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П. Колинво 

Основная цель предлагаемого пособия  – ознакомление чи-

тателей с  научными основами современной фундаментальной 

экологии. Несмотря на обилие учебных пособий по экологии, 

ни одно из них в  полной мере не удовлетворяет поставленной 

цели. Школьные учебники предназначены для ознакомления 

лишь с базовыми представлениями об экологии, основной упор 

зачастую делается на ее прикладные аспекты. Вузовские учебни-

ки экологии слишком велики по объему, сложны для восприятия 

и не освещают в равной степени все аспекты фундаментальной 

экологии. В  настоящем пособии не обсуждаются математиче-

ские и  статистические методы, используемые в  экологии, так 

как «они не столько способствуют пониманию экологических за-

кономерностей, сколько служат полезными орудиями, необходи-

мыми профессиональному экологу» (Р. Риклефс).

Это пособие подготовлено по материалам полугодового спец-

курса по экологии, который я веду в специализированных био-

логических классах Московской школы на Юго-Западе № 1543. 

Спецкурс состоит из трех частей: (1) популяционная экология; 

(2) локальная экосистемная экология (экология экосистем); 

(3) глобальная экосистемная экология (экология биосферы). 
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Кроме того, в заключительной части курса некоторое время по-

священо охране природы. 

Большой вклад в  создание пособия тем или иным образом 

внесли мои коллеги, ранее преподававшие этот спецкурс в шко-

ле № 1543 (тогда она имела статус гимназии). Доктор биологи-

ческих наук Владимир Васильевич Жерихин, бывший моим учи-

телем, сформировал мое представление о фундаментальной эко-

логии и заинтересованное отношение к этому разделу биологии. 

При подготовке пособия использовались методические разра-

ботки Петра Николаевича Петрова1, сменившего В. В. Жерихина 

на преподавательском поприще после его безвременной смерти. 

Настоящее пособие содержит материал ряда изданий, которые 

перечислены в  конце пособия как рекомендуемая литература. 

При подборе примеров из современных публикаций мне очень 

помог замечательный сайт elementy.ru (ссылки на статьи даны 

в виде сносок в тексте). Я благодарна учителям школы кандида-

там биологических наук С. М. Глаголеву, К. Ю. Еськову и П. Н. Пе-

трову за полезные замечания, высказанные при подготовке тек-

ста пособия. Отдельную благодарность я выражаю ученикам 10 

биологического класса школы, прослушавшим мой курс в 2008 

учебном году, и особенно Ивану Царёву и Илье Флямеру, кото-

рые своими неиссякаемыми вопросами и  комментариями ока-

зывали мне значительную помощь при совершенствовании дан-

ного пособия. 

1 ���
�� �.!. "	����
� «��������» ��� 10 ��
��
 �������#������
	
�����: �������� � ����� $������� ��� ������� �������� // %��
#�-
���� �#����� �
� ����������� ������� ����
&�������
��� �#����-���-
	��
�������� 	
�����
. '.: (

	�� ).*., 2006. ". 123–137. 
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Предмет экологии. Термин «экология» был введен в  науку 

известным немецким биологом Эрнстом Геккелем после выхода 

в  1866 г. его труда «Всеобщая морфология организмов». «Эко-

логией» Э. Геккель называл «общую науку об отношениях орга-

низмов к окружающей среде», включая и отношения с другими 

организмами. Такое понимание предмета экологии получило 

широкое распространение и принимается рядом ученых и в на-

стоящее время. 

Так что такое экология? На поставленный вопрос легче было 

бы ответить несколько десятилетий назад. Слово «экология» тог-

да использовалось только биологами, и, хотя абсолютного согла-

сия по поводу точного определения этого термина не существо-

вало, все более или менее сходились на том, что  экология – это 

наука о совокупности взаимоотношений живых организмов друг 

с другом и со средой их обитания. Однако в последнее время это 

слово, во многом благодаря средствам массовой информации, 

приобрело важный социальный, а порой и политический смысл. 

Экологию стали трактовать прежде всего как науку об охране 

и рациональном использовании природы, а подчас и понимать 

как характеристику состояния окружающей среды («у нас пло-

хая экология»). По аналогии с таким расширенным определени-

ем экологии получило распространение и предложенное акаде-

миком Д. С. Лихачевым выражение «экология культуры». Вряд 

ли стóит протестовать против подобных употреблений слова 

«экология», однако в данном пособии мы будем придерживаться 

классического определения термина. По образному выражению 



одного из ученых, экология – это наука о реальном. Этот раздел 

общей биологии изучает окружающий мир во всей совокупно-

сти его проявлений на надорганизменном уровне.

* �
#����� ������

��� ��������� $������#�����
�����+ �� �
���� 4
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#
���� � ��
����� &�
����, ������ �������-
���
 ����
����� 	
�����
, �

��&�� �����
��. (��-
��
 �	����� 	
������������� &����, #����������
&����+ ��

��#��
�� ��&� (��� #
��� 
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���
&������� �����
), ��&�+ 	���
�� ��&��, ����
��
�
� ����� ��

�� ����. ; � $��+ &���� ���� ��&� ����
&����.

Экология ставит перед исследователем почти невыполнимые 

задачи. Он должен знать все и уметь все, чтобы описывать реаль-

ные живые системы. Чрезвычайно общий характер экологиче-

ских проблем делает неизбежным контакт экологии со многими 

другими науками. Часто то или иное конкретное исследование 

трудно классифицировать как именно экологическое – с тем же 

успехом его можно назвать ботаническим, зоологическим или 

физиологическим. Поэтому приходится слышать, что «эколо-

гия – это то, чем занимаюсь я, но не мои коллеги». 

Разделы фундаментальной экологии. В  фундаментальной 

экологии выделяют два разных подхода – популяционный, сфоку-

сированный на отдельных популяциях и видах, и экосистемный, 

описывающий взаимодействия между разными видами и окру-

жающим миром. У каждого подхода есть свои сильные и слабые 

стороны, которые мы обсудим в соответствующих разделах посо-

бия. В пределах экосистемного подхода есть два более или менее 

обособленных направления – локальное и глобальное (биосфер-

ное). В рамках последнего биосферу рассматривают как одну ги-

гантскую экосистему. 
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§ 1.1. �	
�����	���� ��������� 
���

Что такое популяция? Споры 

о  том, какие совокупности особей 

могут, а какие не могут считаться по-

пуляциями, ведутся в биологии посто-

янно. Причины этих споров связаны 

с  несколькими обстоятельствами. 

Во-первых, это следствие разных под-

ходов к  одному и  тому же объекту 

(с  позиции экологов, генетиков, эво-

люционистов…). Во-вторых, подавляющее большинство популя-

ций имеет сложную иерархическую структуру. Они естественным 

образом подразделяются на более мелкие единицы и в то же вре-

мя входят в более крупные популяционные системы. Степень этой 

иерархичности может сильно изменяться во времени, часто за-

вися от общей численности популяции (см. ниже). Разные иссле-

дователи обращают внимание на разные уровни этой иерархии. 

В-третьих, популяции организмов, относящихся к  разным так-

сономическим группам, могут представлять собой очень разные 

объекты, которым сложно дать единое определение (культура бак-

терий, растения одного вида на некотором лугу, львиный прайд).

Точка зрения исследователей экосистем. Нередко экологи 

вообще не задумываются над определением популяции, а поль-

зуются этим термином для обозначения любой совокупности 

особей одного вида2, населяющих какую-то более или менее 

1 ��
 ��
�
 � �������� 	
����
����� ����+ �

���� ��������� 	���-
��� 5.'.<���
��
 (1990).

2 ������� «���» ���� �#��� ������ �
�� �	
�������� (��. 	
���-
����� 1).
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однородную территорию (акваторию) или содержащихся в ла-

бораторных условиях. Такая точка зрения отражена в определе-

нии, данном Раймондом Перлом в 1937 г.: «Популяция – группа 

живых особей, выделяемая в некоторых рамках пространства 

и времени».

Подобный взгляд на популяцию особенно распространен сре-

ди исследователей, имеющих дело с экосистемами. Под популя-

цией эти исследователи подразумевают обычно совокупность 

особей одного вида, входящих в  изучаемую экосистему (часть 

экосистемы). Подобный подход к  популяции бывает затруднен 

сложностями с  определением экосистемы (см. раздел «Экоси-

стемная экология»). Кроме того, при такой трактовке популяции 

разные стадии жизненного цикла одного организма оказывают-

ся отнесенными к разным популяциям (например, взрослые на-

секомые и их водные личинки)!

�
� ��	�&�
� #���������� ������ �� ����� ��
����
����� � �
�	�#����� 

+��
� %����� � ;���+����� ���
-
��� ����&
���� ��������� ��

������ 
����. '�
����
������ ����
�� ������ ��
�� ��

����, 
 �
 �#������+
������������+ 	���
������ ����
� 	��������� ����-

����, 	
�	���������� ��
������ 	�
��������1 ��#�-
��� ��

����. �
�#��� ��	�&�� #���������� ��
����
����� ��
���� ��������, ��&� 	�
������� ����
���
� $��������� ��

������ 
���� �
 ����� ���
��#�-
���� ���. >�
�
����, #�� ��	�&�� #���������� ��
����
����� ����������� ��#&�� �����
���� �� 	�
�����-
��� ��#���� � 
������
�� �
������� 

������ ����-
	�
�����
2 (�� 	���), ����
�� 	
�������� 	
� ��������
����
 ����

����� ������� � ��&� 	���� �
+�����3.

Точка зрения генетиков. С  точки зрения генетиков, по-

пуляция  – это более или менее изолированная устойчиво 

1 ��
����� – $�� 	
������ 	�
�
���� � ����� ���� ������ �
�
-
�����.

2 ?���	�
����� – �����������
����� 	�
�������� �
�
�����.
3 Birkeland C. Terrestrial runoff as a cause of outbreaks of Acanthaster 

planci (Echinodermata: Astroidea) // Marine Biology. 1982. V. 69, D 2. P. 175G185.



 9

самовоспроизводящаяся группа особей, связанных между собой 

генетически. Под генетической связью здесь подразумевается 

обмен генами между особями (скрещивание) или общность не-

которых генетически определяемых признаков, унаследованных 

от общего предка (для видов с бесполым размножением).

Такое определение популяции по сравнению с  «экосистем-

ным» заостряет внимание исследователя на внутренней структу-

ре популяции и на взаимосвязях разных популяций одного вида; 

связи членов популяции с  представителями других видов и  ее 

роль в экосистеме отступают на второй план. Зачастую в преде-

лах одной популяции существуют генетически обособленные 

группы организмов. Скрещивание внутри таких групп происхо-

дит значительно чаще, чем между ними. Этими генетическими 

различиями эколог в  ряде случаев может пренебречь, однако 

иногда такое упрощение реальной картины может скрыть суще-

ственные особенности функционирования популяции.

Рабочее определение. От  ареала1 вида до пространства, в ко-

тором протекает жизнь отдельно взятой особи этого вида, можно 

выделить ряд своего рода промежуточных ступеней  – участков 

пространства, занимаемых (постоянно или временно) теми или 

иными в разной степени связанными друг с другом группиров-

ками особей. В зависимости от конкретных задач эколог может 

иметь дело с любой из этих группировок, трактуя ее как попу-

ляцию. Отсюда следует то рабочее определение, которого мы 

1 %�

���
��, �
 ����
�+ ��� 

�	
���

��� � �
���+ ������ �
�-
����. ���
����� 	������ 

�
�
 ������
���� � 	
�������� 2.
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будем придерживаться в этом пособии.  Популяция – это любая 

способная к  самовоспроизведению совокупность особей одного 

вида, более или менее изолированная в пространстве и времени 

от других аналогичных совокупностей того же вида и существу-

ющая на протяжении ряда поколений. Часто экологи исследуют 

и   псевдопопуляции  – нестабильные во времени внутривидовые 

группировки, не обладающие способностью к  самовоспроизве-

дению (например, ворóны Битцевского парка). 

Сверхорганизм или случайная группировка? Некоторые 

исследователи рассматривают популяцию как в высшей степе-

ни целостное образование, своего рода сверхорганизм. Другие 

же считают, что популяция является воображаемым идеальным 

объектом, а целесообразные реакции популяции на изменения 

окружающей среды есть не что иное, как удобный для иссле-

дователей способ описания результатов суммарной активности 

многих особей. По-видимому, существование диаметрально 

противоположных взглядов на природу популяции объясняется 

наличием разных типов исследовательского мышления. Другая 

возможная причина – это разнообразие самих популяций, сре-

ди которых есть высокоинтегрированные, с  развитыми меха-

низмами саморегулирования, а есть – не отличающиеся особой 

целостностью, со слабым взаимодействием особей. 

§ 1.2. ��	�	�������� ����	��

Условия среды и ресурсы. Любой живой 

организм находится в  тесной связи с  окру-

жающей средой.  Экологические факторы  – 

это любые элементарные факторы среды, 

действующие на живые организмы (напри-

мер, климат не может быть назван экологи-

ческим фактором, поскольку он слагается из 

множества элементарных характеристик  – 

температура, влажность и т. п.). 

!
����
���� � 	�������� ����������� ��������
���
�� � H���� ���
�� 	�������� ��

���������

���
�
��
� �����#��� ���
���� �����
 ��
����+
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��
��
��. * 
������
�� ��� ��
�� �����
�� ����&�
	���, #�� 	����������� ��
�
���� �
 �����
������
	������1.

Среди экологических факторов выделяют 

 условия среды, которые не используются орга-

низмом, но важны для его жизнедеятельности 

(например, температура воздуха, соленость 

воды) и   ресурсы, способствующие поддержа-

нию существования популяции и убывающие 

(становящиеся менее доступными) при уве-

личении численности популяции. Иными сло-

вами, ресурс  – это то, что можно перерасхо-

довать (элементы, вещества, источники энер-

гии, определенные участки пространства). 

Биотические, абиотические и  антропо-

генные факторы. Существует и другая распространенная клас-

сификация экологических факторов. Их разделяют на  природные 

и  антропогенные (непосредственно связанные с деятельностью 

человека, например, уровень загрязнения каким-либо продук-

том промышленного производства). 

I�� �� ����&�� ����� �����
�� ��
��� � ��
���� ��-
���, 	�������� ����� � ��� �� #
������� ��
	
����,
#�� � �����, 	
� 	����� ����
�� ���� ���
���� ���-
�� ����+2.

Природные факторы, в свою очередь, подразделяют на  биоти-

ческие (например, обилие животных, служащих пищей) и  абио-

тические (непосредственно не связанные с  деятельностью жи-

вых организмов, например, освещенность).

По-видимому, эта классификация менее удачна. В реально-

сти сложно разделить природные и  антропогенные факторы 

1 Weimerskirch H. et al. Changes in wind pattern alter albatross distribution 
and life-history traits // Science. 2012. V. 335. P. 211–214. ��	���
��� ������-
��� 5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/431744.

2 Rolland R. M. Evidence that ship noise increases stress in right whales // 
Proceedings of the Royal Society B. 2012. V. 279. P. 2363–2368. ��	���
���
��������� *.*�������+: http://elementy.ru/novosti_nauki/431857.
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(например, содержание летучих соединений серы в  воздухе  – 

вроде бы природный фактор, но ясно, что существенное влия-

ние на него оказывает деятельность промышленности, антро-

погенный фактор). Граница между биотическими и абиотиче-

скими факторами зачастую также условна. Та же освещенность 

в лесу определяется развитием крон деревьев первого яруса, по-

этому не может считаться абиотическим фактором. А к какому 

типу экологических факторов по этой классификации следует 

отнести температуру тела человека по отношению к его пара-

зитам?

Толерантность. По отношению к  любому экологическому 

фактору вид обладает определенным диапазоном устойчивости, 

или  толерантности: если значения фактора выходят за преде-

лы этого диапазона, организм погибает (рис. 1). В  более узком 

интервале условий возможно размножение и  рост особей, вид 

может существовать неограниченно долго. В средней части диа-

пазона устойчивости, как правило, имеются условия, наиболее 

благоприятные для жизнедеятельности, роста и  развития орга-

низмов ( оптимум).

���. 1. �������� 	
���
����
�
� ��
���� �� ��������� (��: ���-

���	, 2005, 
 ��������
��)

� 
������� ��
������� ���
�������� ��������� ����� ������-

�������, ��������, �� ������� ����������� �� ������������

���������
 �������.
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В зависимости от ширины диапазона толерантности к тем или 

иным факторам выделяют  стенобионтов и  эврибионтов, то есть ор-

ганизмы с узкими и широкими пределами выносливости. Обычно 

эти термины используются не в общей, а в конкретной форме. На-

пример, стенофаги имеют узкий спектр пищевых объектов, а эври-

фаги питаются разнообразной пищей. Говоря образно, идеальный 

стенофаг потребляет «ничто» со стопроцентной эффективностью, 

а  идеальный эврифаг питается всем с  нулевой эффективностью.

Важна и предсказуемость изменения условий. Кроме диа-

пазона значений, которые могут принимать экологические фак-

торы, для организмов важна предсказуемость их изменений (не-

которые растения тундры легко переносят суровые зимы, но по-

гибают от внезапных летних снегопадов). 

Особи одной популяции различаются по диапазону то-

лерантности. Диапазон толерантности и положение оптимума 

различны для разных стадий жизненного цикла и для разных по-

пуляций одного вида. Как правило, у молодых организмов этот 

диапазон ýже, чем у зрелых, а наибольшей толерантностью об-

ладают покоящиеся стадии. В силу гетерогенности большинства 

природных популяций реакция разных особей на одно и  то же 

воздействие будет несколько различной. Тем самым достигаются 

более широкие пределы адаптации всей популяции в целом по 

сравнению с каждой отдельной особью.

* ���
� *
&������ ����#��� ��� 

����������� 	�
�-
�������� 

����

����� – �������. >���� � ����� ����-
���� ��
���
�� 	
���
� ��
�
��� � ����

����+ #
���
������
, ����� � ��
������ ��
���
�� ����� � 	
�-
�
����� �

�����. >�
�
����, #�� 	�
��� ��-�
 �
��-
#�� ��
����� ����&� 	����
���� �
	
������ ������

(�
����� 	�
��������� 

#�
), ����
�+ ��
����� � ���-
�

����+ #
��� ���

. �
�� �
����� 	����������� ���-
��� � �������� ��
���
�� ����&�, 	�������� ��� ��-
������� ����� ����� ������+ 	
���
�, ����
� ����
���
���
���� ����&� ����
 ��� �
��
�, ��� �
������� �+�
1.

1 Kerfoot W. C. Competition in cladoceran communities: the cost of evolving 
defences against copepod predation // Ecology. 1977. V. 58, D 2. P. 303G313.
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 Лимитирующий фактор. Успешность существования попу-

ляции ограничивается тем или иным экологическим фактором 

или комплексом факторов, но никогда не всеми факторами вме-

сте и в равной степени. Фактор, который в наибольшей степени 

приближается к пределам толерантности, сильнее всего влияет 

на популяцию. Он называется лимитирующим фактором. Еще 

в 1840 г. Юстус фон Либих писал: если успех существования по-

пуляции ограничен ресурсами, то ее численность ограничивает 

наименее удовлетворяющий ее потребностям ресурс. Важно по-

нимать, что речь здесь идет не об абсолютном количестве ресур-

са (граммах или килограммах), а об относительном (доли от по-

требности в нем организма). Теперь этот принцип известен как 

 правило минимума Либиха. В качестве наглядной иллюстрации 

этого принципа часто изображают бочку, у  которой стенки со-

ставлены досками разной длины (« бочка Либиха»). Высота боч-

ки соответствует наличию ресурса в  количестве, достаточном, 

чтобы удовлетворить потребности организма в  нем на 100%. 

Длина самой короткой доски определяет уровень, до которого 

бочку можно наполнить водой (лимитирующий фактор для ко-

личества воды в бочке). Длина других досок не имеет значения. 

Позже Виктор Эрнест Шелфорд показал, что действие значений 

фактора, близких к верхней границе диапазона толерантности, 

аналогично действию тех, которые близки к нижней его границе 

( закон толерантности Шелфорда).

Факторы не действуют по отдельности. Экологические 

факторы действуют на организм совместно. При этом резуль-

тат воздействия одних факторов часто зависит от воздействия 

других.

* ��
�� �������� ����� 	����
�� 	
� ���������� 	���
� ��
�
���� ���� #�������
��, ����
 	��� ����
��#��.
>��
������� �����+������ 	


����� �������� ��
-
������� ����� �����+ ����#�+ ������
.

Выявить ключевые факторы не так легко. В  природе вза-

имодействия между различными факторами настолько сложны, 

что выявление ключевых факторов, определяющих успех попу-

ляции, зачастую оказывается очень трудной задачей.
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���� � ��
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��� ��
��� ����� ����,
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 ��� ���
�
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�� ��#��, ���������� ����
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����������� �

���
��, 	��
�
������� �� �
���
����� � �������� �
 �
����.

 Экологическая ниша. Совокупность экологических факто-

ров, при которых способен существовать вид, называется эколо-

гической нишей. Этот термин был введен в научную литературу 

двумя исследователями – американским зоологом-натуралистом 

Джозефом Гриннеллом и английским экологом Чарльзом Элто-

ном в начале XX века. Надо сказать, что оба автора не дали четко-

го определения этому понятию, используя его как разговорную 

метафору, подразумевая «место» вида в  сообществе. Мощным 

толчком к  дальнейшему развитию представлений об экологи-

ческой нише послужила ее многомерная модель, предложенная 

Эвелином Хатчинсоном в  середине XX века. Идея этой модели 

состоит в следующем: если на взаимно перпендикулярных осях 

отложить значения различных экологических факторов, а из то-

чек, соответствующих пределам толерантности, восстановить 

перпендикуляры, то ограниченное ими пространство и будет от-

вечать экологической нише данного вида (рис. 2). Дать полное 

описание экологической ниши вида не представляется возмож-

ным. На практике исследователь выделяет несколько экологи-

ческих факторов («измерений ниши»), которые его интересуют, 

и  изучает требования вида к  этим факторам. Та совокупность 

значений экологических факторов, при которых вид в принципе 

может существовать, исходя из своих физиологических особен-

ностей, называется  фундаментальной экологической нишей, а та, 

в пределах которой вид встречается в природе, –  реализованной.

