1985, 1988; Хайлов, 1971) чистая продукция бентоса составляет 
не менее 26,5 млн. кДж/сезон. Это весьма приближенный расчет, так как не 
учтены продукция и потребление в системе микро- и мейобентоса (преимуще-
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Таблица 6. Характеристика подсистем губы Грязной 

Параметры 
Подсистемы 

Литораль Сублитораль 
Марш Пляж Пояс зостеры Ил 

Площадь, га 
Продуценты 
(основные) 

Консументы (основные) 

1 
Цветковые 
галофиты 
Личинки 

двукрылых, 
олигохеты 

Кладофора, руппия, 
микроводоросли 

Роющие 
беспозвоночные, 

мезопсаммон 
Количество видов : 

3 
Зостера, 

кладофора 
Ползающие и 

прикрепленные 
беспозвоночные 

6 

Нет 

Ползающие и 
роющие 

беспозвоночные 

Макрофиты 16 2 2 0 
Макробентос 5 11 11 13 
Всего 21 13 13 13 
Видовое разнообразие, 
бит/особь 1,56 2,69 

Биомасса, г /м 2 (сухая): 

1,24 2,7 

Макрофиты 87 5 172 0 
Беспозвоночные 2 24 15 10 
Всего 89 29 

Продукция, кДж/м 2 /сезон: 
187 10 

Макрофиты (Р г) 1885 109 3710 0 
Беспозвоночные (Р 2) 40 345 274 163 
всего (Р 3) 1925 454 

Дыхание , кДж/м 2 /сезон: 
3984 163 

Беспозвоночные (R,) 267 1458 1199 532 
Общее (R 2) 1075 1504 2789 532 
Эффективность 
функционирования 1,8 0,3 1,4 0,3 
макробентоса ( P / R 2 ) 

Ассимиляция , кДж/м 2 /сезон 
Беспозвоночные (Д<) 307 1802 1473 695 
Общая (А2) 3000 1958 6773 695 
Энергетическая са­
мообеспеченность 8,0 0,01 2,5 0 
(Р/ДО 

Баланс энергии 
Удельный 1618 -1081 2511 -532 
Общий (под 
площадью), 10 4 кДжза 1618 -2162 7533 -3192 
сезон 
Интенсивность метабо­
лизма макробентоса 0,7 2,8 0,9 2,8 
(степень энтропии), 

0,7 2,8 0,9 2,8 

общая(Р/В), кДж/м 2 

ственно пастбищные цепи: микроводоросли, простейшие или мелкие многокле­
точные (нематоды, гарпактикоиды). 

Важный аспект дифференциации (и интеграции) экосистемы открывается 
при рассмотрении других структурных и функциональных показателей, в част­
ности — информации и термодинамической упорядоченности структуры (от­
ношения затрат энергии на поддержание жизнедеятельности (дыхание) к энер­
гии, заключенной в самой структуре R/B (Schrodinger, 1944; Алимов, 2000)). 
Наиболее интенсивным метаболизмом отличаются сообщества песчаной лито­
рали и илистой сублиторали (R/B = 2,8) достаточно информативные (видовое 
разнообразие макробентоса 2-2,7 бит/особь) и зависимые от притока энергии 
извне подсистемы. С учетом гетеротрофного микро- и мейобентоса, населяю-
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щего морской песок, уровень информативности указанных сообществ существен­
но возрастает (до 3,9 и 3,7 соответственно). Меньшая интенсивность метаболиз­
ма свойственна сообществам соленого марша (0,7) и поясу зостеры (0,9) — менее 
информативным (даже с учетом всех компонентов сообщества, включая микро-
и мейобентос), но более продуктивным подсистемам. Постоянный отток избы­
точной энергии к реципиентным струкутрам поддерживает относительно про­
стое сообщество макрофитов с одним (зостера) или немногими (злаки) доми­
нантами, создающими высокую первичную продукцию. Обратная зависимость 
между количеством информации и свободной энергии — одна из характерных 
черт сложно дифференцированных экосистем (Маргалеф, 1992). 

В данной прибрежной экосистеме основной поток информации (организ­
мов, биогенов и др.) направлен от подсистем песчаной литорали и илистой суб­
литорали к соленому маршу и поясу зостеры. В течение года в зависимости от 
гидродинамической активности, величины первичной продукции фитопланк­
тона и поступления личинок донных беспозвоночных в толщу воды (Бурков­
ский и др., 1996, 1998) осуществляются информационно-энергетические взаи­
модействия между толщей воды и осадком (потоки энергии и информации идут 
навстречу друг другу), поддерживающие нормальное функционирование всей 
прибрежной экосистемы. Главными механизмами транспорта энергии и инфор­
мации служат гидродинамические и обменные процессы (включая онтогенети­
ческие и пищевые миграции), обеспечивающие взаимодействие между сосед­
ними подсистемами и экосистемами и определяющие масштаб общего струк­
турно-функционального континуума, как в прибрежной экосистеме, так и в це­
лом море (Бек, 1996, 1998). 

7.3.2. Дифференциация, обусловленная различиями в 
размерах организмов 

Другой аспект изучения процессов дифференциации в природной экосис­
теме связан с присутствием в сообществе организмов разных размерных клас­
сов (Бурковский, 1992; Burkovsky et al., 1994). 

Размерный спектр организмов, входящих в состав прибрежного донного со­
общества, охватывает 5-6 порядков — от бактерий (мкм) до рыб, птиц и цветко­
вых растений (дм). В бентосе можно выделить три основных размерных класса 
(группы): микро-, мейо- и макробентос, представленные, соответственно, одно­
клеточными организмами (бактерии, микроводоросли и простейшие), мелкими 
беспозвоночными (нематоды, гарпактициды) и более крупными животными (чер­
ви, моллюски, ракообразные, личинки насекомых). В данном случае псевдомейо-
бентос (личинки макробентоса) не рассматриваются, так как они являются орга­
низмами транзитного размерного класса, по мере роста переходящими из группы 
мейобентоса в группу макробентоса (Удалов, Бурковский, 2002; Удалов и др., 2004). 

Организмы, принадлежащие к разным размерным классам (группам), раз­
личаются по многим показателям: 
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25 м 

Рис. 24. Структурная гетерогенность сообщества на уровне макро-, мейо- и микробентоса. 
Тип штриховки соответствует определенной структуре доминирования в микро-, мейо- и макробентосс, вы­
явленной кластерным анализом: а — макробентос, б — мейобентос, в, г — микробентос (съемки проведены 
с интервалом 14 сут.). Исследованная площадь — 3200 м, 25 станций (по: Бурковский, 1992). 

(1) размером индивидуальных территорий (с учетом активных и пассив­
ных перемещений: миллиметры — гектары); 

(2) размером территорий, необходимых для завершения жизненного цик­
ла (от миллиметров до сотен-тысяч гектаров у животных, имеющих планктонную 
личинку); 

(3) биологическим (индивидуальным) временем (от нескольких часов до 
нескольких лет и более) и соответствующим числом генераций в год (от одной 
генерации у многих беспозвоночных, до нескольких сотен — у одноклеточных); 

(4) пространственно-временным восприятием факторов среды: живут в 
одной среде, но для микробентоса особенно важны кратковременные измене­
ния (часы - сутки) и в конкретном локусе биотопа (мм - см) — «точечные» 
(соответствующие продолжительности их индивидуальной жизни и индивиду­
альным территориям), для макробентоса — за более продолжительное время 
(месяцы - сезоны - годы), пропорционально размерам, и на большем простран­
стве (гектары - тысячи гектаров) — «интегральные»; 

(5) пространственно-временным масштабом образуемых ими локальных 
сообществ, которые у одноклеточных составляют несколько квадратных деци­
метров — метров, у беспозвоночных многие гектары. При этом, одноклеточ­
ные за год проходят сукцессию, по многим признакам аналогичную экологи­
ческой, с закономерной сменой доминирующих видов в ряду десятков-сотен 
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поколений. Крупные беспозвоночные за это время успевают пройти только одну-
две стадию жизненного цикла (рис.24а-г); 

(6) насыщенностью биологического пространства-времени: при пересчете 
пространства на одну особь выясняется, что среднее расстояние между двумя 
соседними особями у микробентоса равно 40 собственным диаметрам тела, у 
мейобентоса — 25, а у макробентоса — 10 (Burkovsky et al., 1994). Т.е. организ­
мы микробентоса живут свободнее (в меньшей тесноте), чем организмы макро­
бентоса. Отсюда — потенциальные возможности для большего видового разно­
образия мелких организмов в единице объема; 

(7) видовым разнообразием в единице пространства-времени (на пляже 
площадью 2 га в течение года встречается несколько сотен видов в микробен­
тосе (Н= 4-5 бит/особь) и несколько десятков видов в макробентосе (Н= 2-3 
бит/особь); 

(8) типом трофических связей (у простейших — преимущественно паст­
бищные, у макробентоса — преимущественно детритные) и избирательностью 
питания (выше у микробентоса, при этом, часто избирательность видоспеци-
фическая (Бурковский, 1984, 1992). Пищевая специализация и избирательность 
зависят от соответствия размеров взаимодействующих (по типу пища — потре­
битель) организмов — в группе микробентоса размеры потребителя и жертвы 
(в основном микроводоросли) близки, когда они различаются сильно (у бакте-
риотрофов или гистотрофов), то избирательность ниже или вовсе отсутствует. 
Однако, следует учесть, что мы мало знаем о формировании пищевого комка в 
процессе усвоения детрита беспозвоночными, основанном на работе фермен­
тативной системы, т.е. о возможности специализации на биохимическом уров­
не, лежащей в основе выбора пищи; 

(9) уровнем интеграции образуемых сообществ (ассоциаций, группировок, 
гильдий и др.). Средние корреляции между видами в микробентосе — 0,71; в 
макробентосе — 0,47. Возможные причины состоят в том, что у многих видов 
макробентоса часть жизненного цикла проходит в пелагиали — в другой среде, 
за счет чего сокращается время межвидовых взаимодействий в основном (дон­
ном) сообществе. Для них более важны отношения, реализующиеся в масшта­
бе большей экосистемы, включая мористую пелагиаль, где протекают наиболее 
ответственные этапы онтогенеза организмов макробентоса и формируется ли­
чиночный пул, готовый к оседанию на дно. Организмы макробентоса не только 
эволюционно более молоды, но и менее толерантны к факторам среды, по срав­
нению с одноклеточными организмами, отчего испытывают их более мощное 
воздействие, препятствующее развитию постоянных межвидовых отношений. 
Мелкие организмы реагируют на флуктуирующую среду в ряду поколений и, в 
конце концов, закрепляют соответствующую толерантную реакцию. Крупные — 
не успевают: каждое поколение начинает все заново. Кроме того, интерстици-
альная среда, отличающаяся высокими стабильностью и концентрацией мета­
болитов, оказывает организующую роль в сообществах мелких организмов, в 
то время как более крупными беспозвоночными, особенно строящими домики 
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или норки, этот аспект организации биотопа остается «незамеченным», так как 
весь гетерогенный слой ими воспринимается интегрально. Наконец, тонкая 
пищевая специализация гетеротрофных одноклеточных (простейших) являет­
ся дополнительным организатором в сообществе микробентоса, в то время как 
пища большинства видов макробентоса — детрит, избыточность и относитель­
ная однородность которого не стимулирует высокой организации. 

Дифференциация сообщества, основанная на различиях в размерах организ­
мов, отражает тенденцию развития жизни через всеобъемлющее освоение про­
странства и ресурсов экосистемы. Эволюционно первым сформировался блок 
микробентоса (2,5-1 млрд. лет назад), он функционально самодостаточен (про­
дуценты обеспечивают энергией консументов, бактерии и грибы разлагают орга­
ническое вещество, осуществляя рециклинг). Длительное совместное развитие 
организмов со сходными размерами привело к высокой коррелятивной зависимо­
сти организмов и их естественной интегрированное™ в одно сообщество. Впос­
ледствии (1,5-1,0 млрд. лет назад) к нему добавился блок мейобентоса. Частич­
но он развивался за счет энергии микробентоса (диатомовые, простейшие), но в 
большей мере за счет растворенного и взвешенного (отмершего) органического 
вещества. Ещё позднее (1-0,5 млрд. лет назад) добавился блок макробентоса, 
который преимущественно развивался на базе детрита, уже не различая в нем 
видоспецифичные компоненты (неизбирательное потребление). Этим макробен­
тос обеспечил себе надежность пищевой базы и собственного существования, 
но значительно уменьшил возможности специфических контактов с организма­
ми низших уровней, что отразилось на силе коррелятивных связей с мелкими 
организмами и в целом на уровне сообщества бентоса. 



Глава 8. Пространственная организация и 
гетерогенность биогеоценоза (экосистемы) 

8.1. Проблема границ биогеоценозов 
Биогеоценоз, в понимании В.Н Сукачева (1972; стр.137), представляет «со­

вокупность на известном протяжении земной поверхности однородных природ­
ных явлений, имеющих особую специфику взаимодействия слагающих ее ком­
понентов, особую структуру и определенный тип обмена веществом и энергией 
между собой и с другими явлениями природы [...] в результате соответствую­
щего подбора организмов [...] под влиянием абиотических и биотических фак­
торов, организмы так пространственно распределяются в данном биоценозе, 
что они начинают все меньше и меньше мешать друг другу [...] и вырабатыва­
ется более выгодное для них распределение в биогеоценозе». 

Наземные биогеоценозы существуют в более или менее фиксированных про­
странственно-временных границах; на суше тип зооценоза во многих случаях 
совпадает с растительной ассоциаций. Однако в динамичной водной среде орга­
низмы находятся в сложной системе миграционных вертикальных и горизонталь­
ных перемещений, многие связи между ними опосредованные и осуществляют­
ся через растворенное и взвешенное органическое вещество, представляющее 
собой сильно трансформированные остатки водорослей, растений и животных. 
Все это обусловливает относительную эфемерность границ морских биогеоце­
нозов. По выражению Л.А. Зенкевича (1977; стр.15), «океан представляет собой 
единый биогеоценоз, состоящий из системы частных биогеоценозов». 

Действительно, морские и океанические биогеоценозы (экосистемы) и био­
ценозы (сообщества) редко являются пространственно дискретными об­
разованиями и обычно более или менее плавно сменяют друг друга. Переход­
ная зона (экотон) часто занята сообществом, зависимым от притока извне и но­
сит промежуточный между двумя соседними биогеоценозами характер; обыч­
но она содержит представителей обоих основных сообществ, хотя может иметь 
и специфические компоненты. Видовое разнообразие в экотоне обычно повы­
шенное — так называемый, «краевой эффект». В случае выраженного градиен­
та одного или нескольких коррелирующих факторов сообщества непрерывно 
переходят одно в другое, образуя серию — экоклин. Примером последователь­
ной континуальной смены сообществ могут служить эстуарные системы, орга­
низующиеся на градиенте солености и других факторов (рис. 25). Экоклины 
могут быть прослежены как в пространстве, так и во времени (Беклемишев, 
1969; Одум, 1975; Столяров и др., 1994; Столяров и др., 1996, 1998, 2002; Бур­
ковский и др., 1995а, б; Азовский и др., 1998). 

По мнению М. Бигона с соавторами (1989), проблема границ искусственно 
обостряется, когда сообщество (и экосистема) уподобляется сверхорганизму. Если 
помнить, что сообщество не сверхорганизм, а уровень организации жизни, обус-
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Рис. 25. Распределение популяций доминирующих видов вдоль градиента солености (по: Мазей и 
др., 2002). 
а — средние за сезон относительные обилия (% от общей биомассы) на станциях, б — относительные обилия 
при определенном уровне солености (каждой линии соответствует один вид). 

ловленный сходством потребностей и устойчивости организмов в данной сре­
де, то вопрос в значительной мере снимается. Во флуктуирующей среде грани­
цы между сообществами размыты, а видовые ассоциации существенно менее 
предсказуемы, чем это могло бы вытекать из концепции «сверхорганизма». За 
исключением случаев резкого изменения условий (например, при переходе от 
скалистого грунта к илистому и т.п.), границы между биогеоценозами достаточ­
но плавные. Предметом экологии сообществ является изучение особого уровня 
системной организации живого, которое не сводится к пространственной струк­
туре и, тем более, к выделению каких-либо дискретных единиц. Если акцент 
делать на этой стороне исследования, то совершенно неважно отсутствие рез­
ких границ между биогеоценотическими образованиями разного масштаба. 
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8.2. Пространственная организация и 
гетерогенность океанических (пелагических) 
биогеоценозов 

Концепция биологической организации океанической пелагиали наиболее пос­
ледовательно развивалась К.В. Беклемишевым (1969). Биотопом для пелагических 
сообществ являются водные массы (Добровольский, 1961). К.В. Беклемишев раз­
личает 4 важнейших свойства водных масс, определяющих пространственную 
структуру и относительную устойчивость сообществ планктонных организмов. 

(1) Индивидуальность водных масс. Водная масса есть естественный объем 
воды определенного происхождения. Каждая водная масса формируется в оп­
ределенных физико-географических условиях и, более или менее, устойчиво 
существует во времени и в пространстве. В частности, она не растворяется в 
окружающей среде, не смешивается полностью с соседними водными масса­
ми. Причина этого — достаточные различия в плотности, при которых турбу­
лентный водообмен поперек границ мал. Плотностные различия обусловлены 
термогалинной специфичностью водных масс (рис. 26а, б). 

(2) Иерархичное строение водных масс из соподчиненных единиц. В пре­
делах водных масс могут быть выделены массы второго, третьего и т.д. поряд­
ков, которые занимают меньшее пространство и различаются между собой мень­
шими абсолютными значениями основных характеристик (температуры, соле­
ности, плотности). 

(3) Трансформация водных масс. Законы трансформации различны для 
первичных и вторичных водных масс. Первичные водные массы занимают каж­
дая одну из климатических зон океана (соответствует биому), где они и форми­
руются под влиянием местных условий. В пределах первичной водной массы 
всегда можно выделить круговорот, по которому циркулирует большая часть 
воды (рис.27). Первичные водные массы трансформируются в основном по пе­
риметру. Вторичные водные массы образуются в результате смешения двух со­
седних первичных масс или в результате проникновения воды из какого-либо 
другого места (например, моря). В их пределах не существует замкнутых цир­
куляции. Для них характерна продольная трансформация вниз по течению (при­
мер — средиземноморские воды поперек Атлантического океана). 

(4) Важнейшее свойство водных масс — условность границ на части их 
периметра; в разных своих частях они неодинаково резко обособлены от сосед­
них масс, что, однако, не уменьшает их реальности. 

Пространственная структура водных масс вытекает из перечисленных выше 
свойств. Так, совокупность крупномасштабных круговоротов, простирающих­
ся в океане от берега до берега, составляет деформационное поле по К.В. Бекле­
мишеву (соответствует ландшафту). Области между ними — нейтральное поле. 
Между основными круговоротами (биотопами соответствующих сообществ) 
существует водообмен. Первичные водные массы, расположенные в соприкаса­
ющихся крупномасштабных круговоротах, смешиваются между собой в нейт-
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Рис. 26. Ареалы распространения типов термической (а) и соленостной (б) стратификации (по: 
Гершанович и др., 1990). 
а — ЭТ — экваториально-тропический; Т — тропический (основной); ВТ — восточно- тропический; Пр — 
присрсдизсмноморский; СбТ — субтропический; AT — атлантико-тихооксанский; СбП — субполярный (СбАр 
— субарктический; СбАн — субантарктический); П — полярный (Ар — арктический; Ан — антарктичес­
кий) Границы разновидностей типов показаны пунктиром. 
б — ЭТ — экваториально-тропический; Бг — бенгальский; T — тропический; СрТ — ерединно-тропичес-
кий; ВТ — восточно-тропический; СбТ — субтропический; Пр — присрсдизсмноморский; СА — северо-
атлантический; ЮТ — южнотихоокеанский; СбП — субполярный; СбАр — субарктический; СбАн — субан-
таркгический: П — полярный; Ар — арктический; Ан — антарктический. 

ральных областях и в областях соприкосновения кругооборотов. При этом пер­
вичные массы трансформируются, образуя соответствующие вторичные массы. 
В целом организуется весьма сложно структурированная и подвижная система 
океанических биотопов (рис. 28), населенная разнообразной жизнью. В масш­
табе Мирового океана она выглядит как вполне закономерное чередование раз­
нокачественных биоценозов, основанных разными водными массами. 

Первичным и вторичным водным массам соответствуют первичные и вто­
ричные океанические сообщества. Первые состоят из независимых популяций, 
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Рис. 27. Поверхностные воды Мирового океана (по: Гершанович и др., 1990; стр.31). 
Атлантический: 1 — лабрадорская; 2 — восточногренландская; 3 — Гольфстрим; 4 — северо-восточная; 5 — 
канарская; 6 — северная центральная; 7 — северная тропическая; 8 — экваториальная; 9 — южная тропи­
ческая; 10 — бразильская; 11 — бенгальская; 12 — южная центральная; 13 — южных умеренных широт; 
14 —антарктическая; 
Индийский: 1 — Аравийского моря; 2 — Бенгальского залива; 3 — тропическая, муссонной области; 4 — 
экваториальная; 5 — южная тропическая; 6 — западноавстралийская; 7 — южная центральная; 8 — южных 
умеренных широт; 9 — антарктическая; 
Тихий: 1 — курило-алеутская; 2 — залива Аляска; 3 — калифорнийская; 4 — северная тропическая; 5 — 
Куросио; 6 — северных умеренных широт; 7 — северная центральная; 8 — экваториальная; 9 — южная 
тропическая; 10 — перуанская; 11 —южная центральная; 12 — южных умеренных широт; 13 — антаркти­
ческая. 

вторые — из зависимых, которые существуют благодаря притоку особей извне 
из основных популяций и не имеют постоянной средовой основы (собственной 
водной массы). Обычно вторичные сообщества менее разнообразны и устойчи­
вы, чем первичные; они постоянно формируются на одном полюсе водной массы 
и разрушаются на другом, обусловливая состояние динамического равновесия. 

Неретические сообщества, организуемые в прибрежной зоне во вторич­
ных водных массах, представляют собой экотоны между пелагическими и дон­
ными биоценозами. Они не имеют основ биотопов и состоят из неретических 
(прибрежных), некоторых океанических и гетеротопных видов. Часто взрослая 
часть жизненного цикла составляющих их беспозвоночных проходит на дне, а 
личиночная — в пелагиали. Неравномерность населения на дне и сложность 
береговых течений определяют их сильную пространственную гетерогенность. 

Дальненеретические сообщества — по существу экотоны между основ­
ными круговоротами (нейтральные области, окраинные моря и архипелаги), 
испытывающие влияние берега и смешение с поднимающимися глубинными 
водами. Таким образом, основы популяций видов, составляющих эти сообще­
ства, часто находятся за пределами их биотопов. 

6 — 5016 
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Вблизи берегов водные массы об­
разуют прибрежные модифика­
ции, а в их пределах — в круп­
ных заливах, вокруг островов и 
т.п. — часто возникают достаточ-

Колебания гидрологических 
границ в географических коорди­
натах создают ситуацию, при ко­
торой границы не являются ста­
бильными: они достаточно широ­
кие и изменчивые. Но основные 
крупномасштабные круговороты 
(от берега до берега в соответ­
ствующих географических обла­
стях или биомах) остаются неиз­
менными. Это и есть основные 
пелагические биотопы. Наличие 
круговорота обязательно для ус­
тойчивого существования посто­

янного пелагического населения. 

Рис. 28. Водные массы на поверхности океана (по: 
Галеркин, 1982). 

но замкнутые циркуляции, способные также поддерживать независимое насе­
ление. Таким образом, вблизи берегов возникают особые биотопы, обязанные 
своим существованием соседству с сушей; они обычно малого размера, малой 
глубины и с сильно модифицированной водой. В промежутках между кругово­
ротами формируются смешанные воды. 

Распределение биотопов по площади океана, повторяющее распределение 
первичных водных масс (круговоротов), не случайное, а вполне закономерное — 
архитектоническое, оно и обусловливает строение пелагических биоценозов. 
Сообщества сложного состава, включающие ряд сообществ, соответствующих 
архитектонике биотопа, составляют ландшафт (архитектонический комплекс по 
К.В. Беклемишеву — гл. 3, рис. 9). Весь биоценотический покров океана слага­
ется из таких ландшафтов и отдельных биоценозов. 

Самые крупные ландшафты (архитектонические комплексы) занимают 
основные крупномасштабные круговороты с соответствующими нейтральны­
ми областями, простирающиеся от берега до берега в пределах определенной 
географической зоны (рис. 29). Сами круговороты и населяющие их комплексы 
организмов существуют постоянно и поддерживают свою организацию на про­
тяжении многих тысяч лет и более. Специфика их определяется гидродинами­
ческими и климатическими (в основном — температурными) условиями. Ре­
ально, между тропическими ландшафтами разных океанов различий меньше, 
чем между бореальными, в пределах одного океана (Беклемишев, 1969; Виног­
радов, 1971, 1977; Виноградов и др., 1987). 
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Рис. 29. Распределение поверхностных сообществ различных типов (по: Беклемишев, 1969). 
1 — циклические; 2 —терминальные; 3 — терминально-циклические; 4 — ледово-нсритичсскис. 

Важным в определении границ пелагических биогеоценозов является учет 
временного аспекта сообщества — стадии сезонной сукцессии или сезонного 
цикла (Беклемишев, 1969; Виноградов, 1977). Сообщества развиваются: изме­
няется численность и распределение видов, даже частично видовой состав, учи­
тывая преобладание в планктоне видов с относительно коротким жизненным 
циклом. Каждое их новое состояние (аспект) — временная вариация прежней 
структуры. В циркулирующей водной массе эти состояния повторяются, так, 
что в одном и том же месте спустя время, необходимое для прохождения цикла, 
обычно застаем один и тот же аспект, но в разных частях одной и той же массы 
воды (биотопа) в разное время можем наблюдать разные состояния (вариации) 
сообщества. Это необходимо учитывать, когда критерием выделения океани­
ческого пелагического биогеоценоза становится не биотоп, а сообщество. В 
пелагиали, в отличие от суши, сообщества более заметно различаются между 
собой своими годичными циклами, т.е. закономерным чередованием определен­
ных состояний (аспектов). Надежно различать пелагические биоценозы без зна­
ния их годовых циклов невозможно. Для крупных ландшафтов (архитектони­
ческих комплексов) характерно множество временных модификаций, находя­
щихся на разных фазах циклической сукцессии. Сравнительно мелкомасштаб­
ные комплексы (вроде морей), имеют также несколько аспектов, связанных с 
изменением гидрологической обстановки. 

Пелагические биоценозы основных океанических круговоротов почти со­
вершенно циклические, потери населения за счет водообмена на каждом цикле 

б* 
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Рис. 30. Атмосферное давление и система воздушных течений на уровне моря в январе (а) и июле 
(б) (по: Погосян, 1972; из: Гершанович и др., 1990). 

невелики. Биоценозы нейтральных областей имеют циклические и терминаль­
ные части с независимыми и зависимыми популяциями соответственно. На каж­
дом цикле значительная часть населения подвергается выносу и цикла не за­
канчивает. Биоценозы зон соприкосновения круговоротов и биоценозы других 
вторичных водных масс (вне нейтральных областей) являются терминальны­
ми. Они не совершают никакого цикла, а непрерывно создаются с одного конца 
и разрушаются с другого. 
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Топический, часто умозрительный, подход К.В. Беклемишева, в основе ко­
торого лежит структура и генезис водных масс, в ряде фундаментальных иссле­
дований дополняется функциональным (Виноградов и др., 1977, 1983, 1987а, б; 
Smetacek et al., 2004) и более формализованным статистико-аналитическим, ак­
центирующим роль климатических, синоптических и гидродинамических фак­
торов в образовании разномасштабной гетерогенности планктона (в пределах 
единого биогеоценоза или их совокупности (ландшафта), без учета разделитель­
ных границ (Lasker, 1975; Нашу et al., 1978; Owen, 1981; Михайловский, 1988; 
1992;Longhurst, 1998; Behrenfeld, Falkowski, 1997; Schwartzloseetal., 1999). Наи­
более последовательно этот подход развивается в серии публикаций А.С. Пион-
тковского с коллегами (1984-2003), посвященных разным аспектам простран­
ственно-временной изменчивости океанического планктона и нектона. 

Пространственная неоднородность биологических полей (совокупности 
организмов, населяющих океаническую или морскую толщу воды) исследова­
ли в поверхностном (0-10 м) и интегральном (0-100 м; 0-150 м) слоях в разных 
масштабах: океана (Атлантический, Тихий и Индийский), тысяч, сотен, десят­
ков и нескольких километров и в меньших, что позволило получить полное пред­
ставление о пространственно-временном распределении планктеров в зависи­
мости от различных гидрофизических факторов (температура, атмосферное 
давление, течения и т.д. (рис. 7; 8; 10; 30а, б). 

Выявились различия в поведении биологических полей в зависимости от 
их широтного расположения. В Северной Атлантике обнаружены монотонные 
многолетние тенденции изменений суммарной численности и видового разно­
образия мезопланктона, обусловленные климатом и антропогенным воздействи­
ем; в тропической зоне их нет. Одновременно в разных районах тропической 
зоны Атлантического, Индийского океанов, морей Средиземноморского бассейна 
и в Черном море обнаружены тренды биомассы зоопланктона с 10-12-часовой 
периодичностью, свидетельствующие о присутствии во временной изменчиво­
сти мезопланктонных полей детерминированных составляющих. Такие же де­
терминанты свойственны и пространственной изменчивости биологических 
полей, которые проявляют себя в масштабах десятков километров. Тренды та­
кого масштаба характерны для районов повышенной динамической активнос­
ти вод: при пересечении фронтальных разделов, периферии вихрей, меандров, 
прибрежных апвеллингов, уединенных гравитационных внутренних волн (со-
литонов). 

В масштабе тысяч километров при анализе межгодовой изменчивости ви­
дового разнообразия мезопланктона (копепод) выявлена его зависимость от тем­
пературы поверхностного слоя тропической зоны Атлантики, а также интен­
сивности и смещений по долготе и широте двух атмосферных центров повы­
шенного давления — Азорского максимума и Южноатлантического максиму­
ма, которые предопределяют сезонные и межгодовые колебания поля ветра и 
геострофической циркуляции вод в верхнем перемешанном слое. Другим фак­
тором распределения мезопланктона являются долготные межгодовые смеще-
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ния обоих центров атмосферного давления, которые объясняют причины меж­
годовой изменчивости индекса видового разнообразия. Основные механизмы 
взаимосвязи атмосферных процессов, параметров верхнего перемешанного слоя 
океана и видового разнообразия мезопланктона раскрываются через: 

(1) широтные смещения системы зональных течений в тропической зоне; 
(2) вертикальные смещения видового разнообразия в связи с понижением 

или повышением термоклина, и 
(3) межгодовые колебания потребления биогенных элементов фитопланк-

тонным сообществом и его опосредованное влияние (через микрозоопланктон) 
на таксономическое разнообразие мезопланктона. 

Крупномасштабная (тысячи километров) пространственная неоднород­
ность мезопланктонных тропических сообществ обусловлена наложением на 
поле крупномасштабного пространственного тренда пульсационного поля, ко­
торое в свою очередь определяется через характеристики структуры и геостро­
фической динамики водных масс. Наибольшая изменчивость мезопланктонных 
полей наблюдается в районах обостренных пространственных градиентов гид­
рологических полей: в местах функционирования крупномасштабных цикло­
нических вихрей, в местах плотно упакованных вихревых образований синоп­
тического масштаба и в крупномасштабных геострофических течениях боль­
шой интенсивности. 

Пространственная неоднородность поля биомассы мезопланктона на мас­
штабах сотен километров формируется совокупностью разномасштабных со­
ставляющих, вклад которых в суммарную изменчивость биомассы уменьша­
ется пропорционально их линейному масштабу (с коэффициентом пропорцио­
нальности равным -2; -3 в логарифмической шкале). В зависимости от особен­
ностей крупномасштабной динамики вод (в районах контрастных вихревых 
полей, квазистационарных крупномасштабных вихрей), монотонность умень­
шения вклада составляющих в суммарную изменчивость поля нарушается по­
явлением локального максимума. Частота встречаемости разномасштабных про­
странственных неоднородностей в структуре поля биомассы планктона зави­
сит от их линейного размера. 

Методом математического моделирования удалось рассчитать и сопоста­
вить статистические оценки крупномасштабной неоднородности полей различ­
ной природы (физических, химических и биологических). Оказалось, что поля 
биомассы фито- и зоопланктона слабо согласованы: они смещены относитель­
но друг друга неоднородностью пространственных структур. При этом «более 
неоднородное» поле зоопланктона существует на фоне «относительно однород­
ного» поля фитопланктона. Биологические поля оказываются более неоднород­
ными, по сравнению с соответствующими физическими и химическими (тем­
пература, условная плотность, соленость, концентрация фосфатов). Это означа­
ет, что в формировании пространственной гетерогенности планктонных полей 
более существенна роль составляющих меньшего масштаба (меньшего, чем дис­
кретность измерений — расстояние между станциями), т.е. масштаба десятков 
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Рис. 31. Диаграмма многомасштабной изменчивости поля биомассы зоопланктона слоя 0-100 м в 
тропической зоне Атлантического (а) и Индийского (б) океанов (по: Пионтковский, 2003). 

километров и менее. Значимость этих масштабов определяется не только необ­
ходимостью их устранения как «шумов» при рассмотрении крупномасштабной 
гетерогенности планктона, но и самостоятельной ценностью для выяснения 
механизмов мелкомасштабного распределения планктонных организмов. 

Исследования в тропических водах и континентальных морях на аквато­
риях с разной мезомасштабной динамикой гидрофизических процессов (внут­
ренних волн, турбулентной диффузии и др.) позволили выявить как общие, так 
и специфические свойства изменчивости мезопланктонных полей данного мас­
штаба. Общность свойств состоит в едином характере убывания частот встре­
чаемости размеров пространственных неоднородностей в сторону больших раз­
меров. Механизм формирования данной зависимости, вероятно, основан на двух 
постоянно действующих, и противоположных по сущности, процессах — фор­
мировании из меньших пространственных неоднородностей больших и распа­
да больших неоднородностей на меньшие. В основе этого лежат обменные про­
цессы между концентрацией планктона в соседних областях за счет внутрен­
них волн, адвекции и турбулентной диффузии соответствующего масштаба (Пи­
онтковский и др., 1985; Гольдберг, Пионтковский, 1985). 

В масштабе десятков — сотен метров гетерогенность планктона имеет ряд 
особенностей. Во-первых, это масштаб, в котором изменчивость по горизон­
тальной и вертикальной составляющим вполне сопоставимы. Во-вторых, мас­
штабы порядка сотен метров соответствуют масштабам активных перемеще­
ний организмов мезопланктона. Как и в более крупных масштабах, частота встре­
чаемости различных неоднородностей скоррелирована с их размерами. Меха­
низмы образования пространственной гетерогенности могут быть самыми раз-
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ными: от чисто гидрофизических до био­
логических. Экспериментально показано, 
что доминирующим фактором являются 
короткопериодные внутренние волны с 
амплитудой более 1 м и периодом 1,5-6,0 
циклов в час (Немировский и др., 1991). 
Они формируют сходные статистические 
структуры биологических (мезопланкто-
на) и физических полей (тестируемых кра­
сителями). 

Таким образом, пространственная 
гетерогенность биологических и соответ­
ствующих им гидрофизических полей 
распространяется на весь диапазон мас­
штабов: тысячи километров — десятки 
метров. Время существования неоднород-
ностей пропорционально их размерам и 
составляет от нескольких минут до не­
скольких лет. На рис. 31 дана трехмерная 
диаграмма, представляющая в обобщен­
ном виде многомасштабную гетероген­
ность поля биомассы мезопланктона в 
тропической зоне океана на основе эмпи­
рических данных. Максимальная неодно­
родность поля обнаруживается на масш­
табах тысяч километров и первых десят­
ков лет (на масштабах климатической из­
менчивости в пределах всей тропической 
зоны) и заметно меньшая гетероген­
ность — на масштабах первых сотен ки­
лометров и нескольких недель (на масш­
табах синоптической изменчивости). Об­
разование неоднородностей мезопланкто­
на в этих масштабах связано с вихревы­
ми образованиями и меандированием те­

чений и соответствует распределению плотности энергии движения океаничес­
ких вод в том же диапазоне масштабов. 