Реализованная ниша  – часть фундаментальной. Реализо-

ванная ниша как бы вложена в  фундаментальную, она всегда 
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меньше фундаментальной по двум причинам. Во-первых, из-за 

межвидовых взаимодействий в некоторых местообитаниях вид 

не может существовать, хотя условия в них не выходят за преде-

лы фундаментальной ниши.

O�
�����
��
� ��&
 ����� 

����
 �
 ��
 �#
���

	� �

�� ����
����
����+ ��&� ��-�
 �����
�����
� ����, ����

� ��������� ����� �� �
������ ��
��-
	
������ ��� ����� ����� ������+ (�
����� ���	���
���
��������� 	�#��).

Во-вторых, из-за взаимодействия факторов вид не может су-

ществовать при совокупности их экстремальных значений.

Q������ ���� 	�
������ ������� ���	�

��
� �����-
�
 	
� ������+ ��
������ ������
, #�� 	
� �����+.

���. 2.  ����� 	
���
����
�� ��!�: � – ���������� ����
���,

� – ��������� ����
���, � – ���"������ ����
��� (��: ��	��

� ��., 1989)
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§ 1.3. ����������� �������������� 

	
������

   Численность популяции. Зачастую 

в  ходе экологических исследований возни-

кает вопрос о  том, какова общая числен-

ность особей в  популяции (например, для 

исчезающих видов). На этот вопрос не-

трудно ответить, если имеешь дело с  лабо-

раторной популяцией довольно крупных 

объектов (например, мучных жуков в  банке). Оценить общую 

численность природных популяций гораздо сложнее, но иногда 

это возможно, особенно если идет речь о хорошо заметных для 

человека организмах, образующих скопления на ограниченной 

территории.

%
�, ����� ����
��� ����� (�������� 	������
��

� ����� ���� – �
#
�� ����� ��
	���
���� �
 ������-
&�� ��
��� �����&��������, ��� ��
���

� ����� ���-
���� �������� 	��
��� ����� ���

���� �� ��&
+��-
���, �� ��������� ��
�
 � $�� �
���. ������� �����
��
$�� �����&������� �
 ��
������, �����

��
��� ��
-
�
, 
 �
��� ��� 	� �����

���� 	���#����
�� ����
��������.

Метод мечения. В некоторых случаях для оценки общей чис-

ленности подвижных животных оказывается удобным  метод 

мечения. Суть его заключается в  том, что животных ловят, ме-

тят и  выпускают обратно, туда, где они были пойманы. Через 

некоторое время производят новый 

отлов, и  по доле, которую составляют 

меченые особи от общего числа пой-

манных, определяют численность по-

пуляции. 

Указанный метод требует вы-

полнения нескольких условий:

(1) выловленные и меченые животные 

должны представлять случайную вы-

борку из популяции (в  ней не должен 
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быть повышен процент слабых, больных, характеризующихся 

повышенной или пониженной активностью особей), (2) выпу-

щенные в природу меченые животные должны полностью пере-

мешаться с оставшейся частью популяции; (3) вероятность вы-

живания меченых и  немеченых особей должна быть примерно 

одинакова; (4) при вторичном отлове вероятность поимки ме-

ченых и  немеченых особей должна быть примерно одинакова; 

(5) время между двумя отловами должно быть меньше продол-

жительности жизни одного поколения. Хотя на практике редко 

полностью выполняются все пять перечисленных условий, метод 

мечения в  некоторых случаях (например, оценка численности 

рыб во внутренних водоемах) дает хорошие результаты, а иногда 

является единственно возможным.

   Плотность популяции. Часто при оценке 

численности популяции ограничиваются от-

бором отдельных проб и  подсчетом особей 

в пробах. При этом определяют, строго гово-

ря, не численность, а плотность – число осо-

бей, приходящихся на единицу пространства. 

Разумеется, исходя из плотности, несложно 

получить и оценку абсолютной численности 

популяции.

Для каждой группы организмов существу-

ют свои способы оценки плотности.

!
	
���
, 	
� ���#���� �

�������� 

�����+ ��-
	������� ��
�

���� 

���, ����
�� ��
��� �
 ���-
��, 
 �
��� 	���#����
�� ��� 	�	
�&�� ����
� 

���


������. <��
��������, ���#
���� ������1, 	
���-
���� ���#�
	
����, � 	������ ����
��� ����� ��
�-
�
�� 	���
�������+ ���+ �
���
 �	
��������+ 	���
-
��, 
 ���#
���� 	�
����� – ���
����
�� �	
������-
��+ ��U�� �����+ ����� 	�
�������+ �����+.

Плотность популяций наземных (а также бентосных) организ-

мов выражают обычно на единицу площади, а планктонных и по-

чвенных  – на единицу объема. В  некоторых случаях плотность 

1 4����� �
�
�����.
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популяции оценивают как число встреч на определенном марш-

руте (например, при зимних учетах млекопитающих по следам 

на снегу). Иногда плотность выражают косвенно  – показателя-

ми, которые предположительно отражают реальную плотность 

популяции (число пойманных рыб в  перерасчете на некоторое 

промысловое усилие, число шкурок зверя, сданных за год в заго-

товительную контору, число мышевидных грызунов, попавших-

ся за сутки в ловушку). Несмотря на очевидную 

приблизительность подобных способов оценки, 

они оказываются достаточно информативными 

для решения многих конкретных задач.

   Возрастная структура популяции. Для 

того чтобы описать возрастную структуру по-

пуляции в определенный момент времени, вы-

деляют возрастные группы, состоящие из ор-

ганизмов близкого возраста (так называемые 

 когорты). Результаты обычно представляют 

в  виде специальных диаграмм  –  демографиче-

ских пирамид. По форме демографических пи-

рамид можно делать выводы о  состоянии популяции (рис. 3). 

Если основание пирамиды широкое, то потомства рождается 

���. 3. #������ ����
�������
�" ������� ��� ����� � �����"

������" (������ 1992 	���)

$���� �������� 
����� �������� ����������� ����������� ���-

���, ������ – ���%��. & – ���� ����������� ��������� ('��
��-

��!), ' – �������� ����������� ��������� ( ���
�)
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больше, чем в предыдущий период, то есть численность популя-

ции растет. Если молодых особей меньше, чем старых (основа-

ние пирамиды ýже ее верхней части), то численность популяции 

в скором времени сократится. Резкое уменьшение численности 

особей с увеличением их возраста часто означает отсутствие за-

боты о потомстве.

Типы   пространственного распределения организмов1. Из 

всего многообразия типов пространственного распределения 

организмов в  природе можно выделить три основных: случай-

ное, регулярное и  агрегированное (рис. 4). При случайном рас-

пределении на местоположение организмов не влияет расстоя-

ние до «соседей». При регулярном распределении вероятность по-

селения нового организма на определенном участке тем выше, 

чем больше расстояние от уже существующих организмов, 

то есть особи располагаются равномерно. При агрегированном 

распределении вероятность поселения нового организма возрас-

тает с уменьшением расстояния до соседей, то есть образуются 

скопления особей.

Важен масштаб пространства и времени. Результаты изуче-

ния характера пространственного распределения организмов 

сильно зависят от выбранного масштаба пространства и времени.

1 �
� 

�	
�������� �
�
������ � 	
���

����� � 

�
�� �����
	��
����� 

���
�
�� � 	
�������� 2.

���. 4. (��� ���������������
� ������������� ��
�������:

�) �
��
���������; �) ��
�������; �) ���������

� � �
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X������� 

����� 

���

 ���� � ��� �� �
��&
��
���	
����
�� 	�-

�����. "

���������� ���#����
	������� 	�������� ���� � ��
�� 	��
�
��, #�� �
�	-
��� �������� �	������ �
������ ������ ��������
����&�� ���	����� 	
��	�#��
���� ��
����� 

�-
����+, ����
 �
� ������ ����� 

���

���� � ���, #��
������� �U���� � 	�
��� �#�
���, �
�� � 	
����
� �
-
������+ ��
����1.

Если рассматривать распределение какого-либо вида в  про-

странственных масштабах, сопоставимых с размерами его ареа-

ла, то такое распределение почти всегда окажется агрегирован-

ным.
�����, ����������� � ���
� Y���

����+ )�
�	�,
��
����� 
�
���
��
�� 

�	
����������, 	��������
��� ������ �
����� � Y���

����+ )�
�	� – $�� ���-
��� 
��
 ���
��
 �
��� ��
� 	���+ � �
�
�����#�����
	�+�
��+.

Для популяционного эколога гораздо больший интерес пред-

ставляет размещение организмов в  пределах территории, за-

нимаемой одной популяцией, на расстояниях, допускающих 

непосредственное взаимодействие особей. Именно такой про-

странственный масштаб и будет рассмотрен нами ниже. Неред-

ко характер пространственного распределения организмов на 

определенной территории заметно меняется во времени.

* ����� �
��&����� ���� 	�	������ 	��#
��� � �
�-



������ (


���
� ��
���
���� 	��

��������+ �

������ �
�		�, 	
��
�#����� � ��

�� 
���
� 
��, ���
��� ���

������ �����
� 

������������. �
� ���#-
&���� ������+ ���
� #���������� 	�	������ ���

�-
�
��, �#
����, �
���
���� ���������� �
�		
��, 

�-
&�
����� � ��
���� ��	
��
�
���� � ���������.

 Случайное распределение встречается, хотя и не очень часто, 

среди самых разных групп организмов. Такое распределение 

1 Laca E. A. et al. Allometry and spatial scales of foraging in mammalian 
herbivores // Ecology Letters. 2010. V. 13. P. 311–320. ��	���
��� ������-
��� 5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/431262.
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возникает в тех случаях, когда выживаемость особи не зависит 

от расстояния до других особей, а  способность к  расселению 

высока. Различные неблагоприятно воздействующие на попу-

ляцию факторы часто распределены во времени и  простран-

стве случайным образом. Соответственно, случайное распре-

деление организмов снижает риск уничтожения большой части 

популяции.

 Агрегированное (групповое) распределение встречается в  при-

роде наиболее часто. Можно выделить несколько основных 

причин такого распределения. Во-первых, неравномерное рас-

пределение значений экологических факторов (освещенность, 

концентрация минеральных веществ и  т. д.). Во-вторых, особен-

ности размножения и  расселения молодых особей (например, 

возникновение куртин при вегетативном размножении расте-

ний). В-третьих, поведенческие механизмы (образование стад, 

гнездовых колоний и т. д.). И наконец, наличие межвидовых вза-

имодействий (например, неравномерное выедание хищниками).

Причина  регулярного (равномерного) распределения  – ан-

тагонистические взаимодействия между особями (например, 

в той или иной степени регулярно расположены ели в еловом 

лесу, поскольку под тенистым пологом взрослого дерева не 

могут развиться молодые растения). Более или менее регуляр-

ное распределение нередко наблюдается у животных, которым 

свойственна территориальность (охрана отдельными особя-

ми или их небольшими группами некоторой территории от 

вторжения других особей своего вида). Очевидно, что каждое 

животное должно соблюдать баланс энергии, затрачиваемой 

на охрану территории и добывание пищи, и энергии, получа-

емой от съеденной пищи. По этой причине территориальное 

поведение оказывается невыгодным при очень низкой плотно-

сти кормовых объектов (животное все время тратит на поиски 

пищи) и при очень высокой (пищи хватает на всех).

%
�, ����
���� � ��

� (���� 	���� ����

���� �
-
���
�� ��
����� ��

���
�� 	
� �
����� ����
�
-
��� ����


 � ����
�; ���� �� ����


 �#��� �
�� ���
�#��� �����, �� ����

���� 	�
���
�� ��

���� ����
��

���
��.
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§ 1.4. ������������ �������������� 

	
������

Характеристики популяции посто-

янно меняются.  Динамические харак-

теристики популяции  – это величины, 

характеризующие интенсивность (ско-

рость) происходящих в  ней процессов. 

Поскольку длительность существования 

популяции превышает продолжитель-

ность жизни отдельных особей, то в ней всегда происходит сме-

на поколений. Даже если численность популяции постоянна, то 

это  – результат равновесия процессов прибыли особей (за счет 

рождения или иммиграции) и их убыли (за счет смерти или эми-

грации). В  дальнейшем для простоты мы будем рассматривать 

популяции, в которых иммиграция и эмиграция столь малосуще-

ственны, что ими можно пренебречь.

Численность популяции есть функция рождаемости 

и  смертности. Численность популяции может изменяться за 

счет изменения рождаемости, смертности, или в результате 

одновременного изменения обоих этих факторов. Для понима-

ния механизмов регуляции численности часто бывает важно 

перейти к  раздельному рассмотрению динамики рождаемости 

и смертности. 

;�������
��� ���
���� #���������� �
���+ � ��-
����&�� ���
� �
 ����
�-������� "I5 	��
�
��, #��
���������� ��
 	��
 #���������� (�������+ � ����-
��+), 

��������� ������ � ������ �������
��
(
��. 5). )��� 	
�#��� ������� �������
 	������
($��, 	
���� �����, ����
� ���	�

��

 ���� � �
���
����#����� 	��� – ����	�
�����
), �� �����+ �	
�
#���������� 	
�������� �
 ���� ���&�� ��
��	
�-
����� ������+. �
� 

�������� 
�
���� ���
����

���
������ � ���
������ ���� 	��
�
��, #�� � ���-
��+ 	�
��� �
����
���� �
������ 
���
������
(������������+ ��
��	
������� ���������) ����-
�
������ � �
�������� ���
������, 	
���&
����
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	� ����#��� 
���
������. �
�#���+ �
��+ ������+
���
������ ��� 	
��� ������
 – ������������� 

#-
�
 ��	����
�, �
������ #���������� ����
��� �
� 

�
	
��&������
� ������� �������� #���������� �
�-
��+.

   Экспоненциальный рост численности. Чтобы разобрать-

ся в  основных закономерностях, определяющих численность 

���. 5. ������
� ����������� (�), ����������� � ���������� (�)

������, � ��
�� ������
� ����������� ������%�� �" �������-

�� (�) (��: ���
���, 1990, 
 ��������
��)
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популяций, обратимся к  простому примеру. Пусть некоторый 

одноклеточный организм, размножающийся делением (напри-

мер, инфузория), совершает одно деление раз в  четыре часа. 

Тогда в результате деления этого организма через четыре часа 

будет две особи, через восемь – четыре, через 12 – восемь, через 

16 – 16, через 20 – 32, через 24 – 64, через 28 – 128, через 32 – 

256 и т. д. 

График, отражающий этот рост,  – это кривая, описываемая 

экспоненциальным уравнением1 (рис. 6).

4

��� 

��#����
� 	������
����� ����������� 
�-
��
 

���� �
�
������. "���
��� ��� �����
�, #����
	������� ����+ 	

� ������ – ��������, 

�����
-
������ #
����#
+�� �������� – #�
�� 750 ��� ��-
������� 19 ���. 4�� ����� ����
� 

�����
������

1 ��� ��
#��, #�� 	
� 	��������+ 
���
������ #���������� 	�-
	������ (N) � ����+ ������ �
����� ����� 

��#��
�� 	� ��
����
N(t) = N

0
�ert, ��� N

0
– #���������� 	�	������ � �
#
����+ ������ �
�����;

e – �
���
��#���
� 	�������
�, 

��
� 	
���
�� 2,7; r – ���
���� 
���

#����������, 
 t – �
���, 	
�&��&�� � �
#
������ ������
 �
�����.

���. 6. ������
� ����������� 
����������
�
� ��
������, ����-

%�
��� ���� ��� � ������ ���� (	
�������������� 
�����)

(��: ���
���, 1990, 
 ��������
��)
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�
�
������ ���
� 	���#
���� 	
���� �
��
���#�-
����. (
�
�-������ �
���
��, ����

� � ��
��	
�����+
	��
������+ �
��� ������� �
���� 20 �����, #�
�� 36 
#
��� �
�� �
���, 	��
��
���� �����+ &

 �	��&-
��� ����� �������+ 30 ��, 
 ��� #�
�� 2 #
�
 �����-
�
 $���� ���� ��������� 2 �!

Экспоненциальный рост численности редко наблюдает-

ся в природе. Поскольку ни бактерии, ни слоны не покрывают 

землю сплошным слоем, очевидно, что в  природе экспоненци-

альный рост численности либо не происходит вообще, либо на-

блюдается в течение малого времени, сменяясь резким спадом 

численности или выходом ее на стационарный уровень.

>� 25 �����+ (#���
� �
��
 � 21 �
��
) ����
����
�����, �
�������� � 1911 �. �
 ���
�� "������ �
��

� j�
������� ��
�, 	
����&�
 	�	������, #�����-
����� ����
�+ � 1928 �. �������
 2000 �����+. �
���
	�������
� 
����+ �	
�, � � 1950 �. �
 ���
��� ���
-
���� ������ ������ �����+. �
�#���+ �
�
��
���#�-
����� �������� #���������� ���
 ����
��
 ����� (��-
������� ��
�
 �����+ � ������ �
���).

Как правило, модель экспоненциального роста используется 

для характеристики потенциальных возможностей размноже-

ния организмов и для оценки динамики смертности как разно-

сти между смоделированной и фактической численностью попу-

ляции.

Логистическая модель. Другой распространенной моде-

лью динамики численности популяции является  логистиче-

ская модель1. Эта модель предполагает, что по мере увеличе-

ния численности популяции скорость роста ее численности 

снижается, и численность плавно выходит на постоянный уро-

вень (рис. 7).

1 ��� ������ 	
������� ������+���+ �
���
��� ���
-?

���

?�
������ � 1838 �. * ��

��

�������� ����� ���������+ �
���
����
«��������� ��#�������» (� 	
�����	���
������ «���
���#����+ 

��-
������»).
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���. 7. )�������� ����������� ��������� �� ��
�������
��� ��-


��� (��: ���
���, 1990, 
 ��������
��)

K – ����������� ����������� ���������, ��� 
������ ������-

����� ����� ����������.

Необходимо учитывать, что логистическая модель основыва-

ется на существовании обратной линейной зависимости скоро-

сти роста популяции от ее численности, которая не следует из 

свойств реальных организмов. 

!
 �
��� ���� ���
���� 
���
 #���������� 	�	������
	� ��
� �����#���� �� 	�������� #
��� ��
#
�
 ���-


��
�� � ������ 	����, ��������� ������� �
������
,
�
#��
�� 	
�
��1. ��������
� �����
������ �����+
� �
��#�������� 	�	������� ��
���� ���
�� ����-
������ 	
���
 ������
. ( 	
���
�, ������
����� 	��-
�� �	������ ��

���� �
	
����� ������
 ������ � ���
���#
�, ���� #���� 	��� � ������� ����
��#�� ������.
*����
������ ����� � ������� �


��� 	�����������
�
����� �� #���������� 	�	������, 	��
 ��
 �� 	
���-
��� 80G100 �����+. ��� 	
�������� ��-�
 ����, #�� � �
-
��#�������� 	�	������� �


�� ����� $���������

1 Bourbeau-Lemieux A. et al. Predator-driven component Allee effects in 
a wild ungulate // Ecology Letters. 2011. V. 14. D 4. P. 358–363. ��	���
���
��������� 5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/431571.
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�
���
���� �� ������
 (	���), 
 �
��� ����, �������-
��, �	
�
��� �� 	��, 	�
����
���� �
 ����� ��������
��
����� ������.

Изменение численности популяций по логистическому зако-

ну нередко наблюдается в  лабораторных экспериментах, но не 

в природе. Наиболее вероятное объяснение этого факта состоит 

в том, что рост популяции описывается логистическим законом, 

если составляющие ее организмы одинаковы (потребляют оди-

наковое количество ресурсов, вероятность оставить потомство 

или умереть для каждого одинаково зависит от плотности попу-

ляции), а также мгновенно реагируют на увеличение численно-

сти популяции снижением рождаемости и  увеличением смерт-

ности. Хотя ни один реальный вид не обладает такими свойства-

ми, очевидно, что организмы, на которых обычно проводятся 

лабораторные эксперименты по изучению динамики численно-

сти (бактерии и простейшие), ближе к этому идеалу, чем круп-

ные многоклеточные организмы. Исследователь может вносить 

в модель те или иные коррективы, добиваясь ее бóльшего прав-

доподобия, или использовать другие модели, 

однако ни одна из них не в состоянии адекват-

но охарактеризовать реальную динамику чис-

ленности природных популяций1.

Кривые выживания. Для каждого вида 

организмов существует своя максимальная 

продолжительность жизни, до которой в есте-

ственных условиях доживает ничтожно малая 

доля особей. Зависимость числа особей в популяции, доживших 

до определенного возраста, от продолжительности их жизни 

называется  кривой выживания. Существует три основных типа 

кривых выживания (рис. 8 а).

1 !��������� 

���#
�� �	��
������� � 	
����
�
������� ���+���

������+. !
	
���
, 	
����
���� ����, #�� �� �
���� ��
� �
�
���
���
�
���, 
 �
��� ��
���� �

��� �
��������� ����

 	
�&��&�+ �
&�-
�� �� 	�
�������� ����

 ��� �
�������+. %���
 	���#����+ �
 n ���+
�

��� ����� ���
��� �

������� – 	����ó��� (n – 1)-+ ���	���. >��
��
�
 �����
��� $���� 	������
 ������ ����
������, �
�
� �
&��
 	
����
�
��

.
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Кривая I типа характерна для популяций с ничтожно низкой 

смертностью в  течение бóльшей части жизни особей, в  конце 

жизни смертность резко возрастает, и все особи погибают за ко-

роткий срок.

�
���
�� �
��� 

�	
�������� ���
������ ����� �
-
����
�� � #������
 � 

������ ��

�
�.

Кривая II типа соответствует постоянной (независимой от 

возраста) смертности в  течение жизни (например, у  многих 

рыб, птиц и т. д.). Правда, в таких случаях начало отсчета иногда 

ведется от организмов, уже прошедших ранние, наиболее уязви-

мые стадии развития.