Данные по биомассе фитопланктона (хлорофилла «а») существенно совпа­
дают с зоопланктоном, а гетерогенность биологических полей следующих тро­
фических уровней (кальмары, рыбы) совпадает между собой, но противоположна 
двум первым. Пространственная гетерогенность в распределении хищников и 
жертв такова, что хищники распределены более неоднородно, чем их жертвы 
(рис. 32), т.е. степень неоднородности пространственного распределения возра-

Рис. 32. Диаграмма многомасштабной из­
менчивости биологических полей в тро­
пической зоне Индийского океана (по: Пи-
онтковский, 2003). 
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стает по трофическим уровням и это проявляется во всех изученных масштабах 
пространства. 

Пространственно-временная организация пелагических биогеоценозов — 
проекция их структурно-функциональной организации. В круговоротах веще­
ства и потоках энергии в пелагических сообществах существенными являются 
два аспекта: сбалансированность трофического цикла и влияние поверхност­
ных сообществ на население глубин (афотической зоны пелагиали). Существен­
ная неравномерность пространственного распределения планктона в пределах 
биоценоза особенно выразительна при несбалансированном трофическом цик­
ле, т.е. при неравномерном ходе численности планктона также и во времени 
(особенно сильно проявляется при пиках биомассы и продукции). Сбалансиро­
ванность — мера зрелости сообщества (Маргалеф, 1962). Несбалансирован­
ный цикл с высокой первичной продукцией и возможностью избыточного пи­
тания существует главным образом в неретических и дальненеретических со­
обществах, обладающих недостаточным видовым разнообразием и неполным 
набором жизненных форм (менее зрелые стадии сукцессии). 

В фотической зоне всегда образуются биоценозы полного состава, вклю­
чающего фото- и гетеротрофов, в афотической — только гетеротрофы, зависи­
мые от поступления органического вещества извне (чаще сверху в виде пелле-
тов, дождя трупов и вместе с тончайшими минеральными частицами). Все глу­
боководное пелагическое и донное население с функциональной точки зрения 
представлено неполноценными образованиями (Виноградов и др., 1966-1988; 
Беклемишев, 1969 и мн.др.). 

Пелагические океанические экосистемы — вполне самодостаточны и по­
тому их взаимодействия с нижерасположенными донными экосистемами, осу­
ществляемые с большой временной задержкой, для исследователя планктона 
не столь актуальны. Тем не менее, только благодаря этим взаимодействиям мор­
ские и океанические водоемы становятся по-настоящему целостными экосис­
темами. 

8.3. Связь между пелагическими и донными 
биогеоценозами 

Границы донных океанических биогеоценозов определяются соответству­
ющими водными массами (нередко проекцией глубинных океанических вод­
ных масс), разграничительными линиями мегарельєфа, специфическими свой­
ствами осадков (их гранулометрическим составом, качеством и количеством 
заключенного в них органического вещества и т.д.), силой и направленностью 
придонных течений и многими другими характеристиками среды. Следование 
им позволяет выделять наиболее типичные океанические донные ландшафты: 
литораль, сублитораль, батиаль, абиссаль и ультраабиссаль, более или менее 
заметно отделенные друг от друга. Ландшафты слагаются из разного количе­
ства более мелких структурно-функциональных образований, занимающих мень-
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шие территории, — биогеоценозов. Несмотря на теснейшую вещественно-энер­
гетическую зависимость донных экосистем от вышележащих пелагических, осу­
ществляемую через водный и организменный обмен (через жизненные циклы, 
миграции, потребление органического вещества, выделения и т. д.), их простран­
ственные параметры не совпадают. Как правило, глубоководная бенталь делит­
ся на существенно большее количество и сильнее различающихся биогеоцено­
зов. Основная причина — большая гетерогенность среды обитания донных орга­
низмов. Однако, в масштабе целого океана или достаточно крупных акваторий 
проекции реальных пелагических и донных биогеоценозов заметно совпадают, 
отражая их функциональную зависимость на протяжении всего времени их су­
ществования. К сожалению, специальные исследования, в которых сравнива­
лись бы данные по биогеоценотическому районированию океанических пела­
гических и расположенных под ними донных экосистем, или в которых изуча­
лись бы крупномасштабные взаимодействия между ними, не проводились. Су­
щественным приближением к постановке проблемы могут считаться многочис­
ленные работы Е.П. Турпаевой (1953, 1954 и др.), М.Н. Соколовой (1960-1995), 
М.Е. Виноградова с соавторами (1965-1977), А.А. Нейман (1967-1985) по тро­
фической структуре океанического и шельфового бентоса, в которых показана 
вещественно-энергетическая зависимость сообществ донных беспозвоночных 
от основной пищи — органического вещества, поступающего из продуцирую­
щей пелагиали. 

Взаимообусловленность пелагической и донной составляющей экосисте­
мы может быть рассмотрена на примере, несомненно, более доступных для изу­
чения морских прибрежных экосистемах. Декомпозиции морских экосистем - в 
высшей степени целостных объектов, помогает представление о них как об 
иерархически организованных образованиях, поддерживаемых соответствую­
щими локальными биогеохимическими круговоротами. Движение вверх по иерар­
хической лестнице, в конце концов, приводит к биосфере, движение вниз — к 
структурно простым и функционально неполноценным (несамодостаточным) 
локальным образованиям, именуемыми ассоциациями, гильдиями, видовыми 
комплексами и т.д. (Бек, 1996, 1998). 

Белое море — хороший пример полноценной макроэкосистемы, включаю­
щей: (1) сравнительно замкнутую пелагическую систему, (2) проточную при­
брежную систему, (3) приточную систему «собственно дна» (сублиторали) и (4) 
эстуарную систему, находящеюся под влиянием наземного водосборного бас­
сейна (Бек, 1996; Пантюлин, 1990, 2002). Эти системы поддерживаются органи­
ческим веществом разного генезиса: первая система — первичной продукцией 
фитопланктона, вторая — первичной продукцией фитобентоса (макро- и мик­
роводорослей), третья — слабогидролизуемой органикой, с которой не справи­
лись две первые системы, и четвертая — первичной продукцией фитобентоса 
(высших растений соленого марша, зостеры) и органическим веществом пре­
сного стока. Благодаря относительному постоянству величины первичной про­
дукции перечисленных систем поддерживается соответствующая стабильность 
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видового состава и численности консументов. Обмен между указанными частя­
ми экосистемы Белого моря имеет разную интенсивность. Первая и третья сис­
темы сравнительно автономны (как и в океане), две другие (2 и 4) — тесно 
взаимосвязаны между собой. 

Пелагическая система Белого моря неоднородна; здесь можно выделить 
три водные массы (Пантюлин, 1990, 1994, 2002). Глубинная водная масса — 
«бывшие океанические» воды, пропущенные через экосистему Баренцевого моря 
и вошедшие в Белое море. Каждую зиму они выдавливаются снизу свежей пор­
цией воды и верхний слой переходит в промежуточную водную массу. Эта вода 
смешивается со стоком крупных рек (главным образом Двины) и из нее вычле­
няется еще одна поверхностная водная масса, которая и является специфичес­
кой беломорской водой. В зимнее время границы между двумя последними вод­
ными массами стираются: верхняя часть промежуточной водной массы при ле­
доставе охлаждается и осолоняется, нижняя — сохраняет свои характеристики. 
Таким образом, основой биотопа пелагической экосистемы Белого моря явля­
ются наименее трансформированные «бывшие океанические» воды. Каждой вод­
ной массе свойственен характерный состав организмов и соответствующей ин­
тенсивности обмен с соседними экосистемами. 

Еще более неоднородны донные системы. Дальнейшее дробление, напри­
мер, прибрежной экосистемы приводит к выделению образований, среди кото­
рых одни являются постоянно существующими или регулярно возобновляю­
щимися системами и подсистемами (илисто-песчаная литораль, соленый марш, 
пояс зостеры, пояс фукоидов, илистая сублитораль и т.д.), а другие — времен­
ными образованиями, связанными с исчезающими/возобновляющимися субстра­
тами или локальными условиями (няши, скопления отмерших талломов макро­
фитов на верхней литорали (фукоиды) или в сублиторали (ламинария), водо­
рослевые маты {Cladophora), мелководные лагуны с непостоянным водным 
обменом и т. д.). Отдельный класс составляют такие биогеоценотические об­
разования, как интерстициаль, сульфуреты, обрастания на естественных и ис­
кусственных субстратах и другие. Если учесть при этом сложную гидродинами­
ку прибрежных вод, определяемую как пестрым рельефом дна, так и сильно 
изрезанной береговой линией, чередование морских и эстуарных участков при­
брежного биотопа, подвижность термоклинов разных участков акватории, все 
вместе противостоящее ламинарному движению воды, то становится очевид­
ным, что нормальное состояние прибрежной экосистемы можно определить 
как в высшей степени динамичное (подвижное), местами приближающееся к 
беспорядочному (на перекатах, в прибойной части литорали, вблизи устья рек 
и т.д.). Разобраться во всем разнообразии взаимодействующих компонентов 
прибрежной экосистемы — задача весьма трудоемкая и ее решение возможно 
только при весьма пролонгированном во времени экспериментально-полевом 
исследовании, позволяющем оценить вклад каждой структуры в функциони­
рование прибрежной экосистемы (Бурковский и др., 2000; Бурковский, Столя­
ров, 2002). 
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8.4. Пространственная организация и 
гетерогенность морских донных биогеоценозов 

Пространственное распределение организмов, независимо от их размеров 
и функциональных особенностей, всегда результат внутри- и межвидовых вза­
имодействий организмов, реализующихся в гетерогенной среде. Но вклад био­
тических и абиотических факторов в данную составляющую организации со­
общества оценивается в каждом конкретном случае отдельно. Как правило, в 
стабильных условиях доминирует первая, в динамичных — вторая группа фак­
торов. Для правильной оценки их роли весьма важны размеры исследуемой тер­
ритории, так как в разных масштабах действуют разные комбинации популяци-
онных, ценотических и средовых факторов и характерны разные их проявле­
ния. 

Морское дно в зоне материкового шельфа, и особенно на литорали, прак­
тически в любом масштабе предстает как чрезвычайно неоднородная по своим 
физическим, физико-химическим и биогеохимическим свойствам среда, вклю­
чающая черты самых разных типов пространственной организации — конти­
нуальности, градиентное™, агрегированное™, мозаичности и фрактальное™. 
Все вместе они определяет сложную и весьма пеструю структуру формирую­
щихся здесь популяций и сообществ. При их анализе необходимо учитывать 
два важных обстоятельства. Во-первых, надо иметь в виду, что вне зависимости 
от принципа, положенного в основу классификации гетерогенности простран­
ственной структуры (континуальность, дискретность, агрегированное™, гра­
диентное™, фрактальность и др.), полученные в итоге относительные единицы 
представляют собой в значительной мере абстракции из наблюдаемого конти­
нуального разнообразия пространственной гетерогенности системы, которые 
специальными методами статистики очерчиваются в целях удобной системати­
зации материала; вместе с тем, это не мистические или виртуальные структуры, 
а вполне реальные образования с расплывчатыми очертаниями (нечеткими гра­
ницами), обычно соответствующими континуальности самой среды. Во-вторых, 
имея в виду объективность существования выделяемых структур, нельзя не при­
знать реальность дискретных уровней (квантов) структуры биотопа, каждый из 
которых присущ определенному диапазону пространства — от сантиметров до 
сотен и тысяч километров — и времени — от суток до миллиона лет (Holling, 
1992). Ключевые структурирующие процессы по-разному проявляются в раз­
личных диапазонах масштабов, вызывая дискретность в геометрии ландшаф­
тов и, как следствие, в пространственной, временной, размерной, трофической 
и видовой структуре сообществ. 

Объективное выделение таких единиц — одна из центральных задач био­
геоценологии, позволяющая не только оценить меру сложности природных эко­
систем разного масштаба, но и по их устойчивости (повторяемости во времени 
или в пространстве) судить о достигнутом ими уровне системной организации. 
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8.4.1. Пространственная организация эстуария (системы 
сменяющихся биогеоценозов) 

Удобными моделями для решения указанных выше задач являются эстуа­
рии, характеризующиеся выраженным градиентом солености и некоторых дру­
гих факторов (содержание органического вещества, кислорода, кислотно-ще­
лочными свойствами и др.) и большим разнообразием локальных условий, обус­
ловленным сложной гидродинамикой, извилистыми очертаниями береговой 
линии, наличием многочисленных порогов и котловин, расширений и узостей 
акватории. К данному типу экосистем относится хорошо изученная губа Черно-
реченская в Белом море (Бурковский, 1992; Бурковский, Столяров, 1994; Столя­
ров, 1994; Бурковский и др., 1995; Столяров, Бурковский, 1996; Азовский и др., 
1998; Azovsky et al., 2000, 2004; Бурковский, Мазей, 2001; Сабурова и др., 2001; 
Мазей, Бурковский, 2002; Мазей и др., 2002; Столяров и др., 2002; Азовский, 
Чертопруд, 2003; Пономарев и др., 2003; Удалов и др., 2004). Уникальность 
проведенных исследований состоит в том, что изучался весь спектр организ­
мов — от бактерий до рыб и в разных пространственно-временных масшта­
бах. Многие выявленные здесь закономерности распределения бентосных орга­
низмов, несмотря на ограниченность изученной территории (десятки — сот­
ни гектаров), могут быть экстраполированы и на существенно большие про­
странства, которые, по многим причинам, остаются не столь детально обследо­
ванными. 

Губа Чернореченская, протяженностью более 10 км и с соленостью от 0 
(в устье впадающей реки) до 22-24 %о и более (в мористой части губы), подобно 
шлюзам разделена на 4 сообщающихся акватории с разным гидрологическим и 
гидрохимическим режимом. Благодаря сочетанию разнонаправленных и разно-
выраженных градиентов факторов, а также множественности пространствен­
но-временных масштабов, в которых они проявляются, создается соответству­
ющее разнообразие среды и жизни. Таким образом, акватория представляет удоб­
ный объект для изучения пространственной гетерогенности биогеоценозов и 
особенно центрального вопроса — о соотношении континуальности и дискрет­
ности в его организации. 

Появление понятия континуума, вполне утвердившегося в геоботанике и 
морской биогеоценологии (Миркин, Розенберг, 1979; Миркин, 1987; Несис, 1977; 
Погребов, 1982, 1988), в значительной мере обязано глубокому проникновению 
в экологию современных статистических методов. В противоположность также 
распространенному органицизму, оно дает возможность представить сообще­
ство в виде непрерывной варьирующей системы, структура которой находится 
в большей зависимости от факторов среды, чем от взаимодействия составляю­
щих ее видов. Такое представление предполагает достаточно условной любую 
границу между сообществами, равно как и само это понятие. Оно выдвигает на 
первое место ординацию, в качестве метода описания распределения организ­
мов, в противоположность классификации, используемой обычно при анализе 
четко ограниченных или монотонных по структуре сообществ. Однако в любом 
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случае, только параллельное использование этих методов может дать надежные 
данные о пространственной организации эстуарных биогеоценозов. 

Рис. 33. Изменение солености (а) и основных ин­
тегральных характеристик макробентоса (б,в) в 
губе Черной (по: Бурковский, Столяров, 1995). 
а — max — максимальные значения (на приливе), min 
— минимальные значения (на отливе), б, в — К — чис­
ло видов, В — общая биомасса, N — общая плотность, 
dn — индекс видового богатства (по плотности), En — 
индекс выравненное™ (по плотности), Сп —индекс до­
минирования (по плотности). 

8. 4.1.1. Уровень 
макробентоса 

На рис. 33 (а, б) показано из­
менение солености и интегральных 
характеристик сублиторального 
макробентоса в эстуарии на протя­
жении 5 км. Все характеристики, 
исключая доминирование (понятие, 
обратное выравненное™), имеют 
выраженную тенденцию к увеличе­
нию по мере возрастания соленос­
ти с заметным переломом при сред­
ней солености 14-16%о (на рис. 33 
соответствует середине оси абс­
цисс — 2,5 км). Это позволяет раз­
делить все систему на две подсис­
темы (солоноватоводную и морс­
кую), которые весьма существенно 
различаются величинами вариа­
бельности всех структурных пока­
зателей (флуктуации выше в соло­
новатой и ниже — в мористой час­
ти бассейна) и мерой структуриро­
ванности. Солоноватоводное сооб­
щество, представляющее собой не­
прерывную серию нескольких (4-5) 
переходящих друг в друга комбина­
ций видов с низким уровнем связ­
ности и выраженным доминирова­
нием, в каждом случае, одного из 
них, в большей мере отвечает поня­
тию клинального олигомиксного со­
общества. Напротив, в мористой ча­
сти формируется многовидовое до­
вольно монотонное по структуре со­
общество, с более высоким уровнем 
связности, без отчетливых доми-
нантов, соответствующее полимик-
сному типу. Свойственные ему 
структурные вариации имеют суще-
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ственно более низкую амплитуду и не нарушают его целостности. Многофак­
торный анализ позволил выявить различия в ведущих факторах среды, опреде­
ляющих пространственную организацию выделенных сообществ: в солонова-
товодном — солености, в морском — тип осадка. Несмотря на существующие 
переходы между видовыми комбинациями в пределах солоновато водного и мор­
ского сообществ (и между ними самими), наблюдаемая картина не может быть 
отнесена ни к идеальному континууму (есть устойчивые комплексы и в разной 
мере выраженные пространственные границы между ними), ни к дискретным 
биогеоценозам; она объединяет в себе черты того и другого (Наумов, 1991). 
Общая картина усложняется сезонной изменчивостью пространственной орга­
низации эстуарной экосистемы в целом. В течение лета возрастает дифферен­
циация сообществ, проявляющаяся в образовании большего числа мелких групп 
видов (комплексов), объединенных на более высоком уровне, чем средний за 
сезон, и в увеличении числа видов, никак не связанных с другими («свобод­
ных»). Все это происходит на фоне некоторого снижения связности в пределах 
морского и, особенно, солоноватоводного сообществ и приводит к размыванию 
границ между ними, превращая эстуарий в серию переходящих друг в друга 
локальных биогеоценотических образований. 

Пространственная организация литорального макробентоса, являющего­
ся составной частью всей экосистемы губы Чернореченской, в существенной 
части разделяет описанные выше черты, но имеет свои специфические особен­
ности (Бурковский и др., 1995; Азовский и др., 1998). Главная из них определя­
ется наличием более выраженных средовых градиентов. Структура литораль­
ного макробентоса в эстуарии Черной реки формируется под влиянием двух 
«перпендикулярных» средовых градиентов разного пространственного масш­
таба: продольного (гидрологический режим, соленость и т.д.) и поперечного 
(мареграфический уровень). Каждый из них по отдельности формирует биоти­
ческий градиент, вдоль которого структурно-однородные области разделены пе­
реходными зонами (экотонами) с так называемым «краевым эффектом» —- по­
вышенным видовым разнообразием и резким изменением характеристик сооб­
щества (обилия, размерной и видовой структуры). При этом изменения в струк­
туре макробентоса, связанные с одним из градиентов, ярче всего выражены в 
экотонах по другому градиенту. Особое место занимают области пересечения 
продольных и поперечного экотонов. Такие участки «двойного перехода» нахо­
дятся в фокусе смены многих факторов среды, и для них характерна малоустой­
чивая структура населения с преобладанием наиболее толерантных форм и рез­
кими колебаниями продуктивности. Таким образом, наложение нескольких раз­
номасштабных средовых градиентов ведет к формированию сложной (много­
мерной) структуры биоты. 

8.4.1.2. Уровень микробентоса 
Полное представление о пространственной организации экосистемы не­

возможно без учета мелких одноклеточных и многоклеточных организмов, со-
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ставляющих его функциональную основу. Кроме того, эти объекты предостав­
ляют возможность лучше решать многие вопросы организации сообществ, тре­
бующие анализа в широком диапазоне собственных пространственно-времен­
ных масштабов. Малые размеры особей и образуемых ими локальных популя­
ций при частой смене поколений в этом случае выгодно отличают одноклеточ­
ных от беспозвоночных макробентоса. Последние имеют относительно круп­
ные размеры тела, неопределенно большие территории, занимаемые популяци­
ями, зависимыми от притока извне, а также характеризуются весьма продолжи­
тельной индивидуальной жизнью (годы - десятки лет) и сложными жизненны­
ми циклами обычно со сменой местообитаний. 

Изучение пространственного распределения организмов микробентоса (ди­
атомовые, жгутиковые, инфузории) в зоне смешения речных и морских вод по­
казало, что в целом оно подчиняется тем же общим закономерностям, что и 
уровень макробентоса (Бурковский, Мазей, 2001; Сабурова и др., 1991, 2001; 
Мазей и др., 2002; Мазей, Бурковский, 2002). Различия в распределении бес­
позвоночных и одноклеточных организмов связаны с особенностями экологии 
этих групп; в частности, с высокой толерантностью к факторам среды, меньши­
ми размерами тела и продолжительностью индивидуальной жизни последних, 
что позволяет им заселять даже небольшие по площади и временные местооби­
тания. Все вместе создает большую пестроту населения. Для наиболее изучен­
ной в составе микробентоса группы инфузорий показано заметное смещение 
распределения морских видов в сторону реки и отсутствие массовых пресно­
водных видов. Различные локальные варианты сообщества (видовые комплек­
сы) сменяют друг друга вдоль солевого градиента и отражают сумму индивиду­
альных реакций видов на изменяющиеся условия среды (рис. 25). При переходе 
от моря к реке заметно упрощается структура сообщества, увеличиваются ва­
риабельность основных интегральных показателей и средняя скорость струк­
турных перестроек. Существенные пространственно-временные флуктуации 
среды (микрорельеф, микродинамика, Eh и др.) заметно модифицируют и ниве­
лируют общие тенденции, внося в них весомый стохастический элемент. Одна­
ко, как и макробентос, инфузории в масштабах губы образуют единое целое — 
континуально-дискретное, двухполюсное (с морским и солоноватоводным пу­
лом видов) сообщество, дифференцирующееся на два по условной и нечеткой 
границе с соленостью 7-9%о (у макробентоса — 14-16%о). 

8.4.2. Пространственная организация биогеоценоза 
мелководной губы (элементарной экосистемы) 

Губа Грязная — одно из разветвлений губы Чернореченской (см. также 
гл. 4, 5, 7). Она представляет собой относительно изолированную и типичную 
для Белого моря мелководную акваторию с илисто-песчаной литоралью — весь­
ма удобную модель для изучения пространственной гетерогенности донных 
организмов в диапазоне масштабов — от сантиметра до сотен метров (Бурков­
ский, 1992; Бурковский, Аксенов, 1996; Бурковский и др., 1997; Колобов, Бур-
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ковский, 2002; Азовский, Чертопруд, 2003; Azovsky et al., 2004). Несмотря на 
небольшие размеры (несколько гектаров) она достаточно разнообразна по мик­
роусловиям, что позволяет развиваться здесь высокому разнообразию микро -, 
мейо-и макробентоса(более 400 видов). 

8.4.2.1. Уровень макробентоса 
Макробентос на песчаной 

литорали представлен 28 вида­
ми. Распределение всех видов 
носит в разной мере выражен­
ный агрегированный характер. 
Размер и плотность скоплений 
определяются в первую очередь 
проявлением экобиологических 
особенностей организмов (толе­
рантности, пищевых предпочте­
ний и др.) в гетерогенной среде 
и зависит от размера изучаемой 
территории. Образуемая беспоз­
воночными ассоциация характе­
ризуется предельно низкими 
значениями сходства распре­
делений видов, указывающими 
на весьма слабую интеграцию 
литорального макробентоса как 
целостной структуры. В преде­
лах данной целостности выделя­
ются три группы видов с максимумами численности в верхнем, среднем и ниж­
нем горизонтах литорали, которые по разному относятся к комплексу факторов 
среды. Виды первой группы, населяющих преимущественно нижнюю литораль, 
поросшую зостерой, отрицательно коррелируют с мареграфическим уровнем 
(характеризующий положение организма относительно нулевой глубины — 
границы литораль/сублитораль), но положительно — с плотностью раститель­
ного покрова и содержанием алевропелита в осадке. Виды второй группы, оби­
тающие в толще песка в среднем горизонте литорали, положительно связаны с 
толщиной слоя современного осадка (от поверхности до глины) и содержанием 
в нем органического вещества. Виды третьей группы (верхняя литораль) не 
показали достоверных корреляций ни с одним из измеряемых факторов; в ос­
новном это редкие или широко эврибионтные формы, мигрирующие из других 
местообитаний и способные выдерживать экстремальный режим осушения. 

В целом, в пространственной организации макробентоса на литорали сочета­
ется доминирующий поясной, обусловленный положением организмов относитель­
но нулевой глубины, и подчиненный мозаичный тип размещения, связанный с ос-



178 И.В. Бурковский. Морская биогеоценология. Организация сообществ и экосистем 

тальными факторами, имеющими на литорали аналогичное распределение. На рис. 
34 (а, б) показано взаимное расположение трех групп видов, предпочитающих раз­
ные горизонты литорали, на поперечных (перпендикулярных урезу воды) и про­
дольных трансектах. Группы плавно замещают друг друга по мере продвижения 
от нижней литорали к верхней, отражая континуальность видовой и простран­
ственной структуры сообщества. На соответствующих продольных трансектах 
каждая группа, реагируя на изменяющиеся условия среды, демонстрирует в раз­
ной мере выраженное агрегированное или мозаичное распределение. 

Совмещение распределения беспозвоночных по взаимопересекающимися 
плоскостям дает множество структурных вариантов макробентоса, в котором 
можно обнаружить некоторые общие тенденции изменения в зависимости от 
размера исследуемой территории. При последовательном двукратном увеличе­
нием площади в диапазоне 1 400-9 800 м2 (семь масштабов) наблюдается увели­
чение количества встреченных видов, особенно заметное при первом двукрат­
ном увеличении (с 1 400 до 2 800 м 2) и переходе границы данного сообщества 
(за пределами 20 000 м 2), где сказывается «краевой эффект». Изменяется индекс 
агрегированное™ распределения у большинства видов; причем у разных видов 
максимум достигается на разных масштабах, что свидетельствует о соответству­
ющих размерах самих скоплений — меньших или больших, чем обследуемая 
территория. В одних и тех же условиях беспозвоночные, различающиеся разме­
рами, подвижностью, жизненными циклами, типом питания, распределяются в 
виде разных по размерам и плотности скоплений. Последние заполняют собой 
все обследуемое пространство и в значительной мере определяют видовую 
гетерогенность сообщества. С увеличением площади среднее сходство распре­
деления видов макробентоса (скоррелированность распределений) затухающе 
снижается, отражая тенденцию роста количества видов и увеличения воз­
можностей расхождения их по пространству ресурсов. Для минимальной пло­
щади (1 400 м 2) оно составляет 0,36, для максимальной (9 800 м 2) — 0,18. Таким 
образом, с увеличением масштаба сообщество приобретает все более и более 
рыхлую и непредсказуемую (случайную) структуру, оно размывается и посте­
пенно сливается с другими окружающими его биоценотическими образованиями 
(Бурковский и др., 1997). 

Сообщество литорального макробентоса представляет собой довольно рых­
лую мозаику слабо взаимодействующих популяций разных видов. Существенные 
внутри- и межпопуляционные связи устанавливаются в пространстве, сопостави­
мом с индивидуальными территориями животных. И в этом масштабе можно на­
блюдать довольно сложную картину их взаимоотношений. Поясним это на при­
мере двух видов приапулид Priapulus caudatus и Halicryptus spinulosus, являю­
щихся обычными формами для литорали и верхней сублиторали губы Грязной 
(и всего Белого моря) и демонстрирующих интересные поведенческие особен­
ности, обусловливающие их распределение (Колобов и др., 2002а, б). 

Численность Н. spinulosus достигает максимума в середине нижней лито­
рали и снижается как в верхней сублиторали, так и в средней литорали (распре­
деление образует куполообразную кривую с вершиной в середине нижней ли-
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Рис. 35. Схема организации микроструктуры попу­
ляций приапулид по принципу безразмерной сети (по: 
Колобов, Бурковский, 2002). 

торали). P. caudatus, напротив, со­
средоточен преимущественно в 
верхней сублиторали, и только 
наиболее крупные особи выходят 
на нижнюю литораль. Оба вида 
имеют агрегированное распреде­
ление, более выраженное в мик­
ромасштабе (на площади 30 х 30 
см), и менее выраженное — на 
больших территориях. Размер 
скоплений — от десятков до со­
тен квадратных сантиметров, 
причем наибольшие из них (до 
50% площадки) отмечены на гра­
нице литорали и сублиторали, где 
встречаются оба вида. 

Микропространственная структура популяций обоих видов реализуется в 
виде системы отдельных внутрипопуляционных групп повторяющегося типа. 
На участках, где встречаются оба вида, образуются совместные скопления, в 
которых особи обоих видов не показывают заметного пространственного рас­
хождения. Размеры скоплений и доля в них приапулид разных видов меняются 
в градиенте мареграфического уровня, однако сохраняется общий принцип про­
странственной и размерной иерархии особей внутри скоплений. 

Интеграция особей в составе скоплений сопровождается определенной 
степенью их пространственного сближения, ведущего к неизбежному обостре­
нию внутрипопуляционной конкуренции, однако позволяет поддерживать внут-
рипопуляционные контакты на необходимом уровне. Ослабление конкурентных 
отношений идет через ограничение плотности рассредоточения особей в про­
странстве (через равномерное распределение приапулид в скоплении), а также 
при упорядочении взаимных отношений в группах, более или менее выражен­
ной «социализации», приводящей к возникновению системы типа «доминиро­
вание — подчинение». Формирование иерархической системы, вероятно, осно­
вывается на размерной неравнозначности особей, входящих в скопления (их раз­
ной репродуктивной значимости), пространственной дифференциации особей 
разного размера и разделении между собой размеров потребляемой пищи. В 
пространственной проекции скопление представляет собой концентрическую 
структуру с равномерным размещением резидентов (основателей — самых круп­
ных особей) и подстраивающемуся к нему размещением других особей в по­
рядке убывания массы тела (рис. 35). В функциональном аспекте скопление — 
устойчивая внутрипопуляционная структура, ядро (близкорасположенные круп­
ные особи) которой обеспечивает эффективную репродуктивную активность, а 
периферия (окружение из мелких особей) — резерв, играющий двоякую роль. 
В благоприятных условиях он служит пополнением при гибели старых приапу-
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лид, является передовым краем расселения и фактором, усиливающим панмик-
сию, а в неблагоприятных (при недостатке пищи) — может служить пищевой 
базой репродуктивно ценным половозрелым особям (хищники). Пространствен­
ная близость половозрелых особей в скоплениях не менее важна, учитывая ма­
лую плотность на литорали и особенности биологии размножения приапулид 
(наружное оплодотворение: вымет ооцитов осуществляется при наличии в ок­
ружении самки взвеси сперматозоидов; самец начинает нерест только в присут­
ствии половозрелой самки; синхронность гаметогенеза обеспечивается выделе­
нием феромонов). 

Пространственная и функциональная неоднородность, выявленная в мик­
ромасштабе, формирует у популяций приапулид структуру безразмерной сети 
(«scale-free networks — Barabasi et al., 1999a, b), которая возникает самопроиз­
вольно (автоматически), как эволюционный выбор топологии взаимодействия, 
когда новые компоненты сети, способные образовать лишь малое количество 
связей, непрерывно поступают в открытую систему и присоединяются к уже 
существующим узлам-концентраторам с вероятностью, линейно пропорциональ­
ной способности этих узлов к образованию связей. Узлами-концентраторами в 
данном случае выступают наиболее крупные особи приапулид, а остальными 
членами сети — постоянно пополняющийся пул ювенильных и мелких приапу­
лид, предпочтительно локализующихся вокруг концентраторов, и образующих 
вокруг них ореол (рис. 35). Преимущество организации по принципу безраз­
мерной сети состоит в том, что в противоположность более обычным случай­
ным сетям {((random networb> — Albert et al., 2000), они имеют удивительно 
высокую степень толерантности к различным случайным нарушениям (в на­
шем случае — смертность, вызванная невыборочным выеданием, различного 
рода катастрофическими изменениями среды, паразитами, инфекционными за­
болеваниями, каннибализмом и т.д.), вследствие чего при гибели до 50% компо­
нентов общая структура и целостность безразмерной сети остается нетронутой. 
Такая стабильность весьма значима для поддержания целостности простран­
ственной и размерной структур популяций малочисленных организмов и, как 
следствие, высокой вероятности взаимодействия репродуктивных особей. 

При увеличении масштаба изучения, структура популяций приапулид, сфор­
мированная по принципу безразмерной сети, видоизменяется, организуясь по 
принципу пространственного разделения разноразмерных особей одного вида 
и функциональной комплементарное™ обоих видов (Колобов и др., 2002). Не­
смотря на заметное перекрывание экологических ниш приапулид, они не явля­
ются абсолютно синтопическими (проявляется в масштабе от нескольких де­
сятков сантиметров до размеров целой губы), а дополняют одна другую в про­
странстве — степень агрегированное™ их совместного распределения по каж­
дому из горизонтов литорали ниже, чем агрегированное™ отдельно взятого вида. 
Пространственная комплементарное™ популяций двух видов приапулид по­
зволяет рассматривать их как единую надвидовую структуру с расширенным 
спектром потребляемых ресурсов (пища, пространство и др.), с потенциальной 



Глава 8. Пространственная организация и гетерогенность биогеоценоза (экосистемы) 181 

базой для взаимного хищничества, с возросшей конкурентоспособностью каж­
дого вида, обеспечивающих более высокую стабильность ассоциации и входя­
щих в нее видов. 

8.4.2.2. Уровень микробентоса 
Многие аспекты пространственной организации и гетерогенности биоге­

оценозов становятся доступнее для изучения при обращении к самым малень­
ким одноклеточным организмам, позволяющим проводить исследования во 
множестве масштабов даже на весьма малых площадях. Моделями для этого 
могут служить сообщества микро- и мейобентоса. Такие исследования также 
проводились на литорали губы Грязной (Бурковский, 1992; Saburova et al., 1995; 
Азовский, Чертопруд, 1997, 2003; Бурковский, Аксенов, 1997; Azovsky et al., 
2000, 2004; Сабурова и др., 2001, 2003). 

Они показали, что одноклеточные и мелкие многоклеточные организмы 
имеют сложноагрегированное распределение на литорали, обусловленное ком­
плексом факторов среды и внутри- и межвидовыми отношениями. В масштабе 
относительно больших территорий (десятки - тысячи квадратных метров), на 
много порядков превышающих индивидуальные территории организмов, даже 
с учетом их активных горизонтальных миграций, пространственная неоднород­
ность популяций обусловливается, прежде всего, абиотическими факторами (тип 
осадка, гранулометрия, содержание органического вещества, Eh, и др.). На мень­
ших площадях (доли сантиметров - десятки дециметров) она определяется в 
первую очередь ценотическими и популяционными факторами (конкуренция, 
пища и др.). Во всех масштабах при этом наблюдается выраженная комплемен­
тарность пространственно-временных распределений видов, отражающая слож­
ные процессы взаимодействия организмов между собой и с окружающей сре­
дой (Бурковский, 1992). 

Степень агрегированное™ у разных видов микробентоса (инфузории, диа­
томовые, перидиниевые) неодинакова и зависит от особенностей их биологии, от 
стадии сезонной сукцессии (зрелости сообщества) и от масштаба исследования. 
Агрегированность распределения мелких видов выше, чем крупных; альгофа-
гов — выше, чем бактерио- и гистофагов; специфических для данного биотопа 
видов выше, чем эвритопных; видов, обитающих в верхних слоях осадка — выше, 
чем населяющих нижние. Размеры скоплений — от нескольких миллиметров до 
десятков и сотен квадратных метров, что соответствует диапазону собственных 
размеров организмов от нескольких десятков до нескольких миллиардов. Время 
существования агрегаций определяется их размером и конкретными условиями 
среды и исчисляется сутками - месяцами, что соответствует смене нескольких 
поколений (от одного до многих сотен (Бурковский, Аксенов, 1996)). 

Агрегированность распределения отдельных видов микробентоса растет 
неравномерно с увеличением обследуемой площади, что указывает на суще­
ствование видовых агрегаций разных порядков (т.е. сложной агрегированнос-
ти). Размеры агрегаций заполняют собой весь спектр изученных пространствен-
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ных масштабов. Это определяет относительно равномерный характер измене­
ния усредненного по видам взвешенного индекса агрегированности, который 
растет с увеличением размера территории. Статистический механизм возраста­
ния связан с увеличением расстояния между станциями, всё большая часть ко­
торых оказывается за пределами локальной агрегации; при этом различие меж­
ду пробами (которое и оценивает индекс агрегированности) растет. Одновре­
менно обнаружено снижение степени агрегированности распределения цилиат 
с ростом их численности, указывающее на «размывание» видовых агрегаций с 
ростом популяции, так что они становятся похожими не столько на четкие пят­
на, сколько на более или менее выраженные сгущения разных размеров, плавно 
переходящие друг в друга. 

Связность видов, отражающая организационную целостность сообщест­
ва, также падает с увеличением масштаба исследования — главным образом за 
счет роста числа видов, обнаруживаемых на большей (а значит, и более гетеро­
генной) территории и комплементарного распределения «размывающихся» аг­
регаций разных видов (их расхождения в пространстве). Другим словами, в 
диапазоне относительно крупных пространственных масштабов (сотни квад­
ратных метров и более) не происходит объединения отдельных видов в локаль­
ные образования с более или менее выраженными пространственными грани­
цами; напротив — наблюдается континуум (Бурковский, Аксенов, 1996). С умень­
шением рассматриваемых территорий (десятки квадратных метров и менее) связ­
ность растет, что указывает на образование структур из сильно скоррелирован-
ных видов в этих пространственных масштабах. Виды, связанные неслучайно 
и на высоком уровне (г > 0,75), образуют «центральную группу», вокруг кото­
рой формируется остальное сообщество. В зависимости от площади (в преде­
лах малых масштабов), локальных условий и стадии сезонной сукцессии, она 
представлена разным количеством видов, но это всегда массовые и трофически 
комплементарные виды, имеющие довольно низкую агрегированность и при­
сутствующие практически в любом локусе биотопа. Пространственная гетеро­
генность микробентоса в масштабе всего пляжа (многие тысячи квадратных 
метров) уменьшается в ходе сезонной сукцессии (от весны к осени), что нахо­
дит свое выражение в соответствующем уменьшении числа реализуемых вари­
антов видовой структуры — они размываются и сливаются (Бурковский, 1992). 
Разные структурные варианты, соответствующие конкретным условиям, в мас­
штабе всего пляжа образуют довольно сложно устроенную «перетекающую» в 
пространстве и времени мозаику локальных состояний (как показано на рис. 
25), обеспечивающую и устойчивость и развитие сообщества. 

8.4.2.3. Уровень целого сообщества (микро-, мейо- и макробентоса) 
Организмы микро-, мейо- и макробентоса, населяющие одну территорию, 

объединены многочисленными функциональными связями в единое сообще­
ство. И пространственная организация каждого размерного блока отражает его 
функциональные особенности. Весьма показателен сравнительный анализ из-
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менений основных характеристик микро-, мейо- и макробентоса, выявленный в 
масштабе всей губы Чернореченская при выраженном градиенте солености (Уда-
лов и др., 2004). 

Общее видовое разнообразие микро-, мейо- и макробентоса практически 
неизменно в диапазоне солености от 0 до 20%о. Но в отличие от микро- и мейо-
бентоса, сохраняющих показатели разнообразия на всех таксономических уров­
нях (диатомовые, жгутиковые, инфузории, нематоды и раки), разнообразие мак­
робентоса на уровне семейств — отрядов в опресненной части эстуария сильно 
снижено и поддерживается организмами всего двух отрядов {Diptera и 
Naidomorpha), что указывает на высокую специфичность олигогалинной мак-
робентосной фауны и четкую связь крупных организмов с солевым градиен­
том. Разнообразие и обилие большинства групп микро- и мейобентоса связано 
либо исключительно с характеристиками грунта (у бактерий и нематод), либо в 
равной степени с соленостью и типом грунта (у инфузорий, диатомовых и гар-
пактикоид). 

С уменьшением солености происходит снижение среднего размера ор­
ганизмов макробентоса за счет преобладания малых форм с коротким жиз­
ненным циклом и исключение животных с планктонной личинкой (доминиро­
вание r-статегии). Трофическая структура микро- и мейобентоса меняется мо­
заично в масштабах десятков сантиметров — метров, и ее изменения не связа­
ны с эстуарным градиентом. На илистых грунтах всюду в микро- и мейобентосе 
преобладают бактерио- и детритофаги, на песчаных — альгофаги. Изменения 
трофической структуры макробентоса, напротив, следуют за эстуарным гради­
ентом и, кроме того, определяются обилием органического вещества в экосис­
теме и особенностями локальной гидродинамики. Изменения биомасс организ­
мов зообентоса соседних размерных блоков вдоль эстуария (по градиенту соле­
ности) происходят в противоположных направлениях: биомасса микро- и мак­
робентоса уменьшается, биомасса мейобентоса — увеличивается с опреснени­
ем. Противоположный характер распределения биомасс свойственен также со­
седним размерным подгруппам внутри микро-, мейо- и макробентоса, что по­
зволяет рассматривать это организационное свойство как общее правило, дей­
ствующее на всех уровнях бентосного сообщества и отражающего вероятный 
механизм снижения пищевой конкуренции между близкими видами (Удалов и 
др., 2004). 

При изучении пространственного размещения организмов в пределах губ 
Чернореченская и Грязная установлен ряд закономерностей организации сооб­
ществ, носящих более общий характер. Благодаря специально разработанным 
приемам статистического анализа, наряду с хорошо известными типами рас­
пределения организмов (агрегированное, мозаичное, случайное и др.) был вы­
явлен неописанный ранее для водных экосистем фрактальный тип (Азовский, 
Чертопруд, 1997, 1998; Чертопруд, Азовский, 1997, 1998; Azovsky et al., 2000 и 
др.). Этот тип распределения, достаточно распространенный в природе (осо­
бенно на уровне организма и популяции), довольно трудно отличим от иерар-
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хии расплывчатых пятен разного размера, обычно принимаемых за случайно-
мозаичное распределение. Основной признак фрактальности — повторяемость 
распределения в последовательном увеличении пространственного масштаба 
исследования. При изучении распределения разных видов, составляющих мик­
ро-, мейо- и макробентос, установлено, что общая картина распределения орга­
низмов может быть определена как случайная мозаика, многократно повторяю­
щаяся в специфических для каждой размерной группы масштабах. Для макро­
бентоса эти масштабы составляют десятки метров - километры, для микробен­
тоса — дециметры-десятки метров. За пределами указанных масштабов прост­
ранственная структура популяций бентосных видов теряет упорядоченность и 
выглядит как случайная мозаика. На самых больших масштабах распределение 
бентоса приобретает черты крупномасштабной пятнистости (зональности) или 
клинальной смены (градиентное™), как было показано выше. Установлено, что 
границы фрактального распределения совпадают с масштабами зоны растущей 
неоднородности видовой структуры сообщества (104-107 характерных разме­
ров особей), т.е. степень разнообразия (неоднородности), достигнутая в локаль­
ном сообществе, воспроизводится на каждом новом пространственном уровне, 
пока не будет достигнут некий предел неоднородности. Из этого вытекает, что 
всякое выделение биогеоценозов и меньших образований является относительным 
и зависит от выбранного масштаба исследования. По мере уплотнения сетки стан­
ций и увеличения их числа биогеоценотическая карта неизбежно должна изменяться 
в сторону увеличения количества выделяемых биогеоценотических образований, 
их измельчания. 

Понятие фрактала обычно используется по отношению к элементарным, 
однородным и дискретным объектам, например, при изучении процессов фор­
мообразования в живой и неживой природе. Вполне вероятно, что фрактальные 
процессы представляют наиболее простой и универсальный путь к усложне­
нию организации структур без принципиальных новообразований: усложнять­
ся, многократно повторяя себя. Но эти процессы всегда протекают на уровне 
дискретных и однородных образований. Можно ли их переносить на уровни 
выше популяции и вида? Ответ не однозначен, ибо природная среда и сообще­
ства не дискретные и не однородные, а континуально гетерогенные и опреде­
лённым образом организованные системы. Трудно ожидать от разнокачествен­
ной структуры синхронной реакции всех элементов или внутренне обуслов­
ленных процессов. И полученные данные показывают, что только некоторые 
виды в пределах размерной группы имеют размещение, которое при сравнении 
с моделью можно квалифицировать как фрактальное (Азовский, Чертопруд, 
1997; Azovsky et al., 2000; Чертопруд, 1998). Для его диагностики потребовался 
специальный метод (Азовский, Чертопруд, 1998). Традиционными методами 
отличить фрактальное размещение от некоторых других типов (случайно-моза­
ичное, сложноагрегированное) практически невозможно. 

Введение понятия фрактальности по отношению к надвидовым образова­
ниям позволило выявить некоторые закономерности пространственной органи-
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Таблица 7. Сравнительные характеристики донной биоты в разных масштабных областях (по 
А.И. Азовскому, 2003). 

Характеристики масштабов пространства 
Характеристика биоты (в средних размерах особи) 

<104 10 4-10 7 >10̂  
Зависит от площади 

исследования 

Статистически однородна 

Крупномасштабная 
пятнистость или градиент 

(зональность) 

? 

у-разнообразие 

Более 100 поколений 

Разные сообщества одного 
или разных типов 

(параллельные 
сообщества). 

Общность адаптации к 
среде (типу биотопа) 

зации природных сообществ (Азовский, 2000; Azovsky, 2002; и др.). Первая со­
стоит в том, что характеристики сообщества (видовое богатство, сходство проб, 
тип пространственного распределения, связность) меняются принципиально при 
достижении определенных (критических) пространственных масштабов, а имен­
но: (1) менее 104 размеров особей, (3) более 107 размеров особей, и (2) — в 
интервале между ними (таблица 7). 

Вторая заключается в том, что критические масштабы для разных разме­
ров организмов совпадают, если их выражать не в абсолютных физических (мет­
ры), а в относительных единицах — в характерных размерах тела. Значения 
критических масштабов в этом случае будут составлять 104—107 эквивалентных 
сферических диаметров. До достижения первого критического масштаба, пло­
щади заняты относительно однородными по структуре локальными сообщества­
ми бентоса, соответствующими 10 000 средних размеров тела особей и средне­
му времени существования равной 1 генерации данной размерной группы. В 
абсолютных физических единицах это составляет: для макробентоса — 30-50 
м, для мейобентоса — 3-5 м, для микробентоса: для инфузорий — 0,5-1 м, для 
диатомовых — 10-30 см. За пределами таких участков среднее сходство проб 
закономерно падает, так как они захватывают разные варианты локальных со­
обществ, все более различающихся по своей структуре. В диапазоне 104-107 

характерных размеров реализуется все возможное разнообразие структурной 
изменчивости для локальных сообществ данного типа. При этом разные вари­
анты структуры (локальные сообщества, состояния) организуют в пространстве 

Видовой сотав 

Видовая структура 

Пространственная 
структура 

Упорядоченность 
видовой структуры 

Определяющий 
уровень разнообразия 

Время существования 
пространственной 
структуры 

Составляющие 
элементы (уровень 
синтаксономической 
иерархии) 

Механизм 

Статистически 
однородный 

Статистически 
однородна 

Стохастическая 
(случайная 

мозаика) 

Низкая 

а-разнообразие 

Менее 1 
поколения 

Пятна (парцеллы) 
внутри локального 

сообщества. 

Индивидуальные 
взаимодействия. 

Зависит от площади 
исследования 

Неоднородна 

Самоподобная 
пятнистость 
(фракталы) 

Высокая 

(3-разнообразие 

1-100 поколений 

Локальные сообщества 
(варианты) внутри типа 

сообщества 
(ассоциации). 

Самоподобный рост 
неоднородности. 
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иерархическое (самоподобное) образование, которое может быть расчленено на 
отдельные участки практически с любой степенью дробности (текстуры). Этот 
масштаб сообщества, имеющий сходный набор доминантов, устойчиво суще­
ствует не менее 100 генераций данной размерной группы. Дальнейшее увеличе­
ние масштаба не добавляет структурного разнообразия, если оно не связано с 
принципиальным изменением характеристик среды и сменой сообществ. 

Представление о фракталах являет собой частный случай более общей тео­
рии иерархической организации живой и неживой материи (Одум, 1975; Harris, 
1985; Rahel, 1990; Ровинский, 1995; Сажин, 2002). Принципиальное различие 
между фрактальностью и иерархичностью, состоит в том, что первая может не­
сти только репродуктивную функцию (увеличивая число самоподобных струк­
тур), а вторая — функцию качественного изменения системы (например, с увели­
чением масштаба экосистемы возрастает замкнутость биогеохимических циклов). 

Несмотря на относительно небольшие размеры губы Чернореченской, в ее 
организации обнаруживаются многие закономерности, которые свойственны и 
значительно более масштабным морским и наземным экосистемам (Palmer, 1988; 
Tufail et a l , 1989; Levin, 1990; Holling, 1992; Niemella et al., 1992; Wiens et al., 
1993; Archambault, Bourgest, 1996; James, Fairweather, 1996; Mannino, Montagna, 
1997; Азовский, 2001, 2002, 2003), столь детальное изучение которых весьма 
затруднительно. Среди относительно небольших экосистем губа Чернореченс-
кая остается пока единственным примером описания разномасштабной простран­
ственной организации прибрежной экосистемы, когда учитывали всё доступное 
разнообразие организмов (от бактерий до рыб и птиц) с учётом его динамики на 
протяжении длительного периода времени, превышающего продолжительность 
жизни даже самых долгоживущих гидробионтов. 

8.4.3. Пространственная организация крупномасштабных 
донных биогеоценозов 

В литературе имеется множество исследований, в которых описывается 
крупномасштабное пространственное распределение какой-либо одной или 
немногих таксономических групп, в основном входящих в состав макробенто­
са. Сложность анализа такого рода материала, состоит в том, что данные по 
встречаемости организмов часто не сопровождаются необходимыми в этом слу­
чае измерениями факторов среды и/или расстояния между станциями/пробами 
оказываются бесконечно большими по сравнению с размерами изучаемых орга­
низмов. Фактически речь в этих случаях идет не о биогеоценозах, а о соответ­
ствующих фаунах. Существенно меньше работ, отвечающих основным требо­
ваниям экологического исследования. Так, при изучении пространственной орга­
низации биоценоза прикрепленной водорослиPhyllophora nervosa в Черном море 
показано, что он иерархически организован и включает несколько подсистем 
разного уровня сложности (Рыбников, 1993, 1997). Можно выделить три мас­
штаба интеграции: (1) масштаб сообщества в целом (практически вся фиталь), 
(2) масштаб отдельных элементов донного микрорельефа (гряд бенча) и (3) мае-
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штаб отдельных талломов. 
Каждый масштаб рассмотре­
ния характеризуется специфи­
ческим комплексом ведущих 
факторов и степенью их про­
странственной неоднороднос­
ти, а также своим составом 
биоты, позволяющими прово­
дить дальнейшее деление дан­
ного уровня на меньшие сос­
тавляющие. В пределах фита-
ли выделяются 3 зоны: при­
брежная (0-2 м), верхнесубли­
торальная (2-10 м) и нижне­
сублиторальная (10-27 м), 
различающихся глубиной, ос­
вещенностью, гидродинамикой 
(прибойностью), типом грунта 
и другими факторами. В мас­
штабе отдельных гряд бенча 
главным фактором становится 
местоположение талломов 
филлофоры: на гребне или в 
расщелине, что определяет 
подвижность воды в придон­
ном слое и связанных с ней це­
лый комплекс условий (содер­
жание органического вещества, 
освещенность, содержание кислорода и др.). В пределах жизненного простран­
ства отдельного таллома большее значение приобретают внутри- и межвидовые 
взаимоотношения в борьбе за субстрат, определяющий ход сукцессии по мере 
отрастания талломов филлофоры и оседания на них личинок беспозвоночных. 

Как видим, несмотря на принадлежность выше описанных беломорского и 
черноморского биогеоценозов к совершенно разным типам экосистем, в их орга­
низации прослеживаются общие закономерности иерархической (от абиотичес­
ких к биотическим) пространственной гетерогенности системы и смены класса 
доминирующих факторов с уменьшением масштаба исследования. 

Весьма важное и перспективное приближение к изучению основных прин­
ципов пространственной организации и гетерогенности донных биогеоценозов 
в масштабах Северного Ледовитого океана сделано И.А. Жирковым и А.Н. Ми­
роновым (1985, 2001) при зоогеографическом анализе фауны полихет — одной 
из ведущих групп морского макробентоса. Использование модифицированных 
хорологических методов биогеографического районирования (без учета фак-

Рис.36. Схема биогеографического районирования Север­
ного Ледовитого океана по полихетам (по: Жирков, 2001). 
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торов среды!) позволило выявить в пределах арктической акватории 2 облас­
ти: глубоководную, включающую два крупных региона и шельфовую, представ­
ленную 5 регионами (рис. 36). По другим группам беспозвоночных (моллюс­
кам, ракам) разными авторами выделяется от 3 до 8 регионов, что связано с 
неодинаковой изученностью распределения разных таксонов в пределах аква­
тории и неравномерной представленностью видов этих групп в пробах. Деле­
ние океана на области и регионы по данным распределения полихет вбирает и 
детализирует все предыдущие схемы биогеографического районирования По­
лярного бассейна и, вероятно, более адекватно отражает действительную кар­
тину. 

Граница между шельфовой и глубоководной областями проходит по внеш­
ней кромке шельфа. Ширина шельфа и размеры глубоководной части океана 
оказываются самодостаточными для реализации соответствующих жизненных 
циклов беспозвоночных и, таким образом, данные области в полной мере отве­
чают представлению о крупномасштабных биогеоценозах. Дальнейшее деле­
ние областей на регионы в разной мере совпадает с соответствующими средо-
выми границами (температурными, водными массами, трофическими условия­
ми). Таким образом, как и при биогеоценотическом районировании, выделение 
равноценных структур основано на использовании разных комбинаций факто­
ров, в зависимости от выраженности их пространственного градиента. 

Ценотическая природа биогеографических областей и регионов (при ус­
ловии их правильного выделения) подтверждается и самой историей их форми­
рования, отражающей общебиосферный сукцессионный процесс. По мнению 
И.А. Жиркова (2001), экосистемы каждой из двух областей имеет свои собствен­
ные корни, берущие начало от прошлых шельфовой и глубоководной фаун со­
ответственно, и имеют разный сукцессионный возраст. Это означает, что круп­
ные биогеографические единицы, соответствующие крупномасштабным био-
геоценотическим объединениям, вероятно, могут эволюционировать как 
самостоятельные образования (см. гл. 11). 



Глава 9. Временная организация и 
изменчивость биогеоценоза (экосистемы) 

Неоднородность биогеоценозов проявляется не только в пространстве, но 
и во времени. Биогеоценозы — изменчивые во времени, «пульсирующие» обра­
зования, продуцирующие большое разнообразие структурных вариантов, бла­
годаря которым они развиваются и адаптируются к изменяющимся условиям. 
Временная изменчивость биогеоценозов включает: 

(1) направленные процессы, связанные с саморазвитием системы (сукцес­
сии), 

(2) многолетние, сезонные и кратковременные колебания, контролируемые 
факторами среды и 

(3) случайные (стохастические) флуктуации неопределенной природы. 

9.1. Саморазвитие экосистемы (экологическая 
сукцессия) 

Первоначальное представление о сукцессии было связано с однонаправлен­
ным развитием экосистемы к климаксу — общему для всех финальному гомеос-
татическому состоянию (Clements, 1916). Со временем «климакс» стал воспри­
ниматься как идеальный предел или асимптота, которая может служить эталоном 
действия обратной связи на экосистемном уровне, охватывающей все сообщество 
и поддерживающей стабильность данного состояния. Для многих исследовате­
лей представление о климаксе остается не приемлемым на том основании, что 
оно проводит слишком очевидную аналогию сообщества и экосистемы с орга­
низмом: самоорганизация и даже развитие в процессе сукцессии означает для 
них превращение экосистемы в надорганизм. Другая причина, вынуждающая 
сомневаться в реальности самого климакса, состоит в том, что ни одна из экоси­
стем за многие миллионы лет (!) так и не достигла этого состояния. 

Однако наблюдаемая гетерогенность и мозаичность биосферы вполне со­
вместима с представлением о целенаправленном изменении экосистем к фи­
нальному гомеостатическому состоянию (климаксу), если в его основу поло­
жить не идею непрерывного прогрессивного развития одной модальности и в 
одном направлении, а идею асимметрии изменений (Маргалеф, 1992). 

Изменения в системе можно разбить на два класса: (1) быстрые изменения 
(катастрофы разной силы), связанные с упрощением экосистемы, которые не­
предсказуемы изнутри системы и происходят обычно благодаря поступлениям 
внешней энергии, они — случайные, и (2) медленные изменения, связанные с 
процессами самоорганизации и типичные для перехода от процесса к структу­
ре, они закономерные. Суть асимметрии состоит в том, что одни изменения на­
правлены назад и происходят быстро и непредсказуемо, другие направлены 
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вперед и протекают медленно и закономерно (аналогия: проще и быстрее раз­
бить часы, чем их собрать). 

Вся биосфера является ареной распространяющихся процессов сукцессии, пре­
рываемых катастрофами (событиями первого класса), которые, если они оказыва­
ются сравнительно мягкими, возвращают сукцессии на стадию, близкую к одной из 
уже ею пройденных. В масштабе биосферы сукцессия может быть представлена од­
ним или немногими направлениями с постоянно возрастающими возможностями 
для самореализации (с увеличением количества реализуемых структурных вариан­
тов в пределах единого общего направления, что можно представить в виде рас­
ширяющегося раструба в противоположность трубе постоянного диаметра). Чем 
дальше идет развитие биосферы, тем больше разнообразие экосистем. 

Примеры асимметрии изменений в экосистеме многочисленны. Так, цик­
лы седиментации начинаются с крупных частиц и постепенно превращаются в 
тонкодисперсные осадки, затем внезапно изменяются снова до нового состоя­
ния грубой седиментации. Термоклины в озерах и морях образуются и переме­
щаются в более глубокие слои благодаря совместному действию нагревания по­
верхности воды и ветрового перемешивания. Это медленный длительный про­
цесс, захватывающий весь тепловой сезон. Когда наступает осень, поверхность 
воды теряет энергию через охлаждение, вода быстро перемешивается в верти­
кальном направлении под действием ветра и разрушение термоклина происхо­
дит в считанные дни. Наконец, любая мегаэкосистема, вплоть до биосферы, — 
мозаика разных сукцессионных состояний, общую направленность которых мож­
но проследить только в долговременном исследовании; обычно мы фиксируем 
состояния на данный момент. 

Спектр нарушений в экосистеме (катастроф разного масштаба) широк. 
Основная их причина в целом деструктивном характере поступающей извне 
энергии (ветры, волны, течения, обвалы, наводнения и др.). Гипотетический 
механизм «деструктивного» и «конструктивного» действия энергии предложен 
Саганом (Sagan, 1975). Если энергия, приходящаяся на одну пульсацию ее по­
ступления в систему, больше, чем связанная энергия наиболее слабо связанного 
компонента системы, то она вызывает нарушение существующего порядка. И 
наоборот, если пульсация меньше, чем самая слабая связь, то порядок в системе 
будет расти. Таким образом, эволюция ввела элемент риска в жизнь, борющую­
ся за преодоление ограничений и колебаний окружающей среды и всегда «ожи­
дающую» воздействия, с которыми она не может справиться. Этот риск в на­
дежде на выигрыш. Поскольку по мере развития жизни верхний предел сопро­
тивления окружающей среде возрастает (вследствие отбора), воздействия с ро­
ковыми последствиями становятся все более редкими (то же самое происходит 
в ходе сукцессии — изменения в экосистеме минимизируются). Это способ­
ствует интеграции жизни в более крупные системы (популяции, сообщества), а 
на уровне отдельных развивающихся экосистем — ведет к увеличению ее внут-
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ренней упорядоченности (скоррелированности процессов и формированию над-
видовых структур). 

Различные виды в экосистемах обладают разной способностью бороться с 
катастрофами (у них разные способности к сопротивлению им и последующе­
му восстановлению) и сукцессия оказывается всегда сложнее, чем простое вос­
становление. Способность противостоять изменениям среды и не полностью 
сгибаться под их действием является важным компонентом постоянно меняю­
щейся устойчивости экосистемы. Вклады энергии и возмущения, вызванные 
изменениями среды, могут различаться в зависимости от свойств самих разви­
вающихся сообществ. Например, дождь и снег по разному могут действовать 
на обитателей низкой травы (затоплять) и деревьев (освежать). Волны управля­
ют фитопланктонными популяциями (перемешивание активизирует метабо­
лизм), и используются дельфинами для катания. Прибой аэрирует прибрежные 
осадки, улучшая условия жизни для большинства зарывающихся в грунт бес­
позвоночных, и одновременно перетирает и уничтожает нежных обитателей 
самых поверхностных слоев. 

9.1.1. Основные изменения в ходе экологической сукцессии 
Экологическая сукцессия — развитие сообществ на изначально свобод­

ных пространствах или после катастроф, выглядит как серия последователь­
ных изменений в организации экосистемы. 

(1) В ходе сукцессии происходит увеличение биомассы и продукции сооб­
щества, осуществляемые независимо друг от друга и с различной скоростью, 
так что в результате отношение продукции к биомассе уменьшается. Это согла­
суется с термодинамикой открытых систем, которая прогнозирует уменьшение 
количества энергии, расходуемой на единицу биомассы, с увеличением слож­
ности системы. Это также отвечает пониманию сукцессии как процесса преоб­
разования избыточной продукции (чистой продукции сообщества), продолжа­
ющегося до совпадения уровней продукции и суммарного дыхания, т.е. до со­
стояния полной сбалансированности сообщества и достижения гомеостаза 
(Одум, 1978; Маргалеф, 1992). 

(2) Масса гетеротрофов возрастает быстрее, чем биомасса автотрофов. 
(3) Пищевые цепи разветвляются и удлиняются до энергетически обоснован­

ного предела. Происходит переход от полного доминирования гетеротрофов бакте­
риального и грибного генезиса к развитию фаготрофных пищевых цепей, через 
которые, однако в любом случае проходит меньшая часть (10-30%) энергии чистой 
продукции. Приобретают большую значимость паразитические пищевые цепи, 
симбиотические отношения и становятся более явными примеры коэволюции. 

(4) Число видов постоянно увеличивается; видовое разнообразие растет 
вплоть до максимальных значений (до 5 бит/особь и даже более). Прирост воз­
никает исключительно за счет добавления видов с ограниченной связностью, 
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отчего средняя связность в системе падает. Упаковка видов становится все бо­
лее не случайной, в процессе перманентной «притирки» видов достигается ком­
плементарная структура, отвечающая максимально возможной сбалансирован­
ности потребностей организмов в данных условиях. 

(5) Организмы устанавливают все возрастающий контроль за циклами хи­
мических элементов через обязательное и специфическое участие в них. Био­
генные и лимитирующие элементы все более связываются в биогеохимические 
циклы (в биомассу организмов), все меньше их остается во внешней среде. 
Одновременно, благодаря синтезу организмами органического вещества и его 
выходу вовне (в виде продуктов метаболизма или посмертно), происходит его 
накопление во внешней среде (РОВ, ВОВ, гумус). Оно становится основой для 
дальнейшего развития бактерий, грибов, простейших. Относительная роль од­
ноклеточных в системе (особенно в процессах деструкции) возрастает, а жи­
вотных падает. Биохимическая активность первых подготавливает среду для 
следующего этапа сукцессии. 

(6) Механизмы гомеостаза, основанные на принципе обратной связи, ста­
новятся более явными. Возрастает роль видов, имеющих большую продолжи­
тельность жизни, т.е. гомеостатически продвинутых. Популяционные флуктуа­
ции уступают место внутренним ритмам активности. Возникают и устойчиво 
поддерживаются межвидовые, межгрупповые (между трофическими уровня­
ми) связи, ведущие к согласованию ритмов развития видов с разными экологи­
ческими стратегиями (пики фито- и зоопланктона, вспышки развития фитоплан­
ктона и время появления личинок беспозвоночных; и другие). Увеличивается 
общая интеграция системы 

(7) В процессе сукцессии наблюдается переход от изначально энергети­
ческого процесса к ситуации с большей сложностью и менее доступной (свя­
занной в живой массе) энергией, которая допускает почти неограниченное раз­
нообразие структурных деталей (мультивариантность), но тормозит темп пре­
образований (приближение к асимптоте). При этом сочетаются две явно проти­
воречивые тенденции: к максимизации абсолютного энергетического потока и 
к минимизации энергетического потока на единицу биомассы и единицу ин­
формации. Тенденция к максимизации решает задачу как можно быстрее ис­
пользовать доступные ресурсы (стимулируется все возрастающей массой жи­
вого), реализуя экстенсивный путь. Тенденция к минимизации помогает, как 
можно полнее использовать доступные ресурсы, реализуя интенсивный путь. 
На первых стадиях сукцессии и в повторяющихся ситуациях (например, после 
возвращения из микрокатастроф) на протяжении естественных сукцессии, эти 
тенденции могут входить в сильный дисбаланс, в результате которого становят­
ся доступными новые ресурсы или же прежние ресурсы используются по-дру­
гому. Но эти осложнения не меняют главного направления: в начале максимизи­
руется мощность на выходе (рост биомассы, благодаря экстенсивному потреб­
лению энергии), а в конце максимизируется сложность структуры, при которой 
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выживанию способствует экономность. Только дефицит и конкуренция стиму­
лируют более эффективное использование ресурсов, а они свойственны более 
поздним стадиям сукцессии. Как только появляется возможность использовать 
новый источник (или добавляется старый ресурс) возвращается тенденция к 
его экстенсивному потреблению и наблюдается отход в развитии системы от 
прогрессивного направления. 

Классическим примером смены типов расходования ресурсов могут слу­
жить процессы, связанные с изменениями вещества и энергии в локальном выб­
росе коровьего помета по мере его использования разными организмами (Одум, 
1986). Место и время старта сукцессии более или менее случайны, а склад ве­
щества и потенциальной энергии открыт: организмы, развившиеся первыми 
(насекомые, черви), не являются бережливыми хранителями, а разрушают все 
так быстро, насколько это возможно, подобно бактериям и грибам, разлагаю­
щим навоз с довольно низкой эффективностью. По мере того, как появляются и 
развиваются новые пришельцы, а коровья «лепешка» высыхает, конкуренция 
приводит к ситуации, которую можно оценить как предельно эффективную в 
том смысле, что относительно количества энергии, превращенной в единицу 
времени, сохраняется в живом состоянии огромная биомасса. Это поздняя ста­
дия. В конце концов, коровья «лепешка» сливается с пастбищем, показывая при­
мер сукцессии внутри сукцессии, столь характерный для биосферы в целом. 

9.1.2. Типы экологической сукцессии 
Все разнообразие вариантов прохождения экологической сукцессии мож­

но свести к трем основным типам (Бигон и др., 1989). Первый тип представляет 
автогенную, т.е. внутренне обусловленную сукцессию. При ней ранние сукцес-
сионные виды через изменение среды прокладывают путь следующим за ними 
организмам. Различают первичную и вторичную сукцессии. Первичная сукцес­
сия осуществляется на заново осваиваемых территориях в отсутствие заметно­
го изменения абиотических факторов (на недавно сформировавшейся песчаной 
дюне, застывшей лаве, на месте отступившего ледника и др.). Минимальная 
продолжительность наблюдаемых сукцессии: века — на суше (превращение 
озера в болото, далее в луг и лес); годы - многие десятки лет — в море (зараста­
ние участка дна макрофитами, образование соленого марша и приморского луга, 
отшнуровывание глубоко вдающихся мелководных заливов и превращение их в 
изолированные экосистемы нового типа). 

Вторичная сукцессия связана со становлением новой экосистемы на месте 
старой после катастрофических изменений последней (или полного разруше­
ния). Примеры: восстановление экосистемы после пожара, после полного унич­
тожения основной массы организмов хищниками или фитофагами (например, 
выедание огромных «подводных лугов» ламинарии вместе с ее обрастанием 
морскими ежами). К этому типу следует отнести также колонизацию — вариант 
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ускоренного прохождения экологической автогенной сукцессии за счет интен­
сивного притока организмов из соседних экосистем. 

Второй тип представляет аллогенную, т.е. внешне обусловленную сукцес­
сию, обычно физико-химическими и биогеохимическими факторами. Приме­
ром аллогенной сукцессии служит осадконакопление на морских и эстуарных 
отмелях, скорость которого достигает 1 см в год. Довольно часто встречается 
смешанный тип сукцессии — авто/аллогенный. К нему следует отнести про­
движение соленого марша, а затем приморского луга и прибрежных кустар­
ников на территорию, прежде занятую литоралью. Оно осуществляется довольно 
быстро — от нескольких дециметров (опресняемые заливчики в Белом море) 
до 10-15 м в год (Атлантическое побережье США и Канады). Экспансия суши в 
море ускоряется автогенными процессами — образованием осоковых и злако­
вых кочек, формированием первичной и вторичной почвы. Даже при минималь­
ных скоростях этих процессов в течение 25-30 лет море отступает на несколько 
метров и более (Бурковский, Столяров, 1996). 

Третий тип представляет деградационную (гетеротрофную) сукцессию. Она 
идет при последовательном использовании различными группами организмов (от 
бактерий и грибов до беспозвоночных) разлагающегося ресурса и продолжается 
обычно от нескольких месяцев до нескольких лет и намного более, в зависимости 
от массы и ритма поступления мертвого органического вещества. Гетеротрофная 
сукцессия более активно протекает в локальных скоплениях отмершей органики, 
например, в кутовых частях мелководных заливов, с образованием «няш». А на 
гигантских площадях морского и океанического дна она идет постоянно на про­
тяжении многих сотен, тысяч и даже миллионов лет, осуществляя крупномасш­
табный процесс возвращения биогенных элементов в активный кругооборот. 

Разные части биосферы находятся на разных стадиях сукцессии. Разный 
сукцессионный возраст имеют тропические, субтропические, бореальные, арк­
тические и эстуарные арктические экосистемы. Первые существуют в малоиз-
мененном виде десятки миллионов лет, последние — около 100 тыс. лет, а все 
вместе образуют сукцессионный ряд в диапазоне 70-0,1 млн. лет. 

В существенно меньших пространственных масштабах также можно на­
блюдать различия в возрасте соседних экосистем (или подсистем). Структур­
ная неоднородность бентоса на шельфе обусловлена его сукцессионной гетеро­
генностью (мозаичностью), особенно хорошо заметной на литорали и в верх­
них горизонтах сублиторали (Ошурков, 1982-1993). В зависимости от условий 
(влияния штормов, опреснения и т.д.) разные участки и соответствующие им 
сообщества находятся на разных стадиях достижения/недостижения климакса. 
В нижней сублиторали в более стабильных условиях различия между участка­
ми меньше, сукцессия охватывает весь район более или менее равномерно, отчего 
и структурное разнообразие бентоса меньше, чем в верхней сублиторали и тем 
более на литорали (Бурковский и др., 2000, 2002). 
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9. 2. Колонизация и сукцессии эпибентоса 
Колонизация как естественный или искусственно инициированный про­

цесс, охватывающий уровень целого сообщества, представляет вариант эколо­
гической сукцессии, однако протекает намного быстрее, и легко воспроизводи­
ма в эксперименте, что делает ее весь­
ма привлекательной моделью для изу­
чения самоорганизации трудно конт­
ролируемых природных экосистем. 
Это одна из причин постоянного ин­
тереса к этой теме и большого коли­
чества публикаций. 

Колонизация морских субстра­
тов осуществляется в несколько эта­
пов, каждый из которых характеризу­
ется организмами, функционирование 
которых стимулирует развитие после­
дующих стадий заселения (Ошурков, 
1982, 1985, 1987, 1991; Бурковский, 
1979, 1990, 1992; Characklis, 1984; 
Wall, 1989; Раилкин, 1998 и др.). На 
первом этапе (начиная с первой ми­
нуты) происходит активный транспорт органических молекул и их адсорбция 
на поверхности субстрата. Второй этап (с первого часа) знаменуется заселени­
ем субстрата бактериями и грибами. Третий этап (с первых суток) характеризу­
ется развитием одноклеточных эукариотных организмов (микроводорослей и 
простейших). На четвертом этапе (с первой недели до нескольких месяцев) про­
исходит освоение подготовленного предшественниками субстрата мелкими мно­
гоклеточными — разными группами беспозвоночных, в зависимости от каче­
ства субстрата, факторов среды, времени года и состава пула вселенцев (спор 
макрофитов, личинок и взрослых беспозвоночных) (рис. 37). В течение первых 
суток доминируют физические процессы, спустя некоторое время — биологи­
ческие (начиная с появления микроводорослей). 

Колонизация всех твердых субстратов начинается с микрообрастания — 
это правило; далее возможны варианты, определяемые указанными факторами. 
Колонизация до климаксного состояния завершается по истечении одного — 
нескольких лет. На рис. 38 представлена схема основных направлений сукцес­
сии сообществ обрастания на химически нейтральных субстратах. После засе­
ления субстрата одноклеточными организмами количество возможных продол­
жений на каждом следующем этапе колонизации, протекающей в разных усло­
виях, возрастает в арифметической прогрессии (4, 6, 8). Однако оно не беспре­
дельно и в дальнейшем сводится к ограниченному количеству вариантов. 