���. 8. *������� ���� 
����" ��������� (�) � 
����� ������-

��� ������
� ������ (�) (��: ���
���, 1990, 
 ��������
��)

+� �����
� (�) ����
��� ������� �������� ��� �������" ����


����" ��������� (��������� ��. ��
��). +� ��� ������� ������

����� �������� �����
� �������, ��������, ���������� �����

10 � 100 ����� ���������� ����� 100 � 1000 (��
 ����������

��
���������
�� ���!���). ,�� �������� ��� ��
�, ����� 
��-

��
��� �������� �� 
����
� ������
� ��������� � ����� ����-

!�� ���������� �������� �����������.

� �
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4
���� 	� 	���
� ���#�� 	���#
�� 
�
����� #�����-
����� ��������
���� �����+, �
��� ��

���, ������
��� � 	������, �
� 	

����, ���
���� ���#�����+.

Кривая III типа иллюстрирует массовую гибель особей на на-

чальных стадиях развития и низкую смертность на последующих 

этапах. 

�
���
�� �
��+ ���
���� ����� ������� ���
���, 	�-
������� �
������ �����
� ���
������ �
����
����
� ��� �
 ��
��� 	�
�������+ ��#����. 4�� 	
�&��&��
���
��
��� � ����&�� �
 ��� �����+ &
��� ������

���� 	���&
����.

Кривые выживания реальных популяций, как правило, пред-

ставляют собой комбинацию указанных «основных» типов.

"��
������ �������� �


�
 �#��� �����
 � �������
� ��

�� �����+, #�� ����������� 	
����� ������

(����
). "��
������ �


��� � �
����+ 	�
��� �� ���-
�� #
����#
+�� ����
, 	�������� ��� �	������ ���-
�
�� �� ������ (
��. 8�).

§ 1.5.    ��������� 
���
����

K- и  r-стратегии. Реальные условия 

функционирования живых организмов 

предполагают компромиссное использова-

ние ресурсов (нельзя оптимизировать си-

стему по всем параметрам одновременно). 

Среди множества разнообразных экологи-

ческих стратегий, направленных на повы-

шение вероятности выжить и оставить по-

томство, можно выделить два крайних типа.

Так называемая  r-стратегия определяется отбором, направлен-

ным прежде всего на повышение скорости роста популяции в на-

чальный период увеличения ее численности, пока еще мала плот-

ность популяции и  низка внутрипопуляционная конкуренция1. 

1 j����+ r 	
����� �����
#
�� ���
���� 
���
 #���������� 	�	������.
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Это отбор на такие качества, как высокая плодовитость, быстрое 

достижение половозрелости, короткий жизненный цикл, способ-

ность быстро распространяться в новые местообитания, а также 

способность переживать неблагоприятные периоды в виде поко-

ящихся стадий. Такая стратегия особенно выигрышна в непред-

сказуемо изменчивых или врéменных местообитаниях (напри-

мер, пересыхающие водоемы).

 K-стратегия связана с  отбором, направленным на повы-

шение выживаемости в  условиях стабилизировавшейся чис-

ленности и  сильной конкуренции1. Это отбор на конкуренто-

способность, повышение защищенности от хищников и  па-

разитов, повышение вероятности выживания потомков, раз-

витие более совершенных внутрипопуляционных механизмов 

регуляции численности. Такая стратегия дает преимущества 

в местообитаниях с неизменными или предсказуемо изменяю-

щимися условиями.

*�

�
��� ��

���, ���
� r-��

���
 – �������#�
�
	����������� � �����
� 	
��������������� �����,

 ���
� K-��

���
 – $�� ��#�
� ����� ��� 

������-
���.

Классификация Раменского–Грайма. В  геоботанике ис-

пользуется иная классификация жизненных стратегий. Перво-

начально она была разработана Леонтием Григорьевичем Ра-

менским в 30-х годах XX века, а затем Филип Грайм в 70-х годах 

предложил аналогичную систему, только с другими названиями 

стратегий (ниже мы приводим их в  скобках). Первоначально 

классификация Раменского–Грайма была разработана для рас-

тений, но впоследствии была успешно использована и  для не-

которых животных (например, ветвистоусых ракообразных). 

 Виоленты2 (конкуренты) – «силовики», K-стратеги, определяют 

облик сообщества, способны к подавлению конкурентов (многие 

1 j����+ K � �������#����+ ������ 	�	���������+ ���
���� �����
-
#
�� �
����
����� #���������� 	�	������, 	
� ����
�+ �� 
��� 	
��

-
�
���� («������� �
 	�
��»).

2 >� �
�������� violentia – ���������� � �
�����.
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лесообразующие породы деревьев, сфагнум на болотах).  Пати-

енты1 (стресс-толеранты)  – K-стратеги, способные выживать 

в  неблагоприятных условиях (верблюжья колючка).  Экспле-

ренты2 (рудералы)  – быстро размножающиеся и  расселяющи-

еся r-стратеги, появляющиеся на нарушенных местообитаниях 

(иван-чай, осина, «сорняки»).

В чистом виде эти стратегии не существуют. Разумеется, 

перечисленные стратегии – полюса существующего в реально-

сти континуума экологических стратегий. На самом деле каждый 

существующий на Земле вид организмов возник в  результате 

отбора на качества, характерные для типичных r- и K-стратегов, 

поскольку живущие особи должны обладать как достаточно вы-

сокой плодовитостью, так и  выживаемостью. Ясно также, что 

за любое эволюционное приобретение организму приходится 

чем-то расплачиваться. Так, например, нельзя иметь очень вы-

сокую плодовитость, продуцируя при этом крупных, хорошо 

защищенных и снабженных большим запасом питательных ве-

ществ потомков. Стало быть, между качеством и числом потом-

ков приходится выбирать. Систему Раменского–Грайма в свою 

очередь можно схематически изобразить в виде треугольника, 

углы которого представлены основными стратегиями, а точки, 

соответствующие реальным растениям в реальных местообита-

ниях, заполняют значительную часть площади этого треуголь-

ника. Необходимо учитывать также, что в конкретных условиях 

вид проявляет лишь часть своих свойств.

"���
, ����#� ��������� � �������� ��
�, ����� ����
	
������� �
 ��
������ ������.

Все познается в  сравнении3. Кроме того, применяемые 

критерии (плодовитость, продолжительность жизни и  т. д.), 

по которым мы относим вид к r- или K-стратегам, могут быть раз-

личны в разных таксономических группах.

1 >� �
�������� patientia – ������������.
2 >� �
�������� explere – �
	������.
3 ;������� 	�: !����
�, 2005.
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"
��� 
��, ���#�� ����
���
���� ����#� ��
����
�
 ��
��� � ����
&���� � ��� �� �
���������, 
�
�-
�
���
� ����	�� �����
 ���� �������
 � K-��

���
�.
��
 
��
 ������
��� �������#�������� ��
� (��
����� 150 ��
���� �
 ��
���) �� 
��, � 	�
��� ���
	���� ����	����� �
���� 	
� �	
������ 	
�#����
�� 
�� �
���. * �� �� �
���, �
��� �����	��
����
� r-��

���
� �� ������� ��
#������� ����� 	����-
����� 	������. "
��� 	������ 	���� �
����������+
��
��������� 
���
�� 5–15 ������&�+ � ����� �
-
�
�� �� ���� �������� � ���, 
 	�
��� �
���� � 	�-
������� �� 	
���&
�� �����
. %
��� ��

���, ��-
�
� 	����������� 	������ ����� ������
�� 100 ����-
��&�+ �
 �
��� � ���.

§ 1.6. ��������� �������	��� 

	
������

Внешние условия. Часто бывает так, что 

плотность популяции остается почти посто-

янной (при этом рождаемость примерно 

равна смертности). В таком случае динами-

ка численности популяции обуславливается, 

прежде всего, факторами, удельное (в пере-

расчете на одну особь) воздействие которых 

меняется в зависимости от плотности попу-

ляции.

( �
������� �� 	�������� �
���

� �
��� 	
���

�������� ������� $	�������1, ����
�	�	����������
�����
����� �
 	���, ��
���� � �.�.

Бывает и  так, что основную роль в  регуляции численности 

популяции играют случайно распределенные во времени и про-

странстве факторы. В этом случае «равновесный уровень числен-

ности популяции» − просто артефакт усреднения за длительный 

1 '
������ ������������ � 	


���

��� �
�����
��� � ��������.
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срок наблюдений, а динамика численности популяции регулиру-

ется не зависящими от ее плотности факторами. 

Свойства самих организмов. В  ряде случаев численность 

популяции регулируется не столько изменяющимися условиями 

внешней среды, сколько свойствами самих организмов. Это зна-

чит, что при увеличении плотности популяции характеристики 

отдельных ее особей изменяются таким образом, чтобы затор-

мозить дальнейший рост численности (снижается плодовитость, 

удлиняются сроки полового созревания, возрастают смертность 

и миграционная активность).

q �
������ � 	�
��
�������� �������� �����#��
����
#
����
 ����
���� ����� �������, ������
�� ������-
��� ��
���
, �, �
� ���������, 
���� 	���&
���� 
�-
�������� �
�	�#�#�����. <�
���
����� ������ ��
��-
��� ������������ 	������ �����, #�� 	
������ � �����
	������� 	������� ���
��
���, �������� 	������-
�����, 
 �����
 �
�� � 	������ 	
��

����� 

����-
����� � 

��
���
��� �

���&�+. "��
������ �
���

���� ���

��
�� � 
������
�� ��
���
1.

Миграции  саранчи. Важную роль в  саморегуляции числен-

ности популяций играет изменение пространственного рас-

пределения особей. При возрастании плотности популяции все 

бóльшее число особей вынуждено мигрировать в новые место-

обитания, где они чаще гибнут от хищников, нехватки пищи 

и воздействия абиотических факторов. В качестве одного из са-

мых ярких примеров такого механизма саморегуляции рассмо-

трим популяционную динамику саранчи.

q 	�
������+ �


�#� ���������� ��
��
� � �����#-
�
� ��
��, ����
�� �
� ������ 

���#
���� (�
� ��
-
������#����, �
� � ���������#����), #�� 

��&� ��
�������� � 

���� ���
�. >������� �


���
������
��
���+ ��
�� – �����
� �����
������ � ����
��

1 O������ (.5., '�&��� '.�. 5���
�������� #���������� � 	�	�����-
�� �����	��
���� � ��
��� (&�
��� � �
��� �
	��
���+ �

����) // X�
-
�
� ����+ ��������. 2007. %. 68, D 4. ". 244–267. ��	���
��� ���������
5.'

���
: http://elementy.ru/genbio/synopsis?artid=135.
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������ ������� �����+, 
 �
��� ��
������� ����-


���� � ��
� � ���
�
��
�� �
 ���
��� 

��������.
* 	�
���� ����� �	����&��������� �
&��������
�����#��� ��
�� ���
�#
���� � ������&�� ����#�-
���
� �
 ��

��#����+ ��

���
��. ;� ���������
���
	
����
����� ����+ ���
����, 	��
���� 
����+ �

-
�������+ 

������������� 	
���

����
, 	����
���-
��� #�
����
��� �
��&����� � ��������� 	�
�����.
>��#�� ����&������ �����+ ������ �
 

���� ��
����


������, �� � ������
�� ���� (����
�� 	
��&�����-
�� ���������� �
��&����� 	�
����) �����
������
������� �����+ 
���� 	���&
����, � #���������� �
-


�#� �
 ���� 	�������� ����� �����#����� � 100 

�.
�
���, ���������� �#
����&���� ����
���� ����� ���-
����, � �� �
����� �
����� �
#��
�� �������
��
����
��+
�����
��
 ��
������, 	�� �����+������ ����
���
�����#�
� ��
�
 	
��

�
���� � ��
����, ���� 	
�-
���� ��

���
��� ��
�. '��
�
����� 	� ���
� ��
�
����� 	�
����
�� �
 ��
����� 

��������. )��� ��
�
��� ���

��� ��
� 	�	
�
�� � ��
��	
������ �����-
����
��� (��� ��

��
�� ����� 	��������), �� �� #��-
�������� ����� ������
�� ����
������ ��
#���+. %
�,
��
� �


�#�, ����
&��&
� �
��� � "��
�� � 1957 �.,
�������
 �� 16 �����

��� �����+, 
 �
��
 �� �����-
�
�
 50 000 ����. )��� �#����, #�� �
 ���� ���
 �
-


�#
 �U��
�� 	
���
�� �������, ������� ����� �
�
,
�� ���
���� 	
����
���� ���� ������
����� 

���
�
��������1.

Биологический смысл подобных массовых миграций, по-

видимому, состоит в  том, чтобы избежать риска вымирания 

в  нестабильной среде и  найти новое подходящее для жизни 

место.

 Синхронизирующие факторы. Среди ученых нет едино-

го мнения относительно причин согласованных циклических 

1 Anstey M. L. et al. Serotonin mediates behavioral gregarization underlying 
swarm formation in desert locusts // Science. 2009. V. 323. P. 627–630. ��	�-
��
��� ��������� 5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/431000.
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колебаний численности многих популяций (например, леммин-

гов). Вероятно, такие колебания можно объяснить действием 

неких синхронизирующих факторов. Роль таких факторов могут 

играть условия внешней среды, например, погодные условия, 

воздействующие напрямую или через биотические факторы. Ре-

шающим часто оказывается не количество, а качество пищи. По-

видимому, общее количество доступных питательных веществ 

в тундре так малó, что в годы максимальной численности лем-

мингов все эти вещества в основном потребляются. В результате 

этого рост растений подавляется, и  снижается их питательная 

ценность. Питательные вещества вновь становятся доступными 

лишь после гибели большого числа леммингов и разложения их 

остатков.

Разная плотность – разные механизмы регуляции. Регуля-

ция численности популяции обеспечивается разными механиз-

мами при разной ее плотности (рис. 9).

���. 9. ��������� ��������� ���������, � �������" 
�����" ���-

����� �� ��
������ ������� ��
������ (��: ���
���, 1990, 


 ��������
��)

При низкой плотности популяции ее численность эффективно 

контролируется неспециализированными хищниками (наряду 
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со специализированными1, разумеется). Суще-

ственно сдержать рост популяции жертв хищ-

ник может, только увеличив собственную чис-

ленность. Способность же быстро реагировать 

ростом своей популяции на увеличение числа 

жертв наиболее выражена у  специализирован-

ных хищников, прошедших длительную совмест-

ную эволюцию со своей жертвой. Стало быть, 

специализированные хищники (и  паразиты) 

способны сдерживать рост популяции жертв в бо-

лее широком диапазоне плотности, чем неспециализированные.

При высоких уровнях плотности, когда происходят частые 

контакты между особями, начинают действовать эпизоотии, 

а также поведенческие механизмы регуляции. При самой высо-

кой плотности популяции важную лимитирующую роль начина-

ет играть нехватка пищи.

В разных экологических группах механизмы регуляции 

численности тоже разные. Плотность популяций организмов, 

потребляющих отмершее органическое вещество, столь высо-

ка, что достаточно эффективным способом ее регуляции может 

быть внутривидовая конкуренция за пищу. Такая регуляция при-

водит к  массовой гибели особей при нехватке пищи. Высокая 

плотность таких организмов при достаточном количестве пищи 

допустима прежде всего потому, что они не влияют непосред-

ственно на возобновление своих ресурсов. Им не грозит подрыв 

собственной пищевой базы, поскольку мертвая органика в при-

роде образуется постоянно.

Другое дело  – виды, потребляющие растения ( фитофаги) 

и животных (хищники): размножаясь неограниченно, они могут 

быстро исчерпать свои пищевые ресурсы. Численность фито-

фагов, как правило, лимитируется не нехваткой пищи, а  меха-

низмами, срабатывающими на более низком уровне плотности 

(по-видимому, чаще всего прессом хищников и паразитов). Для 

хищников важны поведенческие механизмы регуляции плотно-

сти, в том числе связанные с территориальностью.

1 |�
�&� 	
��	����������� � 	��
������� �	
���������� ��	

��
��.
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§ 1.7. !�
� ���
��	
�� 

"���	��#��
�#

Как изучать? Ни один организм на 

Земле не существует независимо от дру-

гих видов1, и  поэтому неудивительно, 

что взаимодействиям популяций разных 

видов экологи всегда уделяли много внимания. В изучении этих 

взаимодействий можно выделить два основных направления. 

В рамках одного из них делают упор на теоретический анализ ха-

рактеристик взаимодействующих популяций. Объекты исследо-

вания при таком подходе – математические модели и реже – экс-

периментальные системы из двух-трех видов, поддерживаемые 

в крайне упрощенных лабораторных условиях.

O������
�� �
��

��
��� $��	�
������� ����� ��-
	������
�� � ����
��������. !
	
���
, 	
� ����
�
-
��� � �����
� �
�
 �U��
�� 	�#�� 3 �� ����+ � �����.
'���� �� �
 �����
��� $��� �
���� 
�
����
��
��

��� �
�� � 
�
����� $��������
�? *
�� ��. *���
� $��	�
������ ��
� �
�� «	��
�
�� �
 �����#��», 	�-
$���� ��
 ����
 �U��
�� ����&�, #�� �+ ��
���� ��-
���� � 	
�
���. " �
���+ ���
���, � $��	�
�����
��-
��� �������� $��
����#����� �
�

�� �
�� ����&�,
#�� � 	
�
���, ��
#��, �� 	��
������� � 	��� ����&�,
#�� � 
�
����+ $���������2.

В рамках другого направления ученые концентрируют внима-

ние на изучении природных популяций, пытаясь вычленить и ко-

личественно оценить межвидовые взаимодействия.

1 !
 �������&��+ ���� �������� ���� �����#���� (Chivian D. et al. 
Environmental genomics reveals a single-species ecosystem deep within 
Earth // Science. 2008. V. 322. P. 275–278. ��	���
��+ 	�
���
� 5. '

-
���
: http://elementy.ru/novosti_nauki/430872). * ��
�#�+ 	�������+ ����
�
 ������� 2,8 �� � 
�
��
����� ������� 	
����� ���

���� ���
��,
����
�+ ����� � 	����� �����#����� � 	
�������� ��� ����������� ���
�������
 �� ���
�
��#����� ���������+.

2 ��: !����
�, 2005.
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Возможна ли классификация? Каждое межвидовое взаимо-

действие уникально, а  любая классификация этих взаимодей-

ствий до некоторой степени условна. На разных стадиях жиз-

ненных циклов или в различных условиях обитания отношения 

между одними и теми же видами могут различаться. Сомнение 

может вызвать и  само вычленение взаимодействия между дву-

мя видами из целой сети реально существующих в  экосистеме 

связей.

>��� �� ����� ��
��� 

���� �
 ��
�#�� ����#���
�
~�������������� �
����
������ 	

�
1. ���� ��
�
����
� ����+ ��
������+#������� ��������#������
�
���, � �����
� ����
��� ����� ��
��. <
��, «����#��-
��+» �� ��
��
, ��
��� �	��������� 	
��
�
�� ��
��-
����+#������ 

������-�������2.

Не забывая об этих сложностях, ниже мы 

рассмотрим две самые известные классифика-

ции межвидовых взаимодействий. 

Механизмы взаимодействия.3 Одна из рас-

пространенных классификаций   межвидовых 

взаимодействий основана на их механизме.

 Трофические взаимодействия возникают, 

когда один вид питается другим (например, 

коза и капуста). В том случае, когда активность одного вида вли-

яет на обеспеченность пищей другого вида, между этими видами 

также существует трофическая связь, только не прямая, а косвен-

ная. Так связаны, например, гусеницы, объедающие хвою сосен, 

и короеды, для которых в результате облегчается доступ к осла-

бленным деревьям. 

 Топические связи характеризуют изменение условий обита-

ний одного вида в результате деятельности другого. Эти связи за-

ключаются в создании одним видом среды обитания для другого 

1 >���� ��

������ 	
�
����� ��

���
�� ������
���� � § 4.3.
2 Márquez L. M. et al. A virus in a fungus in a plant: three-way symbiosis 

required for thermal tolerance // Science. 2007. V. 315. P. 513–515. ��	���
-
��� ��������� 5.'

���
: http://elementy.ru/novosti_nauki/430442.

3 Q�
���
, j����
, 1988.
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(например, связь между эндопаразитом и  хозяином), форми-

ровании субстрата для поселения (например, между морскими 

желудями – ракообразными – и китами, на шкуре которых они 

поселяются), изменении условий окружающего пространства 

(например, между травами и затеняющими их деревьями) и т. д.

При  форических связях один вид участвует в распространении 

другого. Перенос животными семян, спор и пыльцы растений на-

зывают  зоохорией, перенос ими других животных –  форезией.

В  фабрические взаимоотношения вступают виды, использу-

ющие для своих сооружений продукты выделения, или мертвые 

остатки, или живых особей другого вида. Так, птицы употребля-

ют для строительства своих гнезд ветви деревьев, шерсть млеко-

питающих, траву и т. п. 

Виды, использующие ресурсы среды сходным образом, обра-

зуют  гильдии. Можно говорить, например, о трофической гиль-

дии поедателей лишайников или фабрической гильдии строите-

лей из тростника.

Разные результаты взаимодействия. Еще более распростра-

ненная классификация основана на результатах межвидовых 

взаимодействий.

 Нейтрализм – это такая форма отноше-

ний, при которых совместное существова-

ние двух видов не имеет для них ни по-

ложительных, ни отрицательных послед-

ствий (например, бабочка-капустница 

и гадюка). Стóит заметить, что часто мы принимаем за нейтра-

листские такие взаимоотношения, о которых ничего не знаем.

При  аменсализме для одного вида последствия взаимодей-

ствия отрицательны, тогда как другой не получает от них ни вре-

да, ни пользы (например, травянистое растение печеночница, 

которую затеняет ель).

 Комменсализм – это одностороннее использова-

ние одного вида другим без причинения ему вреда 

(например, лев и жуки-кожееды, поедающие высо-

хшие шкуры убитых львами животных).