Рис. 37. Хронология колонизации твердой повер­
хности (по: Wahl, 1989; измен.: Раилкин, 1998). 

7* 
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свободная 
поверхность 

Процессы естественной колонизации определяют формирование природ­
ных сообществ обрастателей (эпибионтов), широко распространенных в Ми­
ровом океане. Серия оригинальных исследований по этой теме принадлежит 
В.В. Ошуркову (1983-1993), которые выполнены на Белом море и в северо-за­
падной части Тихого океана. Автор предлагает концепцию сукцессионной гете­
рогенности эпибентоса шельфовой зоны, которая объясняет наблюдаемую про­
странственную неоднородность населения бентали и, отчасти, разрешают про­
тиворечия между дискретной и континуальной моделями распределения сооб­
ществ донных организмов. В верхней сублиторали под воздействием абиоти­
ческих или антропогенных факторов регулярно или эпизодически происходят 
нарушения эдафона, которые сопровождаются сукцессиями. Характер сукцес­
сии и вероятность возвращения сообществ к исходному состоянию зависят от 
интенсивности и продолжительности воздействия и степени эволюционной адап­
тации видов-эдификаторов к определенным нарушениям среды обитания. 

В верхней сублиторали морей умеренной климатической зоны, в зависимос­
ти от меры изменчивости среды, скорость и направленность сукцессии эпибенто­
са принципиально различаются, что обусловлено неодинаковыми величинами 
градиентов физических параметров. В условиях значительных градиентов фак­
торов (нестабильная среда) на ранних этапах сукцессии эпибентоса преобладают 
топические взаимоотношения и преимущественно развиваются крупные бурые 
водоросли, балянусы и/или мидии (в опресняемых районах), формирующие «фи­
зически контролируемые сообщества», способные к быстрому восстановлению 
после систематических и частых нарушений. Развитие эпибентоса протекает бы­
стро (1-3 года), что обусловлено высоким постоянным пополнением за счет пелаги-
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ческих личинок или спор и быстрым ростом доминирующих видов. В зависи­
мости от величины градиентов физических факторов или интенсивности воздей­
ствия хищников и фитофагов такие системы могут иметь несколько относитель­
но устойчивых терминальных состояний. Для сильно изменчивых биотопов та­
ких, как прибрежные мелководные зоны или эстуарии, характерно частое доми­
нирование моллюсков в конце колонизации. Обычно такие сообщества разру­
шаются хищниками и возвращаются к более ранней стадии сукцессии, на кото­
рой преобладают быстро растущие организмы. 

В относительно стабильных местообитаниях сукцессии представляют со­
бой полифазный процесс, начальные этапы которого продолжаются несколько 
лет, когда формируются сообщества мелких неподвижных сестонофагов (спи-
рорбид, мшанок, гидроидов), пластинчатых и нитчатых водорослей и вагиль-
ных животных. В дальнейшем (в течение 10-15 лет) развиваются сообщества 
фильтраторов и седиментаторов (губок, книдарий, двустворчатых моллюсков). 
В ещё более стабильных условиях сообщество моллюсков сменяется сообще­
ством бурых водорослей (арктические и бореальные воды) или сообществом ко-
раллиновых водорослей (субтропические и тропические воды). Возраст таких со­
обществ исчисляется десятками лет, достигая 100 лет и более, что сопоставимо с 
продолжительностью сукцессии некоторых континентальных экосистем. 

Асинхронность локальных циклических сукцессии эпибентоса приводит 
к его гетерогенности в большем пространственном масштабе, которая выглядит 
как мозаика сообществ и группировок, образующих пространственно-времен­
ной континуум сукцессионных серий (фаз сукцессии). 

Совершенно другим типом естественной колонизации являются биообрас­
тания фиксированных и дрейфующих по океану субстратов (Ильин и др., 1977; 
1978а, б, 1992, 1999, 2001, 2002). В результате процесса колонизации формиру­
ются уникальные сообщества эпибионтных организмов, образующие «диффуз­
ную» систему глобального масштаба, ещё более дробную, чем экосистемы гид­
ротерм на дне Мирового океана. Сообщества характеризуются устойчивой 
структурированностью в масштабе нескольких квадратных дециметров - мет­
ров (реже — более), но дисперсной мозаичностью в масштабе целого океана: 
изолированные огромными расстояниями субстраты распределены в простран­
стве случайным образом. Основными факторами организации сообществ, в за­
висимости от масштаба рассматриваемого пространства, являются географи­
ческое положение местообитания, макро,- мезо и микромасштабная циркуля­
ция водных масс, течения, положение верхней границы термоклина, соленость, 
температура, гидродинамические процессы малого масштаба вблизи субстрата, 
тип субстрата и комплекс биотических факторов (пища, конкуренты, хищники). 
Сообщества развиваются вдали от берегов, они олигомиксны, сильно обособле­
ны большими пространствами и, как правило, имеют сравнительно несложную 
структуру. Их изолированность сочетается с невозможностью их длительного 
автономного развития; им необходим постоянный обмен между собой инфор-
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мацией, энергией, веществом, осуществляемый с помощью мигрирующих план­
ктонных стадий. Эти сообщества принципиально отличаются от прибрежного 
обрастания. В разных местообитаниях (на разных субстратах, в разных геогра­
фических и климатических зонах, на разной глубине и т.д.) при общем сходстве 
океанических обрастаний, основу которых составляет группа видов Lepadidae, 
они довольно заметно различаются по видовой структуре за счет других эпиби-
онтов. Возможно, здесь уместна аналогия с организацией эпибионтных сооб­
ществ на морском и океаническом шельфе, определяемой асинхронностью сук-
цессионных процессов в разных локусах океанической акватории. 

Ход колонизации зависит от относительного размера и конфигурации засе­
ляемого объекта или территории, типа субстрата, подвижности и размеров орга­
низмов и состояния иммиграционного пула (видового состава и стадии сукцес­
сии сообщества-донора). Такие исследования проводились на песчаной литора­
ли Белого моря (Бурковский, 1990, 1992; Мазей и др., 2002). В полевом экспери­
менте отслеживали последовательность заселения небольших территорий с без­
жизненным (предварительно высушенным) морским песком организмами мик­
ро-, мейо- и макробентоса из окружающего пространства (Бурковский, 1990). 
Понятие «колонизация» в данном случае применимо только к одноклеточным 
организмам, индивидуальные размеры и подвижность которых были существен­
но меньше осваиваемых ими биотопов. Организмы макробентоса, появившиеся 
уже в первые сутки, не осваивали нового места и не задерживались здесь долго. 
Они были всего лишь временными вселенцами и проходными формами. Орга­
низмы микробентоса (водоросли и простейшие), напротив, последовательно 
осваивали и закреплялись в толще песка, включаясь в локальный сукцессион­
ный процесс. Последовательность заселения определялась, прежде всего, под­
вижностью организмов и доступностью пищи. Из простейших первыми осваи­
вали новый биотоп высокоподвижные инфузории, последними — медленно 
перемещающиеся тестациды. 

В ходе колонизации морского песка наблюдали постепенный рост числа 
видов-вселенцев, увеличение их численности и единый финал в конце экспери­
мента во всех его повторностях. Скорость колонизации и видовая структура фи­
нального состояния сообщества зависили от стадии сезонной сукцессии, на ко­
торой находилось природное (донорское) сообщество. Скорость колонизации 
была выше, а сближение структуры колониального и донорского сообществ 
протекали быстрее на заключительных стадиях сезонной сукцессии (в конце 
лета). Первые этапы колонизации проходили под влиянием изменчивой (несфор-
мировавшейся в экспериментальных объемах) среды, следующие — в большей 
мере под влиянием биотических факторов, прежде всего — пищи и конкурен­
ции (смена аллогенной и автогенной сукцессии). С ростом плотности и разно­
образия организмов в сообществе возрастает упорядоченность их пространствен­
но-временных связей. Развитие сообщества завершается формированием комп­
лементарной структуры, исключающей сильную конкуренцию между сосуще-
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ствующими видами. Полное выравнивание структур нового и донорского сооб­
ществ завершилось в течение нескольких месяцев. 

При изучении колонизации физических моделей искусственных рифов 
живыми организмами показано, что одним из важнейших факторов, определя­
ющим плотность поселения организмов, является геометрическая организация 
обитаемого пространства (Хайлов и др., 1997, 1998, 1999; Юрченко, 1999; Алек­
сандров, Юрчснко, 2000). Использование в качестве таких пространств моде­
лей, имитировавших раковины живых и мертвых моллюсков (с гладкой и склад­
чатой поверхностью), рельеф дна и другие объекты, позволили установить, что 
пространственно-геометрическая организация обитаемых пространств являет­
ся морфологическим фактором их трофообеспеченности и влияет на удельные 
скорости массопереноса, отражающие биогеохимические и энергетические 
процессы в экосистеме. Выяснилось также, что закономерности массопереноса 
в значительной мере сходны для косных и биокосных систем. Причем простран­
ственно-геометрическая организация косной части биокосных систем является 
регулятором удельных скоростей массопереноса, что предполагает первосте­
пенную важность свойств этой компоненты в функционировании биокосных 
систем (см. также гл. 6). 

9.3. Циклические сукцессии; сезонные изменения 
в экосистеме 

Повторяющиеся через определенные промежутки времени изменения в 
структуре сообществ — довольно распространенные в природе явления. Осо­
бенно заметны перестройки в структурно-функциональной организации сооб­
ществ, обусловленные сменой времен года, т.е. циклическими флуктуациями 
комплекса факторов среды, наиболее важных из них — освещенности, тем­
пературы и концентрации биогенов. Выразительным примером циклической 
сукцессии являются процессы, протекающие в сообществах одноклеточных 
псаммофильных организмов, которые благодаря высокой скорости репродук­
ции за год успевают пройти серию последовательных трансформаций — от со­
стояния близкого к хаосу (предельно низкая упорядоченность структуры) до весь­
ма сложно организованного образования с эффективно функционирующей струк­
турой (Бурковский, 1992; Бурковский и др., 2003). Пусковым механизмом цик­
лической сукцессии служит резкое увеличение поступающей энергии света (сразу 
после схода ледового покрова) и концентрации биогенов (по завершении рецик-
линга биогенов в конце подледного периода). Это стимулирует взрывное раз­
множение бактерий и микроводорослей, служащих пищей жгутиконосцам и 
самым мелким инфузориям. Дальнейший ход сукцессии определяется увеличе­
нием видового разнообразия псаммофильных организмов, нарастанием слож­
ных внутри- и межвидовых взаимоотношений, приводящих к постоянным сме­
нам доминирующих видов, увеличением доли крупных особей (/С-стратегов), 
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общей биомассы организмов, связности видов и формированием надвидовых 
структур, характеризующихся разделением общего пространства и пищевых 
ресурсов между видами (экологической комплементарностью). В конце осени 
и зимой (подледный период), при сильном снижении общей освещенности и 
температуры, наблюдается обратный процесс — ослабление связей между орга­
низмами и существенное упрощение структуры сообщества (см. гл. 10). 

Годовые циклические изменения в макробентосе, возможно, не столь впе­
чатляют, но также весьма существенны. В основном они связаны с личиночным 
пополнением и ассимиляций молодых организмов ранее сложившейся совокуп­
ностью взрослых особей, которые протекают в течение всего вегетационного пе­
риода (Бурковский и др., 1996, 1998; Burkovsky et al., 1997; Колобов, Бурковский, 
2002). Определяющие этапы этих процессов — нерест, рост, развитие, оседание и 
ассимиляция личинок, сопровождающиеся соответствующей возрастам смертно­
стью. В северных морях нерест у большинства видов проходит в апреле-сентяб­
ре; каждому виду свойственен специфический интервал времени в этом диапазо­
не, благодаря этому пики их численности перекрываются минимально и достига­
ется необходимая комплементарность в освоении экологических ресурсов. 

Длительность нереста зависит от особенностей оогенеза у данного вида и 
возрастной разнокачественное™ популяции. При растянутом нересте половые 
продукты (или личинки соответствующих стадий развития) поступают во вне­
шнюю среду постепенно (перманентный нерест) или большими порциями за 
2-3 раза (ритмичный нерест) по мере их созревания (2-3 месяца); при сжатом — 
одновременно в короткий промежуток времени (1-3 недели). По сути, разные 
варианты нереста отражают разные стратегии выживания беспозвоночных. При 
растянутом созревании и/или нересте имеется выигрыш в условиях непредска­
зуемо изменяющейся среды, так как при этом возрастает вероятность выжива­
ния хотя бы части популяции. При сжатом, являющемся следствием одновре­
менного созревания половых продуктов у всех особей популяции или наличия 
синхронизирующих факторов их вымета (например, температуры), появляется 
максимум преимуществ в случае совпадения времени нереста (или какой-то фазы 
развития личинки или момента оседания) с наиболее благоприятными для них 
условиями развития. 

Продолжительность личиночного развития у разных беспозвоночных со­
ставляет от нескольких недель до 2 лет и более (например, у приапулид). По 
достижении определенных размеров планктонные личинки опускаются на дно, 
а бентосные выходят из кладок или материнского организма наружу. Личинки 
беспозвоночных с разными типами развития не только существенно расходятся 
по времени появления их в соответствующих средах, но и минимально пере­
крываются по срокам раннего ювенильного развития. Такой раздел времени 
создает предпосылки для более эффективного использования ресурсов всей при­
брежной экосистемы (включая пелагическую и донную составляющие) и сни­
жает возможную конкуренцию между видами. 
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Прослеживаются две стратегии в онтогенетическом цикле беспозвоночных. 
При раннем нересте (в конце зимы — начале весны) личинки появляются при 
отрицательных или низких положительных температурах воды, дефиците дос­
тупной пищи, но при минимуме потенциальных конкурентов и хищников. Осев­
шие особи первыми оккупируют ресурсы бентали и тем самым предопределяют 
дальнейшее более успешное развитие молоди. При позднем нересте (летом) ли­
чинки развиваются в более благоприятных температурных и пищевых условиях, 
но в присутствии большого количества потенциальных конкурентов и хищников, 
включая личинок ранее появившихся видов донных беспозвоночных. Об относи­
тельном успехе каждой из стратегий в определенных условиях можно судить по 
способности видов поддерживать необходимый уровень плотности личинок на 
всех стадиях интеграции в поселения взрослых организмов. 

Ранние стадии онтогенеза — наиболее уязвимое звено в развитии литораль­
ных и сублиторальных беспозвоночных; смертность личинок и молоди — наибо­
лее существенный фактор, определяющий прогноз состояния макробентоса в 
следующие годы. Смертность с возрастом (кроме самых старших групп), как пра­
вило, падает. Для беспозвоночных литорали Чернореченской губы в Белом море 
были получены следующие данные: максимальная смертность свойственна пе­
лагическим личинкам в период оседания (от 36% у Hydrobia ulvae до 99% — у 
Semibalanus balanoides), затем пелагическим личинкам в период адаптации к ус­
ловиям в поверхностном слое осадка (40-60% за сезон), минимальная — донным 
личинкам, с самого начала развивающимся в грунте (20-40% за сезон). 

В течение нескольких месяцев ювенильный и взрослый макробентос изме­
няются относительно независимо. Процесс формирования ювенильного макро­
бентоса протекает на фоне малозаметных сезонных флуктуации структуры взрос­
лого макробентоса. Бентосные личинки с момента появления (выхода из кладок 
или рождения) оказываются максимально приближенными к своим родителям и, 
таким образом, изначально осваивают пространство наиболее благоприятных 
факторов. В структуре осевшего планктонного пула (изначально адаптированно­
го к условиям пелагиали) не предопределена ближайшая судьба осевших личи­
нок; она целиком зависит от процессов, протекающих на дне водоема. Личинки 
беспозвоночных с пелагическим развитием часто оседают за границами массо­
вых поселений взрослых. И только позднее, перемещаясь с приливно-отливны-
ми течениями, некоторые из них достигают наиболее благоприятных мест; они, 
прежде всего, и выживают. Идентичность видовой структуры ювенильного и 
взрослого макробентоса достигается раньше в группе видов, жизненный цикл 
которых целиком проходит в/на грунте (развитие в кладке, внутри материнского 
организма или с донной личинкой), позже — у видов с пелагической личинкой. 
Обычно это происходит к весне следующего года. 

Зимой, даже под мощным слоем льда и в почти полной темноте (менее 
0,1% летней освещенности), также идут весьма важные изменения в сообществе 
макробентоса, которые можно квалифицировать как обязательную фазу годо-
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вого цикла развития сообщества (Колобов, Бурковский, 2002). Зима в арктичес­
ких и бореальных водах это не только время пассивного пережидания (пережи­
вания) организмами некоторых неблагоприятных условий (низкие температуры 
и освещенность, минимальная первичная продукция, дефицит кислорода и пр.), 
но и одновременно подготовка к предстоящему вегетативному сезону. Именно 
зимой у многих беспозвоночных и рыб начинается созревание половых про­
дуктов (гаметогенез), завершающееся подледным или постледным нерестом. 
Зима — период наивысшей стабильности среды (колебания большинства фак­
торов минимальны) и вполне достаточной (соответствующей низкому метабо­
лизму) обеспеченности детритоядных животных свежим органическим веще­
ством осенне-зимнего разложения. В конце зимы — начале весны (февраль-
май) завершается рециклинг органического вещества, увеличивается концент­
рация биогенов в воде, стимулирующая размножение фитопланктона и микро-
фитобентоса, появляются первые личинки беспозвоночных, и начинается но­
вый цикл обновления сообщества. 

Сложные сезонные циклические изменения характерны также для пела­
гических систем. Они являются традиционной темой многих гидробиологи­
ческих исследований, продиктованной огромным разнообразием биотопов и 
экологических ситуаций, присущих открытому океану и неретической зоне. 
Довольно подробное описание циклической сукцессии нестратифицированной 
прибрежной пелагической экосистемы Центрального Мурмана (Баренцево мо­
ре) дано Н.В. Дружковым с соавторами (1997а, б). 

Н.В. Дружковым сформулирована концептуальная модель, объединившая 
представления о гидрологическом и продукционном циклах пелагической эко­
системы и сукцессионной системе микрофитопланктона. Сезонная динамика 
микрофитопланктонного сообщества в прибрежной пелагической экосистеме 
сохраняет основные структурные особенности сукцессионных систем микро­
фитопланктона, характерные для прибрежья умеренной зоны Северной Евро­
пы. В составе сукцессионной системы микрофитопланктона выделено 6 струк­
турных фаз: ранневесеннее и поздневесеннее цветения; сбалансированное раз­
витие (лето); осеннее цветение; затухание активности фитопланктона; латент­
ная фаза (фаза покоя). Во временном масштабе прохождение фаз сукцессион­
ной системы соответствует 6 периодам гидрологического цикла (предвесенье, 
весна, лето, предосенье, осень и зима) и, соответственно, 6 типам структурного 
(плотностного и гидродинамического) состояния прибрежного пелагического 
биотопа. 

Первые четыре фазы являются циклическими. Сукцессионные циклы сос­
тавляют основное экологическое содержание сукцессионной системы микро­
фитопланктона в теплый период года и развиваются как динамически и фло­
ристически целостные образования. Каждый сукцессионный цикл (1-4-я струк­
турная фаза) включает 4 этапа: 
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(1) лаг-фаза (постепенная «аккумуляция» состава сообщества, связанная с 
последовательным появлением популяций микроводорослей в пелагиали); 

(2) фаза экспоненциального нарастания биомассы сообщества, заканчива­
ющаяся одновременным выходом популяций доминирующих форм микроводо­
рослей на популяционный максимум; 

(3) стационарная фаза; и 
(4) фаза деградации активной биомассы сообщества (отмирание популя­

ций и/или оседание на дно в форме покоящихся стадий). 
Как видим, в прохождении сезонной сукцессии организмами микро- и мак­

робентоса, с одной стороны, и микрофитопланктона, с другой есть немало об­
щего, отражающего функциональное единство прибрежной экосистемы. 

9.4. Многолетние изменения в экосистеме 
Сложность изучения явлений такого рода состоит в том, что на изменения, 

обусловленные одним или несколькими (часто меняющимися) градиентами 
факторов, накладываются признаки экологической и сезонной сукцессии, пе­
риодические колебательные процессы, вызванные причинами, лежащими за 
пределами данной экосистемы, и случайные (стохастические) флуктуации. В 
этом сплетении самое важное — найти ведущий фактор, определяющий доми­
нирующую тенденцию в изменении экосистемы на данном отрезке времени. 
Так, в Балтийском море и на Северо-западе Черного моря это в первую очередь 
возрастающее антропогенное эвтрофирование, в Юго-западном Каспии — не­
фтяное загрязнение, в Северном Каспии — осолонение вследствие зарегулиро­
вания стока Волги (а в середине XX века — снижение уровня моря и опресне­
ние), в Аральском море — катастрофическое уменьшение акватории из-за 
уменьшения речного стока, увеличение солености и случайная интродукция 
новых видов. В более чистых морях, теснее связанных с океаном и не подвер­
женных мощному антропогенному влиянию, изменения в экосистемах носят 
естественный характер и обусловлены периодическими колебаниями глобаль­
ных или локальных геофизических факторов (наступление/отступление суши, 
заиление/разиление грунтов, опреснение/осолонение воды — в Белом море) или 
изменениями климата (в Баренцевом море). 

Регулярные на протяжении многих десятилетий наблюдения за морскими 
экосистемами, к сожалению, относятся не к целым водоемам, а только к его 
отдельным частям. Однако они способны дать адекватное представление об 
основных тенденциях изменения морских экосистем и обусловливающих их 
факторах. При этом наиболее удобным и показательным объектом является бен­
тос, позволяющий изучать его на протяжении длительного времени на постоян­
ной сетке станций. 

Чёрное море. На протяжении 70-90 лет в некоторых заливах и губах Севе­
ро-западной части водоема, наиболее подверженной антропогенному воздействию, 
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Рис. 39. Распределение донных сообществ Каркинитского залива (по: Повчун, 1992). 
Сообщества: 1 — Gastana fragilis; 2 — Pilumnus hirtellus; 3 — Modiolus adriaticus; 4 — Tritia reticulata; 5 — 
Hydrobia acuta; 6 — Eugira adriatica; 7 — Terebellides stroemi; 5 — Mya arenaria; 9 — Mytilus galloprovincialis; 
10 — Venus gallina; 11 — Melinna palmata; 12 — Nephtys hombergii; 13 — Abra nitida; 14 — Phyllophora; 15 
— Abra nitida-Nephtys; 16 — Loripes-M. adriaticus; 17 — Ostrea. 

отмечалось постепенное изменение контура границ биоценозов и уменьшение 
площадей, занятых видами-доминантами, являющихся индикаторами соответству­
ющих сообществ. Происходило разрушение старых биогеоценозов с большими 
площадями и возникновение на их месте нескольких более мелких и с иными 
составом и видовой структурой сообществ (Многолетние изменения зообентоса 
Черного моря, 1992). На фоне общего обеднения бентоса возрастала мозаичность 
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распределения животных. Полное исчезновение отдельных видов вызывало суще­
ственную перестройку организации донных сообществ. В течение короткого вре­
мени (с 50-х по 80-е гг.) в некоторых районах заметно снизилось общее количество 
видов, и сузились области распространения в глубину сохранившихся видов. 

Весьма существенные изменения донных сообществ и их границ за 80 лет 
(1909-1989 гг.) произошли в Каркинитском заливе (рис. 39). В 1909 г. преобла­
дали два основных сообщества: одно с доминирующим видом Hydrobia acuta, 
характерного для заиленных песчаных пляжей, другое — с Mytilus gallopro-
vincialis, являющегося активным обрастателем твердых грунтов. В 1930 г. на их 
месте образовалась сложная мозаика из трех примерно равных по площади био­
ценозов с разными доминантами (М. galloprovincialis, Abra nitida и Venus gallina, 
соответственно) и двух более мелких биоценозов с другими профилирующими 
видами (Ostrea spp. и Loripes sp. — Modiolus adriaticus соответственно). Спустя 
60 лет наблюдали близкое к поясному чередование шести в основном новых 
сообществ, из которых особенно заметного развития достигли сообщества с 
доминантом М. galloprovincialis (сохранившееся),Melinnapalmata иNephtys hom-
bergii. Таким образом, если в первой половине прошлого века основные площа­
ди занимали сообщества венуса, мидии и абры, то во второй — к ним добави­
лись и постепенно их вытеснили сообщества нефтиса и мелинны. Наблюдае­
мые изменения хорошо коррелируют с возрастающими заилением и загрязне­
нием залива и могут быть квалифицированы как деградационные (деструктив­
ные) процессы. 

Существенные изменения (за весьма короткий срок) отмечены также в орга­
низации и функционировании пелагической системы (Шушкина, Виноградов, 
1991), обусловленные проникновением и массовым развитием нового для Чер­
ного моря хищника — гребневика Mnemiopsis leidyi и новыми тенденциями в 
изменении гидрохимических условий водоема (Гаркавая и др., 1991). Вселение 
гребневика привело к резкому снижению биомассы кормового для рыб и само­
го мнемиопсиса высококалорийного зоопланктона и его замещению низкока­
лорийного желетелыми организмами, доля которых в углеродном выражении 
возросла в 4 раза (с 10 до 40%). Огромная масса непригодного в пищу живот­
ным желетелого зоопланктона выедает кормовой для рыб мезозоопланктон, 
пожирает икру и личинки рыб и может в ближайшее время привести к подрыву 
рыбных запасов моря. Этот пример показывает, насколько быстрее происходят 
изменения в экосистеме, вызванные интродукцией нежелательных видов, по 
сравнению с теми, которые обусловлены флуктуациями факторов среды. 

Каспийское море. Этот водоем весьма неоднороден по гидрологическим 
и биологическим показателям: Северный Каспий находится под сильным влия­
нием стока реки Волги, Южный Каспий — под мощным воздействием неф­
тепромысла на шельфе. В 1933-1962 гг. Северный Каспий характеризовался 
довольно стабильным видовым разнообразием и закономерно флуктуирующей 
(период 11-12 лет) численностью большинства массовых беспозвоночных. На-
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чиная с 1948 г. наиболее существенные изменения в структуре макробентоса 
были связаны с интенсивным развитием нереиса, ранее интродуцированного из 
Черного моря. Вселенец быстро прижился и распространился на большой тер­
ритории, но не повлиял заметно как на численность и биомассу остальных ви­
дов, так и на их соотношение и трофическую структуру сообщества. Он освоил 
незанятую («свободную») экологическую нишу, дополнив имевшийся к тому 
времени состав организмов до уровня, соответствующего ресурсам экосистемы 
(Яблонская, 1952, 1969, 1971; Яблонская, Старк, 1955). 

Позднее (1977-1994 гг.) вследствие зарегулирования стока Волги и осоло­
нення Северного Каспия наблюдалось многократное повышение плотности и 
биомассы одних беспозвоночных (раки: с 2 до 8,5 г/м 2; полихеты: 1,35-4,23 (не-
реис: 1,3-3,25); олигохеты: 0,15-5,01; хирономиды: 0,2-0,74; митилястер: 1,0-
17,3; абра: 0-9,35 г/м2) и существенное понижение только дрейссены (от 11,9 до 
1,9-3,5 г/м2) (Тарасов, 1998). Уровень продуктивности Северного Каспия с 1948 
по 1998 г. определялась только абиотическими факторами — колебаниями уровня 
моря, солености, динамикой выноса биогенных веществ со стоком Волги. Дру­
гих закономерностей не обнаружено. 

В Юго-западном Каспии за 25 лет (1956-1981 гг.) произошли значитель­
ные изменения в количественном распределении донных животных (Гасанов, 
1978, 1984). Биомасса бентоса снизилась многократно (от 538 г/м 2 до 75 г/м 2); 
при этом снижение произошло в основном за счет митилястера и полихет. На 
этом фоне одновременно наблюдалось временное и небольшое повышение био­
массы раков (балянус и краб). Качественный состав бентоса также сильно из­
менился. В 1981 г. основу донной фауны составляли азово-черноморские все-
ленцы: абра, балянус, краб, нереис (вместе образующие 62-72% биомассы бен­
тоса), среди аборигенов — дрейссена. Область наибольшего развития бентоса 
переместилась из слоя 10-25 м на глубину 50 м, что обусловлено загрязнением 
прибрежной области нефтью. Нефтяное загрязнение является одним из лими­
тирующих факторов, определяющих современное состояние продуктивности 
Каспийского моря. 

Баренцево море. Анализ многолетней динамики донной фауны моллюс­
ков Баренцева моря, проведенный Ю.И. Галкиным (1987, 1989, 1991), показал, 
что она хорошо коррелирует с соответствующими изменениями климата за пос­
ледние 100 лет. Учитывая, что моллюски являются одной из самых представи­
тельных и таксономически наиболее изученных групп макробентоса, они мо­
гут служить хорошими показателями общего состояния донных сообществ. 
Имеющиеся данные свидетельствуют о цикличности многолетних изменений, 
которая связана с периодичностью колебаний климата и температурного режи­
ма и сменой потеплений и похолоданий. Значительные по своим масштабам 
фаунистические изменения могут протекать в весьма короткие сроки, исчис­
ляемые десятилетиями или даже годами. Механизмы наблюдаемых изменений 
состоят в зависимости от температуры биохимических и энергетических про-
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цессов, протекающих в организме, гаметогенеза, нереста, наружного оплодот­
ворения и последующего роста и развития и смертности личинок и взрослых 
организмов. Климат оказывает влияние на структуру и динамику водных масс и 
характеристики течений, которые переносят половые продукты, личинок и даже 
дрейфующих на субстрате взрослых организмов. Все вместе определяет особен­
ности распространения, выживания и численность моллюсков на дне водоема. 

Более детально механизм действия температуры рассмотрен на примере мас­
сового бореально-арктического моллюска Lepeta caeca. Сравнение поколений 
различных лет показало, что поступление молодых моллюсков бывает в те годы, 
когда температура воды в море близка к средней многолетней. При отклонении от 
этого показателя величина пополнения заметно снижается, что связано с умень­
шением числа ооцитов, прекращением гаметогенеза, невыходом половых про­
дуктов в воду, неосуществлением оплодотворения и т. п. Температура оказывает 
влияние и на последующие стадии развития моллюсков и их выживаемость. Годы 
с наиболее близким к оптимальному или пессимальному температурным режи­
мом наблюдались с постоянной периодичностью в 11-13 лет, обусловливая мак­
симальную или минимальную наблюдаемую численность моллюсков, а также 
размеры занимаемых ими территорий. Таким образом, пространственно-времен­
ная структура популяций моллюсков, а, как следствие, и образуемых ими дон­
ных сообществ, флуктуирует возле некоего среднего состояния. 

Белое море. Многолетние изменения в структуре литорального и сублито­
рального бентоса изучали в губах Чернореченская и Грязная (Кандалакшский 
залив) на протяжении более 30 лет (1973-2004 гг.) с особым вниманием к груп­
пам микро- и макробентоса (Бурковский, 1992; Бурковский, Аксенов, 1996; Бур­
ковский и др., 1996-2004; Азовский и др., 1996-2003; Мазей и др., 2001-2004; 
Удалов и др., 1998-2004). 

В обеих губах на протяжении 30 лет наблюдали постепенное заиление (уве­
личение весовой доли алевропелита с 10-15 до 40-60%) и насыщение органи­
ческим веществом (увеличение весовой доли с 0,4 до 2-4% и более) песчаного 
грунта литорали, особенно резкое, начиная с 1994-95 гг. Одновременно наблю­
дали расширение областей, занятых соленым маршем (в верхней литорали) и 
зарослями зостеры (в нижней литорали), за счет среднего горизонта илисто-
песчаной литорали, а также активизацию процессов первичного почвообразо­
вания, кочкообразования и увеличение мощности и уплотнения современных 
осадков, особенно в верхней литорали, которые привели к заметному наступле­
нию суши на море. Как известно, это отражает общее направление крупномас­
штабной экологической сукцессии, охватывающей Северное полушарие. 

Видовой состав макробентоса оставался неизменным, но наблюдали перио­
дические колебания в соотношении массовых видов, имеющие строгую периодич­
ность (11-12 лет) и выражающиеся в попеременном доминировании, то самых круп­
ных (мия и пескожил: 1973-1984 гг., 1997-2004 гг. и, вероятно, далее), то самых 
мелких организмов макробентоса (гидробия, олигохеты, спиониды, нематоды: 1985-
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1996 гг.). Смена периодов хорошо коррелирует с содержанием алевропелита и 
органического вещества в осадке, а также мощностью дерновин, образуемых га-
лофитами соленого марша и зостерой: чем плотнее грунт, тем меньше доля круп­
ных роющих беспозвоночных и общая биомасса макробентоса. 

В сообществах макробентоса, развивающихся на градиенте факторов среды 
(в Чернореченской губе), межгодовые флуктуации меньшего масштаба обуслов­
лены главным образом изменяющимся солевым режимом (Столяров, Бурковс­
кий, 1998). Они выражаются в соответствующих колебаниях числа видов, их плот­
ности и биомассы, а также уровня связности видов. Наивысшая интеграция ви­
дов в сообществе, характеризующаяся минимумом групп при максимально воз­
можной связности видов в них, приходится на периоды повышения средней соле­
ности в губе и отражает интенсивное проникновение вглубь эстуария комплекса 
морских эвригалинных видов. Наивысшая дифференциация сообщества (много 
групп и низкая связность видов в них) свойственна периодам распреснения эсту­
ария, при которых создаются условия для развития солоноватоводных и пресно­
водных видов. Тем не менее, эти изменения не затрагивают главной особенности 
организации данной экосистемы, состоящей из двух континуально соприка­
сающихся сообществ, формирующихся по обе стороны границы с соленостью 
14—16%о. Сообщество опресненной зоны находится под преобладающем воздей­
ствием переменной солености (0 - 14-16%о), сообщество мористой зоны — под 
доминирующим влиянием состава осадка (при солености 14—16 — 21%о). Однако в 
ряду лет отмечается увеличение вклада солености и грунта в формирование сооб­
щества опресненной зоны и, напротив, уменьшения их влияния на структуру со­
общества мористой части. При этом граница между ними остается неизменной 
на протяжении всех лет наблюдений (1993-2004 гг.). 

Сходные тенденции обнаружились в многолетней динамике микробентоса 
(микроводоросли и простейшие), где наблюдали ежегодную повторяемость се­
зонных циклов развития этих ассоциаций (см. выше). Вариации касались кален­
дарных сроков и продолжительности прохождения отдельных стадий сезонной 
сукцессии, численности видов, количества массовых видов, состава и связнос­
ти видов в группах, находящихся под влиянием гидрологического и гидродина­
мического режимов (температура, соленость, течения и прибойность) и некото­
рых литологических факторов (заиление, подвижность грунта и т.д.). 

Видовой состав и структура микробентоса сохраняются из года в год, но, 
начиная с 1984-85 гг. наблюдалось снижение доли крупных интерстициальных 
видов (как и в макробентосе!), уменьшение выраженности сезонных группиро­
вок видов (связности видов) и четкости в их последовательной смене. Сезон­
ные изменения в структуре становились более плавными, размытыми при со­
хранении общей для сезонной сукцессии тенденции. Наиболее вероятная при­
чина обнаруженных изменений — заиление грунта, сокращение площадей, заня­
тых чистым песком из-за зарастания пляжа макрофитами, распространяющих­
ся из верхнего и нижнего горизонта литорали. Многолетние изменения микро-
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бентоса, как и макробентоса, находятся в зависимости от одних и тех же круп­
номасштабных факторов, вызывающих разрушение берегов, вынос терриген-
ных осадков в море, обмеление заливов, ослабление течений и в конечном ито­
ге — накопление мельчайшей минеральной фракции и органического вещества 
на дне водоема. 

Периодичность процессов опесчанивания/заиления мягких осадков с со­
путствующей им циклической сукцессией укладывается в первый десяток лет. 
Циклы небольших заливчиков (типа губы Грязной), подверженных опреснению, 
более очевидны, зато и более длительны (25-30 лет). Механизмом цикла явля­
ется вынос и переотложение во внутреннем пространстве каждого заливчика 
(фестона) терригенного осадка. Эти процессы отражают периодичные флукту­
ации макросистем, проходящие определенную стадию глобальной экологичес­
кой сукцессии (Сафьянов, 1996). 

Аральское море. Вся история существования Аральского моря предс­
тавляет собой серию неоднократно сменявших друг друга трансгрессивных и 
регрессивных стадий, во время которых наступавшее или отступавшее море 
имело разную соленость и соответствующую ей биоту. Очередная регрессия, 
осложненная возросшим водопотреблением для нужд сельского хозяйства и 
промышленности, имеет уже катастрофические последствия. С 1954 по 1992 г. 
произошли чрезвычайно серьезные изменения гидрологического и гидрохими­
ческого режимов, падение уровня водоема на 16 м (на 1/3), уменьшение его 
площади акватории в 2 раза и объема в Ъ-4 раза (Яблонская, 1960; Яблонская и 
др., 1973; Андреев, 1999). За это время соленость повысилась с 0— 10%о до 10-
14%о в опресненных, и с 25-28%о до 40-45%о — в наиболее осолоненных райо­
нах. Море разделилось на два слабо сообщающихся водоема с разными гидро­
логическими и гидрохимическими режимами. В результате осолонення Араль­
ского моря все генеративно-пресноводные и солоноватоводные виды водных 
растений, беспозвоночных и рыб вымерли, а их место заняли немногие интро-
дуцированные эвригалинные морские виды, либо малочисленные ранее абори­
генные эвригалинные и галофильные виды, либо вовсе вакантно («свободная» 
экологическая ниша). В составе зоопланктона из 49 остались только 7 видов, в 
зообентосе из 61 сохранились 27 видов, в некогда богатой ихтиофауне из 33 
выжили только 9 видов. За 40 лет произошла перестройка донных пресноводно-
солоноватоводных биоценозов в биоценозы, где руководящими видами стали 
эвригалинные виды морского происхождения, ранее крайне малочисленные в 
открытом море или вселенные в Арал (рис. 40а, б). Упростилась трофическая 
структура всех уровней сообщества за счет выпадения многих видов и исчезно­
вения хищников. Наиболее существенным изменением в экосистеме Аральско­
го моря стало изменение типа продуцирования первичного органического ве­
щества. Если до зарегулирования стока рек основными продуцентами были мак­
рофиты, то к началу 1990-х гг. — фито- и бактериопланктон. По типу формиро­
вания первичного органического вещества Аральское море стало все более при-
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Рис. 40. Донные биоценозы Аральского моря в 1954-1957 и 1992 гг. 
1954-1957 гг.: 1 — хирономуса, 2 — дрсйсссны, 3 — гипаниса, 4 — хирономуса+дрсйсссны+гипаниса, 5 — 
хирономуса+дрсйсссны+типаниса на черном иле с вошерией, 6 — дрсйсссны+гипаниса, 7 — каспиогидробий, 
8 — хирономуса+гипаниса, 9 — каспиогидробий+дрсйсссны+хирономуса, 10 — дрсйсссны+каспиогидробий-
+цсрастодсрмы, 11 —дрсйсссны+каспиогидробий, 12 — макрозообентос не обнаружен (по: Яблонская, 1960). 
1992 г.: 1 — нерсиса, 2 — синдосмии+нсрсиса, 3 — синдосмии+каспиогидробий, 4 — нсрсиса+синдосмии, 5 
— синдосмии+цсрастодсрмы, 6 — цсрастодсрмы+синдосмии, 7 — синдосмии, 8 — временные биоценозы, 9 
— макрозообенгос не обнаружен, 10 — осушенная зона (по: Андреев, 1999). 

ближаться к экосистемам южных морей России. В результате экологического 
кризиса, охватившего Аральское море, произошла радикальная перестройка 
структурно-функциональных связей, изменилось направление трансформации 
вещества и потока энергии в его экосистеме. 

Изменения в экосистеме оказались столь значительными, что они стиму­
лировали некоторые эволюционные процессы (Андреева, 2000). Смена типа про­
дуцирования первичного органического вещества, сопровождающаяся повыше­
нием трофности водоема, обусловила переход анагенетической эволюции эко­
системы Аральского моря к этапу, когда ведущая роль принадлежит диверсифи-
кационным процессам, в результате развития которых началось частичное вос­
становление структуры экосистемы (самоорганизация экосистемы на новом фун­
даменте). В частности, отсутствие неподвижных сестонофагов, питающихся из 
водной толщи, предопределило изменение давления отбора в сторону формиро­
вания группы организмов (моллюсков), максимально возвышающейся над грун­
том и использующих верхний слой доступных донному населению пищевых 
ресурсов. Механизмами интенсификации темпов эволюционного процесса по­
служили физиологические барьеры солености (зоны нарушения воспроизвод­
ства генетической информации), в пределах которых изменчивость беспозво­
ночных имеет «взрывной» характер и при стечении ряда обстоятельств способ-
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на вызвать процессы видообразования, которые могут реализоваться в крити­
ческие периоды (пересечение барьеров солености и др.) и при наличии вакант­
ных лицензий в течение первых десятков поколений. 

Северо-восток Тихого океана. Исследования эпибионтных сообществ на 
мелководьях Командорских островов и восточной Камчатки позволяют оценить 
роль хищников и фитофагов в многолетней динамике прибрежных экосистем 
(Ошурков и др., 1986, 1989,1991,1993). Довольно существенные флуктуации оби­
лия этих «ключевых» видов не вызывают крупномасштабных сукцессии, хотя и 
сопровождаются значительными изменениями распределения и численности по­
пуляций их жертв и структуры образуемых ими сообществ. Экспериментально 
показано, что частичное или полное удаление фонообразующего макрофита La-
minaria bongardiana полностью нивелируется его восстановлением уже через 1-
2 года, а структура обрастания реабилитируется более чем через 3-4 года при 
благоприятных условиях. В других районах Мирового океана (на побережье Ка­
нады, например) выедание ламинарии морскими ежами Strongylocentrotus droe-
bachiensis имеет значительно более серьезные последствия — полное восстанов­
ление фонообразующего вида наступает через 6-10 лет, а эпибионтного сообще­
ства, формирующегося на его талломе, значительно позднее (8-12 лет и более). 

Крупные хищники в определенные периоды способны нанести существен­
ный урон экосистеме или ее частям. Массовые миграции морской выдры-кала­
на в Северо-восточной части Тихого океана в течение нескольких лет привели к 
выеданию крупных съедобных форм вагильного зообентоса на глубине до 15 м. 
Основные изменения в структуре макробентосного сообщества заключались в 
уменьшении плотности и биомассы поселений морских ежей, двустворчатых 
моллюсков и ракообразных, в изменении размерной структуры и вертикального 
распределения популяций жертв и в значительном увеличении плотности за­
рослей бурых водорослей и занимаемой ими территории. Таким образом, вые­
дание каланом морских ежей, двустворок и ракообразных привело к изменению 
облика прибрежной экосистемы в целом. 

Хищники в определенных условиях могут привести к сукцессионным за­
мещениям одних сообществ другими. «Ежовые пустоши» (локальные выеда­
ния ламинарии ежами) замещаются сообществом инкрустирующих багрянок и 
морских ежей. Ежи питаются дрейфующими из других мест водорослями, и 
такие сообщества могут существовать долго. 

Несмотря на очевидные различия в причинах многолетних изменений ука­
занных экосистем, наблюдаемые флуктуации, при сохранении действующих фак­
торов, несомненно будут иметь длительное продолжение. В водоемах, подвер­
гающихся сильному антропогенному воздействию, оно может привести к весь­
ма неблагоприятными последствиям, как это уже произошло в «умирающем» 
Аральском море. Однажды запущенные механизмы трансформации экосисте­
мы, как правило, необратимы и при вхождении в точку бифуркации способны 
радикально и непредсказуемо изменить облик экосистемы (см. гл. 10). 



Глава 10. Самоорганизация сообщества 
и экосистемы 

10.1. Теория самоорганизации 
Наиболее полное определение самоорганизации находим в философском 

энциклопедическом словаре (ФЭС, 1989; стр. 566): «Самоорганизация — про­
цесс, в ходе которого создается, воспроизводится или совершенствуется орга­
низация сложной динамической системы. Процессы самоорганизации могут 
иметь место только в системах, обладающих высоким уровнем сложности и 
большим количеством элементов, связи между которыми имеют не жесткий, а 
вероятностный характер. Отличительная особенность процессов самооргани­
зации — их целенаправленный, но вместе с тем и естественный, спонтанный 
характер: эти процессы, протекающие при взаимодействии системы с окружа­
ющей средой, в той или иной мере автономны, относительно независимы от 
среды». 

Ключевыми словами здесь являются сложность, вероятность (случайность) 
и спонтанность. Спонтанность, понимаемая как непредсказуемость изменения 
параметров системы, не подчиняющаяся причинно-следственным отношениям. 

Понятие самоорганизации в широком плане отражает (1) фундаменталь­
ный принцип Природы, лежащий в основе наблюдаемого развития от менее к 
более сложным и упорядоченным формам организации вещества, в более узком 
плане — (2) способ реализации перехода от простого к более сложному — при­
родные скачкообразные процессы, переводящие открытую неравновесную сис­
тему, достигшую в своем развитии критического состояния, в новое устойчивое 
состояние с более высоким уровнем сложности и упорядоченности по сравне­
нию с исходным (Пригожий, 1985). Критическое состояние (точка бифурка­
ции) — это состояние крайней неустойчивости, достигаемое открытой нерав­
новесной системой в ходе предшествующего периода плавного, эволюционного 
развития. Усложнение — это результат объединения более простых составляю­
щих, характеризующийся появлением нового качества, не свойственного исход­
ным составляющим (эмерджентность). Процессы объединения «простых» эле­
ментов с образованием «сложных» систем протекают лишь при выполнении оп­
ределенных условий: 

(1) энергия связей должна быть выше энергии окружающей среды (согласно 
второму началу термодинамики в систему она поступает извне); в случае равен­
ства внешней и внутренней энергии возникает критическое состояние (точка 
бифуркации); 

(2) должно изначально существовать сродство между объединяющимися 
элементами (структурная комплементарность). 

Представление о самоорганизации впервые возникло в связи с изучением 
феномена жизни (Тейяр, 1987), где оно казалось особенно очевидным, а затем 
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обнаружилось и в физических системах при изучении элементарных частиц и 
космогонических процессов (Ровинский, 1995). Тенденция к усложнению изна­
чально свойственна и живому и неживому веществу. Признано, что все разно­
масштабные самоорганизующиеся системы (физические, химические, биоло­
гические, социальные) имеют единый алгоритм перехода от менее сложных и 
менее упорядоченных к более сложным и более упорядоченным состояниям. 
Он описывается в синергетике (Хакен, 1985), термодинамике неравновесных 
процессов (Пригожий, 1985; Пригожий, Стенгерс, 1986, 2000) и теории катаст­
роф (Арнольд, 2004). 

В синергетике Г. Хакена (1985) возникновение упорядоченных (скоррели-
рованных) структур обуславливается рождением коллективных мод (типов по­
ведения) под действием флуктуации, их конкуренцией и отбором той моды, ко­
торая оказывается способной выжить в условиях конкуренции. Это своего рода 
«обобщенный дарвинизм», действие которого распространяется не только на 
органический, но и неорганический мир. Биологи первыми открыли законы 
эволюции и многими физиками они признаются общими для всей Природы, 
как многие законы физики признаются действующими на уровне биологичес­
ких систем. Объект изучения синергетики должен удовлетворять определенным 
требованиям: 

(1) открытостью (обмен энергией и/или веществом с окружающей средой), 
(2) существенной неравновесностью, достигающей при определенных со­

стояниях и при определенных значениях параметров, характеризующих систе­
му, критического состояния, сопровождаемого потерей устойчивости, 

(3) выходом из критического состояния скачком в качественно новое со­
стояние с более высоким уровнем упопорядоченности. Переход носит характер 
«коллективной флуктуации» с неоднозначными последствиями, т.е. осуществ­
ляется выход за пределы, где действуют гомеостатические механизмы, способ­
ные удерживать систему в состоянии динамического равновесия. 

Г. Хакен (1985) разработал систему нелинейных дифференциальных урав­
нений («эволюционные уравнения»), управляемых изменением действующих 
на них внешних факторов — потоков энергии и вещества. В уравнения вводят­
ся флуктуирующие (случайные) силы, учитывающие влияние непредсказуемых 
факторов в точке бифуркации. Однако математический аппарат настолько сло­
жен, что вызывает непреодолимые трудности его применения. 

В неравновесной термодинамике И. Пригожина (1985) причиной порядка, 
т.е. самоорганизации структур, служит необратимость процессов (неравнове­
сие). Необратимые процессы приводят к возникновению нового типа динами­
ческих состояний материи. Основные положения этой теории включают два 
главных положения. (1) Система может не только поддерживать, но и создавать 
упорядоченность из хаоса, для этого она должна быть открытой и иметь приток 
энергии и вещества извне. И. Пригожий такие системы называет «диссипатив-
ными». Весь доступный нам мир — от элементарных частиц до биологическо­
го и астрофизического уровня состоит именно из таких систем. (2) В ходе эво-
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люционного этапа развития диссипативная система в силу самого характера 
развития достигает состояния сильной неравновесности и теряет устойчивость. 
Это происходит при критических значениях управляющих параметров и даль­
нейшая зависимость происходящих процессов от действующих сил приобрета­
ет крайне нелинейный (непредсказуемый) характер. Разрешением возникшей 
кризисной ситуации служит быстрый переход диссипативной системы в одно 
из потенциального множества устойчивых состояний, качественно отличающе­
гося от исходного. Это есть своего рода приспособление диссипативной систе­
мы к внешним условиям, чем обеспечивается её выживание. Одновременно это 
феномен самоорганизации системы. Выбор нового состояния случаен, но пос­
ле перехода в него - возврата нет. Критические значения параметров в момент 
предшествующий переходу определяют точку бифуркации. Математический 
аппарат у И. Пригожина также весьма сложен для использования на практике. 

В математической теории катастроф (Арнольд, 2000), менее обсуждаемой в 
связи с проблемой самоорганизации систем, катастрофами называются скачкооб­
разные изменения, возникающие в виде внезапного ответа на плавное изменение 
внешних условий. При этом используется топологическая теория динамических 
систем. По мнению В.И. Арнольда, данная теория может быть приложима к 
некоторым разделам теории упругости (устойчивости по Ляпунову), геометри­
ческой оптики и некоторым нерешенным проблемам биологии и социологии. 

Точки зрения Г. Хакена и И. Пригожина на процесс самоорганизации слож­
ных систем обнаруживают значительное сходство в главном. Любое описание 
системы, претерпевающей бифуркацию, требует включения как вероятностных 
представлений, так и детерминизма. Находясь между двумя точками бифурка­
ции, система развивается закономерно, тогда, как вблизи точек бифуркации су­
щественную роль играют мощные флуктуации, которые и определяют, какой из 
ветвей кривой будет далее отвечать поведение системы. 

Самоорганизация заставляет по-новому взглянуть на соотношение случай­
ного и закономерного в развитии систем, в природе в целом. В развитии систем 
выделяются две фазы: (1) плавная эволюция (развитие), ход которой достаточ­
но закономерен и детерминирован, и (2) скачки в точках бифуркации, протека­
ющие случайным образом и поэтому случайно определяющие последующий 
закономерный эволюционный этап вплоть до следующего скачка в новой кри­
тической точке. Важно отметить, что процесс самоорганизации не подчиняется 
статистическим законам, но при его протекании в явном виде обнаруживается 
«стрела времени» — необратимость процесса. 

На всех уровнях — в области элементарных частиц, в биологии и в астро­
физике — обнаруживается эволюция, разнообразие форм и неустойчивости. 
Устойчивость и простота являются скорее исключением, чем правилом. Обра­
тимость и жесткий детерминизм в окружающем нас мире применимы только в 
простых предельных случаях (в макрофизике). Необратимость и случайность, 
которые рождают многовариантность и эволюцию, теперь рассматриваются не 
как исключение, а как общее правило (Пригожий, 1985; Хакен, 1985; Налимов, 
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1987, 1993; Красилов, 1986, 1997). Без неравновесности и связанных с ней нео­
братимых процессов Вселенная имела бы совершенно иную структуру: мате­
рия нигде не встречалась бы в заметных количествах, повсюду наблюдались бы 
лишь флуктуации, приводящие к локальным избыткам то материи, то антимате­
рии (Пригожий, Стенгерс, 2000). В целом наше представление о Мире эволю­
ционирует от детерминистических обратимых процессов к процессам стохасти­
ческим и необратимым. По своему характеру наша Вселенная плюралистична, ком­
плексна. Структуры могут исчезать и возникать. Одни процессы при существую­
щем уровне знаний (!) допускают описание с помощью детерминированных урав­
нений, другие требуют привлечения вероятностных соображений. 

Исследователи, которым свойственно эзотерическое восприятие Мироз­
дания (многие философы-теологи, математики, биологи и социологи) в процес­
сах самоорганизации видят важную роль сознания, которое, по их мнению, про­
низывает все элементы живой и неживой природы и сверх того — существует в 
виде Высшей формы — Космического Разума (Бога), придающего всему суще­
му смысл и направление развития (Тейяр, 1987; Налимов, 1989, 1993; Краси­
лов, 1997 и др.). С этих позиций сознание человека, суть которого в осмысле­
нии собственного чувственного опыта, представляет лишь часть существенно 
более общего Сознания. Мозг в этом случае выполняет функцию восприятия и 
фильтрации Высшей формы сознания. 

По мнению В.В. Налимова (1993; стр.30): «Самоорганизация — творчес­
кий процесс. Он может быть описан единой моделью на всех уровнях суще­
ствования Вселенной, начиная от космогонического уровня и кончая уровнем 
человеческой деятельности. При таком подходе, естественно, приходится при­
знавать вездесущность того или иного Сознания в различных формах бытия». 
В.В. Налимов допускает, что в Мироздании (Универсуме) существует квазисоз­
нание, являющееся носителем творческого начала. Иными словами, основой 
Мироздания является ментальность. О том же писал Пьер Тейяр де Шарден 
(1987), в известной мере — В.И. Вернадский (1977) в концепции «ноосферы» и 
Г.Е. Михайловский (1992). В наиболее крайней форме признание Высшего Ра­
зума отождествляется с Богом. Эта тенденция особенно свойственна ученым, 
работающим с абстракциями, а не с конкретными физическими, биологически­
ми или социальными объектами. 

Согласно В.В. Налимову (1989, 1993: стр. 115), «спонтанность сознания 
порождает самоорганизацию. Самоорганизация — это выбор, или — иначе — 
фильтрация из потенциально заложенного изначально. Процесс фильтрации 
можно описать математически, обращаясь к силлогизму Бейса. И больше ниче­
го сказать нельзя. Дальше запредельное — Тайна». Наивысшее проявление са­
моорганизации В.В. Налимов видит в антропогенном принципе, признаваемом 
некоторыми астрофизиками, согласно которому не только человек адаптирован 
к Вселенной, но и Вселенная адаптирована к человеку (Barrow, 1991). Здесь 
«Вселенная предстает перед нами как самоосознающая грандиозная структу­
ра» (Налимов, 1993: стр.115). 
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10.2. Самоорганизация как естественный 
всеобщий процесс 

Наиболее ярким примером самоорганизации является «самосборка» — 
процесс объединения и плавного увеличения упорядоченности системы, нахо­
дящейся между точками бифуркации. По мнению Лима-де-Фариа (1992), явле­
ние самосборки распространяется на все уровни организации — от первоздан­
ной материи до человеческих сообществ. В ее основе лежит спонтанная, внут­
ренне присущая элементарным частицам способность соединяться и образовы­
вать другие частицы и атомы: из пар кварков и антикварков получаются мезо­
ны; затем происходит самосборка протонов, нейтронов и электронов с образо­
ванием атомов. Самосборка молекул также детерминирована и самопроизволь­
на; ее причины заложены в физико-химических свойствах макромолекул и кле­
точной воды. Образование из линейной аминокислотной последовательности 
трехмерной структуры — активного белка происходит благодаря заложенной в 
самой полипептидной цепи потенциальной способности к самосборке. Это пре­
допределенный и автоматический результат стремления окружающих молекул 
воды к состоянию с максимальной энтропией и стремления полипептидной цепи 
к состоянию с минимальной свободной энергией. 

Порядок не может спонтанно возникнуть из хаоса. Он может порождаться 
только предшествующими формами упорядоченности, какими бы примитив­
ными те ни были. Уже при образовании протоклетки преобладала упорядочен­
ность. Аминокислоты способны самопроизвольно соединяться в полипептид­
ные цепи с определенной последовательностью. Т.е. эволюции свойственно 
самоограничение. Генетический код также возникает не из хаоса: протоклетки, 
состоящие из основных и кислых протеиноидов, обладают каталитической ак­
тивностью; термические пептиды, богатые основными аминокислотами, ката­
лизируют некоторые реакции синтеза (Syren et al., 1985). 

В самосборке многоклеточных образований участвуют межклеточные но­
сители информации. Клетки способны узнавать друг друга и ассоциироваться 
специфическим образом. Самосборка осуществляется благодаря: 

(1) межклеточным коммуникациям (посредством выделяемых веществ: у 
амеб — акразин), 

(2) взаимному узнаванию клеток (также посредством выделяемых веществ: 
так, в смеси двух видов амеб наблюдали не беспорядочные скопления, но агре­
гации по видовой принадлежности) и 

(3) клеточной адгезии (передвижение клеток, регулируемое белковыми моле­
кулами). Везде присутствует химический механизм (цит. по Лима-де-Фариа, 1992). 

В благоприятных условиях восстановление почечной ткани из клеток про­
ходит следующие этапы: 

(1) клетки начинают активно двигаться, 
(2) образуется пленка из внеклеточного склеивающего материала, 
(3) клетки постепенно собираются в группы, 
(4) они образуют соединительные мостики, 
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(5) с помощью последних формируются более крупные агрегаты со специ­
фичной структурой,ткани, 

(6) организуются почечные канальцы с секреторной активностью. Клетки 
из разных органов и организмов, находясь в смеси, благодаря своей молекуляр­
ной специфичности, способны распознавать друг друга и организовываться в 
раздельные органы; например, смесь клеток мыши и почек курицы (цит. по Лима-
де-Фариа, 1992). 

Химическая сигнализация является основным процессом в эволюции, без 
нее невозможно существование организмов: питание, размножение, ориента­
ция в пространстве и другие функции (Хайлов, 1971; Зеликман, 1977, 1982). 
Большей частью сигнальные молекулы не являются крупными белками; это не­
большие белки (соматостатин, состоящий из 14 аминокислотных остатков) или 
малые пептиды (энкефалин из 5 аминокилотных остатков); другие вещества с 
аналогичной функцией являются небольшими стероидами (Остроумов, 1986). 

Самосборка популяций осуществляется путем обмена химической инфор­
мацией между организмами (например, феромоны у насекомых при роении), во 
многом сходной с самосборкой клеток и самих организмов. Для передачи ин­
формации во многих случаях достаточно одной единственной молекулы (для 
шелкопряда и многих других насекомых) — так высока избирательная эффек­
тивность химической связи. 

10.3. Самоорганизация биологических систем 
разных уровней 

Намного раньше и совершенно независимо от исследований в области тео­
ретической физики, математики и философии развивалось представление о са­
моорганизации в биологических системах. В целом, как теперь видно, оно не 
противоречит общей теории самоорганизации, однако акцентирует внимание на 
выявлении специфических механизмов этого процесса, различных для разных 
уровней биологической организации. 

По мнению ряда исследователей (Ивахненко, 1980; Ивахненко и др., 1980; 
Пушкин, Ростовцев, 1983; и др.), в основе биологической организации лежат 
общие для всех свойства биологических объектов: 

(1) причинность явлений (в общей форме этот принцип можно принять); 
(2) способность к самовоспроизведению (абсолютное свойство жизни); 
(3) несохранение параметров биосистем (понимаемое как их изменчивость 

во времени); 
(4) полиморфность структур и состояний систем; 
(5) временное дальнодействие (проявление некоторого события в биосис-

тсме через большой промежуток времени, т.е. указание на то, что данное состо­
яние системы имеет предысторию); 

(6) преадаптивность поведения биосистемы, отражающая основную тен­
денцию биологической изменчивости (системы обеспечивают себе максималь-



Рис. 41. Составляющие биологической организации (по: Пушкин, Ростовцев, 1983). 

ную вероятность существования в некотором будущем: не в телеологическом, а 
в телеономическом смысле). Эти свойства не являются независимыми: поли-
морфность — следствие свойств несохранения параметров и самовоспроизво­
димости; временное дальнодействие — следствие причинности и самовоспро­
изведения; преадаптивность — следствие полиморфности и временного даль­
нодействия. Все вместе можно представить в виде схемы (рис. 41). 

А.Г. Ивахненко (1980) принадлежит заслуга создания концептуальных ос­
нов метода самоорганизации и разработки ряда конкретных алгоритмов, реали­
зующих этот метод для решения технологических задач. Она создана на основе 
практики искусственной селекции новых пород животных и сортов растений. 
Самоорганизация, как процесс самопроизвольного увеличения порядка или 
организации системы, обеспечивается определенным алгоритмом — в данном 
случае чередованием двух ключевых операций: селекции и тиражирования (от­
бор и размножение). При этом: 

(1) существует оптимум свободы выбора решений, т.е. если селекционер 
выбирает на каждом этапе селекции единственную пару особей или, наоборот, 
слишком много пар, то селекция не получается; полиморфизм системы должен 
быть оптимален; 

(2) существует оптимум числа рядов селекции, после прохождения кото­
рого наступает вырождение селектируемого качества (принцип самоорганиза­
ции, на основе которого разработаны многочисленные алгоритмы самооргани­
зации моделей на ЭВМ). Алгоритм чередования селекции и тиражирования яв­
ляется универсальным алгоритмом Природы — законом самоорганизации. В 
конкретных биосистемах им соответствуют процессы отбора и размножения, 
деградации и синтеза. 

Биологическая самоорганизация к настоящему времени осмыслена на трех 
уровнях — онтогенетическом, сукцессионном и филогенетическом. Для орга-
низменного и экосистемного типов систем осуществляются тиражирование и 
селекция элементов и связей, для функционального типа — тиражирование и 
селекция связей, для популяционного типа — тиражирование и селекция эле­
ментов (Пушкин, Ростовцев, 1983). 
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Самоорганизация всегда происходит во времени, причем масштабы соб­
ственного времени самоорганизующейся системы меньше масштаба времени 
надсистемы, в которой система самоорганизуется. То же самое происходит в 
пространственно-временном и структурно-функциональном аспектах. В каж­
дом цикле тиражирования-селекции отбираются те классы, которые лучше все­
го отвечают требованиям текущего состояния системной среды. Это справед­
ливо только для популяционных и стохастических биосистем; для функциональ­
ных и организменных типов биосистем с детерминированными связями ситуа­
ция сложнее, так как вводится критерий совместимости отбираемых связей с 
уже существующими или критерий устойчивости нового состояния — принцип 
внешнего дополнения (Пушкин, Ростовцев, 1983). 

10.3.1. Уровень организма 
Каждый уровень биологической организации имеет собственные механиз­

мы самоорганизации, не нарушающие его целостности как объекта. На уровне 
организма, характеризующегося наивысшей интегрированностью, целостный 
контроль в процессе развития (самоорганизация на стадии зародыша) предпо­
ложительно осуществляется одним из трех способов, включающих химичес­
кие, физические и информационные механизмы (Газарян, Белоусов, 1983): 

(1) согласно «концепции физиологических градиентов» и более поздним 
представлениям о «позиционной информации» развитие каждой части зароды­
ша обусловлено его положением в пространстве целого; 

(2) согласно «концепции морфогенетических полей», основанной на пред­
положении о дистантных векторных или контактного типа взаимодействиях 
между клетками зародыша, эмбриональное формообразование — в значитель­
ной мере самодетерминируемый и самоконтролируемый процесс, в котором 
предыдущая форма зачатка определяет характерные черты его последующей 
конфигурации; наконец, 

(3) согласно «концепции диссипативных структур и самоорганизации мор­
фогенеза» развитие зародыша определяется неравномерностью распределения 
активаторов и ингибиторов роста (и развития). Окончательного решения этой 
весьма сложной проблемы пока нет, разные концепции отражают разные сторо­
ны процесса самоорганизации индивида и вполне допустим их синтез. 

Самоорганизация уровня многоклеточности рассматривается М.В. Воль-
кенштейном (1984). Архитектура многоклеточного организма задается им са­
мим (омникаузальность). Самоорганизующаяся совокупность делящихся кле­
ток вырабатывает пространственную информацию, включающую в каждой ло­
кальной точке пространства конкретную генетическую программу развития 
появляющихся там клеток. Ансамбль клеток создает некое морфогенетическое 
поле, служащее носителем пространственной информации. Поле образуется 
выделяемыми клетками химическими реагентами (морфогены), а команда на 
включение той или иной программы развития клеток в данном месте содержит­
ся в пространственных перепадах концентрации реагентов. Сложность и уни-
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кальность биологических структур есть результат «сложного» отклика на «про­
стые» управленческие факторы. Пространственный план задается неоднород­
ным распределением физических параметров, влияющих на динамику внутри­
клеточных процессов; он возникает как продукт коллективного процесса само­
организации, выражающегося в спонтанном возникновении диссипативных (са­
моорганизующихся открытых) структур. Механизм формирования многокле­
точных организмов и функционирование сложнейших биологических систем 
может быть, таким образом, понят, исходя из представления о диссипативных 
системах, их самоорганизации, коллективном упорядоченном взаимодействии 
элементов (Пригожий, 1985; Хакен, 1985). Но остается неясным, как появились 
и саморегулировались такие процессы. 

10.3.2. Уровень популяции 
Простейшим примером такого рода служит образование колоний у кол­

лективных амебоидных грибов (Geresch, 1968). Споры, выйдя из плодового тела, 
растут и размножаются как одноклеточные организмы, пока хватает пищи. Как 
только пища (бактерии) заканчивается, амебы перестают размножаться и всту­
пают в промежуточную стадию, которая длится 8 часов. К концу этого периода 
амебы сползаются к отдельным клеткам, выполняющим функции центров агре­
гации. Образование многоклеточных колоний, ведущих себя как единый орга­
низм, происходит в ответ на хемотаксические сигналы, испускаемые центрами. 
Сформировавшаяся колония («псевдоплазмодий») мигрирует до тех пор, пока 
не обнаружит участок среды с условиями, пригодными для образования плодо­
вого тела. Тогда масса клеток начинает дифференцироваться, образуя стебель 
(участвует 1/3 особей), несущий на конце головку со спорами. Как только спо­
ры попадают в подходящую среду — процесс повторяется. 

Сползание одноклеточных амеб в колонию происходит под влиянием пе­
риодически возникающих (процесс не монотонный) концентрических волн от 
амеб, сходящихся к центру с периодом в несколько минут. Природа хемотакси-
ческого фактора известна: это циклическая АМФ (цАМФ) — вещество, встре­
чающееся во многих биохимических процессах, например, при гормональной 
регуляции. Центры скопления амеб периодически испускают сигналы — пор­
ции цАМФ, на которые другие клетки реагируют, перемещаясь к центру и в 
свою очередь, испуская аналогичные сигналы к периферии территории, зани­
маемой колонией. Этот механизм позволяет каждому центру контролировать 
колонию, состоящую из 100 ООО амеб. 

Образование колоний коллективных амеб — пример «порядка через флук­
туации»: возникновение «центра притяжения», испускающего циклическую 
АМФ, сигнализирует о потере устойчивости нормальной питательной среды, 
т.е. об исчерпании запасов питательных веществ. Под флуктуацией в этом слу­
чае понимается возникшая способность амеб к испусканию цАМФ. То обстоя­
тельство, что к этому способна любая амеба соответствует случайному характе-
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ру флуктуации. В данном случае флуктуация усиливается другими амебами (яв­
ление резонанса) и организует среду. 

10.3.3. Уровень сообщества 
А.И. Раилкин (1994, 1998) описал эффект «самосборки» в сообществе мик­

рообрастаний, который наблюдал после искусственного нарушения простран­
ственной и трофической структуры сообщества. Механизм не исследован, но 
можно предполагать его метаболитическую или информационно-энергетическую 
природу. Самосборка осуществляется в течение 12-24 часов и повторяет все ста­
дии сукцессии этого сообщества, что, на наш взгляд, указывает на наличие «кол­
лективной памяти», заключенной в сложившихся информационно-энергетичес­
ких связях. Однако процесс отличается от сукцессии тем, что 

(1) его скорость не зависит от стадии развития сообщества, 
(2) осуществляется из наличного материала (без пополнения новыми ви­

дами и размножения существующих), 
(3) восстанавливает не видовую, а топическую (пространственную) и тро­

фическую (функциональную) структуры, 
(4) видовая структура (соотношение видов) может измениться при сохра­

нении видового состава и общей численности организмов. Последовательность 
самосборки соответствует общей сукцессионной последовательности при засе­
лении субстрата (колонизации) и включает бактериальную, автотрофную и ге­
теротрофную стадию. По мнению А.И.Раилкина, самосборка является эмерд-
жентным свойством сообществ микроорганизмов, населяющих твердые повер­
хности (аналогично самосборке протертой через сито морской губки: организ-
менно-популяционный уровень). 

10.3.4. Уровень экосистемы 
Особенности самоорганизации экосистемы обусловлены её составом, ко­

торый включает элементы живой и неживой природы, и пространственно-вре­
менным масштабом существования. В процесс самоорганизации вовлекаются 
как биотические, так и абиотические компоненты (потребление ресурсов, воз­
действие на организмы факторов среды, формирование потоков вещества и энер­
гии, организация экологического пространства и т.д.). 

По мнению Р. Маргалефа (1992), экосистемы принадлежат к классу сис­
тем, состоящих из самовоспроизводящихся подсистем. В этом классе копии 
подсистем производятся ими самими (как при обычном биологическом размно­
жении) или при участии внешних факторов. Экосистемы — саморганизующие-
ся или даже самосозидаемые системы. Накладываемые ограничения, автомати­
чески приводящие к упорядоченности, скоррелированности элементов, обус­
ловлены всем многообразием связей в экосистеме и имеют самый различный 
характер, проявляясь в форме доступной энергии и ее источников, набора ви­
дов и термодинамических ограничений. При этом вся сеть взаимоотношений 
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начинает сначала организовываться довольно случайным образом и лишь за­
тем, в процессе притирки, сводится к определенному типу. 

10.3.4.1. Временной аспект 
Примером последовательной самоорганизации экосистемы, в которую вов­

лекается постепенно все увеличивающееся количество элементов живой и не­
живой природы, служит первичная сукцессия или колонизация. Механизм эко­
логической сукцессии достаточно хорошо известен и был изложен выше: одни 
виды создают условия существования для других, их сменяющих (Одум, 1975; 
и мн. др.). При каждых конкретных внешних условиях может существовать до­
вольно много различных видовых ассоциаций. В этом избыточном разнообра­
зии видов в природе и заключена одна из главных проблем современной теоре­
тической экологии (May, 1971, 1991, 1994; Frontier, 1985; Hogg et al., 1989; 
Simpson, 1988; Чернов, 1991; Loreau, 1996). Можно предположить, что отбор 
популяций, их «подгонку», перенормировку вероятностей, определяющую на­
правленность сукцессии, реализует программа аутмониторинга (Михайловский, 
1992), благодаря системе коммуникаций между популяциями через метаболи­
ты (Хайлов, 1971; Зеликман, 1977; Naylor, 1984;), люминесценцию, поведен­
ческие реакции и т.п. (Зеликман, 1982; Левич, 1983). Перенормировку обуслов­
ливают, не силовые, а видимо, информационные воздействия (Маргалеф, 1992). 
Ее результатом является создание устойчивой сбалансированной системы по­
пуляций, «подогнанных» друг к другу в пространстве и/или во времени, адап­
тированных к конкретным условиям. Резкое изменение этих условий может при­
вести к гибели системы как целого, к переходу в точку бифуркации и созданию 
новой системы на останках прежней. 