 Мутуализм подразумевает взаимовыгодные от-

ношения. Степень обязательности этих отношений 
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может быть самой разной – от врéменных необяза-

тельных контактов ( протокооперация, как между 

казарками и  белыми совами, которые защищают 

их от поморников и песцов, поедая одновременно 

часть птенцов казарки) до такого состояния, когда 

жизнь без партнера затруднена или невозможна 

( симбиоз1, как между грибом и  водорослью в  ли-

шайниках).

5��
��
����� ��

���-�����
��� 

������ � �����
��

��+���
� �
���, ����
�� ����
� �� 	���+. (
���
����, ��

��� 	��
��
�� ���
�� �
��
 ���� ��#����
� ������� ��� �
���� �� ���
����	�#����� 	
�����-
��� �
�����. «* �
�

��» ��

��� ��
��
�� �
������
�����

��� ��� 
���
 (	�
�

���
����� 

��������)
� ����
��� ����� 	
���������� �

� �
������ ����-
�� $���
�����
��, � ����
�� ����� �
����� ������,
	���#����� 	
� 	���
��� ����� 	
���������� ���-
�

����� #
���+ �
������2.

 Эксплуатация включает прямые пищевые 

связи, которые имеют для одного из партнеров 

отрицательные, а  для другого положительные 

последствия. В  рамках эксплуатации выделяют 

отношения  хищник–жертва и   паразит–хозяин. 

В  отличие от хищника, паразит использует экс-

плуатируемый вид не только как источник пищи, 

но и как место обитания (временное или посто-

янное). Паразиты, как правило, намного мельче 

своих хозяев. 

1 Q
��� ��
��� «�������» ��	������� �
� ������� ��
���
 «����
-
����». "��������� � ����� &�
���� 	����
��� ��
���
, ����
 ������-
��� �
���
�� ����� ������ � ����+#���� ������������ �
�
������ 

�-
��� �����. �
� �
��+ �

������ 	


������, �������
���� � ����
����
�������� #
������ ���#
��� �������
.

2 Armitage S. A. O. et al. Slowing them down make them lose: a role for 
attine ant crop fungus in defending pupae against infection? // Journal of Animal 
Ecology. 2016. V. 85. P. 1210–1221. ��	���
��� ��������� 5.>	
��
: http://
elementy.ru/novosti_nauki/432834.
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 Конкуренция  – это форма межвидовых отноше-

ний, отрицательно сказывающаяся на обоих пар-

тнерах.

* $�� ��
������
��� �� ���
���
���� ���	��	


-
������ (�

�
 	���, ������+ �
���� �����). * H�-
��+ 5�
��� 	��
���� ���#��� 	������� ����&����
����� ����� ���
�� 	���1. %

�
��+ �
���� �
���
�� �
����� ���
�� �����+ ����
� �
�����, #����
��	������ ����

��� �� ���

������+ ��� ����#�
(�
������ ���	������#���) � �
	���#��� ��. >��
-
�� #
�� �
���� ��+���������� ������ �
 ������
-
��, ����
����
�� � ���, #�� �� �
 	����, 	
� 	���-
�� ������

���+ «	���� ��

����
», � ���
�� �
��
�	
������ 	
� 	
��������� ��������. (���

����,

����
�� ���&
� «	���� ��

����
», ��
����� �����
$���������, �� ������
��� �
 ��, #���� �������
����
� 	����
� �

���.

Сотрудничество и  соперничество одинаково важны. Ши-

рокое восприятие дарвиновской идеи о преимущественном раз-

множении наиболее приспособленных как важном механизме 

естественного отбора послужило причиной тому, что значение 

кооперации между видами долгое время оставалось недооценен-

ным, в то время как оба типа взаимодействий в равной степени 

важны для эволюции видов и функционирования сообществ.

>� ����
����
 �
����� ��

���
��� ��
#�������+
���� ����
��� 	�
����. '����� 

������ ����� ���-
�
�� � �
��
�� 	��
������� ����
���, 	���#
� �� ���
�� 90% ������������ 

������� 
���
 � �����

2.
(�

��� 	
����
����� ����+ ������� ��

������
	���	�� � ������� ����
� ��� ������ ���������#���
����
����+.

1 Radford A. N. et al. Singing for your supper: sentinel calling by klepto-
parasites can mitigate the cost to victims // Evolution. 2011. V. 65. P. 900–906.

2 van der Heijden M. G. A. et al. Socialism in soil? The importance of 
mycorrhizal fungal networks for facilitation in natural ecosystems // Journal of 
Ecology. 2009. V. 97. P. 1139–1150.
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Ниже мы рассмотрим подробнее эксплуатацию (на примере 

взаимодействия хищник–жертва) и конкуренцию, как наиболее 

изученные типы межвидовых взаимодействий. 

Хищники приносят жертвам не только вред. Как следует 

из определения, взаимоотношения «хищник  – жертва» связы-

вают не только таких бесспорных хищников и  жертв, как лев 

и антилопа-гну, но и таких, как синица и насекомые или анти-

лопа и трава. Надо отметить, что хищники оказывают и положи-

тельный эффект на популяции своих жертв. Например, хищники 

предотвращают вспышку инфекционных заболеваний жертв, 

ограничивая их плотность. Травоядные животные разносят се-

мена растений, которые они поедают.

4������� #
��� ��
��
 � ������
�+ ���	��� �
�����
�� ������
. !
	
���
, ��
��� Calvaria major �
 ���
���
'
�
���+, 	�-��������, �� 

�����
���� ����

���-
�� 	�������� 300 ���, 	�������� 	�
�� 	
�

��
����
��� �����
 ������ ���� 	
�+�� #�
�� 	����

�����-
��+ �

�� ���� ����
&��� �
���
. * �	��� 17 �����
$���� ��
��
 ���� ���
����� ���
&��� ����+�
�,
�� ��� ���� ����� ���� 

��
����� � ���������� ��-
����� 	���, 
 �
� �� ������ ���
�&���� ��	�&�� 	
�-

����. *�
�����, $�� ���� 	�
��� �����
 Calvaria major,
	
�
��&�� �
 	�������� �
� ���
1.

Математические модели для хищников и жертв. Динамику 

численности хищника и  жертвы часто описывают математиче-

скими моделями2. В  основе этих моделей лежит целый ряд до-

пущений. Предполагается, что численность жертв в  отсутствие 

хищника растет экспоненциально, а  пресс хищника тормозит 

этот рост, причем смертность жертв пропорциональна частоте 

встреч хищника и  жертвы. Численность жертв лимитирована 

только прессом хищников, а  численность хищников  – только 

числом жертв. Пищи для жертв всегда достаточно, численность 

1 Temple, 1977, ���. 	�: j���� � �
., 1989.
2 ��� ������ ���� 	
�������� 
��
��
����� �
���
����� � ����-

�

��� 
���
�+����� 	
����������� 5���
���� N����+ � 1925 �. � ���
-
������ �� ���� ��
�������� �
���
����� *��� *�����

�+ � 1926 �.
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жертв никогда не выходит из-под контроля хищника. При со-

блюдении всех этих условий численность популяций хищника 

и  жертвы будет подвержена сопряженным колебаниям (дина-

мика их численности будет представлена двумя синусоидами 

со сдвигом по фазе: рис. 10).

���. 10. #���������
�� ������"��%�� 
�������� �����������

�� ������� � ������� "�%��
–������ (��: ������	, 2005, 
 ��-

������
��)

Несмотря на всю свою условность, такая модель демонстри-

рует, что даже идеализированная система взаимодействий двух 

популяций может порождать сложную динамику их численно-

сти. Необходимыми условиями существования таких колеба-

ний в  реальных условиях являются гетерогенность местооби-

тания (наличие непригодных для обитания хищника участков), 

а  также возможность миграции жертвы и  хищника (с  некото-

рым преимуществом в скорости для жертв). В противном случае 

хищник быстро съест всех жертв и погибнет от голода. Сниже-

ние численности жертвы после каждого подъема, вопреки мо-

делям, не может объясняться только возросшим прессом хищ-

ников, а определяется другими, не связанными с воздействием 

хищника, факторами (например, нехваткой корма в  зимний 

период). Это соображение подтверждается, в  частности, на-

блюдавшимися колебаниями численности зайцев на островах 

в отсутствие хищников.
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!
�������� �
 ���
�� � 
�����	
��-��� � �
���-
�
����� 	

�� "�
������ 	��
�
��, #�� 	
� �
�		�-
��� ��

�� ����� �������� � ��
�� #���������� ��
	�	�����+ ���
���� �
 	
���
�� 	��������� �
����1.
>��������� ����
���
���� �����
��+ #���������� ��-
���
����
���� ���, #�� 	
� �
�		���� ��

�� �����
#
����
 ���#
+��� ���
�# �������� � ��
��
�� �
-
����� ����
����.

Эволюция хищников и жертв сопряжена. Эволюция любо-

го хищника неразрывно связана с эволюцией его жертв, совер-

шенно так же, как эволюция жертв связана с эволюцией хищни-

ка. Отставание в  этой гонке равносильно гибели. Коэволюция 

хищников и жертв напоминает эпизод из «Алисы в Зазеркалье», 

где каждый должен был бежать как можно быстрее, чтобы оста-

ваться на месте. Неудивительно, что в процессе совместной эво-

люции у хищников выработались эффективные средства нападе-

ния, а у жертв – эффективные средства защиты.

"
�����
 �
���� 

�����+ �� 	���
���� �� �����-
��� �������� 

�����

���, ��� ����#
�� �� ����-
�� ���� ��������� &�	�, ����#�� � ������� ��
�, ��
� ����#����� �������
. *�
�����, �ó��&
� #
��� $���
������� – $�� �� ������ �
����� ��� 

�����+ 	
�-
����� ���
������
, ����
�� �
�
	���
���� � �������
��� 	����������� ���
������ �� ��� 	
� �����	
��,
�� � �	���
���� �������
��
���� �
������ ����-
���
 (�
	
���
, ������� � ������� �
�
�
). X�������,
����#��, ��


���� 	
�������� $�� �
������ �

��-

�. !
	
���
, �������� �� ����� ��	������
�� �����,
����
�
����� � ������� �������, 	�������� ������
�

������ ���� ����
 ���
�� �
���
��, ����
�� 	
�-
	�������� 	�
��

��
��� ������ � ��&�#���� �
��-
�����. >��
�� ��#���� ����� 	
���

����
�� ����
� 	���
�� ������ ��� ����
����� #
���.

1 Fryxell J. M. et al. Group formation stabilizes predator–prey dynamics // 
Nature. 2007. V. 449. P. 1041–1043. ��	���
��� ��������� 5.'

���
:
http://elementy.ru/novosti_nauki/430621.
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;������� � ����� ����
����� «��
� �
���
����».
!
	
���
, ��������� ����� �
�	�#����� 
�
��+ �
��-
�
���� �� �
�������-�����
��� 	
� 	����� ��

-
����. '�

���, ���#���
���� �
�������, �
����� �


�
��� �� ������ ������� ������
 (����&�� 	����
����#��), �� � ����#��� 	��� � ���� ����


 � ������-
�������� �����#���, ���
��� ����
�� � ��

��. ���
��

��� 
������ �
����� �����, #�� ������ ���


�-
��
�� ��� $��� �
�������, ����	�#��
� ��	
�
�����
�
���� 
�
��+. 5�
��� �� ���
���� � ����� � �����
�������� �
����+ ���, ���	�
���+�� ��
��
� 	���+
��

���� (����&������ 
�
��+ � �
��&����+ �����
��

���
�� ������). ;������������ ���#������� ��-


���� 	
������ � 
������ �������� �����
������

�
��+.

�
���������� 

����

���� 	���
�� 
���, 	��
�
-
������ �� �
��� ����� �
 �
����, � ���	������#���
�������, �
�����
������� 	
� 	����� ���
��
���	-
���. 4�� �
���� �� �������� 	�
�������� 

����

�-
��� �����#��
�� ���� 

���
� (#�� ���
�� �� ����-
���	���� ��� ���	������#��� ��������) 	
� 	�����
	
��

#��� ��
����� ��� ����������� �����#�� (#��
�� 	
�����
�� ������� ����
��� 
��). ;���
����, #��
������
�� �� $��� ��

���
��+ 

����
���� � ��
��
	�� �������� �	
��������� �������, ����������
�
���������� ��	��
���� ������
��. )�� ���� �	�-
��� «�
���
����» �� 
�� – ��
���
����� ���

��� ��-
�	�
�����
, 	
� ����
�� ��
���� ���
��� 	���+ ����
���� 	����
���� ������ � ������ �
��� �����. %
���
���

��� �
����� ��
#�������� $��
����#����� �
-
�

�, 	�$���� ������
�� ���� ��
�� «���
���
����»
�� ���, «����#
�» �
 ������+ 	
��� �������� � ��
�-
��� ����� ���� �#��� ������+ 
���
�������.

В каких случаях возникает конкуренция? Конкурентные 

отношения возникают между организмами, которые нуждаются 

в  одном и  том же ресурсе. Ресурс, ставший «яблоком раздора», 

может действительно быть в дефиците (как минеральные веще-

ства, необходимые планктонным водорослям), или же в условиях 



 4 7

его обилия организмы могут снижать его реальную доступность, 

мешая друг другу.

!
	
���
, 	
� �����
����� ���� ����� 
���� ��-�

����
 ���� �� ����� 
������ 

����
�� �������������
��
��, 	
��
���� ��� �ó��&�� 	�
��#���� � 	����-
������ 	
���	��� � �
������ �����
�
����+ ���.

В качестве ресурса могут выступать самые разные экологиче-

ские факторы – от количества пищи до свободного от хищников 

пространства. Конкуренция часто возникает и  между особями, 

принадлежащими к одной популяции, поэтому в ходе эволюции 

выработались механизмы, снижающие интенсивность внутрипо-

пуляционной конкуренции. Наиболее важные из них – способность 

к  расселению потомков, а  также территориальное поведение.

«Закон» конкурентного исключения. Как мы видим, конку-

ренция возникает между видами со сходными экологическими 

требованиями. Георгий Францевич Гаузе, проведя серию опытов 

с двумя видами инфузорий, в 1934 году сформулировал правило: 

два вида, имеющие сходные экологические ниши, не могут со-

существовать неограниченно долго в стабильных условиях. Этот 

принцип впоследствии был назван   законом конкурентного ис-

ключения Гаузе и пользовался большой популярностью. Однако 

сосуществование двух близких видов всегда можно объяснить 

неизвестными различиями их экологических ниш или недоста-

точной длительностью опыта. Кроме того, в природе невозмож-

но вычленить взаимодействия только двух видов, и полной ста-

бильности условий не бывает.

Из «закона Гаузе» следует только то очевидное соображение, 

что конкуренция двух видов со сходными экологическими ни-

шами может приводить к вытеснению одного из них. В реаль-

ности плотность популяций потенциальных конкурентов часто 

поддерживается на низком уровне вследствие действия иных 

неблагоприятных факторов, поэтому конкуренции за ресурс 

не происходит (его и так хватает). В природе виды со сходны-

ми экологическими нишами (например, планктонные водо-

росли или растения на лугу) сосуществуют из-за разделения 

их экологических ниш по ресурсам, во времени или в  прост-

ранстве.
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O
�������� �
���#����� (	������) ��& ���� ��
�&�
��������
�� ��� 	�������� ��

����, ����
�� � ��-
��� ���������
��� ����� ���� 	
����
����� 20 ��-
�
��. >��� ��� ����
�� � ��
������
�, ��
 ��
�����
� �������� � �
��
� �
��
����, ���
����� �����
��
	��� �
 	���
������ 	�#�� (

�������� � 	
���

�-
����). >��� 	��
���� � �������� �����
��, �
���� – 
������ �
��������, �
���� – �
�	
�� (

��������
	� 
���
�
�). >��� �����
�� 	��� ��#��, �
����
���� (

�������� 	� �
�����).

Q
��� 	
����
������ � �������� $������#����� ��& – 
��������� ������
��#��+ ���#������� ��

�
 �����
�����. �
����
��� ����, #�� �� �
����
�� �
 ����-
&�� � ����
��� �
��
�
��, ����
�� 	��
���� � ��-
��� � ��� �� ����� �, �
� ����� 	��
�
����, �����
� ��� �� �	������: ��
 	�
�
�� �
 	���
������ ����
� ��
��� �
 
���+, � 
������
�� #��� ����� ���������
�&���#��� �	�#
������ � ���, #�� ��� �����
�
��� �

	���. )��� �� �� ������ � �
��
�
�� ��
���� 	��
����, �� ���

����� ��, #�� ����
 ����&��� �
��
�

� �������� ������� �� ��
�+ � ������, ����
�� ��
-
�
��� � ����� ����, ����
 �
� ����
��+ �
��
� 	�-
�
���� 	
�������� ��
�
��, � #
�������, �
��
��+
� �
�����
��.

Хищники могут выедать более сильных конкурентов (напри-

мер, копытные сдерживают распространение ковыля в  степи, 

а  фитопаразиты в  тропическом лесу повышают растительное 

разнообразие, уничтожая в  основном массовые виды1). Конку-

рентоспособность видов может меняться на разных стадиях их 

жизненного цикла или при изменении внешних условий.

"�������
��
��� ��
����� � �

�� � �
�
��
� ��U-
�������� ���, #�� 	
�
����� ��
����� �� ����� �����-

�
��
�� � �

�
��, 
 ��
����� ��
���� ���������

1 Bagchi R. et al. Pathogens and insect herbivores drive rainforest plant 
diversity and composition // Nature. 2014. V. 506. P. 85–87. ��	���
��� ����-
����� ).!
+�

�: http://elementy.ru/novosti_nauki/432192.
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�

�� (	���#
���� #��-�� �
��� ��
� «�
����–���-
����–���
�
»). %

�� �
��� «��
����» � ��
������
�	��
����
���: �
��#�� ����+ �

�� �����#��
�� #
-
����� 	��

��, ���#���
���� 	
�
����� ��
�����1.

(
��� ����, ��������
��� �����	
���� ����� ���-
�����#��+ #
��� "I52 	��
�
��, #�� ����
������
�
�����#������ ����� 	
���&
�� ��
�������� �����-
����� 

���#��. %� ���� ����
������
� �����
�����
	
��������� ����������, #�� � 	�������� 

���� ��-
�
� ��
����� 	
���

��
�� 	� ���������.

Асимметричная конкуренция. Конкуренция может быть 

асимметричной, в этом случае конкурирующие виды действуют 

друг на друга с  разной интенсивностью. Нетрудно догадаться, 

что крайний случай асимметричной конкуренции – аменсализм. 

В природе отмечены все переходы между конкуренцией и амен-

сализмом.

�
� ���#���� �����
����� #�
�� ��

��
��� � �&
-
���, ������� �
 �����+ 	���
������ ��

���� � 	���-

���� ��
+��, ��� 	

��� ��
�����+����+ �
��� ����
�
������ 
������ �����
�
����� ����� ���� «	���-
������+» ��	
�
���� ���������� �� 50% (
��������
������
�#�
� �����
�����) �� 100% (
����
����)3.

Наблюдения в природе однозначно не доказывают конку-

ренцию. При изучении конкуренции используют как математи-

ческие модели, так и  различные опыты. Непосредственные на-

блюдения в природных условиях не позволяют сделать оконча-

тельных выводов относительно значения конкуренции для фор-

мирования наблюдаемой картины распространения и динамики 

численности организмов.

1 Baudena M. An idealized model for tree–grass coexistence in savannas: 
the role of life stage structure and fi re disturbances // Journal of Ecology. 2010. 
V. 98. P. 74–80.

2 Clark J. S. Individuals and the variation needed for high species diversity 
in forest trees // Science. 2010. V. 327. P. 1129–1132. ��	���
��� ���������
5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/431270.

3 Jackson, 1979, ���. 	�: j���� � �
., 1989.
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��
��
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���
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��+ �
��
��
� ���
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���� ������ � ��
��� ��������� 

+��
�.
j��
 	
�������
 	
���
� ��	����
 �����
������� ��-
�������� 	���
���� �
+�
 �
+���-�������, �� �
���
��
�
����, #�� � ��#��������� 	���
���� �
+�
 �� ���-
��� 

+���� ������� ������ – 
���, #���������� ��-
��
�+ 
���� ���
���
 	���� �������� �
 ���
�� �
+�
-
�����
. ��� 	�����
��
���� ��� �
����, #�� 	���
��+
�
�� ��#�� � �� ��� 

+����, ���
 �� 	
���� �
��-�����,
�� ����
�� 	� �


���
� 

������������ ���� ������
��� 	
�������
��� �
+��� 
����. %
��� ��

���, ���
	
���
�� ��	����� � ���������
��� �����
����� ���-
�� ���
�� ���������� ��	����������� $��	�
������.
!
	
���
, � �	��
���+ ��&� ����
��� ��� 	
���
��
���������
��� �����
����� ����� ����� ���
�� �
+-
�
 ���������� ���� �� ������������ ������� #�����-
����� �
+�
-�����
 � 	�����
���, �
� $�� ��
����� �

#���������� 	���
���� �
+�
.



 5 1

����� 2

��	�	��� ��	������

§ 2.1. ��	$���� ��	�������	�	 
	��	��1

 Экосистема и  группировка. Экоси-

стемой называют совокупность попу-

ляций всех видов, населяющих опреде-

ленный участок пространства, и  среды 

их обитания со всеми взаимоотноше-

ниями между живыми и  неживыми 

компонентами этой системы2. Сово-

купность живых компонентов одной экосистемы называется 

 сообществом3. Частный случай экосистемы  –  биом. Для него 

характерны определенные тип растительности и  климат (на-

пример, тайга или тундра). В  сообществе все виды в  той или 

иной степени адаптированы друг к  другу. Противопоставляе-

мые сообществам совокупности неадаптированных друг к  дру-

гу видов называются  группировками (например, растения на 

железнодорожной насыпи). Вблизи своих границ сообщества 

становятся неполными, переходные зоны между сообщества-

ми ( экотоны, например опушка леса)  – прибежище для груп-

пировок.