Возможно, существенная роль в процессах самоорганизации принадлежит 
также циклическим сукцессиям (сезонным и многолетним), которые можно 
рассматривать как апробацию разных вариантов направленного развития эко­
систем в условиях меняющейся среды (Бек, 1999). Так, предполагается, что су­
ществует некий универсальный цикл — «архетип» сезонной сукцессии. Его 
реальное феноменологическое воплощение (конкретный вариант) зависит от 
особенностей сочетания многих факторов (в северных и умеренных широтах 
— зимнее вымерзание верхнего слоя воды и грунта на части осушенной при-
ливно-отливной зоны, ледостав, весеннее опреснение и резкая стратификация 
вод, весеннее усиление темпа осадконакопления и др.). Более длительные цик­
лические сукцессии перекрывают несколько сезонных циклов и, в какой-то мере, 
нивелируют их особенности, обеспечивая стабильность среды долгоживущих 
организмов, в том числе высших консументов. Постепенное накопление укло­
няющихся вариантов циклических сукцессии, особенно на периферии крупных 
экосистем — на мелководьях (для пелагической экосистемы), в глубоких бере­
говых вогнутостях (для прибрежной бентосной экосистемы), может привести к 
новому качеству периферийных сообществ и отсечению части возможных для 
них сукцессионных путей из-за изменения качества среды. 
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10.3.4.2. Пространственный аспект 
Этот вопрос применительно к экосистемам изучен крайне слабо. В поле­

вом эксперименте определяли способность псаммофильного сообщества вос­
станавливать пространственную структуру после ее сильного разрушения пу­
тем тщательного перемешивания (гомогенизации) поверхностного слоя песка, 
в котором сосредоточена основная масса одноклеточных организмов (неопуб­
ликованные данные автора). Через 6-8 недель прежняя структура восстанавли­
валась полностью, но при существенно более низком уровне численности всех 
организмов, значительная часть которых гибла от столь грубого воздействия. 
Восстановление пространственной структуры сообщества (сложного агрегиро­
ванного распределения организмов) происходило при условии сохранности 
структуры ниже расположенного безжизненного слоя осадка — глины, на кото­
рой, как на первичной матрице (своеобразной «памяти среды») реконструиро­
вались прежние физико-химические условия, а затем и характерные особенно­
сти распределения псаммофильных организмов (размеры и относительное рас­
положение агрегаций). 

Свойство частей нести на себе отпечаток целого (или целого отображать 
себя в собственных частях) Г.Е. Михайловский (1992) называет голографично-
стью. Она присуща в той или иной мере всем архитектурам. Одно из её прояв­
лений — автомодельность, когда целое повторяет себя в своих частях, как в 
некоторых фракталах. Однако голографичность более широкое понятие, чем 
автомодельность, поскольку включает не только копирование целого в своих 
частях, но и любое другое его отражение в этих частях, самое различное как по 
форме, так и по четкости. Степень четкости (и степень голографичности) тесно 
связана с полифункциональностью частей обратной зависимостью. 

В отличие от популяций, которые могут входить в разные сообщества, сами 
сообщества и экосистемы не полифункциональны — они уникальны и не в мень­
шей мере несут на себе отпечаток целостности. Уверенность в голографичности 
экосистем основывается на способности ценоза и экосистемы к самовозобнов­
лению (например, каждой весной в ходе циклической сукцессии). В океане ве­
сенняя вспышка численности фитопланктона подготавливает условия для пос­
ледовательного восстановления микро-, мезо- и макропланктона. Каждое из 
этих способов развивается из собственных зачатков, но наличие зачатков яв­
ляется необходимым, но не достаточным условием их развития. Трофическую 
структуру задает развитие фитопланктона, в котором, следовательно, находит 
свое отражение структура всей соответствующей экосистемы как целого. Та­
ким образом, на основании структуры одного сообщества можно восстановить 
структуру другого и всего целого; т.е. сообщества являются репрезентаторами 
экосистемы. 

Роль пространства в организации биологических систем популяционного и 
надпопуляционного уровней уже обсуждалась выше. Более полно она отражена в 
работах В.И. Вернадского (1931), А.А. Гурвича и А.А. Любищева (Любищев, Гур-
вич, 1998), Газаряна, Белоусова, 1983; Волькенштейна (1984), Манеева (1989). 
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Согласно концепции пространство-время организуют систему, придают ей 
те или иные свойства. По В.И. Вернадскому (1931) «любое наблюдаемое явле­
ние — свойство пространства-времени, а не свойство в нём». Эта мысль созвуч­
на представлениям И. Канта (1964), В.В. Налимова (1993); в модифицирован­
ном виде присутствует в работе А.К. Манеева (1989) как «континуальное био-
псиполе». Высказывается мнение, что информация о состоянии различных сис­
тем и их взаимодействии находится в пространстве. В целом эта позиция экспе­
риментально подтверждается исследованиями на уровне организма (Казначе­
ев, Михайлова, 1981), но остаётся весьма дискуссионной, когда речь идет о по-
пуляционном и экосистемном уровнях. 

Созвучный анализ данной проблемы находим в работе Н.Н. Марфенина 
(1999), в которой рассматривается роль позиционной регуляции в определении 
целостности систем биологического и социального уровней, что, на наш взгляд, 
вполне допустимо отнести к проблеме механизмов самоорганизации. Под по­
зиционной регуляцией (в противоположность централизованной) автор пони­
мает действие некоторого множества механизмов на объект, в зависимости от 
его положения в системе. Обычно реализуется один (из немногих возможных) 
наследственный механизм действия, благодаря чему достигается тождествен­
ность и синхронность отстоящих друг от друга процессов. Если допустить, как 
это делают некоторые исследователи (Вернадский, Любищев, Тейяр, Налимов, 
Манеев), существование наследственной программы не только у организмов, 
где она абсолютно доказана, но и на следующих уровнях биологической орга­
низации вплоть до экосистем и биосферы, то этот подход может оказаться бо­
лее универсальным. 

10.3.5. Примеры естественной и инициированной 
самоорганизации 

Любая биосистема обладает потенциалом самоорганизации, который ог­
раничен набором выполняемых биогеохимических функций (видовым разно­
образием). В пределах потенциала система может модифицироваться, реагируя 
на соответствующие изменения условий: в разных условиях организуются раз­
ные варианты системы, адаптированные к конкретной среде. Этот этап самоор­
ганизации, до точки бифуркации, характеризующийся отсутствием принципи­
альных новообразований, составляет суть эволюционной адаптационной само­
организации (изменяющейся в направлении среды). Примерами могут служить 
локальные сообщества на градиенте солености или глубины (вертикальная зо­
нальность), горизонтальная неоднородность экосистемы и сезонная сукцессия. 
Развитие может протекать с усложнением и упорядочением системы (в ходе 
экологической или сезонной сукцессии, при колонизации и др.) или ее упроще­
нием при сильном антропогенном воздействии. Иное дело — точка бифурка­
ции. Здесь происходит выход за пределы эволюционных (плавных) изменений 
и формирование новой системы за счет новообразований и сохранившихся фраг­
ментов прежней системы. 
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Показателями самоорганизации природных сообществ и экосистем явля­
ются увеличение структурного разнообразия, увеличение средних размеров кон­
структивных элементов (т.е концентрация вещества в массе организмов), обра­
зование групп сильно связанных видов, увеличение освоенного пространства, а 
также разнообразия и эффективности использования ресурсов. Примерами са­
моорганизации могут служить естественные и антропогенные сукцессионные 
процессы, а также более масштабные изменения экосистем и биосферы в ходе 
биогеоценотической эволюции на протяжении длительного геологического вре­
мени (см. гл. 11). Они могут быть отмечены как усложнением, так и упрощени­
ем системы, однако в любом случае адаптационны. 

Наиболее интересными и перспективными объектами наблюдения за про­
цессами самоорганизации являются разнообразные сукцессии. Однако их изу­
чение требует весьма длительного времени, нередко за пределами индивиду­
альной жизни исследователя. В этом отношении весьма удобны сообщества 
одноклеточных организмов, которые характеризуются высокими скоростями 
прохождения сукцессии и необычайно большим разнообразием структурных 
вариантов (Бурковский, 1984, 1992; Бурковский, Мазей, 2001; Мазей, Бурковс­
кий, 2002), что позволяет анализировать весьма широкий круг вопросов, свя­
занных с самоорганизацией экологических систем. 

10.3.5.1. Самоорганизация в ходе циклической сукцессии 
Специальное изучение самоорганизации системы в ходе сезонной сукцес­

сии было проведено на беломорском псаммофильном сообществе (Бурковский 
и др., 2003, 2004). Учитывая, что это пока единственное исследование синэко-
логического уровня, остановимся на его результатах подробнее. 

Изучали факторы и механизмы самоорганизации сообщества, проявляю­
щейся в повторяющихся годовых циклах его развития. Было важно выявить 
основные признаки самоорганизации, среди которых наиболее значимыми яв­
ляются возрастающая сложность и упорядоченность системы. Критерием слож­
ности служили видовое обилие, видовое разнообразие и другие производные 
от них структурные показатели; критерием возрастающей упорядоченности — 
образование устойчивых групп видов, рост связности, закономерное разделе­
ние между видами (или группами видов) пространства — времени и пищи и 
достижение ими экологической комплементарное™. Реальными флуктуация-
ми, стимулирующими процессы самоорганизации, признавались естественные 
колебания численности самих видов, которые обусловливали соответствующее 
изменения в структуре сообщества (рис. 42). 

Сложная псаммофильная система, включающая более 250 видов одних 
только эукариотных одноклеточных (простейшие, водоросли), ежегодно совер­
шает цикл превращений от предельно простого и сильно вариабельного поздне-
зимнего состояния, характеризующегося предельно высокими колебаниями 
численностей видов и факторов среды, до весьма сложного, существенно струк­
турированного и относительно стабильного осенне-летнего состояния, отлича-

8 — 5016 
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Рис. 42. Изменение численности доминирующих видов во времени. 
Номера на абсциссе — пробы, собранные последовательно во времени с мая по сентябрь: 1-6 — начало 
весны, 7-12 — продолжение весны, 13-23 — лето (по: Бурковский и др., 2003). 

ющегося относительно слабыми колебаниями численностей видов и факторов 
среды. Зимой система медленно регрессирует. Указанные трансформации, обус­
ловленные циклическими изменениями температуры, освещенности, а также 
качества и количества пищи, затрагивают все стороны структурно-функциональ­
ной организации сообщества (рис. 43; таблица 8). 

Происходящие в высоких широтах в течение весенне-летнего периода из­
менения видовой структуры сообщества одноклеточных организмов вполне 
отвечают общему представлению о процессах самоорганизации как возраста­
нии сложности и упорядоченности системы. 

С позиций концепции самоорганизации колебания численностей отдель­
ных видов (СУ), обусловленные популяционными (рост численности), ценоти-
ческими (внутри- и межвидовые взаимодействия) и средовыми механизмами, 
соответствуют внутренним флуктуациям системы и ее положению на относи­
тельной шкале неравновесности. Флуктуации целой системы могут быть оце­
нены величиной CV (вариабельность структуры отдельных проб на шкале вре­
мени), которая является производной от флуктуации входящих видов (CV) (рис. 
42), но дополнительно учитывает меру их когерентности (г"). Высоким значе­
ниям CVn и CVa соответствует низкая сложность системы (оцененная числом 
видов в пробе (и"), видовым разнообразием (Я) и обобщенным показателем 
сложности (и "г") (рис. 44). 

С этих позиций позднезимнее состояние сообщества, характеризующееся 
наиболее высокими флуктуациями отдельных видов (среднее CVn = 222 %) и 
проб (среднее CVa = 41,5 %) в пространственно-временном поле будет соответ­
ствовать умеренно неравновесной системе (по Пригожину, 1985). Это наиболее 
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Таблица 8. Изменение параметров среды и сообщества во времени (полный годовой цикл). 
параметры 2000 г. 2001 r. 

весна 
15,5-15,6 

лето 
16,6-6,9 

середина 
зимы 

5,1-10,2 

конец 
зимы 

25-29,4 

начало 
весны 
3-5,5 

весна 
13,5-15,6 

лето 
16,6-5,9 

максимальная 
интенсивность света, лк 18000 16000 400 800 17000 19000 17000 

температура, °С 11,2 15,7 -0,5 -0,5 6,0 8,7 17,3 
соленость, %о 10,3 19,7 22,1 22,6 8,1 10,4 19,2 
еН, mv 121 134 107 101 112 116 128 

РН 7,6 7,7 7,2 7,2 7,5 7,7 7,7 
число обнаруженных 
видов, п 86 116 58 29 47 91 118 

число видов в пробе, п" 46,3 49,7 42,3 8,2 32 48,1 63,2 

индекс Шенонна, н 4,31 4,49 3,43 1,92 3,12 4,40 4,65 
общая численность, 
п (экз/см2) 813,8 1163,3 94,4 20,8 585,5 778,3 1240,1 

общая масса, мг/м2 148,9 268,7 75,4 7,8 76,5 186,7 365,8 
средние 
размеры особи, 103 мкм 18,3 23,1 25,6 23,0 9,8 24,3 29,5 

основная пища 
инфузорий 

водоросли, 
бактерии, 

простейшие 

водоросли, 
бактерии, 

простейшие 

бактерии, 
простейшие, 

детрит 

РОВ, 
детрит, 

бактерии 

мелкие 
водоросли 
,бактерии 

водоросли, 
бактерии, 

простейшие 

водоросли, 
бактерии, 

простейшие 
уровень объединения групп (индекс Чекановского): 

для видов 0,639 0,725 0,448 0,207 0,604 0,675 0,735 
для проб 0,623 0,710 0,410 0,179 0,554 0,656 0,725 

средняя корреляция Спирмена: 
между пробами, ґ 0,64 0,73 0,48 0,20 0,58 0,66 0,77 

между видами, г" 0,65 0,7 0,45 0,21 0,60 0,68 0,74 
cv„ видов, % 112,0 84,8 138,4 222,0 116,1 107,4 74,7 
cv, проб, % 13,4 5,8 7,1 41,5 15,9 13,6 5,0 
сходство данной 
структуры с летней 
(эталон) 2000 г,, Of 

0,68 1.0 0,62 0,42 0,61 0,72 0,94 

средняя суточная 
скорость изменения 
структуры (э ' -а 'Х % 

- 0,72 0,19 0,38 12,0 2,0 0,65 

ранжировка видов*: 

по численности Rm, Urn, Hm, 
Ct, Dr. St 

Urn, Rm, Ct, 
Ті, Hm, Hj 

Hm, Db, Rm, 
Tk, Sp, Pc 

Hm, Pc, 
Dr, Cf, Urn, 

Ct 

Urn, Ph, 
Dr, Db, 
Rm, Pc 

Dr, Ct, Rm, 
Db, Hm, Ti 

Rm, Ті, Hm, 
Ct, Gf, Pc 

по биомассе Hm, Ti, Ct, 
Rm, Ts, Cv 

Ті, Hm, Ct, Hj, 
Rm, Cv 

Hm, Sp, Ti, 
Hj, Tk, Gf 

Hm, Hj, Dr, 
Pc, Pm, Ct 

Hm, Dr, 
Rm, Ph, 
Ct, Pc 

Hm, Ti, Ct, 
Rm, Cv, Gf 

Ti, Hm, Gf, 
Cv, Rm, Ct 

* Сокращения видовых названий: Rm - Remanella margaritifera, Um - Uronema marina, Hm -
Histiobalathium marinum, Db - Didinium balbiani, Pc - Pleuronema coronata, Dr - Discocephalus 
rotatorius, Um - Uronema marina, Ph - Paradiophrys histrix, Ct - Coleps tesselatus, Ti - Trachelorap­
his incaudatus, Tk - Tracheloraphis kahli, Sp - Spirostomum sp., C f - Cyclidium fuscum, G f - Geleia 
fossata, Hj - Histiobalanthium majus, Pm - Pleuronema marina, Cv - Cardiostomatella vermiforme, Ts 
- Tracheloraphis striatus. 

простое состояние сообщества, в котором каждая проба (локальное экологи­
ческое пространство) достаточно индивидуальна, а сами виды в пробах связа­
ны весьма слабо (среднее г" = 0,20), наиболее близка к точке бифуркации, важ­
нейшими признаками которой являются сильные флуктуации и непредсказуе-
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мость будущего состояния (Пригожий, Стенгерс, 2001). Позднезимнее состоя­
ние скачком (за 3-4 суток) переходит в новое существенно более сложное ран-
невесеннее состояние (таблица 8 и рис. 43). В разные годы оно представлено 
разным набором массовых видов (непредсказуемость). Но это всегда самые 
мелкие организмы, населяющие тончайший поверхностный слой морского песка 
(0-0,5 см) и сильно расходящиеся по главной пище. Трофическая комплемен-
тарность — непременное условие устойчивости видовых комплексов. В преде­
лах этого правила виды взаимозаменяемы, что создает предпосылки для воз­
никновения большого количества самоподобных комбинаций. Для этой фазы 
самоорганизации сообщества характерны высокие амплитуды и короткие пе­
риоды видовых флуктуации (рис. 42). В разных локусах литорального биотопа 
в одно время существуют несколько разных комплексов массовых видов. Вы­
бор финального варианта на заключительных стадиях сезонной сукцессии оп­
ределяется комплексом конкретных условий. Согласно концепции И. Пригожи-
на (1985), здесь действует механизм «нуклеации», при котором новое состоя­
ние, возникающее в одном месте, при некоторых условиях, благоприятствую­
щих его развитию, со скоростью диффузии заполняет весь пространственно-
временной континуум. 

В дальнейшем потенциально многовариантное состояние постепенно эво­
люционирует под влиянием внутренних и внешних (популяционные, ценоти-
ческие взаимодействия; влияние факторов среды) причин в весьма сложное и 
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существенно более интегрированное одновариантное сообщество, соответству­
ющее сбалансированной и эффективной в потреблении ресурсов системе с низ­
кими флуктуациями видов (СУ = 75-85 % в разные годы) и состава проб (СК = 
5,0-5,8 %) и относительно высокими средними коэффициентами корреляции 
видов (г» = 0,70-0,74) и проб (г' =0,73-0,77) (таблица 8). 

Выявленная при анализе данных обратная (и нелинейная) связь между ве­
личинами средней численности отдельных видов (п) и ее вариабельностью (CF) 
(рис. 45) указывает на механизм стабилизации (затухания) флуктуации систе­
мы и ее направленного движения к возрастающей сложности и упорядоченнос­
ти и вполне отвечает главному принципу самоорганизации слабонеравновес­
ных систем — «порядок через флуктуации» (Пригожий, Стенгерс, 2001). Флук­
туации порождают неравновесность системы, а неравновесность пробуждает и 
устанавливает когерентность элементов (согласованность поведения видов), не 
свойственную равновесию, но являющуюся необходимым условием упорядо­
ченности системы. Только сильные флуктуации в слабонеравновесной или сла­
бые флуктуации в сильнонеравновесной системе приводят к ее разрушению: её 
вхождение в точку бифуркации происходит в конце зимы. 
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Каким бы соблазнительным ни было использование данного механизма 
для объяснения процессов самоорганизации, оно невозможно без выявления 
причин самих флуктуации, которые кроются в особенностях биологии и взаи­
моотношений организмов (в данном случае — в их размерах, типе питания, 
скорости размножения, устойчивости к факторам среды, конкуренции и др.), 
изучаемых традиционной экологической наукой. И оба подхода хорошо допол­
няют друг друга. Концепция самоорганизации позволяет понять причины пер­
воначальной многовариантности сообщества и его направленное движение к 
единой структуре с возрастающей сложностью и упорядоченностью. Без тра­
диционного экологического (гидробиологического) подхода нельзя увидеть ос­
новных движущих сил самих процессов ((поступления дополнительной энер­
гии (света), после схода ледостава, инициирующей развитие системы, взаимо­
действий видов в борьбе за ресурсы, и др.)), протекающих в постоянно изменя­
ющейся среде, корректирующей эти процессы (так называемая «адаптивная 
самоорганизация» по И. Пригожину и И. Стенгерс, 2001). 

Процессы самоорганизации завершаются при снижении количества све­
товой и исчерпании ранее запасенной организмами энергии, после чего сооб­
щество входит в фазу прямо противоположных процессов, ведущих к упроще­
нию структуры, достигающему предела в конце зимы при отрицательной тем­
пературе воды, мощном слое льда и практически полном отсутствии света (ме­
нее 0,1% летнего). 

Наиболее существенное отличие внутригодовых изменений сообщества от 
типичных процессов самоорганизации заключается в их обратимости. В кон­
цепциях И. Пригожина (Пригожий, 1985; Пригожий, Стенгерс, 2001) и Г. Хаке-
на (1985) не находим прямого ответа на один важный вопрос, представляющий 
интерес для эколога: может ли самоорганизация включать процессы, не сопря­
женные с усложнением системы или даже ведущие к ее существенному упро­
щению, если они сопровождаются адекватным приспособлением к среде? Та­
кие случаи довольно часты. При постоянном источнике энергии (интенсивнос­
ти света, например) в комплексе взаимосвязанных систем (обычно одного уров­
ня) усложнение одной системы неминуемо ведет к упрощению соседней, за счет 
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которой первая поддерживает и увеличивает свою сложность (Маргалеф, 1992; 
Бурковский, Столяров, 2000; Бурковский и др., 2002). Вероятно, с позиций кон­
цепции И. Пригожина, по аналогии с «химическими часами» или процессом 
гликолиза, характеризующимися выраженными циклами (или морфогенезом с 
его нарушениями пространственно-временной симметрии), эти системы следу­
ет рассматривать как пространственно-временные анизоморфы единой (часто 
циклической) системы. Подтверждением этой мысли могут служить следую­
щие слова: «Одни и те же нелинейности могут порождать порядок из хаоса 
элементарных процессов, а при других обстоятельствах приводить к разруше­
нию того же порядка и, в конечном счете, к возникновению новой когерентнос­
ти, лежащей уже за другой бифуркацией» (Пригожий, Стенгерс, 2001, стр.184). 

В противном случае только восходящая (апрель-август) стадия цикличес­
кой трансформации сообщества будет в полной мере отвечать представлениям о 
процессах самоорганизации, которые, как принято считать, связаны, прежде 
всего, с качественным усложнением системы, сопровождаемым ее дифферен­
циацией. В данном случае при очевидной сохранности всех видов в течение 
всего цикла трансформации сообщества такими качественными новообразова­
ниями могут считаться возникающие устойчивые видовые комплексы, форми­
рующиеся из наиболее массовых и трофически комплементарных видов. При­
чем, это не случайный, а вполне закономерный, повторяющийся из года в год, 
функциональный набор видов, образующийся в ходе разнообразных (внутри- и 
межвидовых) взаимодействий организмов во флуктуирующей среде. 

Происходит ли нарастание сложности или других важных показателей са­
моорганизации в ряде лет, остается пока невыясненным. Это требует анализа 
данных за весьма продолжительный отрезок биологического времени, соответ­
ствующий, вероятно, десяткам или даже сотням тысяч поколений одноклеточ­
ных организмов (эквивалентно десяткам лет физического времени) при сохра­
нении однонаправленности самого процесса, что, по-видимому, тормозится, а 
может быть, даже исключается его цикличностью. Более того, можно предпо­
ложить (и имеющиеся данные похоже подтверждают это), что годовые циклы 
являются частью циклов более высокого порядка. На это указывает, в частно­
сти, выявленная связь между общим уровнем организованности псаммофиль-
ной системы (связности элементов в надвидовые структуры) и интенсивностью 
УФ-излучения, зависящего от циклической активности Солнца. 

10.3.5.2. Самоорганизация, инициированная флуктуациями 
факторов среды 

Другой пример относится к самоорганизации системы, находящейся под 
сильнейшим антропогенным воздействием (Бурковский и др., 2004). В полевом 
эксперименте в изолятах песчаного биотопа с населяющими его одноклеточны­
ми организмами (микрокосмы) вызывали мощные флуктуации концентра­
ции биогенов периодическим добавлением предельно высоких количеств азо­
та, фосфора или их смеси, превышающих природные на 2-3 порядка и более 
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Рис. 47. Влияние смеси амиачной селитры и суперфосфата (500 мг/эксп. объем каждого веще­
ства) на видовую структуру сообщества. 
Влияние смеси аммиачной селитры и суперфосфата (500 мг/эксп. объем каждого вещества) на видовую струк­
туру сообщества инфузорий в экспериментах в 2002 г. S— число видов в пробе, N— общая численность 
инфузорий, Н— видовое разнообразие. Начиная с 8-й недели эксперимент проводился в двух вариантах: Ни, 
N. S — продолжение эксперимента с инъекцией биогенов, Нь, Nh, Sb — без инъекции биогенов (по: Бурков­
ский и др., 2004). 

(рис. 46а-г). В промежутке между инъекциями концентрация биогенов и атом­
ное отношение азот/фосфор резко изменялись (в экспериментах с азотом — в 
диапазоне 2400/1-13000/1, с фосфором — 1/2-1/14, с их смесью — 40/1-50/1; в 
природе — 10/1-20/1). Таким образом, достигались не только чрезвычайно вы­
сокие концентрации биогенов и их ритмичные флуктуации, но и совершенно 
необычные атомные отношения, не встречающиеся в природе — от многократ­
ного преобладания фосфора до тысячекратного преобладания азота. 

Считается, что сильные энергетические флуктуации на любом этапе само­
организации способны вызвать значительные трансформации в системе и пере­
ход ее в одно из непредсказуемых простых состояний (Пригожий, Стенгерс, 
2001). Причина трансформаций состоит в деструктивном/конструктивном ха­
рактере внезапно поступающей энергии (свободной или заключенной в веще­
стве). Механизм деструктивного или конструктивного действия энергии опре­
деляется её удельной мощностью. Пока этому дано чисто теоретическое обо­
снование: если энергия, приходящаяся на одну пульсацию ее поступления в 
систему, больше, чем энергия связи наименее связанного компонента системы 
(что соответствует сильным флуктуациям среды), то она будет снижать порядок 
в системе. И наоборот — если энергия пульсации меньше, чем самая слабая 
связь (что соответствует слабым флуктуациям среды), порядок в системе будет 
расти (Sagan, 1975). Различные виды в экосистемах обладают разной способно­
стью сопротивления резким изменениям среды (Маргалеф, 1992). Поэтому одни 
и те же вклады энергии и флуктуации среды могут приводить к разным послед­
ствиям в зависимости от свойств развивающихся организмов и сообществ. 

В ходе экспериментов с сильно флуктуирующими концентрациями биоге­
нов установлено, что независимо от химического состава используемых веществ 
(аммиачная селитра, двойной суперфосфат или их смесь) проявляются общие 
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тенденции изменения видовой структуры сообщества (таблица 9; рис. 47). Они 
выражаются в снижении общей численности, видового богатства, видового раз­
нообразия и в увеличении вариабельности плотности видов-фитофагов и видов 
крупных размеров (СУ) и видовой структуры в целом (CVJ при сохранении 
высокой связности (г») видов в группы (когерентности), даже несколько превы­
шающей контроль. Со временем из общего исходного пула видов в разных экс­
периментах формируются упрощенные варианты природного сообщества со спе­
цифическими доминантами — преимущественно r-стратегами, питающимися 
бактериями, РОВ, детритом или самыми мелкими простейшими. Разброс дан­
ных в повторностях каждого из экспериментов невелик, что указывает на кана-
лизованность протекающих процессов (начиная с первых дней эксперимента), 
приводящих все изолированные структуры к общему финалу. На заключитель­
ной фазе во всех микрокосмах формируется ядро сообщества, состоящее из 
одних и тех же массовых видов (численность которых превосходит контроль в 
десятки-сотни раз!). Сходство видовой структуры сообществ в разных экспе­
риментах (локусах биотопа) весьма высокое (среднее — 0,806) и существенно 
превышает их сходство с контролем (0,365-0,588). 

С прекращением инъекций биогенов различия между экспериментальны­
ми и природным сообществами не только не уменьшаются, но даже несколько 
возрастают, что указывает на разную направленность дальнейших сукцессион-
ных процессов в микрокосмах и природе (рис. 48). Это происходит на фоне 
относительной стабилизации и сближения измеряемых показателей качества 
среды в экспериментах и контроле (рис. 44). При этом устойчивость видовых 
комплексов в эксперименте оказалась существенно выше устойчивости учиты­
ваемых показателей среды, а связность видов в соответствующих надвидовых 
структурах (когерентность) в экспериментах поддерживалась на уровне при-
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Рис. 48. Сходство видовой структуры (коэффициент Пианки) экспериментальных и контрольного 
сообществ. 
1 — эксперимент с инъекциями биогенов, 2 — после прекращения инъекций с 8-й недели (по: Бурковский и 
др., 2004). 

родного контроля или даже превышала его. Это означает, что сообщества мик­
рокосмов в каждый момент времени упорядочены не менее чем природное, а 
наблюдаемые изменения в структуре экспериментальных сообществ отнюдь не 
стохастичны и направлены не на его постепенную деградацию, а на создание 
новой структуры, соответствующей условиям эксперимента. При этом сформи­
ровавшаяся структура сохраняется даже при восстановлении основных пара­
метров среды до уровня природного контроля и неограниченной возможности 
обмена организмами после удаления изолирующей мембраны (таблица 10). 

Уникальные по составу и структуре многовидовые комплексы, образовав­
шиеся при экстремальных концентрациях биогенов, представляют собой ново­
образования, несвойственные естественным условиям — за 40 лет исследова­
ний они не разу не были обнаружены в биотопах Белого моря (и неизвестны 
также из других морей). На основе организмов, наиболее адаптированных к 
высоким концентрациям биогенов, возникла совершенно новая система, харак­
теризующаяся высокой когерентностью и устойчивостью. Она имеет наиболь-

Таблица 10. Смена доминирующих видов в экспериментах (Э; Э*) и контроле (К); указаны виды, 
составляющие вместе более 50 % общей численности. 

Примечание. Э — эксперимент с регулярными добавками, Э* — после прекращения инъекций в 
конце 8 недели. Ct — Coleps tesselatus, Cf— Cyclidium fuscum, Hm — Histiobalanthium marinum, As 
— Aspidisca spp., Um — Uronema marina, Mp — Mesodinium pulex, Cm — Cinetochilium 
margaritacium, Db — Didinium balbiani, Rm — Remanella margaritifera, Ті — Tracheloraphis 
incaudatus, Та — Trachelostyla spp, К — Kentrophorus fasciolatus, Dr — Discocephalus rotatorius, 
Pc — Pleuronema coronata, Cv — Cardiostomatella vermiforme, Ph — Paradiophrys histrix. 
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шее сходство с ассоциациями организмов, образующимися в сильно гипертроф-
ных условиях кутовых частей морских эстуариев (Мазей и др., 2001; Мазей, 
Бурковский, 2002), но отличаются от последних уникальным набором массо­
вых видов, значительно более высокими численностью и видовым разнообра­
зием организмов. При сверхизбыточности (а не дефиците) биогенов в среде, 
структура микробентоса уже не зависит от концентрации и атомного отноше­
ния элементов N/P в широком диапазоне их значений (0,6-15 г/л и 12000/1 -
1/14 соответственно). Они перестают быть факторами тонкого регулирования 
видового баланса. 

Таким образом увеличение концентрации биогенов в эксперименте в де­
сятки-тысячи раз, по сравнению с природными, не только не увеличивает чис­
ленность организмов, включенных в пастбищные (водорослевые) цепи, но сти­
мулирует развитие организмов детритной (бактериальной) сети. Высокие кон­
центрации биогенов действуют как мощные разрушители сложно организован­
ной природной системы и одновременно как специфические менеджеры ини­
циированных ими процессов самоорганизации, которые завершаются форми­
рованием высоко когерентных многовидовых ассоциаций г-стратегов (бакте­
рий и питающимися ими протистов). С прекращением эксперимента и восста­
новлением качества среды новое сообщество сохраняет специфическую струк­
туру на протяжении многих десятков поколений одноклеточных организмов. 

Инъекции предельно высоких концентраций азота и фосфора в микрокос­
мы равносильны мгновенному поступлению внешней энергии, разрушающей 
сложную систему (Маргалеф, 1992), из фрагментов которой организуется со­
вершенно новый тип структуры, соответствующий экстремальным условиям 
эксперимента. Вероятно, здесь решающее значение имеет не специфическая 
химическая природа каждого из используемых веществ, а их физическая (воз­
можно, энергетическая) составляющая. Только этим можно объяснить идентич­
ность финальных состояний сообществ в опытах с разными веществами. 

В других экспериментах на псаммофильном сообществе фактором, вызы­
вающим сильные флуктуации системы, был изменчивый температурный ре­
жим. Суточные колебания температуры, равные 25-30°С, сублетальные для 
большинства литоральных одноклеточных, создавались ежедневным кратков­
ременным (в течение 30 мин) прогревом грунта до 35^0°С . Температура при­
ливной волны в это время (конец мая - начало июня) составляла 5-10°С. Ежед­
невное на протяжении двух недель 30-минутное воздействие на изоляты при­
родного сообщества высоких сублетальных температур (дополнительная вне­
шняя энергия) приводило к более быстрому, чем в природе, продвижению сук­
цессии к финальному состоянию, характеризующемуся доминированием круп­
ных специфических инфузорий — фитофагов. Опережение в развитии микро­
космов по сравнению с природным контролем превышало 1 месяц. Однако в 
дальнейшем увеличение доли крупных фитофагов замедлилось из-за отстава­
ния роста численности их основных пищевых объектов — крупных перидини-
евых и диатомовых водорослей. В результате дисбаланса сообщество остано-
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вилось в своем продвижении к финальной стадии сукцессии, а по достигнутым 
величинам общей численности и биомассы уступало природному сообществу. 
Образовавшийся структурный вариант псаммофильного сообщества соответ­
ствовал структуре, которая обычно формируется в середине лета на некоторых 
сильно заиленных участках литорали, где из-за высокой плотности грунта фо-
тическая зона представлена тончайшим миллиметровым слоем с относительно 
малой численностью микроводорослей. 

Прекращение воздействия высокими температурами сопровождалось плав­
ным возвращением экспериментального сообщества к структуре, соответству­
ющей текущей стадии сезонной сукцессии. Принципиальное сходство между 
экспериментальным и природным сообществами было достигнуто по истече­
нии 60-70 суток, что соответствует смене нескольких десятков — сотен поколе­
ний одноклеточных. 

В экспериментах на более продвинутых стадиях сукцессии (конец июня -
начало июля; середина июля - начало августа в 2004 г.), при средней температу­
ре грунта на литорали равной 16-18°С и 20-22°С соответственно, различия в 
структуре экспериментального и природного сообществ были незначительны­
ми (и недостоверными). В этих случаях искусственное повышение температу­
ры до 35-40°С, превышавшее текущее природное на 15-20°С, не стимулирова­
ло заметного ускорения сукцессионных процессов. Вероятно, пусковым меха­
низмом для ускорения процессов самоорганизации может служить только су­
щественные флуктуации фактора, а для прохождения точки бифуркации в до­
полнение к этому — значения, выходящие за пределы физиологической толе­
рантности организмов (как это наблюдалось при воздействии сверхвысоких 
концентраций биогенов). Положительное влияние периодических колебаний 
температуры (до 12°С в толерантном диапазоне) на размножение пресноводной 
парамеции впервые было обнаружено Э.И. Заар (1969). 

Более предсказуемыми являются результаты экспериментов, в которых на 
длительное время (недели-месяцы) устанавливали светозащитный экран, или 
периодически разрыхляя грунт нарушали его естественную структуру, или фи­
зически изолируя небольшой участок биотопа лишали его нормального при-
ливно-отливного водообмена и тем самым создавали условия длительной стаг­
нации в системе. Во всех случаях наблюдали в целом сходную реакцию псам­
мофильного сообщества, включающую в разной мере выраженную деградацию 
(упрощение видовой структуры, уменьшение общей численности и биомассы 
организмов, замену преимущественно пастбищного пути передачи энергии пре­
имущественно бактериальным). Такие варианты псаммофильного сообщества 
характерны для сильно заиленных мелкозернистых песков литорали и верхней 
сублиторали. Прекращение воздействия указанными факторами возвращает 
сообщество через 2-3 месяца (соответствует смене десятков-сотен поколений) 
на сукцессионную стадию, соответствующую данному природному сообществу. 
В этом случае процессы самоорганизации направлены исключительно на вос­
становление естественной структуры сообщества и могут быть квалифициро­
ваны как восстановительная сукцессия. 
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10.4. Общая концепция самоорганизации 
сообществ и экосистем 

Самоорганизация сообществ и экосистем — автоматический неравновес­
ный процесс, который обусловлен внутренними и внешними причинами, и на­
правлен на достижение максимально возможной в данных условиях сложности 
и упорядоченности системы, отвечающей низкой энтропии. Структурирован­
ность системы делает возможным существование неравновесных локальных 
образований, состояние которых сильно отличается от средних характеристик; 
разнообразие структур в системе дает выбор путей развития; а разномасштаб-
ность структур и иерархичность ещё более увеличивает структурированность и 
неравновесность системы, обусловливающих ее развитие. 

Энергия, вещество, информация, пространство, факторы внешней среды 
устанавливают лимиты для всей постоянно репродуцирующейся совокупности 
организмов данного сообщества, а в пределах лимитов сообщество самоорга­
низуется, благодаря внутри- и межпопуляционным взаимодействиям. Таким 
образом, сочетаются механизмы двух типов — внешние и внутренние. Одним 
из результатов самоорганизации является достижение структурной комплемен­
тарное™, выражающейся в разделении между видами экологических ресурсов, 
что обеспечивает наиболее полное и эффективное их использование. 

С повышением уровня организации (организм, популяция, сообщество, эко­
система) упорядоченность и целостность системы падают, так как возрастает 
общее количество элементов и факторов. Система стремится и достигает, в кон­
це концов, такого уровня организованности, который обеспечивает пусть не очень 
экономное (так как поддержание упорядоченности сложной системы требует 
возрастающей энергии), но зато более надежное её функционирование в флук­
туирующей среде. Высокая организованность сообществ и экосистем, подоб­
ная организму, принципиально невозможна, так как не смогла бы обеспечить 
сохранность системы, собранной из генетически разнородных, но самодоста­
точных элементов. Вектор самоорганизации направлен от хаоса к высокоупо-
рядоченной энергопотребляющаей системе с предельно низкой энтропией, на­
ходящейся в сильно неравновесном состоянии с окружающей средой. В каж­
дом случае меру упорядоченности системы, можно оценить по: 

(1) существующему структурному порядку (закономерной упаковке струк­
тур в ансамбль, отличающий систему от статистически случайной организации); 

(2) единому направлению, соподчиненности или синхронности протекаю­
щих процессов, согласованному поведению элементов (видов, веществ), следо­
ванию единому правилу (или одним правилам); достижение структурно-функ­
циональной и пространственно-временной комплементарное™ организмов в 
системе наилучшим образом указывает на наличие порядка. 

Вероятно, самоорганизация является первичной формой организации, цен­
трализованно управляемая форма появилась позднее и в большей мере опреде­
ляется заложенной в генах, инстинктах животных или интеллекте человека про­
граммой. Самоорганизация в сообществе основывается на уже имеющейся у 



Глава 10. Самоорганизация сообщества и экосистемы 239 

организмов жизненной программе, индуцируется ей (в частности, процессами 
роста, размножения, развития) и соотносится с внешней средой. Она не носит 
столь однозначно детерминированного характера как при централизации: са­
моорганизация в сообществе и экосистеме — процесс более вероятностный и 
многовариантный, чем на уровне организма или отдельной популяции. Инфор­
мация о развитии организма заключена в генной программе, информация о раз­
витии сообщества и экосистемы — во внешней среде, которая организуется 
первой, т.е. раньше. Обе информации соотносятся (сверяются) в процессе само­
организации сообщества и экосистемы. С появлением человека образовался 
дополнительный источник информации — сознание, которое все в большей мере 
включается в процессы самоорганизации экосистем глобального и космическо­
го масштаба. 

Последовательность основных этапов самоорганизации сообществ и эко­
систем может быть отражена следующим образом: 

(1) — самоорганизация среды, допускающей существование жизни; 
(2) — рост численности и биомассы организмов как отражение спонтан­

ного стремления материи к освоению расширяющегося пространства; 
(3) — возникновение связей между организмами в процессе потребления 

общих экологических ресурсов (вещества, энергии, пространства, времени), 
образование системы; 

(4) — формирование общей реакции системы на изменение качества и ко­
личества экологических ресурсов (потоков энергии, вещества и др.); 

(5) — эволюционные изменения среды под влиянием жизни, обусловливаю­
щие текущее положение сообщества и экосистемы в градиенте хаос - высшая 
упорядоченность; 

(6) — катастрофические спонтанные флуктуации среды и экологических 
ресурсов, вызывающие разрушение системы, переход в точку бифуркации и 
образование новой системы, отвечающей новым условиям. Среда выступает как 
ограничитель и организатор экологической системы. 

Современный уровень развития сообществ и экосистем был, достигнут бла­
годаря их самоорганизации — процессам отнюдь не уникальным и самостоя­
тельным, но унаследованным от физических и химических систем и дополнен­
ных и обогащенных на биологическом и биогеоценотическом уровнях (Тейяр, 
1987; Лима-де-Фариа, 1991 и др.). Показательны глубокие аналогии в формиро­
вании Вселенной и ее биологической составляющей — жизни на Земле, как они 
видятся при современном уровне знаний (см. схему). 

Важным механизмом самоорганизации системы являются взаимодействия 
между ее элементами. В физическом мире это взаимодействия, проявляемые на 
субъядерном, ядерном, атомном и молекулярном уровнях. В живом мире к ним 
следует добавить взаимодействия на уровнях клетки, организма, популяции, 
сообщества и экосистемы. Запущенные однажды механизмы определяют на­
правленность процесса самоорганизации сообществ и экосистем. Таким обра­
зом, механизмы самоорганизации первичны, результаты их действия — систе-
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Схема. Процесс формирования Вселенной и жизни на Земле. 
Космогония (а) Развитие жизни (б) 

1. Возникновение 
1а. Возникновение материи из вакуума с 16. Возникновение жизни из неорганической 
протоматерией (хаоса), обладающих материи как более высокой формы саморазвития (в 
способностью к саморазвитию (в особых особых условиях), 
условиях); 

2. Первопричина развития 
2а. Расширение первоначально 26. Размножение организмов и соответствующее 
концентрированной материи или энергии расширение занимаемого ими пространства 
(спонтанно возникший процесс); (свойство живого). 

3. Самопроизвольный процесс 
За. Изменение вещества как следствие 36. Изменчивость организмов как следствие 
увеличения его плотности; увеличения их численности (плотности) в 

неоднородной среде плюс процесс, сопряженный с 
потерей и приобретением информации (мутации). 

4. Взаимодействие со средой 
4а. Изменения вещества под влиянием 46. Изменение организмов под влиянием среды 
понижающейся температуры; 

5. Взаимодействие с векторными силами 
5а. Изменение вещества при действии 56. Изменение организмов в результате 
гравитационных и антигравитационных сил; взаимодействий с другими организмами. 

6. Самоорганизация 
в обоих случаях идет в направлении достижения противоречивого единства — неустойчивого 
равновесия в частях при относительном равновесии целого 
6а. Самоорганизация материи как 66. Саморганизация жизни как дальнейшее 
внутреннее присущее ей свойство, развитие соответствующего свойства материи, 
направленное на её самосохранение; 

мы (надвидовые структуры, ассоциации, сообщества и экосистемы) — вторич­
ны. 

Если отвлечься от признания некоторыми учеными первичности сознания 
(на взгляд автора, высшее сознание как осмысление чувственного опыта прису­
ще только человеку и возникло тогда, когда другие механизмы адаптации были 
уже полностью исчерпаны; оно стало прорывом в эволюции живой материи) и 
рассматривать естественные процессы с материалистических позиций, то пер­
вичной движущей силой (первопричиной) самоорганизации Вселенной стало 
расширение материи. Для биологических и биокосных систем такой силой яв­
ляется свойство живых организмов воспроизводить себе подобных и увеличи­
вать общую биомассу. Самоорганизация сообществ — качество, заложенное в 
самой природе жизни, отражение «стремления» организмов к расширению за­
нимаемого пространства при одновременной необходимости его делить с дру­
гими членами сообщества. При достижении живыми компонентами экосисте­
мы «критической» массы становится уже невозможным их неорганизованное 
(хаотическое) существование; они начинают подчиняться правилам системы в 
форме закономерных отношений, обеспечивающих относительный баланс. 

Структурно-функциональная организация наблюдаемых сообществ и эко­
систем является отражением прошлых и настоящих процессов самоорганиза­
ции во флуктуирующей среде. Существующие сообщества носят отчетливый 
приспособительный характер, что и определяет их высокое разнообразие. Ос­
новные принципы организации существующих сообществ и экосистем являют-
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ся общими, а наблюдаемое разнообразие биогеоценотических образований обус­
ловлено различиями в составе и пространственно-временных масштабах взаи­
модействия организмов и среды. 

У экологов нет единого мнения в отношении приоритета тех или иных 
механизмов формирования сообществ (Hengeveld, 1994; Sin, Gleeson, 1995), 
более того, в некоторых случаях проявляется агностицизм в отношении самой 
возможности объективного решения этой проблемы. Методологическое проти­
востояние популяционной и (биогео)ценотической экологии, в значительной 
мере искусственное и преувеличенное, ибо ни один из подходов не является 
абсолютно исчерпывающим, напротив, как справедливо отмечают некоторые 
исследователи (Weiner, 1995; Миничева, 1996; Хайлов, 1998), они хорошо до­
полняют друг друга. 

В любых синэкологических исследованиях важно учитывать, что наблю­
даемые сообщества и экосистемы — это не окончательно сформировавшиеся 
(завершенные) структуры, а только тонкие временные срезы в длительном ис­
торическом процессе их развития. Биологическое сообщество — довольно пла­
стичная структура, образующаяся в результате длительных, но, как правило, 
«мягких» и «диффузных» (разнонаправленных) взаимодействий организмов в 
процессе освоения экологических ресурсов. Это в равной мере относится к сук-
цессионному и эволюционному становлению сообществ (Hengeved, 1994), ис­
ключая состояние в точке бифуркации. Такая пластичная организация «выгод­
на» всем видам, так как, с одной стороны, делает биотические условия менее 
стохастическими и непредсказуемыми, благоприятствуя возникновению у ви­
дов приспособлений к сожительству, увеличивая их шансы на выживание и ус­
пешное развитие, а с другой, — не связывает виды жестко, допуская их относи­
тельно независимую реакцию на среду и множественность структурных вари­
антов сообщества, увеличивающих его способность адаптироваться к конкрет­
ным условиям (см. гл. 4). 

С функциональной точки зрения, сообщества представляют неустойчивый 
баланс потребностей видов в экологических ресурсах, обычно далекий от уров­
ня, обеспечивающего оптимальное или гармоничное сосуществование. Опти­
мальность, как и гармония, возможно, желательные направления в развитии 
сообществ и экосистем (Sih, Gleeson, 1995), но они трудно (если вообще) дос­
тижимы. Реальный баланс, удовлетворяющей разные виды в неодинаковой мере, 
достигается постоянной конкуренцией за экологические ресурсы. 

Движущей силой развития сообщества, как уже отмечалось, является ес­
тественное стремление всех организмов к увеличению своей численности и 
общей массы. Формирование сообществ основывается на этом естественном 
механизме и при решающем влиянии среды и внутри — и межвидовых взаимо­
действий. Биотический потенциал определяет численность и способность орга­
низмов к расширению экологического пространства, их функциональную ак­
тивность. Размеры и продолжительность жизни организмов определяет про­
странственно-временные масштабы их существования. Толерантность организ-
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мов к факторам среды влияет на выбор местообитания и достигаемую числен­
ность. Физиологические особенности организмов обуславливают их функцио­
нальный статус в сообществе и экосистеме. Наконец, разнообразные межорга-
низменные взаимодействия определяют сбалансированность сообщества и эф­
фективность использования ресурсов экосистемы. 

Самоорганизация сообществ и экосистем осуществляется благодаря об­
мену веществом, энергией, информацией и завоеванию нового пространства, 
т.е. благодаря определенным функциям. Первичными функциями живого явля­
ются потребление для целей продуцирования и связанное с ним разложение 
органического вещества. Эти процессы взаимообусловлены на всех уровнях 
организации живого и биокосного вещества: от организма до экосистемы. От­
носительное равновесие между ними носит всегда временный характер и при 
изменении условий легко нарушается. Полное соответствие между продуциро­
ванием и разложением достигается только в совершенном (замкнутом) цикле 
превращений элементов и обеспечивается выполнением соответствующих фун­
кций всеми организмами сообщества. Самоорганизация (как рост скоррелиро­
ванности элементов) осуществляется в соответствии с «организменно-видовы-
ми задачами» при необходимой их координации, коррекции и кооперации на 
уровне надвидовых структур, сообществ и экосистемы в целом. Известно, что 
действие гомеостатических механизмов имеет предел, по достижении которого 
усиливающиеся положительные связи приводят к гибели системы («точка би­
фуркации») и наступлению непредсказуемого состояния. 

Процесс самоорганизации связан с: 
(1) способностью организмов к воспроизводству (увеличению численнос­

ти и массы), являющейся главной причиной увеличения занимаемого ими про­
странства; 

(2) их изменчивостью, обусловливающей функциональное и таксономи­
ческое разнообразие жизни; и 

(3) вещественно-энерго-информационными взаимодействиями организмов 
друг с другом и со средой в процессе использования (освоения) ресурсов. Вза­
имодействия организмов и популяций с неживой природой определяют, прежде 
всего, качественный состав сообществ, взаимодействия организмов и популя­
ций между собой — количественные отношения видов. По сути, среда выступа­
ет здесь в двух ипостасях — в виде доступных ресурсов (вещество, энергия, 
информация, пространство-время) и лимитирующих абиотических факторов, 
относительная роль которых определяется конкретными условиями (Sih и 
Gleeson, 1995). Их сочетание обусловливает качественное разнообразие жизни. 

Количественный рост жизни на фоне изначально ограниченных ресурсов 
стимулирует развитие взаимоотношений между разными формами. В процессе 
эксплуатации общих ресурсов (т.е. при взаимодействии активных масс) виды 
«притираются» друг к другу, их потребности становятся всё более комплемен­
тарными, а отношения закономерными и часто взаимополезными. Функциональ­
ная комплементарность необходимое условие продолжительного объединения 
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разных организмов в сообществе (Бурковский, 1987; 1992). Однако это не «идил­
лия» существования разнокачественности, а состояние неустойчивого равнове­
сия, нарушение которого приводит к смене видов или даже форм жизни. 

Указанные процессы определяют важные тенденции развития биологичес­
кого сообщества в направлении максимализации таких показателей, как плот­
ность отдельных видов, видовое разнообразие, полнота и эффективность ис­
пользования пространственно-энергетических ресурсов и комплементарность 
экологических ниш. 

Необходимым условием самоподдержания Жизни (как явления) служит со­
хранение и увеличение разнообразия организмов. Последнее ведет к возраста­
ющему перекрыванию экологических ниш (к функциональному дублированию) 
сосуществующих видов, которые потенциально способны неоднократно напол­
нить функциональное пространство экосистемы (Hengeveld, 1994; Harris, 1995; 
Гиляров, 1997). Этому благоприятствует широкая амплитуда толерантности 
многих видов, перекрывающая диапазон изменения факторов среды в каждом 
конкретном биотопе и допускающая присутствие «избыточного» количества 
видов, в разной мере приспособленных к данным условиям. Во флуктуирую­
щей среде виды попеременно заменяют друг друга. При этом они способны ре­
агировать только на функциональный статус соседей (тип партнера — Maguire, 
1963; Бурковский, 1992; жизненную форму — Кусакин, 1977; Северцов, 1998) и 
не замечают замены одного вида на другой с тем же статусом. Функциональное 
дублирование обусловливает структурную многовариантность природных со­
обществ (разнообразие видовых сочетаний и/или разнообразие видовых пере­
становок) при сохранении ими основных структурно-функциональных харак­
теристик (Бурковский, 1984, 1992; Бурковский, Мазей, 2001а, б). 

Как уже отмечалось выше, нижний уровень разнообразия сообщества и 
экосистемы задан набором биогеохимических функций; изолированное их от­
правление может выполняться сравнительно простым сообществом. Верхний 
уровень разнообразия, возрастающий за счет возникновения сложных биоце-
нотических взаимоотношений и появления дополнительных звеньев в циклах 
биогенов, определяется уже силой непосредственного метаболического взаи­
модействия и конечной массой живого вещества в данном пространстве (Алым-
кулов, Шукуров, 1990). Наблюдаемое разнообразие организмов, сообществ и 
экосистем — результат естественного развития природы. Нет механизмов под­
держивающих однообразие, и потому, не следует удивляться разнообразию, про­
являющемуся на разных уровнях организации жизни. 

В полноценном сообществе встречаются организмы разных размеров, жиз­
ненных стратегий, пространственно-временных масштабов восприятия среды, 
находящиеся на разных стадиях жизненного цикла, с разными экофизиологи-
ческими требованиями (толерантностью, питанием и т.д.), с разным функцио­
нальным статусом — ив результате взаимодействий между собой и со средой 
формируется единственный в данных условиях и самовоспроизводимый во вре­
мени тип сообщества (Бурковский, 1987, 1992; Бурковский и др., 1996, 1998, 
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2003, 2004; Бурковский, Столяров, 2000; Бурковский и Мазей, 2001а, б). Глав­
ными организаторами сообщества служат поток энергии (пищи), абиотическая 
среда, межвидовые взаимодействия в процессе использования пространства ре­
сурсов. Роль случайных факторов в определении структуры сообщества и его 
локальных вариаций зависит от близости их к критическим значениям и энер-
го-веществено-информационной насыщенности экологического пространства 
(инерции всей системы). Она велика при значениях факторов, выходящих за 
пределы толерантности организмов, особенно на ответственных этапах рекон­
струкции сообщества, например, в момент оседания, адаптации и закрепления 
личинок в сообществе взрослых организмов (Бурковский и др., 1996,2003,2004; 
Burkovsky et al., 1997; Warner, 1997). 

Важнейший результат развития экосистемы как целого — достижение 
структурно-функциональной комплементарности составляющих ее элементов. 
Взаимодополняемость — главный принцип организации сложившейся экосис­
темы. В основе экологической совместимости видов лежит расхождение в час­
ти их потребностей, которое достигается в ходе конкуренции за общие ресурсы 
(Бурковский, 1987,1990, 1992). Наблюдаемая структура природных сообществ — 
следствие освоения вещества, энергии, информации, пространства и времени 
всей совокупностью популяций, стремящихся к неограниченному росту своей 
численности (росту массы и расширению занимаемого пространства), но дос­
тигающих только возможного при данных условиях компромисса в согласо­
вании своих потребностей. Это согласование дает возможность сосуществую­
щим видам максимально полно использовать ресурсы экосистемы. 

Показателем уровня организации (интегрированности, упорядоченности, 
скоррелированности) сообществ и экосистем могут служить полнота (и эффек­
тивность) эксплуатации доступных ресурсов, обращаемость используемых ве­
ществ (замкнутость биогеохимических циклов) и устойчивость во флуктуирую­
щей среде, обусловленная структурообразующей активностью организмов. Пол­
нота освоения ресурсов экосистемы определяется достигнутым уровнем числен­
ности и разнообразия организмов при данных условиях; при этом важно учиты­
вать масштаб рассматриваемой экосистемы, так как отдельные ее фрагменты не 
содержат полных циклов и не могут самоподдерживаться длительное время. Ин­
теграция в экосистеме осуществляется через функционирование, но может не быть 
очевидной на уровне структуры, включающей организмы широкого размерного 
спектра, различающихся масштабами восприятия окружающей среды (напри­
мер, при выделении уровней микро-, мейо- и макробентоса, Бурковский, 1992; 
Burkovsky et al., 1994; Бурковский, Столяров, 2000, 2002; см. также гл. 4). 

В ходе экологической сукцессии и эволюции жизнь на всех уровнях орга­
низации приспосабливается к постоянно изменяющимся условиям, прежде всего, 
к источникам энергии. На протяжении длительного геологического времени 
организмы и образованные ими системы (надвидовые структуры) эволюциони­
ровали в направлении все возрастающей сложности, разнообразия и контроля 
над средой. 



Глава 11. Эволюция биогеоценозов 
(экосистем) и биосферы 

11.1. Естественнонаучная концепция развития 
Истоки развития жизни на Земле кроются в процессах, протекающих во 

Вселенной. Когда мы говорим о Вселенной, то подразумеваем вещественную 
Вселенную. Для неё вакуум — «внешняя среда», с которой осуществляется об­
мен энергией. Вещественная Вселенная является открытой неравновесной и 
самоорганизующейся системой. Развитие самоорганизующейся Вселенной идет 
по восходящей, а движущей силой такого процесса выступает созидательная 
тенденция, изначально присущая материи (Тейяр, 1978; Лима-де-Фариа, 1991; 
Налимов, 1993; Ровинский, 1995; Сажин, 2002; и др.). Она проявляется в стрем­
лении элементов вещества к образованию объединений (ассоциаций) любого 
уровня сложности. Объединения обладают качественно новыми свойствами, не 
присущими составляющим их элементам, и представляют собой более высокие 
уровни упорядоченности вещества. Созидательная тенденция неотделима от про­
тивоборствующей разрушительной тенденции, в своем стремлении к равнове­
сию вызывающей распад объединений, разрушение упорядоченностей. Можно 
говорить о парных противоположных тенденциях в природе, соединение кото­
рых нейтрализует их деятельность и не дает выявиться заключенным в них по­
тенциальным возможностям, а распад открывает такие возможности; отсюда 
представления о единстве таких противоположных субстанций как Вещество и 
Антивещество, Вещество и Вакуум, Энергия и Антиэнергия и т.д. 

Разъединение вакуума и вещества в самом начале становления Вселенной 
повлекло за собой Большой взрыв и последовавшее за этим её развитие (см.гл. 
2). Распад единого взаимодействия, завершившейся образованием четырех фун­
даментальных сил природы (физические, ядерные, электромагнитные и моле­
кулярные + ван-дер-ваальсовские силы), породил огромное разнообразие про­
явлений вещества, сделал возможным образование сегодняшнего мира (Ровин­
ский, 1995; Сажин, 2002). 

В развитии самоорганизующихся систем любого уровня сложности разли­
чают эволюционный, качественно не меняющий систему, и скачок, выводящий 
её из кризисного состояния (равновесия) в качественно новое устойчивое со­
стояние с более высоким, чем прежде, уровнем упорядоченности (Пригожий, 
1985; Хакен, 1985). Концепция развития укладывается в трехчленную формулу: 
системность, динамизм, самоорганизация. 

Системность — это общий системный подход. Вселенная (самая круп­
ная известная система) создает разномасштабные подсистемы, характеризую­
щиеся открытостью и неравновесностью. Внешней средой для системы данно­
го масштаба служит материнская система более крупного масштаба, с которой 
она обменивается энергией и веществом. Внешней средой вещественной Все-
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ленной является физический вакуум. Любая подсистема предстает как цельное 
естественное тело (Солнечная система, планета, биосфера, человек и т.д.), об­
ладающее определенной автономией и собственным путем развития, но остаю­
щееся неотъемлемой составной частью общего целого. 

Динамизм — это невозможность существования систем вне развития, вне 
движения. Динамизм — свойство системы любого масштаба. Самоорганиза­
ция — это присущая материи способность к усложнению элементов и созда­
нию всё более упорядоченных структур в ходе своего развития. Конкретное 
проявление этой способности зависит от уровня сложности системы и условий 
её развития. 

В процессе усложнения физических систем различают два взаимодополня­
ющих механизма: объединение частей и разделение (фракционирование) систем, 
благодаря действию, как уже указывалось, четырех фундаментальных сил взаи­
модействия, проявляемых на субъядерном уровне как физические силы, на ядер­
ном — ядерные силы, на атомном — электромагнитные (отрицательные и поло­
жительные заряды), на молекулярном — электромагнитные в облике химичес­
ких и ван-дер-ваальсовских сил. На биологическом и социальном уровнях орга­
низации материи их дополняют взаимодействия между особями (для популя­
ций), между видами (для сообществ), между организмами и средой (для экоси­
стем). Поиск первопричин взаимодействий уводит вглубь строения вещества, 
где наука сегодня оперирует понятием заряда как свойства вещества, определя­
ющего способность его элементов (частиц) взаимодействовать друг с другом. 

Другая сторона самоорганизации — информативность, способность сис­
темы любого уровня создавать, накапливать, хранить и использовать информа­
цию, в том числе и о направлении своего развития. Без информативности труд­
но объяснить механизм направленного развития, но пока понятен только ген­
ный механизм хранения и передачи информации о строении и направлении раз­
вития живого организма. 

В целом концепция продуктивно решает вопрос о соотношении случайно­
го и закономерного в развитии. Эволюционные этапы весьма жестко детерми­
нированы, поведение системы здесь предсказуемо и даже управляемо, если есть 
необходимые управленческие средства. В критических же точках (в точках би­
фуркаций), достигаемых системой на завершающих стадиях эволюционного 
процесса или при катастрофических изменениях среды, господствует случай­
ность. Точка бифуркации предстает в виде перекрестка с несколькими ответв­
лениями пути, дающими возможность выбора. Приложение общих законов раз­
вития систем к экологическим системам позволяет лучше понять природу эво­
люционных процессов, их направленность и объяснить, почему эволюция не 
остановилась на уровне бактериальных сообществ, а продвинулась дальше по 
пути наращивания все новых структурных образований вплоть до человеческо­
го социума. Системный подход помогает решению многих проблем эволюци­
онной экологии, которые оказываются частными проявлениями более общих 
системных свойств. 
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11.2. Биологическая и биогеоценотическая 
эволюция. Движущая сила и направление 
эволюции 

Биологическая эволюция ставит перед исследователями много интригую­
щих вопросов. Среди них: 

(1) — какой стимул толкнул биосферу на хлопотный путь прогрессивного 
развития не удовлетворившись исходным примитивным уровнем прокариотных 
организмов, доживших до нашего времени и успешно конкурирующих с более 
современными организмами? 

(2) — почему «внезапно» появились эукариоты, которые, как сейчас ви­
дится, произошли не от прокариот, а от трех различных пред организмов: укари-
от (частиц, соответствующих цитоплазме), архебактерий и истинных бактерий 
(Маргелис, 1983; Заварзин, Колотилова, 2001; Заварзин, 2004), предназначение 
коих можно понять только в ретроспективном плане, поскольку они создали 
основу для образования многоклеточности? 

(3) — не менее загадочно (если воспринимать как случайность) — появле­
ние многоклеточности; что заставило «вольных» эукариот объединяться, как 
они «договорились» о разделе функций и о согласовании их в целом и т.д.? Не 
вызывает сомнений только то, что развитие живого вещества протекало совме­
стно с физической материей и их общее движение на всех этапах представляло 
собой биогеоценотическую эволюцию. 

По мнению П. Тейяра (1987), поступательное развитие жизни объясняется 
действием созидательной тенденции (силы), присущей всему материальному, 
обусловленной наличием «элементарных частиц сознания». П. Тейяр воспри­
нимал направленность эволюционного процесса в биосфере как восхождение к 
сознанию. У микрочастиц оно слабое и создает лишь стремление к объедине­
нию. В ансамблях частиц концентрация сознания растет, и возникают более 
сложные его проявления. Когда концентрация превышает некий уровень (у слож­
ных организмов), возникает новое его качество — разум, мысль. Эволюция — 
это движение по пути совершенствования сознания. В будущем в результате 
объединения индивидуальных сознаний появится сверхсознание (соответству­
ющее первоначальной эзотерической концепции «ноосферы» В.И. Вернадско­
го). У П. Тейяра «ноосфера — мыслящий пласт», образованный нарастающей 
концентрацией сознания (особенно с появлением человека). Пласт развивается 
и образуется вне биосферы, над ней. В биосфере остается всё биологическое, 
материальное; в ноосфере — духовное. Поэтическо-эзотерический аспект этой 
концепции находим у Д. Андреева в «Розе Мира» (1992). По мнению многих 
современных естествоиспытателей, точка зрения П. Тейяра (философа и слу­
жителя религиозного культа) вполне научна и современна, если исключить из 
нее представление о «сознательных» взаимодействиях элементарных частиц 
вещества, где, на самом деле, имеют место чисто физические механизмы (Ро-
винский, 1995; Сажин, 2002; и др.). Вообще в оценке эволюционных аспектов 
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развития материи, как нигде, перекрываются самые разные точки зрения от чи­
сто материалистических до таинственно эзотерических и ортодоксально теоло­
гических. Таково современное состояние наших знаний о Мире. 

11.3. Факторы и механизмы эволюции 
Биологическая эволюция — сложный и до конца непознанный процесс, ув­

лекающий исследователей, придерживающихся самых разных взглядов на разви­
тие жизни на Земле. Иерархия биологических систем образует континуум от ге­
нов до биосферы. Это обусловливает «континуум концепций», объясняющих эво­
люцию биологических систем разных уровней, от концепции «эгоистического гена» 
Докинса (Dawkins, 1976), утверждающего, что отбор действует только на отдель­
ные гены, до Лавлока (Lovelock, 1988, 1991), рассматривающего всю биосферу как 
«сверхорганизм» («Гея») с механизмами саморегуляции, свойства которого опре­
деляются отбором. Некоторые ученые считают, что механизмы биологической 
эволюции могут быть объяснены с физических позиций, без привлечения чего-то 
дополнительного, учитывая, что жизнь — это материальная программа: могут 
понадобиться новые понятия, но не новые принципы (Волькенштейн, 1984; Лима-
де-Фариа, 1991; Маргалеф, 1992; Ровинский, 1995; Сажин, 2002; и др.). 

Механизм эволюционного процесса рассматривается М.В. Волькенштей-
ном (1984) на примере образования многоклеточности, в основе которого ле­
жит принцип омникаузальности — приоритета целого перед частью. Простран­
ственный план организма задается неоднородным распределением физических 
параметров, влияющих на динамику внутриклеточных процессов. По мнению 
автора, механизм формирования и функционирование сложнейших биологичес­
ких систем может быть понят исходя из представления о диссипативных си­
стемах, их самоорганизации, коллективном упорядоченном взаимодействии 
элементов (Пригожий, 1985; Хакен, 1985). После появления многоклеточных 
стержнем развития жизни стали процессы нарастания их сложности и упорядо­
ченности. Выживают те формы жизни, которые находятся в зачаточном виде в 
старой структуре и потому не могут развиться, но которые, накапливая свою 
прогрессивную сущность, реализуются и приумножаются в новых условиях 
(возникающих скачками, через катастрофы). Катастрофы выполняли «санитар­
ную» функцию, но никогда не стимулировали возврат к самому старому деструк­
тивному состоянию (примитивному хаосу). 

Иной взгляд на эволюцию имеет А. Лима-де-Фариа (1991), считающий, 
что механизм эволюции можно выяснить, изучая происхождение и трансфор­
мации формы (структуры, несущей информацию) и функции (эволюция фор­
мы и функций). А. Лима-де-Фариа признает, что эволюция — процесс общевсе­
ленский (а не только биологический), начавшийся задолго до возникновения 
жизни и существенно предопределивший и канализировавший биологическую 
эволюцию. Этапы общевселенской преемственности по А. Лима-де-Фариа вклю­
чают эволюцию элементарных частиц, эволюцию химических элементов, эво­
люцию минералов и биологическую эволюцию. 
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А. Лима-де-Фариа декларирует минеральное происхождение биологичес­
ких форм. При этом опирается на хорошо известные факты о том, что минера­
лам (кристаллам) присущи многие свойства, приписываемые обычно только 
живому: 

(1) образование двойников (аналогия с делящимися клетками), 
(2) неравномерности наращивания слоев, ведущее к появлению новых форм 

(аналогия изменчивости), 
(3) замещение катионов (у солей) равносильно замене оснований в ДНК, 

ведущей к мутациям, 
(4) рост в преимущественных направлениях, является причиной характер­

ных конфигураций (как формы у организмов), 
(5) разломы или расщепления по определенным плоскостям (равносильно 

разделению на идентичные или сходные образования, лежащие в основе репро­
дукции у организмов). 

Структура по А. Лима-де-Фариа — это пространственная конфигурация 
(информа), воспринимаемая нашими органами чувств, прежде всего зрением. 
Структура — есть состояние материи, взятой в отрыве от динамической функ­
циональной стороны ее бытия. Она сопряжена с наличием симметрии. Функ­
ция есть поток энергии между двумя или несколькими структурами. Она приво­
дит к канализации динамических процессов. Она сопряжена с наличием асим­
метрии. Симметрия создает форму, асимметрия порождает функцию (поток энер­
гии). Примером может служить «эффект Пьера Кюри»: сдавливание кристалла 
вызывает электрический ток, пропускание тока через кристалл изменяет его 
симметрию. Все вещество включено в систему энергетического обмена, и пото­
му трудно разделить форму и функцию. 

А. Лима-де-Фариа вводит понятие автоэволюции для обозначения процес­
са трансформации, заложенного в организации вещества и энергии. Непремен­
ным следствием автоэволюции было появление изоморфизма и изофункциона-
лизма. Изоморфизм — результат поддержания и сохранения основных форм, 
которые в то же время допускают наложение новых комбинаций на первона­
чальные. Изофункционализм — результат поддержания и сохранения основ­
ных функций, которые также допускают наложение новых комбинаций на пер­
воначальные (своего рода «аппликационная изменчивость»; в литературе мож­
но встретить и другое представление об изоморфизме, отвечающее гипотезе 
экологического дублирования, объясняющей механизм избегания экосистема­
ми катастрофических изменений в случае резких изменений среды (Тишков, 
1991; Розенберг, 1991; Коломыц, Керженцев, 2004). По А. Лима-де-Фариа, глав­
ная составляющая формы и функции — постоянство, а не изменчивость. Форма 
и функция подчиняются одним и тем же основным правилам, неразделимы и 
представляют собой два аспекта одной и той же реальности. 

Форма и функция детерминированы физико-химическими и минеральны­
ми импринтами, полученными от предшествующих уровней эволюции. Они не 
были созданы генами и хромосомами. Последние играют важную роль лишь на 
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вторичном уровне, определяя, какой вариант формы и функции будет закреплен 
из ограниченного числа возможных комбинаций (своего рода «эволюционный 
фильтр»). На биологическом уровне не возникло ничего принципиально ново­
го. Ибо каждый уровень эволюции зависит от предыдущего, ни одна структура 
или функция не возникает заново, но была раньше представлена в более про­
стом виде. 

Дальнейшее развитие организменного уровня хорошо согласуется с кон­
цепцией эволюции функций, определяемой не просто принципом эффекта, а 
принципом эффективности — энергетическим выигрышем (Уголев, 1985). Раз­
витие идет не по линии простого возрастания полезного эффекта, а по пути 
специализации функции, благодаря которой достаточно полезный эффект соче­
тается с экономичностью функции. Приспособление организмов к источникам 
энергии (особенно к конкретным пищевым объектам) в ходе эволюции наилуч­
шим образом иллюстрирует это положение, например, когда эффективность 
достигается не за счет увеличения функционирующего органа, а за счет лучше­
го устройства. 

До сих пор наиболее разработанной и признанной остается дарвинская 
теории эволюции, в основе которой лежит концепция видообразования с его 
тремя основными механизмами: наследственность, изменчивость, отбор (эво­
люции видов). Ее существенный недостаток (далеко не единственный) состоит в 
игнорировании законов предшествующей эволюции материи и подчиненной (а 
не равной) по отношению к жизни роли внешней среды. На ее основе, или час­
тичной оппозиции к ней, разработано множество вариантов эволюции жизни, 
затрагивающих разные уровни ее организации (от вида до экосистемы). 

В отношении сообщества в дарвинской концепции (современной синтети­
ческой теории эволюции) существует стойкое убеждение, что свойства этого 
уровня организации находятся под влиянием эволюции и коэволюции видовых 
популяций, которые участвуют в долговременном формировании этих образо­
ваний (Майр, 1968; Шмальгаузен, 1968; Уиттекер, 1980, Пианка, 1981; Север-
цов, 1998; Гиляров, 2003а, б и мн. др.). 

А.С. Северцов (1998), сопоставляя эволюцию популяций с эволюцией 
биоценозов, подчеркивает принципиальное их различие, вытекающее из раз­
ной степени интеграции этих систем. Биоценозы — слабо интегрированные 
системы. Их эволюция складывается из двух процессов: дарвиновской эволю­
ции (филоценогенеза) и перестройки состава сообщества на основе уже суще­
ствующих жизненных форм. Эволюцией экосистем следует считать такие пре­
образования, которые приводят к фиксированным, стабильно воспроизводящим­
ся изменениям их состава и структуры. Поскольку структура сообществ опре­
деляется не столько видовой принадлежностью их компонентов, сколько набо­
ром жизненных форм, а новые жизненные формы формируются медленно, с 
макроэволюционными скоростями, видообразование, как таковое, не определя­
ет эволюцию экосистем. Филоценогенез, таким образом, есть результат фило­
генеза, т.е. серии последовательных этапов видообразования, создающих но-
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вые жизненные формы, вхождение которых в состав экосистемы меняет её струк­
туру и, тем самым, стимулирует микроэволюцию. Таким образом, на макроэво-
люционных временах, филоценогенез и перестройка сообществ на основе уже 
существующих компонентов сливаются в единый процесс эволюции экосис­
тем. В отличие от эволюции популяций и видов, адаптирующихся к своему био-
ценотическому окружению, экосистемы в целом не могут адаптироваться к са­
мим себе. Этим эволюция сообществ кардинально отличается от эволюции по­
пуляций. Последнее утверждение не кажется абсолютно безупречным, так как 
экосистемы не изолированы друг от друга, они взаимодействуют и, более того, 
находятся под постоянным влиянием систем более крупного масштаба, частью 
которых они являются. 