Границы экосистем субъективны. Как заметил А. М. Ги-

ляров, долгое время преподававший курс общей экологии на 

1 ;������� 	�: <���
��, 1990.
2 �
���
��� ��������� ��
���
 «$��������
» �������� ��
���

«�����������». )����������� ����#�� ������� � ���, #�� ����������� ��-
������ � 

��
� �	
���������� 

����������� ���������
 – ���������

(�
	
���
, ��
�����+ ���, 	�+�����+ ���). * �� �� �
��� $��������
 – 
	������ «���

���
���», �� ����� �
��
�� $���������+ �
� 
��

���,
�
� � ��� 	�
���� �����.

3 �
���
��+ ������� ��
���
 «����������» – ��
��� « ��������».
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биологическом факультете МГУ, «сообщество  – 

это то, что исследует один эколог». Это шутливое 

определение иллюстрирует одну из основных 

проблем экосистемного подхода в экологии – раз-

ные исследователи по-разному очерчивают гра-

ницы сообществ (а следовательно, и экосистем).

*������ ������ ���
� – �
�
���� ��, ��
�&�+
	
���
 #���� ���

��#����+ $���������. >��
��

�#�
�
��� ���

 �������� � �
��������� �� �
����
����, 
 �	
�������, ��� ���#
���� ��
�� ���

 � �
-
#��
���� ��
��
���+ ��� ���, ������ ��-�
 	�
���+
����� 

������������. >�
���
����, #�� 	
������
�

���� ���
��+ $��������� �#��� ������, #�� �� ��-
��
��� � ���������
� � ����� «

�	���#
����» ���-
��

��?

Кроме того, границы сообщества будут разными для разных 

организмов.

!
	
���
, ��� ����� ��� ���� ����� 	
������ �
 ���-
���� �����, ���
���
� ���� �� �� ��
��+. ��	������
���+ � ��#���� 
��
 ��� ����� 	
����������
�� �

����� ��
���. O�
����� 	
���

����� $��������� «�
��#�� �
����» ��� – $�� ���� ��
��� � ��� ��	��
��-
�������� ��
������. N��� �� �
 ����� 	
������ ����-
���
� 	���; �#
����, �
���
���� 	�	������+ ����+,
���#�� ������������� 

���� $��������
� � ��#��
�
���� $�����
 (	�+�����+ ���, ��
������ ������,
������). �
� $��� ��� ��

���
��, �
���
���� ����+
	�	������+ ����+, «� ��#�� �
���� ����» ������� 

�-
��
�
��
�� �
� ���� $���������.

В экосистему входит слишком много видов. Другая прак-

тическая проблема экосистемного подхода  – огромное число 

видов, входящих в экосистему, что предъявляет невыполнимые 

требования к квалификации исследователей экосистем.

�
������ ��	����+ (	�������� ������
�� ������
��-
#����� �
�		� �� ��

�
���
���� �	���
����
��) �	�-
��� �
�
������, �
�������� ������&�� ������������
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���#����� 	����������� ���
� <�������, �
�#����
��
����� 600 �����.

O
�����

��� ���
� � �
��� �
�	�#������ ���

�
�� �
���� ���� 	
����
����. !
 �#
���� �
�	�#����-
�� ���
 	���
��� � ���� ����

 ����� 	
���

��
��
����� 150 ����� ��
�����, �� ����
� ��� � �
���� 

�-
������ � �
�������#����� �
�		
�. !
	
���
, � �
�-
	��
� ������ �
 ������ ��
����� ������ ���
 ����
���

�� ����� 1000 ����� �����. %�
������� �����-
���
��� �#
���
 ���������� �
�	�#������ ���
 � �
-
�
�� 	�������� ���

����� �
 ��

���
�� 	���
���
	������


 ����� 6 ����# ����� #������������. *��


�����

��� #������������ $���� ������� �
����

������� � 25 ����# �����1.

Зато экосистема  – особый уровень организации живого. 

Сторонники экосистемного подхода приводят в свое оправдание 

следующий аргумент (в дополнение к перечислению недостатков 

популяционного подхода): не столь уж и существенно, имеют ли 

экосистемы отчетливые границы. Экосистемная экология изуча-

ет не дискретные пространственно-временные единицы, а осо-

бый уровень организации живого. Она рассматривает природу 

взаимоотношений между видами и средой их обитания, а также 

структуру и функционирование многовидовых сообществ.

"�����
 ���������� �����+ � 
�
����� $�������-
�
� �#��� �����
. ;�������
��� ��������� ������+
������ � 

+��� �
�
������ �
�
�
 	��
�
��, #�� ��-
����
�� ������ ���

���
�� �� ����� ����� �+�
 ��-
�����+ 	����, ����
�� ��
 ���
 	����
���
��, 	����-
�� ����&�
�, 
 ������
�� ������ – ���. >�
�
����, #��
	����� �������+ 	���� ����	������ 

��&� � ����-
���
�� ��#���� ������, ����
�� ���

����
���� 	��
���� 	����
� ������ � �����
�� �� ������ (	�����
�������+ 	���� �
������ �� ������ ������ 	����).

1 Basset Y. et al. Arthropod diversity in a tropical forest // Science. 2012. 
V. 338. P. 1481–1484. ��	���
��� ��������� 5.<���
��
: http://elementy.ru/
novosti_nauki/431994.
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<����
 ������, �� ����
�� ������
 ���

���
�� �+�

�������+ 	����, 

�	������� 
���� � �����
�� 	#��
� ��, ����
�� 	���
�� ������, �
� #�� �������������
� �����
� �������+ 	���� ��	
�
��1.

§ 2.2. !�	�������� ��������� 
��	�������

Круговорот веществ и поток энергии. 

Как уже говорилось выше, экосистема – не 

просто сумма популяций и условий среды, 

а  еще и  система взаимодействий между 

ними. Благодаря этим взаимодействиям, 

у  экосистем появляются новые свойства, главное из которых  – 

способность к  самоподдержанию посредством круговорота ве-

ществ и потока энергии.

Продуценты, консументы и редуценты. Рассмотрим типич-

ную структуру экосистемы на примере озера.

В озеро поступает энергия в  виде солнечного света. Водные 

фотоавтотрофы (например, растения) за счет этой энергии син-

тезируют органические вещества из углекислого газа и воды. Та-

кие автотрофные организмы, способные к синтезу органических 

веществ из неорганических, по их роли в  сообществе называ-

ются  продуцентами («образователями»). 

Растения идут в  пищу животным, кото-

рые сами не способны к  синтезу органи-

ки из неорганики. Такие гетеротрофные 

организмы называются  консументами 

(«потребителями»). Бактерии и  грибы, 

играющие главную роль в разложении ор-

ганики, называются  редуцентами («раз-

рушителями»).

Итак, органическое вещество, обра-

зованное растениями, переходит в  тела 

1 Smith N. G. The advantage of being parazited // Nature. 1968. V. 219, 
D 5155. P. 690–694.
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животных, затем при участии грибов и  бактерий вновь пре-

вращается в  неорганические вещества, усваиваемые растения-

ми. Так в экосистеме осуществляется  круговорот веществ. Этот 

круговорот никогда не бывает полностью замкнутым: вещества 

часто выносятся за пределы сообщества (водой, ветром, с мигри-

рующими организмами), и в то же время их запасы пополняются 

за счет внешних источников (поступают с осадками, пылью, при 

биологической фиксации атмосферных газов).

В синтезируемых продуцентами органических соединени-

ях запасена энергия, полученная от солнца (та ее доля, кото-

рая была усвоена продуцентами). Часть ее идет на обеспечение 

жизнедеятельности самих продуцентов (синтез веществ и  их 

транспорт внутри организма, тепловые потери в  ходе клеточ-

ного дыхания), поэтому до консументов доходит далеко не вся 

энергия, усвоенная продуцентами1. Таким образом, для ста-

бильного существования экосистем необходим постоянный 

приток энергии. 

Не все растения – продуценты, и не все продуценты – расте-

ния. Надо отметить, что не все растения являются продуцентами: 

бесхлорофилльные растения (например, растение из семейства 

норичниковые – петров крест) не способны к фотосинтезу и полу-

чают органику от других растений. Верно и обратное: не все про-

дуценты – растения. К фотосинтезу способны также лишайники, 

многие протисты и фототрофные бактерии. Кроме того, некото-

рые бактерии способны к синтезу органических молекул за счет 

энергии, высвобождаемой при окислении некоторых неорганиче-

ских соединений (такой процесс называется  хемосинтез). На дне 

океана, куда не проникает свет, но где из земной коры выделяет-

ся сероводород, метан или восстановленное железо, обнаружены 

уникальные экосистемы, в которых роль продуцентов играют хе-

мосинтезирующие бактерии.

1 ����� �������
 � $��
��� �� �����
 ���
�� �
	

���� �� 	
���-
������ � ���������
�. ��
�������� 	
������ ������
�������, �������
���
�	�
���, #
��� 	��
���� �
���
���� (�
������� «������ ����
��-
��»!): Jeong H. J. et al. Growth, feeding and ecological roles of the mixotrophic 
and heterotrophic dinofl agellates in marine planktonic food webs // Ocean Sci. 
J. 2010. V. 45. P. 65–91.
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!
��
���, �
������ ������

��� ���������
�����
� �#
����� �
��� �
���
�+ $��������� ���
���
�
��-
��� �������+ � ���
� 

������ ��
� � %���� ���
�� �

������� 2,5–3,5 ��. >��� �� �
������ ����� � �
��� ��-
�������
� – ���
������#�
����

������������ – 
��-
���1, ����
�� ����� � �
���
� ��
���
�� 2–3 �� � ���-
��+ �� 2 �. q 
����+ ��� 
�
 � ��&�#���
, 
 ����

��-
��� #
��� �� ���
 �
���
�� �	���
���
� ��
��, ����
-
�
�
� ��������� ����� �����������
����� �
���
�+,
����
�� � ��
��
�� 
����+ �
�
����+. ��� �
���
��
�������� �� ��
� ��
�����
��, ����
�+ 
����� 	����-
�
�� �� ��
��
���+ ���� #�
�� 	�#�� ��	
��� � ��-
��
����� � ����� �
��� � �����
�, ��� ����� �
���
��.

 Биомасса. Масса вещества, заключенного в телах живых ор-

ганизмов, называется биомассой. Обычно биомассу измеряют 

в единицах веса сухого вещества на единицу площади или объема.

 Продукция. Прирост биомассы за единицу времени называ-

ют продукцией (при этом учитывают и  потребленную другими 

организмами часть биомассы). Продукцию продуцентов назы-

вают  первичной (рис. 11), а консументов и редуцентов –  вторич-

ной. Значительная часть первичной продукции используется на 

дыхание самими растениями (50–60% в лесах умеренной зоны 

и  до 80% в  тропических лесах), оставшаяся часть продукции, 

доступная для использования консументами, – это  чистая пер-

вичная продукция. Не стоит недооценивать и  роль редуцентов 

в образовании вторичной продукции. Во всех экосистемах они 

синтезируют более половины всей вторичной продукции, а  во 

многих наземных сообществах этот показатель доходит до 98%.

Продукцию не так легко оценить. Хотя океан занимает око-

ло двух третей поверхности земного шара, он дает только по-

ловину чистой первичной продукции нашей планеты. При этом 

не учитывается продукция хемосинтезирующих бактерий, на-

ходящихся под океаническим ложем. Как показали последние 

1 ��� �������� ���� �	��
�� �
� �
������������+ ��	 ����� �
�
-
������, ���
�� 	�������� ��������
��� 	��
�
��, #�� $�� – ���� �� ��-
��+��� ��������������� ����#
��� #�
��+.
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исследования, объем этой продукции очень велик (возможно, 

сравним с продукцией всех остальных экосистем земного шара). 

Однако эти данные предварительны из-за того, что сообщества 

под ложем океана мало доступны для изучения.

Надо заметить, что при большинстве оценок первичной про-

дукции сухопутных экосистем учитывается лишь надземная био-

масса. Однако на деле первичная продукция под землей может 

быть ничуть не меньше. Еще бóльшую проблему представляет 

оценка продуктивности почвенных сообществ.

Трофические цепи. Последовательность питающихся друг 

другом организмов называется  трофической (пищевой) цепью 

(например, одноклеточные планктонные водоросли – ветвисто-

усые рачки  – хищные личинки комаров хаоборусов  – плотва  – 

щука). Составляющие трофическую цепь популяции относятся 

к разным  трофическим уровням: продуценты, консументы I по-

рядка, которыми питаются консументы II порядка, и так далее. 

Получается, что трофический уровень – самая крупная трофиче-

ская гильдия. 

Приведенный выше пример – это   пастбищная трофическая 

цепь, в  которой консументы первого порядка поедают живые 

���. 11. #�������� �����
��� ��������" 	
������� ��������,


 ��"�
� ��%����� �� �2 � ���� � �" ���%��� (��: ����, 1975) 
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растения. Такие пищевые цепи характерны, например, для лугов 

и степей. В  детритных трофических цепях консументы первого 

порядка потребляют лишь незначительную часть живых расте-

ний, большая же ее часть разлагается. Образовавшаяся органи-

ка –  детрит (перегнивший листовой опад в лесу, гниющие водо-

росли на морских побережьях) уже используется консументами 

и редуцентами.

;���
����+ 	
���
 ���
����+ �
���#����+ ��	�
����� �
+�� � $��������
�, ����
�
���� $	������-
�� 

�������� ��
����� �
�	�#������ ���
 – �
���-
�����. * �����
��� �� ������� ��

������ ���	�����
�������+ ����, � ����
�� ��
��
����� ����� ��-
�������
 ������ ���	������#���. X���� ��� �
 �#��
	
�
����� ���
�� ���
��
. ����� 	�
�

����� �����-
���� ���
�� ����
���� �
���
���, ����
�� �
��
&
-
�� 

�������� �
�
��#������ �������
. �
 �#�� $����
� ���� 	����	
�� ����� ����������� $	����
� 
���
� �����
, 	
�#�� � ����

����+, �����	��+ ��� ��-
	������
��� 

��������, ��
��1.

Последующее звено трофической цепи обычно снижает чис-

ленность особей и  биомассу предыдущего звена. «Подавление» 

предыдущего звена, в  свою очередь, приводит к  ослаблению 

пресса на предпредыдущее. Подобное влияние изменений, про-

исходящих на одном трофическом уровне, на другие звенья тро-

фической цепи называется  трофическим каскадом.

(�
���#����+ 	
���
 �
���#������ �
��
�
 – ����-
���, 	
����&��&�� � ~������������� �
����
�����
	

�� � "I5 	���� 
����
������� (��������) ���

� 1995 ���� ������2. ��
�� ��� �
� 	�������� ������

1 Ngai J. T., Srivastava D. S. Predators accelerate nutrient cycling in 
a bromeliad ecosystem // Science. 2006. V. 314, D 5801. P. 963. ��	���
���
��������� 5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/430387.

2 Hebblewhite M. et al. Human activity mediates a trophic cascade 
caused by wolves // Ecology. 2005. V. 86, D 8. P. 2135–2144; Smith D. et al. 
Yellowstone after wolves // BioScience. 2003. V. 53. P. 330–340; https://
ethology.eu/how-wolves-change-rivers.
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� �
�	

�� �����
��������, ��� ����������
�� � ��#�-
��� 70 ���. �
 $�� �
��� #���������� �����+, ����

�
 ����
�� � �
�	

�� �
	
����
, 
���� ���
���
,
�, ������
� �
 	�	���� ����+ ����
���
��
�� ��, ���-
�� ����
����� ���#������ 	�#�� ��� 

������������.
(���#��, ����� 	�����&���� ����� ����� ������
��
�����+, �� ��
����, ����� �������� 	�������� ���-
��+ (��� ��
�� �����
�� ��� ����, ��� �� ����� �����
���������, � ����������� $�� ������ 
��). O
���-
��������� ��
�
 �����
�
����
����, ������ �

����
�����+ � ���+, � 
������
�� #��� �����#��
�� #�����-
����� 	��#�� 	��� � ���
��. j��
���� 	������ ����
-
�� ������� ��� ����
��� ���
, ����, 
�� � 
�����+.
*���� ����
�� ��+����, � 
������
�� �����#��
�� #��-
�������� �
������ � ��&�+, 
 �
��� 	��
������ ���
���
����, ��
��, ��� � �������. ;�������� �
�� �
��-
&
�� – ��-�
 �


��
��� ��
���� 
��� ��
�� ����&�
��
��
�
��
��, ������
�� $
����.

Трофические сети. Необходимо отдавать себе отчет, что 

представление о  трофических цепях и  уровнях в  значительной 

мере абстрактно. В  реальной природе скорее существуют  тро-

фические сети, в которых многие популяции принадлежат сразу 

к нескольким трофическим уровням. Один и тот же организм не-

редко потребляет в пищу и животных, и растения; хищник мо-

жет питаться консументами I и II порядков; любой гетеротроф-

ный организм в некоторой степени является редуцентом. Даже 

деление на авто- и гетеротрофов в некоторой степени условно – 

некоторые микроскопические водоросли способны менять тип 

питания в зависимости от освещенности и наличия в среде орга-

нических веществ.

�


����#����� 

������ � �
���#����+ ��
����
� ��-
�������
 �
���
�� 	
�������#��� 	�������� �����
	
�������
�� � ���������
��, 
�����
�� 	����� �
�
-
��#����� � ���
�
��#����� ������� � $���������1.

1 Watson D. M. Parasitic plants as facilitators: more Dryad than Dracula? 
// Journal of Ecology. 2009. V. 97. P. 1151–1159.
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Благодаря сложности трофических сетей исчезновение 

какого-то одного вида нередко почти не сказывается на сооб-

ществе. Пищу исчезнувшего вида начинают потреблять другие 

«пользователи», питавшиеся им виды переключаются на новые 

источники пищи, и  в целом в  сообществе сохраняется равно-

весие.

Как изучают трофические сети?1 Для изучения трофических 

сетей необходимо установить пищевой рацион входящих в них 

видов. К решению этой трудной задачи можно подходить разны-

ми способами. 

Непосредственное наблюдение  – теоретически самый про-

стой и надежный метод, но его невозможно применить ко мно-

гим живым объектам (большинство из них слишком мелкие, 

слишком пугливые и ведут слишком скрытный образ жизни).

�
���
 	
�������� �
���� �����
 – ���#���� 	��
���
�
+��� 	
� 	����� 
��
�����#������ �������	
.

Анализ содержимого желудков (как прямой  – путем препа-

рирования мертвых животных, так и косвенный – путем изуче-

ния помета и погадок) применяется ко многим видам птиц, рыб 

и  млекопитающих. Однако по остаткам съеденных животных 

бывает трудно установить их видовую принадлежность, особен-

но если хищник питается только мягкими частями своих жертв.

>��� �� ����� 	�
�

�+ 	��
���� 	
�������������
������� ��
���� 

����

����, 
 � 	����

��������
�

��� $��� 	�
�

�+ ���

����
���� ������ �������
�������� (�
������������ #�
��+).

Для исследования трофических цепей применяют и  метод 

 радиоизотопов (замена одного из атомов в пище другим его изо-

топом), который позволяет проследить пути и количество погло-

щенной органики.

���� ����� 	
������� � ��� 
�
���
 �����������+
����

������ 	��
��� 

�����+. *������� 
�������
����
����, ����
������� ��
������� �����	�� 15N,

1 4
��, 1975.
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�
 ���� � ��������
��� "���
���� (
��
�
 	��������
���
�
��, #�� ����
��
 �	�����
 ������
�� 
��� �� �
-
����� ����
. 4�� $���� � ��� 

����
���� �	���
��-
��� «������� ��
��», ����
�� 

���� ���
�1.

В настоящее время для реконструкции трофических цепей 

активно используют анализ соотношения стабильных изотопов 

азота и углерода (оно видоспецифично; соотношение изотопов 

в тканях хищника зависит от их соотношения в тканях жертвы) 

и  методы молекулярной биологии, позволяющие установить 

видовую принадлежность остатков жертв при помощи анализа 

ДНК2.

!
����������� ����#�� ��&� 	�
������
�� ����
����#� ����
� � ��
������; �
������� 	� ���
��
�
�� 	����
 ����#�� ��&�+, �
� 	

����, ����� �	
�-
������ ������ �� ����+���
, #�� �
�
������ ���
��-
��+ 
�
��� 

����
. 5�
��� ��������
�
����+ 4!(
���
���� ����#�, ����

���� �� 	����
 �

����� ��-
�
�
 	������� �	
������� �� 
��
 ��� �
�� ���

����� ¾ ���
����. *���������, #�� �
��� ��
�� $���
����#�� ��&�+ ����� �
�������, �	������� ���&
��
�����, ����
�� ��&� ���
�� 	
� $�����
���. 5 ���
���� ��
���� ����������� �� ����#�� ��&�+ – �
� $��
�������� � 

+��� ��������
��+ �
��#�
�, ����
��
����� ���
�
�� ����� � ��� �� ��
	
����, #�� � ����-
#�� ��&�, ����
� ��� � �����3.

1 Onipchenko V. G. et al. New nitrogen uptake strategy: specialized snow 
roots // Ecology Letters. 2009. V. 12. P. 758–764. ��	���
��� ���������
5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/431113.

2 Carreon-Martinez L., Heath D. D. Revolution in food web analysis and 
trophic ecology: diet analysis by DNA and stable isotope analysis // Molecular 
Ecology. 2010. V. 19, 25–27; Hardy C. M. et al. Carbon source accounting for 
fi sh using combined DNA and stable isotope analyses in a regulated lowland 
river weir pool // Molecular Ecology. 2010. V. 19. P. 197–212.

3 Claire E. L. et al. Species on the menu of a generalist predator, the 
eastern red bat (Lasiurus borealis): using a molecular approach to detect arthropod 
prey // Molecular Ecology. 2009. V. 18. P. 2532–2542.



6 2  

 Трофические пирамиды. Соотношение биомасс и  энергий 

(потока энергии в единицу времени на единицу площади) попу-

ляций, относящихся к разным трофическим уровням, называют 

трофическими пирамидами. Их изображают в  виде диаграмм, 

где ширина столбиков отражает соответствующий показатель 

каждого из уровней (рис. 12). Редуцентов на таких диаграммах 

обычно не изображают, поскольку неясно, где их разместить: 

они потребляют мертвую органику со всех уровней пирамиды.

���. 12. #����� ��������
�� ��������: �������� 	���
��

(��: ������	, 2005, 
 ��������
��)

P – ����������, C
1
, C

2
, C

3
 – 
��������� �����
�, �����
� � ���-

���
� �����
��, ��������� �� ��
�����.

Биомасса продуцентов, как правило, максимальна, а биомас-

са каждого последующего трофического уровня меньше, чем 

предыдущего.

)��� ���

�� � ���� ���� ��� 
�
��
����� �

�� � ��-

����, �� �� ����� ��
���� 	� �

������ � ��#�+, ��-


���
���+ ����� �����#��
��, �
������, ���

��,
���, ����
��
�� � �
����� �

�������� ���������
5�
���. Q�� �� �
�
���� �
���+ ��#�� �����, ��	

-
��� � ����, �� �� ����� 	
���� �� �
������ �� 
����
� ��

��, ��

���
����� 

�������� � 	���
�����
�� ���������.

Однако в  некоторых экосистемах биомасса консументов 

I  порядка бывает больше биомассы продуцентов (если консу-

менты живут долго, а  продуценты быстро возобновляются).
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* ���
�� ���������#��� ����
���� ������� � �#���
����&�+ ���
����� � �
�� ������� 	
�������. >��
-
�� �� ����� ����#����� �������� �
��, 	�������� � ��
����&�+ ���
����� �� 	���
�� �����

��
�. "
��
�����

��
� 

���� � 

�����
���� ���������, ��
��� ��������� 	���
���� ������
��, 	�$���� ��
����
��
 «�
�
	���
����».

* ���
� ����
��
 	�
����������� 
�� ����� ����-
������� 	
���&
�� ����
��� 	�
�����
, ����, ����#-
��, ����#��
 	
������� 	�
�����
 �
 ����� �
 	�
����
	
���&
�� �
����� � 
��.

Пирамиды потоков энергии никогда не бывают перевернуты-

ми: как уже упоминалось, следующий трофический уровень мо-

жет «пропустить через себя» лишь часть энергии, усвоенной пре-

дыдущим уровнем. Чистая продукция следующего трофического 

уровня обычно не превышает 10% от продукции предыдущего, 

остальное составляет неиспользованная, не усвоенная и израс-

ходованная на поддержание жизнедеятельности энергия (таким 

образом, коэффициент полезного действия живых систем весь-

ма невысок). 

Именно поэтому трофические цепи не могут быть длинными. 

Консументы IV и  V порядков всегда имеют очень низкую био-

массу и продукцию, ведь они могут использовать не более 0,001–

0,01% от чистой первичной продукции. 

Низкий КПД живых систем не удивителен. Возможно, 

низкая эффективность многих живых систем в  сравнении 

с  коэффициентом полезного действия (КПД) электромоторов 

и других двигателей покажется кому-то удивительной. Однако 

основная часть потребляемой живыми организмами энергии 

тратится на самоподдержание и  самовоспроизведение, тогда 

как при расчете КПД двигателей не учитываются расходы на их 

ремонт, обслуживание и  производство. Кроме того, в  опреде-

ленных условиях быстрый рост может иметь большее значение 

для выживания, чем максимальная эффективность использова-

ния энергии. 
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§ 2.3. ��	�������
����� ��������� 
��	�������1

Консорции. Входящие в  экосистему попу-

ляции размещены в пространстве неравномер-

но. На основе топических связей в экосистеме 

формируются так называемые  консорции2  – 

группы разнородных организмов (консортов), 

обитающих на теле или в теле особи определенного вида –  ядер-

ного вида консорции. В большинстве случаев члены одной кон-

сорции связаны и  разнообразными трофическими отношениями.

* �
#����� 	
���

 �����
��� ����� 	
������ �����
� ����
������ �
��
��, $	�������� ��&
+���
��
� ��
�� �
 ������ � ������, �� ���� ���������� #��-
����������, ���
�#
������ �����.

 Горизонтальная и  вертикальная структура. Расчленен-

ность  экосистемы в  горизонтальной плоскости ( мозаичность) 

представлена  парцеллами, выделяемыми, как правило, по веду-

щему элементу растительности.

!
	
���
, � ���&
���� ���� ����� ����-
���� �
��� 	

�����, �
� �#
���� ������
-
�����#���
, �#
���� �������� ���
 �� ���-
��� � �

����� �
���, �

���� 	
	�
����-
��� � «���
�» �
�������� 	����
 � �.�.

Мозаичность обусловлена рядом при-

чин, скажем, неоднородностью микро-

рельефа и  почв. Она может возникнуть 

в  результате деятельности животных 

(вытаптывание травостоя копытными) 

или человека (выборочная рубка), как 

следствие природных катаклизмов (вы-

валы древостоя во время ураганов).

1 ��: Q�
���
, j����
, 1988 � >��
� ��������…, 1993.
2 ������� �����
��� ���� ������� � $������� *.!.j������&����

� N.<.O
������� � �
#
�� 50-� ����� XX ���
.
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Вертикальная структура экосистемы проявляется в  ее ярус-

ном сложении: ассимилирующие наземные органы растений 

располагаются в несколько слоев ( ярусов) для оптимального по-

глощения солнечной энергии.

!
	
���
, � &�
������������� ���� ����� ��������
	�
��+ (��
���+) �
��, ��

���
���+ ��
������ 	�
-
��+ ����#��� (��� #�
�&#
��+, ��	
 ��
�������
�),
���
�+ – ��
������ ���
�+ ����#��� (
����
, #�
�-
���
), �
���+ �
�� ����
����� 	�������, ��

���
�-
��+ ����

���
�� (�
�&���, �
�&��
, ���������),
#����
��+ �
�� ������� �� �

� (��
 

��������+,
����� ����������
�, ����
 ��������
�). Q
��� ����
	���+ – ������+ – �
��. * ���
� ����� ���
�����
� ����
����� 

������ ($	����� � ��
��). X�������
�
��� 	
������������� 	
��
�#��� � ���� ��� ���-
�� �
��� (�
	
���
, 	�#������ �
������� ��� 	����,
����������� � ����

����).

§ 2.4. ���	
	� ��"�		$��"�� � 
��	
	� 
$	�����
	1

 Редкие виды тоже важны. Почти в любом 

сообществе численно преобладают несколько 

видов (они называются  доминантами), не-

многие виды более или менее обычны, а ос-

новная масса видов относится к  категории 

редких. Очевидно, что эти малочисленные 

виды не играют существенной роли в трофических сетях, скорее 

их функция заключается в стабилизации сообщества2. Дело в том, 

что при резком изменении условий обитания обилие массового 

вида может резко снизиться, в этом случае его место в сообществе 

могут занять виды, бывшие ранее в числе редких. Чем больше ред-

ких видов входит в экосистему, тем больше шансов, что среди них 

окажутся такие, которые смогут занять освободившееся место. 

1 * �������� �������� 	�: !����
�, 2005.
2 Q�
���
 � �
., 2003.
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Кроме того, большое число видов в сообществе 

позволяет наиболее полно использовать энер-

гию (за счет специализации), успешнее осущест-

влять саморегуляцию (за счет сложной системы 

обратных связей) и увеличить надежность обе-

спечения функций (за счет их множественного 

дублирования). При увеличении видового раз-

нообразия экосистемы увеличивается ее пер-

вичная продукция1 и  снижается зараженность 

входящих в нее таксонов инфекционными болез-

нями2. Таким образом, видовое богатство и видовое разнообразие 

(часто объединяемые под модным сейчас термином  биоразноо-

бразие) являются важнейшими характеристиками экосистемы. 

Надо сказать, что мнение о  непосредственной связи устой-

чивости сообщества и его видового разнообразия совсем не об-

щепризнано. Маловидовые устойчивые сообщества чаще всего 

существуют в  экстремальных условиях среды (засушливых или 

полярных районах), когда роль биотических взаимодействий ни-

чтожна по сравнению с воздействием абиотических факторов.

 Видовое богатство. Число видов, составляющих то или иное 

сообщество, называется видовым богатством. Поскольку оцен-

ки видового богатства за редким исключением основываются на 

изучении лишь части сообщества, мы не можем непосредствен-

но использовать общее число отмеченных видов в качестве чис-

лового показателя. Кроме того, нам необходимо избавиться от 

влияния размера экосистемы на показатели ее видового богат-

ства. Все это означает, что общее число отмеченных видов долж-

но быть соотнесено с числом пробных площадей или числом про-

смотренных организмов.

* �
������� �
��� �
��� �������� ����� 1,2 ��� ��-
��� ����� �
�
������. ��� ��&� #
��� 
�
������

1 Hooper D. U. et al. A global synthesis reveals biodiversity loss as a major 
driver of ecosystem change // Nature. 2012. V. 486. P. 105–109. ��	���
���
��������� *.'����������: http://elementy.ru/novosti_nauki/431864.

2 Civitello D. J. et al. Biodiversity inhibits parasites: Broad evidence for the 
dilution effect // PNAS. 2015. V. 112. P. 8667–8671. ��	���
��� ���������
H.(���

�����: http://elementy.ru/novosti_nauki/432534.
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�����

��� ����� �
 	�
����, 	�������� �
�����
����� ����� �� 	
��

�
����. q#���� �� ��� 	�
 ��
	
�&�� � ����
��� 	� 	����� 
�
������ 

�����

���
����� �
 	�
���� (������ 

���#
���� �� 3 �� 100 ���
�����), 	�������� ������ �
�		� �#��� 	���� ���#���1.

 Видовое разнообразие ≠ видовое богатство. Видовое разно-

образие отражает вероятность того, что два случайно выбранных 

в  сообществе организма будут принадлежать к  разным видам. 

Обратите внимание на то, что видовое разнообразие и видовое 

богатство – вовсе не одно и то же.

*������, � 	
���
�, ��
 ���������
 � ����
����� ��-
����� ���
������, � ����
�� 1000 ��������
���� �
-
�
������ 	
��
����
� � 10 ���
�. �
��	������, #��
� ����� ���������� �� �
�#��
�� 	� 100 �
�
������
�
����� ���
, 
 �� ���
�� ���� 900 �
�
������ ����-
�� ���
, 20 �
����� � 	� 10 �����+ �
����� �� ������
���
�&���� �����. ����, #�� ������� 

�����

���
����� ��&� � 	�
��� ����������.

Видовой состав. Важно, конечно, не только то, сколько видов 

отмечено в  данном сообществе, но и  что это за виды. Степень 

сходства сообществ по их видовому составу определяют при по-

мощи так называемых  коэффициентов сходства.

* �
#����� 	
���

 ����� 	
������ ��$��������
X
��


 K = c/(a+b–c), ��� a – #���� ����� � �����
����������, b – #���� ����� � �
���� ����������,
� – #���� �����, ����
�� ���
�#
���� � ����� ������-
���
�.

Равновесная теория островной биогеографии2. Как гово-

рилось выше, подавляющее большинство природных экосистем 

не имеет четких границ. Одно из немногих исключений  – это 

острова. Вполне естественно, что именно небольшие острова 

1 Mora C. et al. How many species are there on Earth and in the Ocean? // 
PLoS Biology, 2011. V. 9, D 8. P. 1–8. ��	���
��� ��������� *.'��������-
��: http://elementy.ru/novosti_nauki/431672.

2 j���� � �
., 1989.
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стали одной из излюбленных моделей для изучения динами-

ки видового состава сообществ. Согласно  равновесной теории 

островной биогеографии1, число населяющих остров видов 

определяется прежде всего равновесием между вымиранием 

уже существующих видов и вселением тех же или других видов 

(иммиграцией). Причем с увеличением числа видов на острове 

интенсивность иммиграции убывает, а интенсивность вымира-

ния возрастает. Чем меньше остров и чем дальше он от матери-

ка, тем сложнее попасть на него новым видам (интенсивность 

иммиграции ниже). Вероятность вымирания видов понижается 

с увеличением размера острова.

Число видов на острове при равенстве скоростей их вселения 

и  вымирания называется  равновесным числом видов. Учитывая 

всё вышесказанное, равновесное число видов на острове тем 

1 MacArthur R. H., Wilson E. O. The theory of island biogeography. 
Princeton: Princeton Univ. Press, 1967. 293 p.

���. 13. )������������ ��������� ������� ������ ������ (��-

��
�����) � ��������� ����%�"�� ����� ��� �������� �����
�

������� � ����������� �� ������
� ��
����� ����������� ���-

��� ��������� ���
��
�����

-����� ������ ��
����� ����
�����, ����� – ���������.
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выше, чем он больше и  ближе к  материку (рис. 13). Равновес-

ная теория островной биогеографии хорошо описывает многие 

островные экосистемы, но не учитывает индивидуальные осо-

бенности островов (например, рельеф).

В некоторой степени теория островной биогеографии может 

быть применена к  любым местообитаниям с  более или менее 

четкими границами. Такими «островными» местообитаниями 

могут быть пресные водоемы, оазисы в пустыне и т. п.

§ 2.5. ���������1

Что такое  сукцессия? В  природе суще-

ствуют как стабильные (длительно суще-

ствующие), так и нестабильные экосистемы. 

Основная причина неустойчивости экоси-

стем  – несбалансированность круговорота 

веществ, когда одни вещества недопотребляются, а другие – пере-

расходуются. В результате этого сообщество настолько преобразу-

ет условия среды, что больше не может в нем существовать и вы-

тесняется другим, для которого новые условия более благоприят-

ны. Этот процесс продолжается до тех пор, пока не сформируется 

устойчивое сообщество, которое способно поддерживать баланс 

веществ в экосистеме ( климаксное сообщество).

Такая закономерная смена сообществ под действием внутрен-

них факторов называется сукцессией, а  последовательный ряд 

сменяющих друг друга в сукцессии сообществ образует сукцесси-

онную серию.

�
���
�� ��������� ����� ������� �


��
��� ������-
&�� ���
 �
 ��
������ �����
�, 	
���������� �
 �
�-
�� ����� ���������� 	�������+ ����+. ;�-�
 ������
�-
�
 �����
��
 � 	
������� ����� 
�������� �� � �����-
���� ����	�#��� 	����+ 

�	
� ����

���� 

�����+,
� 
������
�� #��� ��� ����
���
���� � ���� ��
�
. >��-

� 	����	���� ������, �


��
�� � �

�� � 	
��

�
��-
�� � ������, ����
�� �	���������� ��������� �����.

1 ��: j���� � �
., 1989; >��
� ��������…, 1993.



7 0  

Средообразующая роль организмов. При наблюдении сук-

цессий становится очевидной средообразующая роль живых ор-

ганизмов, то есть их способность преобразовывать внешнюю 

среду за счет собственной энергии. В  каждом сообществе есть 

виды- эдификаторы (в буквальном переводе с латыни – строите-

ли), которые оказывают наибольший средообразующий эффект 

и без которых существование большинства других видов невоз-

можно.

������
��
���� ���
�� � �
������ ���������
�,
�
� 	

����, �������� 

������ (��� � ������ ����,
��
�������� ��
�� � ���	��). >��
�� � ������
�� ���-
#
�� $�����
��

�� ����� ���� � ��������, �
	
�-
��
, ��
�� �
 ��

���
�� �� ������+ ��� ��

��� �

��

������ 
���.

 Первичная сукцессия. Первичные сукцессии начинаются 

«с нуля», на почти лишенных жизни местах (обрывах, наносах 

рек, сыпучих песках и т. п.).

|�
�&�� 	
���
�� 	�
��#��+ ��������� ������ 	
�-
���� �


��
��� ����� ��
�. ��
��� 	�������� (�
�
�
���
���� ��������� ����) – $�� �
��	��� ��&
+��-
�� � ������
�� ���� ����, �
�
�	�������� � ��
��-
��� �
����
�. "� �
������ $�� 

������ ����

��,
� �
����
� �����#��
���� ����
�
��� �
�
����. ���
����
�� ������� ��� 	
�

��
��� ���#
+�� �
�����-
&�� ����� �

�������� 

�����+ (��
��, ������#���,
������ � �
.), 	����	���� ����������� ��� � ��&
+-
����. !
 ����� 	������ ��
���� ��������� 	���������
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� �
������� 

������ (�
	
���
, ��
��
), ��
��
�-
���� �
�����
� 	�#�
.

 Вторичные сукцессии начинаются уже при наличии почвы 

и растительности (после вырубки леса, распашки поля и т. п.).

����� 	��


 � ������ ���� ��� �� ����� �����
��-
������ �

��, �
� �
� �� 	
�
����� �� ����
���
��
�����
����� ������������ � ����
�

������ �

�
(��
�-#
�, ��+���
 � �
.). %

�� ��������� �

������
�
���� � 	��
����� ������������ ���������� ��
�-
����, � ��&� 	�� �� 	������ � ���� �
#��
�� 	��

�-
�
�� ������� ���#��, ����
�� 

�� ��� 	����� �����-
���� ���������� 	�
���.

Сколько климаксных сообществ в  сукцессии? Согласно 

 концепции моноклимакса, при определенных климатических ус-

ловиях любая сукцессия заканчивается одним и тем же климакс-

ным сообществом1.

4�� ����������� �
��� ����������� ����� ���

�

� 	�������� �� �
�&���
 � ������
��
���� ����� ��-
�������+ � �

����� �
���.

В реальности же в одной климатической зоне сосуществуют 

десятки разных сообществ. Дело в том, что для завершения боль-

шинства сукцессий требуются сотни и тысячи лет, а в местооби-

таниях, где накопленные вещества выносятся за пределы экоси-

стемы (водотоки с сильным течением, крутые склоны), сукцес-

сия резко замедляется или вообще останавливается. Кроме того, 

на сообщество периодически действуют внешние нарушения 

(пожары, наводнения, вырубка леса), «отбрасывая» его на более 

ранние стадии сукцессии.

В настоящее время более распространена альтернативная 

 концепция поликлимакса, сторонники которой считают, что в од-

ном и том же климатическом поясе возможны разные климакс-

ные сообщества в зависимости от локальных условий.

1 5���
�� $��+ �����	��� ��� 
��
��
����+ �#���+ ?
���
�� (��-
����� (1874–1945), ������ 	
�����
����� ��� ���+ � O����� ��� "�
-
����
� '��
+����# O
��������+ (1929–1983).
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�
���� ���#���� ��������+ �
�
������, 	�������� ���
������ ����&� #�����#����+ �����. %�� ������ �	�-
������
���� ���
��� 
������
�� 100-������� ����-
��
���
1 �


��
��� ������������� �� ������
 ��
-

���
�+ �
 5�����2. �
 	
�&��&�� �
��� �

�����
���������
 ��������� �

������ ����

���
 � ��-
���. "��������
 �
 ������� ��

���
��� 

����
����
	�-

����� (������+ ����
� �
 ��� �
����� � 	�
���
�#�
��� �� �������� � ����#���
� �����), #�� �����-
���������� � 	����� �����	��� 	�������
��
.

Изменения структуры экосистемы. В ходе сукцессии услож-

няются межвидовые связи и  трофические сети, увеличивается 

взаимосвязанность компонентов экосистемы. На ранних стади-

ях сукцессии преобладают мелкоразмерные виды с  короткими 

жизненными циклами и  высоким потенциалом размножения, 

специализированные на быстром захвате освободившегося про-

странства. Они обычно эффективно расселяются, что позволя-

ет им первыми проникать на свободные участки, но мало спо-

собны к  конкуренции и  длительному удержанию пространства 

(r-стратеги). 

Постепенно в развивающихся сообществах появляются и за-

крепляются более крупные формы с длительными и сложными 

циклами развития (K-стратеги). Увеличение числа видов ведет 

к более полному разделению их экологических ниш, простран-

ственная структура сообщества становится более сложной, анта-

гонизм между видами (конкуренция и эксплуатация) во многом 

уступает место сотрудничеству (мутуализм, комменсализм).

Изменения энергетического баланса экосистемы. Не мень-

шие преобразования происходят и  в энергетическом балансе 

экосистемы. На первых этапах сукцессии, когда видовой состав 

сообщества еще беден и  пищевые цепи коротки, консументы 

1 %
� �
���
�� 
�����
��� ����������� �
�������� �
 ����������
$�������� (�� 
���. monitoring – ��������, �
��������).

2 Buma B. et al. A foundation of ecology rediscovered: 100 years of 
succession on the William S. Cooper plots in Glacier Bay, Alaska // Ecology. 
2017. V. 98. I. 6. P. 1513–1523. ��	���
��� ��������� ".N�������
: http://
elementy.ru/novosti_nauki/433042.



 7 3

и редуценты потребляют не весь прирост растительной массы. За 

счет избытка чистой первичной продукции увеличивается био-

масса и запасы мертвой неразложившейся органики. На поздних 

стадиях сукцессии почти весь годовой прирост растительности 

потребляется гетеротрофами. 

С удлинением цепей питания увеличивается эффективность 

использования поступающей энергии (КПД системы), посколь-

ку то же количество энергии идет на поддержание большего ко-

личества биомассы. Изъятие избытка чистой продукции из эко-

системы на начальных стадиях сукцессии (вырубка березовой 

поросли) задерживает сукцессию, но не подрывает равновесие 

экосистемы. Вмешательство же в климаксные экосистемы, пре-

вышающее их самовосстановительные способности (сплошная 

рубка строевого леса), неминуемо вызывает нарушение есте-

ственного равновесия. Таким образом, сообщество не может 

одновременно быть стабильным и давать большой запас чистой 

продукции, который можно изымать без вреда для экосистемы.

§ 2.6. �����	
	���� 
�����1

Уникальные свойства воды. Вода обла-

дает рядом уникальных термодинамических 

свойств, способствующих стабилизации ее 

температуры (высокая удельная теплоем-

кость, большая удельная теплота плавления, 

самая высокая из известных удельная тепло-

та парообразования). Также чрезвычайно 

важно, что вода имеет максимальную плотность при +4˚C, бла-

годаря чему более или менее глубокие водоемы не промерзают 

до дна.

 Прозрачность воды. Различные частицы, взвешенные в воде, 

лимитируют проникновение в нее света, в связи с чем зона фо-

тосинтеза в  водной среде ограничена определенной глубиной. 