В дарвинской теории эволюции важное место принадлежит конкуренции. 
Конкуренция внутри видов и между ними приводит к эволюции нишевых раз­
личий, появление которых в свою очередь гарантирует, что ресурсы данного 
сообщества будут использоваться более или менее эффективно (Пианка, 1981). 
Кроме того, эволюция вида имеет и другие последствия для структуры сообще­
ства. Так, эволюция жертвы приводит к уменьшению эффективности переноса 
энергии с одного трофического уровня на другой, но к повышению устойчиво­
сти системы, движению ее в направлении «сверхсистемы». Эволюция хищника 
ведет к возрастанию эффективности этого переноса, но к снижению устойчиво­
сти системы и ее упрощению. Разнообразие жертвы, добываемой хищником, а 
также способность хищника изменять свою диету в ответ на изменение доступ­
ности жертвы, вероятно, влияют на устойчивость популяций жертвы, а, следо­
вательно, и на устойчивость сообщества в целом. Таким образом, состояние 
развивающейся системы, помимо многих других факторов, постоянно зависит 
от результатов эволюции жертвы и хищника. 

В любом случае эволюционирующей единицей в дарвиновской теории яв­
ляется вид. Эволюция всех следующих уровней представляется как сопряженная 
эволюция сосуществующих видов. Однако в рамках этой концепции прослежи­
ваются, по меньшей мере, сомнения, вызывающие необходимость дополнитель­
ных построений, а нередко заметный выход за их пределы и даже иные точки 
зрения, не исключающие возможность эволюции систем более высокого уровня, 
чем вид (Жерихин, 1987, 1995; Реймерс, 1994; Красилов, 1997; Левченко, 2004). 

Основным препятствием для расширения круга эволюционирующих объек­
тов, по мнению многих приверженцев дарвинизма, является малая вероятность 
существования отбора на более высоких уровнях, чем вид, из-за ограниченного 
числа сообществ и экосистем и невысокой скорости их оборота (Пианка, 1981; 
Северцов, 1998; Гиляров, 2003а, б и др.). Отбор действует посредством диффе­
ренциального размножения, а размножение сообщества и экосистемы предста­
вить себе чрезвычайно трудно. Кроме того, организмы, составляющие сообще­
ство, не связаны друг с другом облигатными связями. Из-за антогонизма хищ­
ника и жертвы устойчивость сообщества может даже оказаться не совместимой 
с эффективным переносом энергии с низших трофических уровней на высшие. 
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Однако, по мнению других исследователей, отбор играет важную роль и на 
более высоких уровнях организации жизни как форма селекции экологически 
сопряженных видов (авто- и гетеротрофов: насекомые и цветковые растения, 
фитофаги и растения) или группового отбора (ассоциации и сообщества), веду­
щих к сохранению признаков благоприятных для группы в целом (Одум, 1975; 
Чернов, 1983, 1984; Реймерс, 1994; Красилов, 1993, 1997). 

Особенность эволюции экосистем в том, что это изначально совместное 
(сопряженное, взаимообусловленное) развитие неживого и живого вещества, 
на современном этапе дополненное особым феноменом Человека (Вернадский, 
1928, 1960, 1978; Хайлов, 1971, 2001; Одум, 1975 и др.). Эволюция биогеоцено­
зов включает процессы самоорганизации нескольких уровней: организменно-
го, видового (популяционного), надпопуляционного (группового) и экосистем-
ного, имеющих разные механизмы и стратегии развития. При этом следует раз­
личать направленное развитие экосистемы, соответствующее сукцессии, и бо­
лее общую сохраняющуюся в ряду сменяющих друг друга экосистем тенден­
цию изменения на длительном отрезке времени существования Земли (эволю­
ция и смена экосистем) (Fishelson, 1977). 

Если абстрагироваться от ортодоксального направления дарвинизма, то по­
являются основания для признания возможности эволюции надвидовых об­
разований, включая биокосные системы высокого уровня вплоть до экосистем 
и биосферы. Весьма обычные природные явления, такие как распад (дробле­
ние) экосистемы при поступлении добавочной энергии с последующими раз­
нонаправленными изменениями исходной структуры (гл. 7), формирование фрак­
тальной организации (гл. 8) и синхронная реакция видов на существенные флук­
туации среды (вблизи точки бифуркации) (гл. 10), можно приравнять к процес­
сам размножения и наследственной изменчивости видов, и тогда становится 
вполне оправданным естественный отбор на уровне сообществ и экосистем. 

Н.Ф. Реймерс (1990, 1994) определяет эволюцию биогеоценоза (экосисте­
мы) как процесс непрерывного, одновременного и взаимосвязанного измене­
ния видов и их взаимоотношений, внедрения в экосистему новых видов и выпа­
дения из нее некоторых видов, ранее в нее входивших, совокупного воздействия 
системы на субстрат и другие абиотические экологические компоненты и об­
ратного влияния этих измененных компонентов на живые составляющие экоси­
стемы. В ходе эволюции биогеоценозы приспосабливаются к изменениям в экос­
фере планеты и возникающим региональным особенностям ее частей (сдвигам 
климатических зон и т.п.). 

Основные механизмы эволюции в дарвинском понимании (наследствен­
ная изменчивость, естественный отбор и борьба за выживание) в этом случае 
не применимы. 

(1) Экосистемы не размножаются в биологическом смысле этого слова, но 
они самовоспроизводятся (в ходе сукцессии). 

(2) Изменчивость биогеоценозов складывается из изменчивости находя­
щихся в них видов и пространственных неоднородностей среды. В любом 
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биогеоценозе можно выделить границы этих неоднородностей (до разумного 
предела), в пределах которых свойства сообщества количественно различаются 
(разные варианты единой структуры). Таким образом, при изменении условий 
окружающей среды реакция этих субъединиц экосистемы будет разной. 

(3) Условия абиотической среды, свойственные экосистеме, и неадекват­
ные биогеоценозы деградируют. При этом можно ожидать, в частности, потери 
площади, занимаемой данном биогеоценозом, в пользу соседних биогеоцено­
зов, оказывающихся более адекватными. Критериев адекватности можно на­
звать много: продуктивные характеристики, стабильность сезонных изменений 
и т.д. Выигрывает наиболее информативная на данном участке пространства 
система как максимально соответствующая внешним условиям, а значит, наи­
более устойчивая. В этом смысл отбора на экосистемном уровне. 

(4) Любая живая система стремится максимизировать свои биомассу, про­
дукцию и площадь распространения. Это верно и для экосистем. И так же, как 
любая живая система, биогеоценоз стремится сохранить постоянство внутрен­
ней среды. В частности, предупреждается интродукция нехарактерных видов — 
налицо защита, признак борьбы за существование. «Цели» у всех биогеоцено­
зов сходны. Часть из них (например, максимизация использования ресурсов) 
пересекаются, — значит, сталкиваются интересы, возникает конфликт (основа­
ние для дифференциации). Часть из них дополняет друг друга (например, опти­
мизация взаимоотношений с соседними экосистемами — основание для интег­
рации) — развитие идет в сторону накопления информации. 

Таким образом, в отличие от классической неодарвинистской трактовки по­
нятия «эволюции», в данном случае речь идет не об эволюции среди ее объектов, 
а об эволюции внутри ее объектов. При этом представляется возможным допол­
нить определение Н.Ф. Реймерса, относящегося к эволюции адаптивного ха­
рактера, часто даже узкоприспособительного (слегка меняются площадь и гра­
ницы данного биогеоценоза, продуктивные характеристики при сохраняющейся 
структуре взаимоотношений видов, увеличивается разнообразие видов в преде­
лах трофических уровней и т.д.). А именно, исходя из способности живых и био­
косных систем к самоорганизации, эволюция биогеоценозов должна сопровож­
даться скачкообразным увеличением количества информации в системе. Это раз­
ветвление и удлинение пищевых цепей, увеличение доли гетеротрофов по отно­
шению к автотрофам, совершенствование (повышение эффективности) конт-
рольно-коррекционных функций обратных связей, увеличение коэффициента 
полезного действия использования ресурсов и минимизация потребностей в них. 
Если адаптивная эволюция движется по сценарию экологической сукцессии в 
направлении климакса, то при изменениях неадаптивного характера (инадап-
тивных относительно данной конкретной обстановки) экосистема в целом идет 
к изменению собственно климакса (фактически к замене себя другой системой). 
В этом смысле эволюция биогеоценозов объективно существует. 

Глобальное понимание факторов и механизмов эволюции живых и био­
косных систем свойственно В.И. Вернадскому (1928, 1989), который рассмат-
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ривает жизнь как важнейший и постоянный геологический фактор, а ее эволю­
цию как составную часть всего биокосного тела планеты (биосферы). Эта точ­
ка зрения, как правило, плохо воспринимается биологами, особенно теми из 
них, кто рассматривают эволюцию экосистем и биосферы с позиций исключи­
тельно микроэволюционных процессов. Основные последователи взглядов 
В.И. Вернадского находятся среди географов, геологов, палеонтологов, астро-
и геофизиков и в меньшей степени — среди биологов разных специальностей 
(Хайлов, 1971, 2002; Заварзин, 1984, 2004; Шарден, 1987; Lovelock, 1988, 1991; 
Реймерс, 1994; Ровинский, 1995; Зубков, 1996; Чернов, 1983, 1984; Красилов, 
1994, 1997; Левченко, 2004 и др.). 

Автор «гипотезы Геи» Дж. Лавлок (Lovelock, 1991) видит первопричину 
биологической эволюции в процессах, протекающих на экосистемном и био­
сферном уровнях. Экосистемы и биосфера воспринимаются как относительно 
независимые биокосные системы, подчиняющиеся собственным законам фун­
кционирования и развития. При этом они способны управлять эволюционным 
процессом, создавая и отбирая наиболее приемлемые для себя виды организ­
мов (принцип омникаузальности). Результатом длительного процесса эволю­
ции биосферы (живой и неживой компоненты) стало такое ее состояние, кото­
рое отвечает взаимообусловленности живой и неживой компонент и стимули­
рует (обеспечивает) их дальнейшее совместное развитие в направлении ещё 
более полного единения (солярис). 

Общепланетарный взгляд В.И. Вернадского и Дж. Лавлока на эволюции 
жизни, находит компромиссное (между микро-, макро- и мегаэволюционны-
ми концепциями) решение в подходе В.Ф. Левченко (Левченко, 1993; Левчен­
ко, Старобогатов, 1994; Левченко, 2004). Согласно данной точке зрения, жизнь 
на планете «старается» управлять собственной эволюцией таким образом, что­
бы обеспечить свое сохранение. Т.е. биосфера свое существование может обес­
печить только через управление биологической эволюцией. Важнейшим кана­
лизирующим биологическую эволюцию фактором является среда, которая за­
висит от изменений, происходящих как на уровне всей биосферы или экосисте­
мы (макроэволюция), так и на уровне организмов (микроэволюция). Авторегу­
лирование всеми процессами эволюции биосферы осуществляется через ее фун­
кционирование, направленное на самосохранение системы и ее дальнейшее раз­
витие (Капра, 2002; Левченко, 2004). 

Среди канализирующих факторов эволюции есть независимые от биосфе­
ры (общие законы природы, астрофизические и геологические факторы) и за­
висимые от её функционирования (трансформация газового состава атмосфе­
ры, обусловленные этим изменения климата, почв и т.п.). Примеры постепенно­
го изменения атмосферы, климата, почв показывают, что жизнь, постепенно 
подчиняя, создавая и организуя среду вокруг себя, расширяет сферу своего вли­
яния на планету, вовлекая в эти процессы все большее количество неживого 
вещества, превращая его в биокосное тело (Вернадский, 1928, 1960; Lovelock, 
1991). Таким образом, сама жизнь становится активным созидателем природы 
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и самой себя. На современном этапе развития биосферы эта функция все боль­
ше и больше переходит к человеку, наделенного разумом, благодаря которому 
он способен рационально управлять многими процессами в масштабе всей пла­
неты. 

11.4. Смена биогеоценозов (экосистем) и 
эволюция биосферы. Эволюционный ряд 
экосистем 

Биогеоценозы — основные структурные единицы биосферы. Критерии 
эволюции биогеоценозов: усложнение структуры (увеличение упорядоченнос­
ти или снижение энтропии), повышение их эффективности в использовании 
ресурсов биосферы, рост биомассы, совершенствование механизмов регуляции 
и другие. Долговременная эволюция экосистемы формируется под влиянием 
внешних сил, таких как геологические и климатические изменения, и внутрен­
них процессов, обусловленных активностью живых компонентов экосистемы 
(Вернадский, 1928; Одум, 1975; Красилов, 1997; Левченко, 2004 и др.). 

Можно выделить 3 важнейших этапа эволюции биосферы, в основе кото­
рых лежит учет самых крупных событий в истории органического мира, свя­
занных с преобразованием каузальных факторов и движущих сил эволюции, а 
также учет эволюции способов питания (приспособления к источникам энер­
гии) и эволюционно-биологических укладов (особенностей механизмов эволю­
ции) видов доминирующих таксонов (Колчинский, 1990; см. также гл. 2). 

1. Архей (начало около 3,6 млрд. лет назад) характеризуется возникнове­
нием первичной (неклеточной) жизни на Земле, длительное время представ­
ленной мельчайшими анаэробными гетеротрофами, существовавшими за счет 
органического вещества, синтезируемого в абиотических процессах. Древней­
шие остатки ископаемых организмов из горных пород, возрастом около 3,6 млрд. 
лет, относятся к микробным фотосинтетикам-цианофитам (близкие современ­
ным цианобактерям) — далеко не самым примитивным организмам. Поэтому, 
вероятно, жизнь возникла еще раньше, около 4-4,1 млрд. лет назад — в период 
существования метан-аммиачной атмосферы, образовавшейся в результате вул­
канической деятельности, и была представлена бактериоподобными организ­
мами, использующими железные руды (Заварзин, 1984; 2004; Красилов, 1997). 
Область распространения биосферы первое время была ограничена мелководь­
ями (отсутствие озона не позволяло существовать жизни на суше); жизнь имела 
низкую плотность, определяемую, прежде всего физико-географическими фак­
торами, прямо воздействующих на продуктивность формирующихся ценозов. 
По мере растекания жизни по планете она дифференцировалась в соответствии 
с условиями среды (температурой, минеральными ресурсами, прозрачностью 
воды и др.). 

2а. Протерозой — прокариотная фаза. В дальнейшем, с образованием 
атмосферы с примесью углекислого газа и азота возникли анаэробные циано-
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фиты, использующие видимую часть спектра, которые господствовали в тече­
ние следующих почти 2 млрд. лет, образуя первичные биотические сообщества. 
С возникновением прокариотов взаимоотношения организмов со средой изме­
нились — стали формироваться первичные микроценозы, т.к. в отличие от про-
тобионтов и эубионтов (предбиологические формы) они вступали в устойчи­
вые связи (метаболитические, симбиотические и фагоцитозные взаимодействия). 
В дальнейшем роль взаимоотношений живых организмов все более возрастает. 
Отныне только соответствие абиотической среде и пищевым ресурсам оказы­
ваются недостаточными для выживания организмов. Успеха добиваются конку­
рентоспособные формы. Синтез обеспечивали цианофеи, разложение — гете­
ротрофные бактерии. Функция консументов на этом этапе, вероятно, отсутство­
вала (Заварзин, 2004). Суммарная биомасса была низка (если судить по совре­
менным цианобактериям и другим фотобактериям). Всё наиболее существен­
ное для функционирования экосистемы (энергетический и биогеохимический 
обмены) сформировались принципиально на этой стадии. 

Фотосинтезирующие бактерии становятся главным источником энергии 
всех биологических процессов. Их жизнедеятельность сформировала и стаби­
лизировала кислородную атмосферу (пока — при низкой концентрации кисло­
рода равной 0,01% от современного уровня). Микроорганизмы из атмосферы 
изъяли огромное количество углекислоты, превратив его в мощные залежи кар­
бонатов, очистили атмосферу от ядовитых газов вулканического происхожде­
ния, сыграли важную роль в регулировании солевого состава морей и океана, в 
стабилизации основных химических свойств гидросферы (Заварзин, 1984). Был 
решен вопрос: быть или не быть на нашей планете сложным формам жизни. 

26. Протерозой — эукариотная фаза. Благодаря симбиозу возникли раз­
личные типы эукариотических микроорганизмов, в том числе гетеротрофных. 
В результате произошло существенное усложнение сообществ (включающих про­
дуцентов, редуцентов и первичных консументов). Популяционный взрыв авто-
трофных водорослей, преобразовал восстановительную атмосферу в кислород­
ную, достигнута точка Пастера (1% кислорода в атмосфере) около 2 млрд. лет 
назад. Позднее образовались многоклеточные организмы, вначале в виде слое­
вищ из одинаковых клеток, затем медузоидные формы, не имевшие ни прочного 
панциря, ни внутреннего скелета. Вспышка разнообразия этих организмов при­
шлась на время, отстоящего от нашего на 900-700 млн. лет назад. На рубеже 
протерозойской и палеозойской эр, с увеличением подвижности среды (в част­
ности, оледенение способствовало развитию циркуляции океанических вод) и 
пресса хищников в ряде групп первичных многоклеточных параллельно разви­
вались скелетные эукариоты (одноклеточные и многоклеточные). 

3. Палеозой (начало 570 млн. лет назад) характеризуется дальнейшим увели­
чением первичной продукции и ростом концентрации атмосферного кислорода (до 
20% к началу кембрия), а также образованием постоянного озонового слоя, которые 
предопределили резкое увеличение разнообразия многоклеточных и выход живот­
ных и растений на сушу. Дальнейшие этапы эволюции биосферы были связаны со 
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(1) стабилизацией кислородного режима в атмосфере (исключая резкое 
повышение в каменноугольном периоде), 

(2) эволюцией самих продуцентов в сторону повышения их организмен-
ной организации (особенно: наземных растений), 

(3) эволюцией животных, особенно сопряженных с фототрофами (позво­
ночных и насекомых) и 

(4) появлением человека (около 3-6 млн. лет назад). 
А.Г. Пономаренко (1993) выделяет 10 основных биологических иннова­

ций в эволюции биосферы: 
1 — адаптивность: возникновение жизни как системы с адаптацией, т.е. 

способностью изменяться так, чтобы обеспечить свое (настоящее, и, прежде 
всего будущее) существование в окружающей среде; 

2 — контроль среды: способность изменять среду в благоприятном для 
себя направлении, что осуществляется за счет развития способности обеспечи­
вать весьма экономные круговороты вещества и энергии, минимизировать их 
потери; 

3 — социализация жизни: перечисленные способности наиболее полно 
реализуются в социальных системах (многовидовых сообществах); степень со­
вершенства этих систем (биогеоценозов с замкнутыми круговоротами) исполь­
зуется в качестве главного критерия прогресса биоты, так как устойчивость от­
дельных видов и сообществ может быть обеспечена только в экосистемах с со­
вершенным (замкнутым) круговоротом веществ (Заварзин, 1984, 2004); 

4 — интенсификация процессов фотосинтеза с образованием кислорода: 
возникновение аэробного дыхания, обеспечившего большую эффективность 
метаболизма и ставшего предпосылкой для возникновения новых форм жизни, 
ее разнообразия; 

5 — эукариотные организмы: возникновение путем симбиоза более высо­
кого уровня организации живого, давшего начало 3 высшим царствам (грибы, 
растения, животные) и создавшего предпосылки для дальнейшего увеличения 
разнообразия жизни; 

6 — многоклеточность: возможность дальнейшего роста и подвижности 
организмов, увеличения внутренних запасных веществ и стабильности орга­
низмов и систем, а также создание предпосылок для дальнейшего увеличения 
разнообразия жизни; 

7 — образование скелета и развитие фильтраторов — членистоногих и 
моллюсков, способных связывать органическое и взвешенное минеральное ве­
щество (в скелет и пеллеты) и тем самым увеличивать прозрачность воды и 
через это расширять зоны фотосинтеза вглубь гидросферы и грунт), а также 
увеличивать содержание органического вещества на дне (пищи для илоедов: 
трилобиты, приапулиды), благодаря чему постоянно возрастало разнообразие 
бентосных беспозвоночных (сейчас более 300 тысяч видов); 

8 — появление и развитие наземных растений (с жесткими осями), резко 
увеличивших первичную продукцию и образование органического материала 

9 — 5016 
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после их отмирания, а также содержание кислорода, и создавших условия для 
развития других организмов (образование почвы и разнообразных наземных 
ландшафтов); 

9 — появление цветковых растений и насекомых; 
10 — появление Человека, ставшего ведущим фактором дальнейшей эво­

люции биосферы. 

11.5. Главные тенденции в эволюции биосферы 
Они связаны с изменением её интегральных характеристик: вещества (об­

щей биомассы и продуктивности), энергетики, информативности (разнообра­
зия), биотического круговорота (Колчинский, 1990). 

11.5.1. Изменение общей биомассы 
В.А. Успенский (1956) определил, что суммарная биомасса за время суще­

ствования биосферы выросла минимум в 30 раз. Это согласуется с данными о 
содержании органического углерода в осадочных породах с палеозоя — посте­
пенное возрастание: 0,62% — палеозой; 0,68 — мезозой; 1,32 — кайнозой. Пос­
ледние работы показывают ещё более заметный прирост биомассы. При этом 
исходят из сравнения биомассы суши (относительно молодой экосистемы и 
океана — наиболее древней). Особо сильный рост биомассы был связан с выхо­
дом жизни на сушу (скачок в 1 000 раз), где доминировали растения над консу­
ментами и редуцентами (в океане наоборот — по биомассе). В океане отноше­
ние продуцентов к редуцентам и консументам (вместе) составляет сейчас 1/16, 
а на суше 99/1, что является дополнительным (косвенным) доказательством из­
менения качества и суммарной биомассы нашей планеты. 

11.5.2. Изменение энергетики 
Увеличение биомассы и накопление органического вещества изменяет энер­

гетику биосферы. Только в горючих ископаемых сосредоточено более 10'3 тонн 
органического вещества, а всего в осадочных породах 3,5Т0 1 6 т. Энергия, на­
копленная в осадках, равна 1025 Дж. Борьба за существование — это, прежде 
всего борьба за энергию. В результате деятельности человека общее повыше­
ние энергоемкости биосферы выросло на 0,5-0,7%. 

В ходе эволюции изменяется и эффективность использования энергии в 
биосфере. Если сравнить использование солнечной энергии фототрофами в оке­
ане (как древней модели) с сушей, то на суше эффективность использования 
0,3-0,46 (до 1-2%), в океане — 0,04%, т.е. на порядок ниже. 

Эффективность экосистем (отношение продукции к биомассе) различного 
эволюционного возраста растет: папоротникообразные среднего палеозоя — 0,3-
0,4; таёжный ландшафт, возникший в середине перми — 0,54-0,55 (логарифм 
продукции/логарифм биомассы), лиственный лес (с середины мела) — 0,59-
0,68, лиственный лес с травянистым ландшафтом (в неогее) до 0,95. 
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Наблюдается рост общей экономичности обмена веществ: минимум непро­
изводительных затрат, ведущий к уменьшению потерь при большей работоспо­
собности и надежности структур (Шмальгаузен, 1968). 

Отмечается рост критерия средней выживаемости — важнейшего крите­
рия успешной эволюции. У низших одноклеточных организмов — представи­
телей древнейшей биосферы, выживает один из миллиарда, у высших много­
клеточных — 10-30%; в человеческой популяции смертность в раннем возрас­
те составляет 1-3% (соответственно, выживаемость — 97-99%). Повышение 
выживаемости стало главной стратегией в прогрессивной эволюции живого. 

Появление гомойотермных животных — подлинная революция в энерге­
тике биосферы, так как расходование ими громадной энергии для поддержания 
физиологического оптимума потребовало дополнительных запасов биомассы 
на низших уровнях трофических цепей (в цепи пища — потребитель). В древ­
них наземных ценозах биомасса растений превышала в 4-5 раз биомассу жи­
вотных, и менее 15% энергии низших звеньев цепи переходило в верхние. В 
третичных же ценозах биомасса автотрофов в сотни раз выше консументов и 
лишь 2-3% её идет на построение новых органов и на размножение. Остальное 
переходит в биосферу в виде тепла, увеличивая ее энтропию. 

В ходе эволюции биосферы была выработана оптимальная организация, 
связанная с особенностями использования ассимилированной энергии на раз­
личных уровнях жизни (Шварц, 1976; Алимов, 2000). Эффективность исполь­
зования солнечной энергии падает по мере повышения уровня биологической 
организации от 70-80% на элементарные физиологические функции (на кле­
точный и тканевой обмен) до 1-15% на рост и размножение индивида, до 0,5-
7% на размножение и развитие популяций, до 0,1-2% — сообществом автотро­
фов, до 0,01-1% высшими трофическими уровнями и до 0,0002-0,05% на про­
дуцирование новых тканей животных. 

Высокая эффективность использования энергии на уровне элементарных 
физиологических функций обеспечивает выживание организмов, а относитель­
но высокий процент используемой энергии на рост и размножение — воспро­
изводство выживших особей. Это гарантия надежности системы: чтобы не слу­
чилось наверху, высшая эффективность использования энергии на уровне кле­
ток и тканей гарантирует организмам жизнь, которые восстановят структуру на 
всех этажах ее проявления в форме, наиболее соответствующей новым услови­
ям среды. Организмы и среда — основа для самоорганизации биоценозов и 
экосистем. 

По мнению В.А. Красилова (1993, 1996, 1997), уменьшение производства 
энтропии — главное направление эволюции экосистем и биосферы. Физичес­
кий смысл продуцирования энтропии в живых и биокосных системах заключа­
ется в отмирании живой материи благодаря гибели организмов, омертвлении 
тканей, опаде и вымирании генетических линий и видов. Основные экосистем-
ные параметры — биомасса, продуктивность, мортмасса, степень перекрыва­
ния трофических ниш (конкуренция), видовое разнообразие (показатель 

9* 
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сложности структуры) — могут быть соотнесены с термодинамическими пара­
метрами и потенциалами — объемом, энтальпией, энтропией, внутренней энер­
гией, свободной энергией. 

11.5.3. Изменение информативности 
Изменения информативности выражается в возрастании разнообразия и 

структурированности биосферы. В ходе эволюции происходило увеличение 
числа органических форм, геохимических барьеров, нарастала дифференциро-
ванность физико-географического строения биосферы и т.д. По мнению М.М. 
Камшилова (1979), морфофизиологический прогресс отдельных видов являет­
ся способом увеличения запаса информации в результате установления много­
численных связей с внешней средой и, в особенности с биотическим окружени­
ем (информационная эволюция жизни). За счет этого происходило вовлечение 
в биосферные процессы все новых и новых материально-энергетических ре­
сурсов, в результате чего увеличивался и общий запас информации в биосфере. 

С увеличением разнообразия (информации) связано увеличение устойчи­
вости и надежности биосферы. Органическая эволюция идет в сторону увели­
чения суммы жизни, которая возможна лишь при наибольшем разнообразии 
видов в экосистемах. Возрастание структурной сложности биосферы и услож­
нение взаимодействий между её компонентами вели к повышению её целост­
ности и независимости от космоса и от других геологических оболочек Земли 
(Сукачев, 1964). Информационный критерий позволяет выразить такие тенден­
ции в эволюции биосферы, как возрастание дифференциации ее живого, био­
косного и косного вещества (Маргалеф, 1992). 

11.5.4. Эволюция биогеохимического круговорота 
Информационный критерий не отражает такие составляющие эволюции, 

как расширение зоны распространения жизни, перестройка энергетики биосфе­
ры, преобразование биогеохимических функций, усиление роли живого веще­
ства в процессах выветривания, почвообразования, осадконакопления, в преоб­
разовании химических свойств атмосферы и гидросферы. Интегральная харак­
теристика всех этих процессов может быть выработана на основе изучения ис­
торических преобразований биотического круговорота веществ — главного 
механизма биосферы, обеспечивающего её функционирование (Вернадский, 
1926, 1960). 

Эволюция биосферы выражается прежде всего, в исторических преобра­
зованиях биотического круговорота. Увеличение биомассы живого вещества, 
возрастание энерговооруженности биосферы и её информационной «емкости» 
по сути дела являются сторонами единого процесса — эволюции биотического 
круговорота. Впервые это отметил В.И. Вернадский (1926, 1928). Эволюция 
органического мира обусловливает развитие сложной общепланетарной обо­
лочки, включающей организмы и косное вещество, охваченное и организован­
ное деятельностью живого вещества. На универсальный механизм этого про-
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цесса указал В.Р. Вильяме (1950), отметив, что единственный способ придать 
количественно ограниченному (веществу) свойство бесконечного — это при­
дать ему циклическое движение, заставить его вращаться в круговороте. Имен­
но этим способом и воспользовалась жизнь. 

В.В. Ковальский (1963) предполагает, что в архее в протобиосфере суще­
ствовала очаговая «оболочка», составленная из абиогенных органических и ак­
тивных координационных соединений микроэлементов. Эти соединения могли 
выполнять зачаточные биогеохимические функции: концентрацию, окисление, 
восстановление, которые впоследствии получили свое максимальное развитие 
в биосфере. 

По В.И. Вернадскому (1928, 1960, 1989) жизнь возникла в некоем разнооб­
разии проорганизмов. И сразу начался обмен между хемопродуцентами и реду­
центами. Вначале организмы использовали уже сложившиеся обмены между 
воздушной и водной системами. С увеличением разнообразия жизни усложня­
лись циклы элементов, стремясь к наибольшей завершенности, которая до сих 
пор не достигнута ни одним из них. Постепенно биогенные циклы вещества и 
энергии стали общепланетарными. 

Дальнейшее совершенствование биогеохимических циклов было связано 
с ростом взаимообусловленности эволюции абиотических и биотических ком­
понентов биосферы. Новые конструктивные и физиологические свойства рас­
тительных организмов определяли новые способы использования в биотичес­
ких круговоротах элементов зольного и азотного питания. Активность живот­
ных способствовала расширению используемых ими территорий и их пищевых 
ресурсов, тем самым, способствуя интенсификации биотического круговорота 
(Титов, 1989). 

Так постепенно складывался сплошной биогеоценотический покров. По­
являлись всё более сложные биогеоценозы, усложнялись пищевые цепи, совер­
шенствовались (интенсифицировались и замыкались) биогеохимические кру­
говороты. Это в свою очередь приводило к активному обмену между основны­
ми оболочками биосферы: гидро-, лито- и атмосферы. Если на начальных ста­
диях эволюции биосферы (архей) преобладал вынос веществ из недр Земли (де­
газация и выплавление вследствие интенсивной вулканической деятельности и 
процессов гранитизации), то в дальнейшем зона обмена веществом между глу­
бинными и поверхностными оболочками сократилась, но вырос круговорот воды, 
благодаря которому происходила миграция элементов и эволюция химических 
свойств геосфер. 

В ходе постепенного завоевания жизнью гидросферы, верхней части ли­
тосферы и нижней части тропосферы жизнь оказывала все возрастающее воз­
действие на миграцию химических элементов, как в соответствии с увеличени­
ем массы живого веществ, так и с качественными изменениями органического 
мира (Сауков, 1963). При этом выделились три главных события, оказавших 
влияние на эволюцию биогеохимического кругооборота: появление фотосинте­
тиков (изменение атмосферы и циклов), выход растений на сушу (где они со-
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здали огромную массу, превратившуюся в дальнейшем в полезные ископаемые), 
появление человеческого общества (влияние на природу через потребление за­
пасов вещества и энергии и их преобразование). Причем роль человека всё бо­
лее возрастает и стремится к тому, чтобы полностью включить себя во все био­
сферные процессы (один из аспектов функционирования «ноосферы»). 

Характерной чертой в эволюции биотического круговорота оказывается то, 
что жизнь, извлекая из окружающей среды необходимые вещества и обогащая её 
продуктами жизнедеятельности и свободной энергией, неизбежно изменяет свои 
условия существования (контроль среды на всех уровнях жизни, особенно на уров­
не сообщества). Поэтому жизнь должна постоянно приспосабливаться к ею же 
создаваемым условиям. И вместе с этим меняется и биотический круговорот. 
Согласно М.М. Камшилову (1970), в силу природы самой жизни биотический 
круговорот не может быть полностью замкнутым, последующие витки кругово­
рота не совпадают с предыдущими. Таким образом, биотический кругооборот 
оказывается, по выражению М.М. Камшилова, «Великой Спиралью Жизни». 

11.5.5. Нарушения хода эволюции 
Относительно равномерное развитие биосферы время от времени преры­

вается глобальными и локальными катастрофами и кризисами, меняющими 
направленность развития. Они проявляются в резком катастрофическом сокра­
щении биологического разнообразия как показателя сложности экосистем (Кра­
силов, 1997). Биосферные кризисы происходят с периодичностью в 170-180 млн. 
лет (галактический год) в результате космических воздействий и в 35 млн. лет 
(колебания Солнечной системы около галактической плоскости). В сочетании с 
другими факторами (орбитальный период прецессий, наклон орбиты, эксцент­
риситета и их сочетаниям) периодичность основных эволюционных событий: 
24, 41, 96 и 413 млн. лет. Кроме того каждые 6 и 23 млн. лет Земля испытывает 
гравитационные воздействия скоплений межзвездного вещества, 

Космические силы служат пусковым механизмом в цепях взаимосвязан­
ных событий. Конкретные механизмы, управляющие геодинамическими про­
цессами, пока мало исследованы. В кризисные периоды возрастает общая неус­
тойчивость биосферы как системы, наложенной на внешние оболочки Земли. В 
устойчивых условиях эволюция направлена в сторону специализации, наибо­
лее эффективного использования ресурсов, в неустойчивых условиях снижение 
эффективности означает, что меньше видов может существовать совместно, в 
одной системе. Такова общая предпосылка сокращения разнообразия, массо­
вых вымираний. Во время кризисов вымирает до 50% всех видов и более, и в 
первую очередь страдают господствующие виды и группы. Вымершие, как пра­
вило, принадлежат к числу экологических доминантов, определявших облик 
наземных и водных экосистем в период их процветания (аммонодеи, гигантс­
кие плауны и хвощи, динозавры). 

С возникновением человека и усилением его воздействия на природу, по­
явились дополнительные факторы изменения экосистем и биосферы в целом. 
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Один из них — увеличивающиеся темпы и масштабы инвазии биогеографичес-
ки чужеродных видов в нарушаемые человеком экосистемы (Шварц и др., 1993; 
Биологические инвазии... , 2004). При этом антропогенное влияние, по мнению 
многих исследователей, не привносит качественно новых эффектов, а обуслав­
ливает в основном возрастающие масштабы и частоты нарушений, внешних 
по отношению к экосистемам. Таким образом, увеличивается вероятность на­
ступления нового общебиосферного биоценотического кризиса, сопряженно­
го с разрушением естественного живого покрова, последствия которого непред­
сказуемы. 

11.5.6. Фактор сознания в эволюции 
Эволюция экосистем связана с процессами непрерывной адаптации орга­

низмов к постоянно изменяющейся среде, в первую очередь — к источникам 
энергии. В этом ряду находится и высшая форма проявления жизни — созна­
ние. Оно возникло тогда, когда другие механизмы адаптации в данных услови­
ях были уже полностью исчерпаны. 

Согласно В.И. Вернадскому (1928, 1989, 1991) и П. Тейяру (1987), научная 
мысль как результат развитого сознания — проявление живого вещества. Она 
появилась через Homo sapiens, но путь этот был долог — вся предшествующая 
эволюция живого. Возникновение мысли открыло новую эру в развитии био­
сферы. Мысль стала важнейшим геологическим фактором — человек в состоя­
нии переделывать биосферу (примеры: культурные растения и животные, про­
изводство на основе полезных ископаемых, загрязнение среды, изменение кли­
мата и рельефа, новые энергии, освоение космоса и др.), превращая ее в ноос­
феру. Изменение это в значительной мере стихийное, как естественный при­
родный процесс, не зависящий от воли человека, хотя и находящийся под его 
влиянием (В.И. Вернадским научная работа также рассматривается как природ­
ный процесс). Человек, таким образом, стал специальной функцией биосферы, 
но последствия его деятельности трудно прогнозируемы. 

Сейчас биосфера находится вблизи точки бифуркации. За угрозой ядерно­
го, радиационного, теплового или токсического уничтожения биосферы выри­
совывается экологическая катастрофа. Стихийная деятельность людей, сопро­
вождающаяся загрязнением среды обитания, нарушениями теплового баланса 
Земли, истощением сырья и демографическим ростом влечет новое непредска­
зуемое состояние биосферы, которое может не включать и человека и иную 
высокоразвитую жизнь. Но разум способен менять ситуацию. Нет возможности 
предотвратить переходный (к бифуркации) процесс, но есть возможность свес­
ти к минимуму или вовсе исключить неблагоприятные флуктуации, подталки­
вающие неустойчивую систему к нежелательным для человека последствиям. 
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