Прозрачность воды обычно измеряют при помощи простейшего 

1 ��: >���, 1986.
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прибора –  диска Секки1. Прибор представляет собой белый диск 

диаметром около 20 см, который опускают с поверхности (раз-

умеется, параллельно ей) до тех пор, пока он не исчезнет из 

виду. Соответствующая глубина называется прозрачностью по 

диску Секки и соответствует глубине, до которой доходит около 

5% падающего на поверхность солнечного излучения (нижняя 

граница основной фотосинтетической зоны). Эта глубина может 

меняться от нескольких сантиметров в очень мутных водоемах 

до 40 м в прозрачных высокогорных озерах.

!���� �#����
��, #�� �������� ��#� � 

���+ �����+
����� 	�����
���� ������
����: �

���� ��#��
��
��� ���
���� �� 	���
������, ����
 �
� ����� � ��-
����� 	
����
�� ��
#������� ������. ��$����-��,
�
	
���
, ������� �
�� �
��
 � �������+ �������,
��
�� � �

���� ����
����2. (
��� ����, #
��� 	
�
-
���� �
 	���
������ ���� �����#��� ��#�+ ��

�
-
����. >�

����� ��� �������, #�� ���� 	��������
�����
, 	�$���� ���� 	�� ����+ ��
�#�, #�� �
 ��&�.
!
	
���
, �����+ ���� � ���
��
 '
��+

 �
 �������
30 � ������ 5 #, 
 �
 ������� 40 � – ����� 15 �����.

>�����
� #
��� ������, �������+ �
 	
��

#�����
����, 	
�������� �
 ����	�
�����. "	���
����� ��-
������
��� 	��
�
��, #�� 	
��

#����� ����, ������-
�
� 	
� 	����� ����
 "����, �
� �� ��
�&� 	��������
������� ����
��� ����	�
�����
 � 	�
��#��� 	
�-
������ ���
�
 � �����, �
� � ���
������� ������
�	���������� �����
��
���3.

1 !
��
� 	� ����� 	
����
�&��� ��� � 1865 �. ��
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���
 � 
��
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�
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���
, 	������� �������������
�

���� ����
����+ 	�����
�� �����	��� �
 ����&�� ������
� �����
� ������� ��#� ����
 (
 �

���� – ��

�
��).

3 Boyce D. G. et al. Global phytoplankton decline over the past century // 
Nature. 2010. V. 466. P. 591–596. ��	���
��� ��������� 5.<���
��
: http://
elementy.ru/novosti_nauki/431379.
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Водоемы и  водотоки.  Водоемами следует называть только 

стоячие скопления воды (озеро, пруд, лужа). Они могут быть 

проточными или непроточными, но никогда не бывают теку-

чими. Водоемы разделяют на искусственные, представляющие 

собой результат человеческой деятельности (пруд, водохрани-

лище), и естественные (озеро). Различают также врéменные во-

доемы (лужа) и  постоянные, существующие в  течение многих 

лет. Экосистемы водоемов называют  лентическими. Текучие 

воды (реки, ручьи) следует называть  водотоками, они формиру-

ют  лотические экосистемы. Хотя присутствие течений – главная 

характеристика лотической среды, водоемы и водотоки различа-

ются в этом отношении не резко. В больших реках течение мо-

жет быть столь медленным, что по условиям обитания их заводи 

больше походят на стоячие водоемы. В озерах же волнение у ска-

листых берегов создает течения более сильные, чем в некоторых 

ручьях. Более существенный фактор  – бóльшая «открытость» 

лотических экосистем (то есть более интенсивный обмен веще-

ствами и энергией с внешней средой). Дело в том, что площадь 

контакта воды с сушей в водотоках значительно больше по срав-

нению с водоемами. Конечно, в водотоках имеются собственные 

продуценты, такие как прикрепленные нитчатые зеленые водо-

росли, водные мхи, некоторые высшие растения (например, рде-

сты), но этого обычно недостаточно для поддержания большого 

числа обитающих здесь консументов. Многие из них питаются 

детритом, смываемым водой или падающим с прибрежной рас-

тительности. Водотоки (как и  водоемы) также «экспортируют» 

энергию на сушу: насекомые, развивающиеся в воде, покидают 

реки во взрослом состоянии, обитателей рек поедают наземные 

хищники.

Температурная стратификация. Для более или менее глу-

боких внетропических водоемов характерна  температурная 
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стратификация воды. Летом поверхностные воды ( эпилимнион) 

нагреваются сильнее, чем придонные ( гиполимнион), поэтому 

циркуляция воды происходит только в  поверхностном слое. Бо-

лее плотные холодные придонные воды и воды поверхностного 

слоя плохо смешиваются, поэтому образуется промежуточная 

зона с  резким температурным градиентом ( термоклин). Если 

термоклин расположен ниже глубины проникновения света 

в  количестве, достаточном для фотосинтеза, то запасы кислоро-

да в гиполимнионе истощаются, поскольку там нет зеленых рас-

тений и туда не проникает атмосферный кислород. Осенью с на-

ступлением холодной погоды температура воды в  эпилимнионе 

снижается и становится равной температуре воды гиполимниона. 

Теперь циркуляция происходит во всей толще воды, и  кислород 

вновь попадает на большие глубины (осеннее перемешивание). 

Когда вода охлаждается до температуры ниже +4˚C, она остает-

ся на поверхности и  замерзает. Когда лед покрывается снегом, 

фотосинтез прекращается, и запасы кислорода в озере истощают-

ся. Весной лед тает, поверхностная вода нагревается, становится 

тяжелее и опускается вниз. Когда температура всей воды дости-

гает + 4˚C, происходит весеннее перемешивание. Такие водоемы 

с двумя сезонными периодами перемешивания воды называются 

димиктическими. В полярных озерах вода никогда не прогрева-

ется выше +4˚C, для таких озер характерно одно летнее переме-

шивание (холодные мономиктические озера). В  субтропических 

озерах вода, напротив, никогда не охлаждается ниже +4˚C, в этих 

озерах наблюдается одно зимнее перемешивание (теплые моно-

миктические озера). В высокогорных экваториальных озерах на-

блюдаются постоянные резкие перепады температуры, поэтому 

перемешивание воды происходит более или менее постоянно 

(полимиктические озера). В тропических озерах с близкой к по-

стоянной температурой воды перемешивание почти не выражено 

(олигомиктические озера).

Экологические группы организмов. Растения и животные, 

населяющие пресные воды (как, впрочем, и любое другое место-

обитание), не располагаются в  таксономическом порядке, как 

в  музейной коллекции, поэтому в  практических целях удобно 

классифицировать их по занимаемым ими местообитаниям и по 

образу жизни. Выделяют следующие основные группы:
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•  бентос (а) – прикрепленные или лежащие на дне организ-

мы, а  также организмы, живущие в  толще осадков (диа-

томовые водоросли, черви, моллюски) или ползающие по 

дну (морские ежи, личинки ручейников);

•  перифитон (б) – организмы, живущие на побегах высших 

растений или других предметах в толще воды (бактерии, 

водоросли, коловратки, мшанки, моллюски);

•  планктон (в)  – плавающие в  толще воды организмы, не-

способные перемещаться против заметного течения (одно-

клеточные водоросли, веслоногие ракообразные);

•  нектон (г) – свободно перемещающиеся в толще воды ор-

ганизмы (млекопитающие, рыбы);

•  нейстон (д) – организмы, обитающие в зоне поверхност-

ной пленки воды – над или под нею (жуки-вертячки, водо-

мерки, многие бактерии, некоторые брюхоногие моллю-

ски).

Трофическая структура. Биомассу и продукцию в водоемах 

и водотоках обычно рассчитывают не на единицу площади, а на 

единицу объема, поскольку водные организмы живут в объеме, 

а не на плоскости. Продуценты в пресноводных экосистемах – это 

прежде всего фитопланктон, а также  макрофиты (относительно 

крупные растения разных таксономических групп, способные 

расти в воде). Из животных-консументов основную роль играют 

моллюски, водные насекомые, ракообразные и рыбы. Среди ре-

дуцентов бактерии и грибы имеют, вероятно, одинаково важное 

значение.
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 Оценка продуктивности планктона. Первичная продукция 

планктона на разных глубинах может быть оценена  методом 

светлых и темных склянок. Суть этого метода заключается в сле-

дующем. С определенной глубины берут пробу воды с планкто-

ном, разливают ее в две одинаковые склянки (одну прозрачную, 

другую из темного стекла) и опускают эти склянки на ту же глу-

бину. По истечении суток склянки поднимают и измеряют коли-

чество кислорода в каждой из них. В прозрачной склянке кисло-

род расходовался за счет дыхания и накапливался при фотосин-

тезе, а  в темной склянке кислород только расходовался. Таким 

образом, разность содержания кислорода в темной и прозрачной 

склянках составляет количество кислорода, образованного при 

фотосинтезе на единицу объема. Эта величина пропорциональ-

на (с известными коэффициентами) поглощенной в ходе фото-

синтеза энергии и образованной за счет этой энергии биомассе, 

что позволяет оценить общую первичную продукцию за сутки на 

единицу объема на данной глубине. 

 Оценка продуктивности макрофитов. Продукцию макро-

фитов за год обычно определяют через их максимальную био-

массу (на время окончания цветения) с применением коэффи-

циентов для того, чтобы учесть отмирание частей растений во 

время вегетационного сезона и потребление их консументами. 

Этот трудоемкий метод, хоть он и  является широко распро-

страненным, имеет свои недостатки. Максимальная биомасса 

может характеризовать продукцию за год только в том случае, 

если начальная биомасса незначительна, то есть ежегодный 

прирост начинается «с нуля», от корня, как, например, у  ро-

гоза. Не ясно, как оценивать ежегодный прирост у  постоянно 

вегетирующих растений (например, у элодеи). Потери годовой 

продукции в виде опада у водных растений весьма значительны 

(15–20% от общего объема продукции), животные могут вы-

едать 3–90% биомассы. Такие значительные потери первичной 

продукции не могут быть учтены при ее оценке через макси-

мальную биомассу.

Для правильного сопоставления биомассы и продукции выс-

шей водной растительности необходима постановка специаль-

ных опытов или наблюдение за отдельными растениями. Несмо-

тря на все недостатки, прямые методы определения продукции 
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(через биомассу) в  настоящее время считаются наиболее удач-

ными, поскольку изоляция растений от среды обитания (напри-

мер, при модификации скляночного метода) не позволяет оце-

нить их продукцию в составе сообщества.

Классификация водоемов. На основании содержания мине-

ральных веществ и  величины первичной продукции выделяют 

два основных типа  водоемов1. В  воде олиготрофных водоемов 

содержание биогенных веществ невелико2, поэтому невысока 

и  первичная продукция. Эвтрофные водоемы характеризуются 

большей первичной продукцией и более высоким содержанием 

биогенных веществ в воде.  Водоемы с промежуточными показа-

телями первичной продукции и содержания биогенных веществ 

называются  мезотрофными.

 Олиготрофные водоемы. Олиготрофные водоемы характе-

ризуются значительной глубиной, высокой прозрачностью и вы-

раженной температурной стратификацией, скудной литораль-

ной растительностью и низкой плотностью популяций планкто-

на, хотя число видов может быть довольно большим. Из-за не-

достатка света и низкой температуры фотосинтез в гиполимни-

оне почти не осуществляется, зато там обитают холодолюбивые 

рыбы, такие как озерная форель и сиг.

Соединения фосфора и азота в олиготрофных водоемах нахо-

дятся в  большом дефиците, поэтому они почти всегда связаны 

в телах живых организмов и потребляются неоднократно: высво-

бодившиеся из трупов и экскрементов животных минеральные 

вещества вновь быстро поглощаются продуцентами.

Как правило, олиготрофные водоемы занимают глубокие тек-

тонические впадины, обычно располагаются в горных и в север-

ных областях.

1 ��� ��
������
��� 	
������� �������+ ���
������� 5����� %���-
�
�� (1882–1960).

2 |


���
������ ������
 � �������� �	
������� ����
�
��� ���
-
�
��#����� ���������+ 
���
 � � ����������� �����

: Schindler D. W. 
The dilemma of controlling cultural eutrophication of lakes // Proc. R. Soc. 
B. 2012. V. 279. P. 4322–4333. ��	���
��� ��������� 5.<���
��
: http://
elementy.ru/novosti_nauki/431887.
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 Эвтрофные водоемы. Эвтрофные водоемы более мелкие, 

вода в них лучше перемешивается и прогревается, имеется бога-

тая прибрежная растительность. Высокое содержание органиче-

ских веществ и высокая средняя плотность популяций планктона 

приводит к  периодическим вспышкам численности фитоплан-

ктона  («цветение воды»).

Важно понимать, что это явление приводит к  обеднению 

воды кислородом, а не к обогащению, как можно было бы по-

думать. Огромные массы водорослей с  запутавшимися в  них 

пузырьками воздуха всплывают на поверхность воды. Здесь 

бóльшая часть образующегося при фотосинтезе кислорода вы-

деляется в  атмосферу. Кроме того, при разложении погибших 

водорослей расходуется растворенный в воде кислород, что ча-

сто вызывает гибель рыб. Значительная часть фито- и зооплан-

ктона не потребляется и, отмирая, падает на дно, где постепен-

но разлагается бактериями.

Из-за недостатка кислорода это разложение происходит мед-

ленно, поэтому образуются органические осадки, минеральные 

вещества выводятся из круговорота. Вот почему эвтрофные во-

доемы во многом зависят от поступления биогенных веществ из-

вне, а их сообщества менее устойчивы по сравнению с сообще-

ствами олиготрофных водоемов. Эвтрофные (или мезотрофные) 

водоемы характерны для средней полосы России с ее равнинной 

или слабохолмистой местностью и преобладанием рыхлых гор-

ных пород (например, озеро Ильмень).

Особые типы водоемов. Помимо перечисленных выше, 

следует упомянуть и  два своеобразных типа водоемов.  Соле-

ные озера располагаются в размывах осадочных пород в обла-

стях с засушливым климатом, где количество испаряемой вла-

ги превышает количество выпадающих осадков, что приводит 
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к увеличению концентрации солей в воде. В этих озерах могут 

обитать лишь немногие виды, нередко представленные до-

вольно большим числом экземпляров (например, жаброногий 

рачок Artemia).  Подземные озера обычно располагаются в  пе-

щерах. Для этих водоемов характерно полное отсутствие света, 

отсутствие волнения воды, постоянные низкие температуры. 

В  таких условиях может существовать лишь небольшое число 

весьма своеобразных видов, таких как слепые животные (на-

пример, протей). Фотосинтезирующие растения, естествен-

но, отсутствуют, органика поступает в подземные озера извне 

(в основном в виде детрита за счет дождевого стока или связи 

с наземными водоемами).

Причины и  формы  эвтрофикации водоемов. Сукцессия 

в водоемах почти всегда идет в сторону эвтрофикации, потому 

что попавшие в водоем фосфаты уходят из него гораздо медлен-

нее, чем поступают1. Накопление биогенных веществ в водоемах 

в естественных условиях происходит медленно (в течение тыся-

челетий).

Антропогенная эвтрофикация водоемов происходит очень 

быстро, особенно в  результате попадания в  водоем удобрений 

с  полей. Быстрое накопление органических веществ, соедине-

ний азота и фосфора приводит к обильному размножению план-

ктонных синезеленых водорослей («цветению воды» со всеми 

его последствиями). Бороться с антропогенной эвтрофикацией 

можно, сажая на берегах леса, контролируя использование удо-

брений и регулируя сток с полей или вселяя в водоем те или иные 

виды, которые изменят работу экосистемы (например, рыб-

фитофагов).

1 "��������� �����

 	����
�� ������ ������ � ����������+ 
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§ 2.7. %��	
��� ��
� ��"����� 
��	������1

Травяные биомы и   дождевые тро-

пические леса как пример. В этом пара-

графе на примере далеко не полного опи-

сания двух типов экосистем (травяных 

биомов и  дождевых тропических лесов) 

будет показана сложность организации 

реальных экосистем, а  также возмож-

ное разнообразие их основных принципов функционирования. 

Сколь-нибудь подробная характеристика даже основных типов 

наземных экосистем выходит за рамки этого пособия.

Роль фитофагов в  травяных биомах. Биомы с доминирова-

нием трав (преимущественно злаков) в  растительном покрове 

(например, степи и  саванны) широко распространены на всем 

земном шаре.

Травяные биомы характеризуются чрезвычайно быстрым 

оборотом веществ при высокой продуктивности. В  этом от-

ношении они отличаются не только от других безлесных эко-

систем (например, тундры и  пустыни), но и  от нестабильных 

травяных сообществ, в  которых основной запас органики со-

средоточен в  мертвой массе травяной подстилки. Следствием 

очень полной переработки биомассы является и высокое плодо-

родие почв (особенно показательны в этом отношении степи). 

Главные первичные консументы в современных травяных био-

мах – травоядные млекопитающие (особенно копытные и гры-

зуны) и насекомые (саранчовые, термиты, отчасти гусеницы). 

Относительная роль различных групп фитофагов в разных ре-

гионах и в различные сезоны года различна. Весь их комплекс 

1 ��: X�
����, 2003.
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выступает как единый функциональный блок, достаточно мощ-

ный, чтобы вернуть в  оборот экосистемы значительную часть 

накопленного продуцентами вещества, и  достаточно гибкий, 

чтобы в широких пределах компенсировать колебания объема 

первичной продукции.

Потребление продукции надземных частей растений в  тра-

вяных биомах намного выше, чем в  любых других сообществах 

с многоклеточными продуцентами. В среднем на суше консумен-

ты потребляют около 10% первичной продукции в год, в травяных 

экосистемах эта цифра достигает 60%. Многие фитофаги погло-

щают не только биомассу растительности, но и мертвую ветошь. 

Существенно и механическое разрушение ветоши копытными.

Коэволюция фитофагов и травы. Интенсивность потребле-

ния растений первичными консументами достигается благодаря 

своеобразию их отношений с основными продуцентами. Это, как 

правило, злаки, почти лишенные специальной механической 

(кроме повышенной жесткости тканей) или химической защиты 

от фитофагов. Поэтому спектр питания фитофагов широк, они 

часто обладают наименее специализированным способом пи-

тания (обгрызание наземных частей). Поскольку питательная 

ценность зеленых тканей невысока, фитофаги вынуждены по-

треблять их в большом количестве.

Эволюция растений в таких сообществах направлена на адап-

тацию к регулярному объеданию вегетативных органов. У злаков 

она осуществляется через уменьшение риска гибели (базальная 

меристема, развитие корневища) и  компенсацию потерь фото-

синтезирующей поверхности. Злаки реагируют ускоренным от-

растанием на любое неспецифичное повреждение надземных  

частей (например, на искусственное подстригание). Кроме того, 

этот процесс дополнительно стимулируется более специфичны-

ми факторами: так, роль ростового стимулятора может играть 

слюна травоядных.

Без копрофагов не обойтись. Из-за больших объемов потре-

бляемого малопитательного корма фитофаги выделяют огром-

ные количества экскрементов. Поэтому в  травяных биомах 

сформировался уникальный по видовому богатству и  по слож-

ной нишевой структуре комплекс  копрофагов (поедателей экс-

крементов).
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При дефиците копрофагов накопление экскрементов оста-

навливает возобновление трав и приводит к огромным потерям 

азота (за счет ухода его летучих соединений в  атмосферу), что 

резко снижает продуктивность экосистемы. При наличии доста-

точно эффективного комплекса копрофагов до 90% всей массы 

экскрементов изымается ими в течение недели, а потери азота 

снижаются с 80% до 5–15%.
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��� � 5���
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��� �
������ ��-
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Ключевые характеристики  тропических лесов. Дождевые 

тропические леса (ДТЛ) – ландшафтообразующий тип сообществ 

в зоне влажного несезонного климата со среднегодовой темпе-

ратурой +22–28˚ С (или средней температурой самого холодно-

го месяца не ниже +18˚ С), годовой суммой осадков не менее 

1500 мм и  относительной влажностью воздуха не менее 50%. 

Потенциальная площадь ДТЛ в  современную эпоху оценивает-

ся в 17 миллионов км2 (около 10% площади суши), реальная же 

площадь значительно меньше и постоянно сокращается под воз-

действием человека.

Исключительно высокое видовое разнообразие  – одна из 

наиболее характерных особенностей ДТЛ. Его следствие  – уди-

вительная сложность структуры сообществ. Замечательно, что 

1 j���� � �
., 1989.
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столь сложная система функционирует в условиях исключитель-

ной бедности почв. Эта система поддерживается за счет специ-

фического высокоэффективного круговорота веществ, при кото-

ром биогенные элементы концентрируются в биомассе, прежде 

всего в долгоживущих тканях стволов, ветвей и корней. С этим, 

в  частности, связана такая известная особенность ДТЛ, как ги-

гантизм деревьев. Таким образом, бедность почв в зоне ДТЛ есть 

скорее следствие специфического круговорота веществ, чем ис-

ходная особенность субстрата1.

Другая важная особенность функционирования ДТЛ – явное 

преобладание детритных цепей питания. Особенно эффективно 

мертвое вещество потребляется в  дождевой сезон, когда риск 

потери биогенных веществ за счет их вымывания максимален. 

Даже древесина более чем наполовину перерабатывается в све-

жем состоянии, что явно связано с ее ролью основного депо не-

обходимых для жизнедеятельности веществ. Эффективности 

круговорота веществ также способствуют быстрый перехват вы-

свобождающихся биогенов корнями (большýю роль в этом игра-

ет широкое распространение микоризы), эффективная  азотфик-

сация и быстрая смена листьев. Существенно и то, что корневая 

система (благодаря обилию эпифитов) и азотфиксаторы (среди 

которых много водорослей и  лишайников) не ограничены по-

чвой, а равномерно распределены и в надземных ярусах.

§ 2.8. &���	
	������ �		$'���
�2

Агроценоз. Сообщества, которые воз-

никают на землях сельскохозяйственного 

пользования, называют  агроценозами. Они 

отличаются от природных сообществ, во-

первых, пониженным видовым разнообра-

зием и, во-вторых, слабой способностью 

1 ��� ��

����� ����+ �
������
�����: ���� ����������� ��� ���-
�������������� ������� � ����
�� ����
��� ���

��
�� �� 	������ � $�-
�
��
�. * ����
��� 
�����
� 	
������ 

�������� ���� �#��� ��������,
� $�� �������
 �
�
	���
���� � ��
���+ �
�
����.

2 ��: Q�
���
 � �
., 2003, !����, 1993.
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главного члена этих сообществ – культурных растений – противо-

стоять конкурентам и  вредителям. Культурные виды так сильно 

изменены селекцией в пользу человека, что без его поддержки не 

могут выдержать борьбу за существование.

При интенсивном землепользовании требуемая скорость 

прироста биомассы такова, что солнечной энергии на ее про-

изводство уже не хватает. Агроценозы поддерживаются челове-

ком посредством больших затрат энергии (мускульной энергии 

людей и  животных, энергии ископаемого топлива, сжигаемого 

в двигателях сельскохозяйственных машин и т. п.). В настоящее 

время сельскохозяйственными землями занято более 30% суши, 

и деятельность людей по поддержанию этих систем превращает-

ся в глобальный экологический фактор.

Агроценоз состоит не только из «нужных» видов. С хозяй-

ственной точки зрения идеальная пищевая цепь должна была бы 

состоять всего из нескольких звеньев: растение  – человек/до-

машние животные или домашние животные – человек. В реаль-

ности такая система не может существовать из-за своей крайней 

неустойчивости. На полях после вспашки целины быстро форми-

руются разнообразные сообщества из видов, способных выжить 

в условиях постоянного антропогенного пресса.

Например, на пшеничных полях средней полосы Европы об-

наруживается в среднем около 300 видов одних только членисто-

ногих. Кроме них, здесь обитают грызуны, птицы, грибы, бакте-

рии, «сорные» растения.

Методы борьбы с  «вредителями». При борьбе человека 

с «сорняками» и вредителями культурных растений посредством 

искусственно синтезированных химических веществ ( гербици-

дов и   пестицидов соответственно) возникает так называемый 

 эффект бумеранга. Большинство пестицидов обладают неизби-

рательным действием и подавляют не 

только те виды, против которых при-

меняются, но и их паразитов и хищни-

ков. Последние занимают более высо-

кие уровни в цепях питания и поэтому 

более чувствительны к  ядам, чем те 

виды, которыми они питаются, из-за 
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накопления токсических веществ в  трофических цепях. Остав-

шаяся часть вредителей, освобожденная от естественных «регу-

ляторов», дает новую, еще большую вспышку численности.

!
	
���
, �� ?

���� 	
�&���� ���#������ �����
������ �������
 ����

�� �����

������ � 
������
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�
�
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���#������ 

��������� ��
����+ ��� – ���-
�����
�.

Поскольку при современных масштабах сельского хозяйства 

обойтись без пестицидов невозможно, сейчас используют пе-

стициды нового поколения. Они обладают высокой избиратель-

ностью (действуют только на одну небольшую группу живых 

организмов) и  малой стойкостью (распадаются на безвредные 

соединения в течение нескольких дней или недель, слабо нака-

пливаясь в пищевых цепях). 

В качестве альтернативы применению пестицидов существу-

ют несколько  биологических методов  борьбы с  вредителями 

(с использованием природных факторов). Эти методы направле-

ны на поддержание численности вредителей ниже опасного для 

сельского хозяйства уровня, а не на их полное уничтожение. Для 

избирательного подавления численности вредителей использу-

ются их естественные «враги» (паразитические насекомые, хищ-

ные птицы, бактерии).
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Создаются устойчивые к  вредителям сорта сельскохозяй-

ственных растений и животных (как путем традиционной селек-

ции, так и при помощи генной инженерии).  Метод стерильных 

самцов предполагает массовое внедрение в природную популя-

цию бесплодных мужских особей, выращенных в лаборатории.
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В борьбе с насекомыми также используются их феромоны (ве-

щества, выделяемые во внешнюю среду для привлечения других 

особей своего вида) и гормоны, синтезированные в лабораториях.
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� 	�����
������������ �������
��
���� 	������ 
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��
����
�
��� ����� 	
�����
�� �
���� � �	���
����� ����&��.

Необходимо учитывать также, что при невысокой численно-

сти «сорняки» приносят немалую пользу на полях. К  примеру, 

они накапливают неусвоенные культурными растениями эле-

менты питания, сохраняют их от вымывания, а потом, разлага-

ясь, удобряют почву. 

У агроценозов есть много недостатков. Как мы уже обсуж-

дали выше, устойчивую регуляцию численности отдельных ви-

дов может осуществить только сложное сообщество. Другая 

причина неустойчивости агроценозов связана с  нарушением 

круговорота веществ из-за постоянного изъятия урожая челове-

ком. Известно, что почва на полях и огородах быстро истощает-

ся, если люди не возвращают в нее биогенные элементы в виде 

минеральных или органических удобрений.

Есть выход  –  агроэкосистема. Всех вышеперечисленных 

проблем агроценозов можно избежать, создавая агроэкоси-

стемы  – спланированные человеком территории, на которых 

сбалансированы получение сельскохозяйственной продукции 

и возврат ее составляющих на поля. В правильно спланирован-

ные агроэкосистемы, кроме пашен, входят пастбища или луга 

и  животноводческие комплексы. Элементы питания растений, 

изъятые с полей вместе с урожаем, возвращаются вместе с орга-

ническими и минеральными удобрениями. Высокое видовое раз-

нообразие поддерживается за счет специального планирования 

ландшафта: чередования полей, перелесков, водоемов, а  также 

правильной смены сельскохозяйственных культур во времени 

и пространстве. 



Агроэкосистемы – трудно достижимый идеал. Как следует 

из закономерностей рассмотренных выше сукцессионных про-

цессов в естественных экосистемах, условия, которым в идеале 

должны соответствовать агроценозы – высокая продуктивность 

и стабильность – с экологической точки зрения несовместимы. 

Все агроценозы искусственно поддерживаются на ранних стади-

ях сукцессии, при которых величина чистой первичной продук-

ции максимальна. Такие сообщества неустойчивы, не способны 

к самовозобновлению и самоподдержанию.

Все усилия по созданию высокой чистой продукции отдель-

ных культур для потребления человеком требует больших за-

трат энергии. Таким образом, наиболее передовое направление 

современного сельского хозяйства  – максимальное следование 

законам экологии в сельскохозяйственной практике. Как писал 

один из основоположников фундаментальной экологии Ч. Эл-

тон: «Если дикая природа отступает, мы должны научиться пере-

давать часть ее стойкости и богатства ландшафтам тех земель, 

с которых мы снимаем урожаи». 

Надо сказать, что такая стратегия несомненно выгодна в гло-

бальном масштабе, в целях сохранения биосферы для наших по-

томков, но, как правило, невыгодна для отдельных сельских хо-

зяйств. Устойчивое природопользование часто удорожает сель-

скохозяйственную продукцию, требует значительных государ-

ственных дотаций и бóльших (зачастую недоступных) площадей 

и поэтому, вероятно, не получит в обозримом будущем широкого 

распространения.

;������� � ���#
� ��	�&���� ��	������
��� 
�
�$����-
����, ����
�� 	
������ ������ �� ��
�����
�1. !
	
���
,
� H��-*����#��+ 5��� � ������ ����������� 
������ #�-
�
� ������� ������ �

	���� 
���. >�� �� ������ ����
� 	��� �����, �� � ���#���
�� �
�������+ ($�� 	������-
�� ��	������
�� ����&� 	���������) � ����
�� ����
��-
��, �����
�
����� � 
���� �
 ����

����� �������
.

1 Xie J. et al. Ecological mechanisms underlying the sustainability of the 
agricultural heritage rice–fi sh coculture system // PNAS. 2011. V. 108, D 50, 
E1381–E1387. ��	���
��� ��������� ).!
+�

�: http://elementy.ru/
novosti_nauki/431713.
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����� 3

��	�	��� $�	�����

§ 3.1. (�	�����1

Границы биосферы. Взаимосвязан-

ность разных сообществ, обмен между 

ними веществом и  энергией позволяет 

рассматривать все живые организмы 

Земли и  их среду обитания как одну глобальную экосистему  – 

 биосферу2. Биосфера – это та часть земных оболочек (лито-, ги-

дро- и атмосферы), которая на протяжении геологической исто-

рии подвергалась влиянию живых организмов и несет следы их 

жизнедеятельности. В  последнее время этот термин часто ис-

пользуют в более узком смысле, под биосферой понимают те об-

ласти, где жизнь существует ныне.

Вглубь Земли живые организмы проникают на небольшое 

расстояние. В  литосфере распространение жизни ограничено 

прежде всего температурой горных пород и подземных вод, ко-

торая на глубине 1,5–15 км уже превышает 100˚ С. Толща земной 

коры заселена микроорганизмами вплоть до глубины 6–7 км или 

даже более. В океане жизнь встречается даже на дне океаниче-

ских впадин на глубине 10–11 км. Верхняя граница жизни в ат-

мосфере определяется нарастающей с высотой интенсивностью 

ультрафиолетового излучения. На высоте 25–27 км бóльшую 

часть ультрафиолетового излучения Солнца поглощает нахо-

дящийся здесь озоновый слой3. Почти все живое, находящееся 

1 ��: Q�
���
, j����
, 1988, >��
� ��������…, 1993.
2 ���� ��
��� � ����� ���
������� ��
#���� 	���#�� &�
���� 

�-

	
���

����� 	���� �����
 

��� *�
����

 ;�
����#
 *�
�
������
� 20-� ���
� 20 ���
, ���� 	������� ��
#������� 

��&�.

3 O
��������, �������� ����
 	
���������� �� ���+ ����� 
������-

�, �� � 	
����
� ��������� ���� �� �������

��� �
����
���
.
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выше этого защитного слоя, погибает. Споры бактерий и грибов 

обнаруживают до высоты 20–22 км.

Жизнь обладает достаточным запасом прочности. Живые 

организмы могут существовать в чрезвычайно широком диапа-

зоне условий среды. Некоторые формы жизни в  состоянии по-

коя переносят температуры от близких к абсолютному нулю до 

+180˚С. Наряду с этим распространение жизни в биосфере от-

личается крайней неравномерностью. Биомасса сравнительно 

невелика в пустынях, тундрах, высоко в горах, тогда как на дру-

гих участках биосферы живые существа крайне обильны и раз-

нообразны. Наиболее высока концентрация живых организмов 

на границах сред – в почве (на границе атмосферы и литосферы), 

на литорали (на границе всех трех сред).

 Парниковый эффект. Условия жизни на Земле во многом 

определяются парниковым эффектом, который состоит в следу-

ющем. Некоторые атмосферные газы (в  основном углекислый 

газ, пары воды, метан) поглощают инфракрасные лучи Солнца, 

нагревая атмосферу. Кроме того, эти газы частично задержива-

ют «тепловое» (инфракрасное) излучение, исходящее от поверх-

ности Земли. Таким образом, средняя температура на Земле по-

вышается, поскольку планета уподобляется гигантской теплице, 

где роль стекла выполняет слой атмосферных газов. Вопреки 

распространенному мнению, парниковый эффект – не результат 

деятельности человечества, а совершенно естественное явление. 

Подсчитано, что если бы парниковый эффект отсутствовал, то 

средняя температура на поверхности Земли была бы примерно 

на 40˚C ниже, чем есть на самом деле. Кроме того, парниковый 

эффект смягчает суточные колебания температуры. Однако че-

ловечество придает парниковому эффекту опасный характер, 

чрезмерно его усиливая.

�
 XX ��� �������

��� ����������� �
�
 � 
������
�
�
 �#�� 	
���&������ ���
���� ��
���
 ����� #��
�
 25%, 
 ���
�
 – ����&� #�� �����. ��� ��	
���-
��
���� ����
����� 	���&����� ���	�

��
� 	
�-
��
�� �
 0,5˚C.

Полагают, что в  ближайшие 40 лет средняя температура на 

Земле может вырасти на несколько градусов, в результате чего 
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уровень Мирового океана повысится на 0,5−1,5 м. Это приведет 

к затоплению многих густонаселенных прибрежных районов.

* 5
����� � 	�������� ����������� ���	�

��

 	�-
��&
���� � �
����� �
 1°" �
 5 ���. * 
������
�� #���
����������� ���� ���������� �
��1, 
 ����

 �


�-
�
�� ����

���
��2. ��� 	
������ 	
������ � 	�
�-
��
�+�� $�������� � �
����+&�� ���������� ����
�
.
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������, �
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� �
�
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�
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�
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��
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������������5.

1 Schiermeier Q. Ice loss shifts Arctic cycles // Nature. 2012. V. 489. 
P. 185–186. ��	���
��� ��������� 5.<���
��
: https://elementy.ru/novosti_
nauki/431896.

2 Tape K. et al. The evidence for shrub expansion in Northern Alaska and 
the Pan-Arctic // Global Change Biology. 2006. V. 12. P. 686–702.

3 Schlaich A. E. et al. How individual Montagu’s Harriers cope with 
Moreau’s paradox during the Sahelian winter // Journal of Animal Ecology. 
2016. V. 85. P. 1491–1501. ��	���
��� ��������� 5.>	
��
 http://elementy.
ru/novosti_nauki/432872.

4 Saino N. et al. Climate warming, ecological mismatch at arrival and 
population decline in migratory birds // Proc. R. Soc. B. 2011. V. 278. P. 835–
842. ��	���
��� ��������� 5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_
nauki/431520.

5 Zhu Z. et al. Greening of the Earth and its drivers // Nature Climate 
Change. 2016. V. 6. P. 791–795. ��	���
��� ��������� 5.'

���
: http://
elementy.ru/novosti_nauki/432747.
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 Альбедо. Отношение отраженной солнечной радиации к об-

щей падающей радиации называется альбéдо. Чем больше сол-

нечных лучей отражается, тем выше альбедо (тем белее кажется 

нам поверхность). Наибольшее альбедо у льда и снега, наимень-

шее – у почвы, камней, листвы. С этим связана важная черта кли-

мата, включающая положительную обратную связь. Понижение 

температуры воздуха обуславливает выпадение снега, а при об-

разовании снежного покрова наступает еще бóльшее похолода-

ние, так как из-за увеличения альбедо земля нагревается мень-

ше. Сходный механизм обуславливает прогрессирующее таяние 

арктических льдов в ходе глобального потепления. Уменьшение 

площади ледников вызывает дальнейшее потепление, посколь-

ку отражение солнечной энергии уменьшается из-за снижения 

альбедо.

;�-�
 �������� ���

����� 	���
������ 

���#�����
����� � 	�������� ����������� �������� 	
���#�
�
�
��
 ����
��� ������ ����� ����
��� ��������.
!
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�� �
 �����
�� � ��
��
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����� 	�
�	���
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������
�� �������
��
�� ����&� ��
������ � 	��#��� ������+. ;������-
&���� 	������� ��

��� 	�������� ����� �����-
��+ 	
������ � 
���� #���
 ���������� � #��������
(� #
�������, �������
�&���� �������� 	����
��
	���+�� � �
�������� 	����
�).

« Гипотеза Геи»: биосфера способна к  саморегуляции. 

Британский физик Джеймс Лавлок сформулировал концепцию, 

согласно которой сами живые организмы создали и  поддержи-

вают более или менее постоянные и благоприятные для жизни 

1 Hamilton C. D. et al. An Arctic predator-prey system in fl ux: climate 
change impacts on coastal space use by polar bears and ringed seals // Journal 
of Animal Ecology. 2017. V. 86. P. 1054–1064. ��	���
��� ��������� 5.>	
-
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/433115.
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условия1. Сам Дж. Лавлок назвал эту концепцию гипотезой Геи 

(по имени древнегреческой богини Земли). В качестве подтверж-

дения гипотезы Геи можно привести то обстоятельство, что усло-

вия жизни на Земле принципиально не изменились за последние 

три миллиарда лет, хотя Солнце стало излучать на 25% больше 

энергии (глобальная температура не выросла из-за снижения 

концентрации парниковых газов в геологическом масштабе вре-

мени). Гипотеза Геи подчеркивает сходство биосферы с отдельно 

взятым живым организмом, способным поддерживать равнове-

сие внутренних процессов.

Удачная модель Дж. Лавлока  – Планета Маргариток. Эта 

модель демонстрирует механизм поддержания равновесия 

в  изначально приспособленной к  этому системе. Представим 

себе, что на некоторой планете растут только черные и белые 

маргаритки, причем белые размножаются при более высокой 

температуре, чем черные. В этом случае в условиях, например, 

высокой солнечной активности увеличится численность белых 

маргариток и, тем самым, альбедо, что будет препятствовать 

повышению температуры. Таким образом, вне зависимости от 

яркости солнечного излучения на планете будет поддерживать-

ся более или менее постоянная температура: высокое альбедо 

белых маргариток будет компенсировать возрастающую сол-

нечную активность.

1 !��
������ �� 4. N
����
 ���#��������� �#���� ���
����
��
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�� � �������
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 � ��������+ 	�����
���: 4
�����-4
��-

���� *. ;., N���� (. "., O�+� ;. ). ��
�� ��
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*����� �� O�����. – '.: ;!?O5-', 2005. – 224 �.
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§ 3.2. ���� 
�'���
� � ������� 

 $�	�����1

Биогеохимические циклы. Для био-

сферы, как и  для любой другой экоси-

стемы, характерен круговорот веществ. 

Поскольку биосфера  – одна из немногих 

естественных экосистем с  относитель-

но четкими границами, в  ней мы можем 

наблюдать «идеальный» круговорот веществ, при котором от-

сутствует приток веществ извне2 и  их потеря (выход в  окру-

жающую среду). Химические элементы, необходимые для су-

ществования жизни на Земле и  входящие в  состав живых ор-

ганизмов, называются биогенными.  Биогенные элементы (на-

ряду с прочими) циркулируют в биосфере, проходя сквозь тела 

живых организмов и вновь возвращаясь 

во внешнюю среду. Такие круговороты 

биогенных элементов называют  биогео-

химическими циклами. 

�
� �	��
��� �
�����
����
������� �� ������� 	
����
�-
���� ���� ���

��� ���� 
����� �
����� $������

��
��� 	� ������ 	���, 	������ �������� �

��
�
	� ���������� �
&
���. )��� �� ��	������
�� «�

�-
�
+��� 
�
�����», �� ��#&� 	
����
����� ���� ��-
��+ �
��
 ����
���� ����� ����� �

&
����: �
�-
�� ��� ���� ��
����� – �� �

��
� 	
������ ����
�,
���� �������, �
������� ����&��� �
�����, 
 ����

1 ��: >��
� ��������…, 1993. >#��� 	��
����� ��������� ���
�-
������ 	
����
�����+ � ����������#����� ����
� ����� �
+�� �: <���-

��, 2016.

2 )��� �� 	
����
�� �� ����
��� 	����	
���� � ������
� �����-
#����� �������
 (�
	
���
, � ���� �����
����), ����#����� ����
�� ��-
#����� 	� �

������ � ����#������ �������
 ������
�, 
 �
��� 	����-
	����� ������� �� �
��� (�
	
���
, � ���� ����
��#����+ 
���������),
����
�� ����� ��

��� �ó��&�� �
�&�
��.
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�
���, #�� ����� � ��	�, ��� �

��
� ����� �
��
��� �
-
�����1.

Биологические процессы (накопление веществ организмами, 

синтез и разложение органики, биологическое окисление и вос-

становление) в  биогеохимических циклах тесно связаны с  раз-

личными абиотическими процессами (перенос веществ токами 

воздуха, реками, океаническими течениями, идущие без участия 

живых организмов химические реакции).

 Круговорот углерода. Небольшие (в  масштабе биосферы) 

количества углерода содержатся в атмосфере в виде углекислого 

газа (CO
2
) – его концентрация в атмосфере около 0,03%2 (рис. 14). 

Углекислый газ ассимилируется наземными растениями в  ходе 

фотосинтеза и  включается в  состав органических веществ, ко-

торые затем частично потребляются животными. В  процессе 

дыхания живых организмов углерод возвращается в атмосферу 

в виде двуокиси. Эти два процесса (дыхание и фотосинтез) почти 

1 Y��. 	�: <���
��, 2016. 
2 (������

��� CO

2
� 
������
� �
 	�������� 250 ��� ���
���
 ��-

��� #�� �
 40%: � 0,28 �� 0,4‰ (<���
��, 2016).

���.14. .��
������ �
������ � ��������
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полностью уравновешены: лишь около 1% углерода, усвоенного 

растениями, откладывается в  виде торфа, избегая разложения 

бактериями.

Гораздо большее количество углерода по сравнению с  ат-

мосферой содержится в  растворенном виде в  морях и  океанах 

(в виде углекислого газа и ионов угольной кислоты HCO
–

3  и CO
2– 

3  
). 

Этот углерод ассимилируется в процессе фотосинтеза так же, как 

и  на суше. Часть растворенного углерода накапливается в  из-

вестковых скелетах беспозвоночных (состоящих в  основном из 

CaCO
3
), а также откладывается в виде малорастворимых карбо-

натных пород (2HCO
–

3  + Ca2+ � CaCO
3 

+ CO
2 

+ H
2
O). Львиная 

доля углерода содержится в  осадочных горных породах  – слан-

цах (в  виде ископаемых растительных остатков) и  карбонатах 

(в виде MgCO
3 

и
 
CaCO

3
). В ходе магматического разложения кар-

бонатов при вулканической активности происходит выделение 

углекислого газа в  атмосферу (CaCO
3
 + SiO

2
 � CaSiO

3 
+ CO

2
). 

При разрушении и метаморфизме осадочных пород углекислый 

газ, напротив, изымается из атмосферы:

• CO
2 

+ H
2
O + CaCO

3 
� 2HCO

–

3  + Ca2+ (разрушение карбо-

натных пород);

• 2CO
2 
+ H

2
O + CaSiO

3 
� 2HCO

–

3  + SiO
2
 + Ca2+ (разрушение 

силикатных пород);

• CO
2 

+ CaSiO
3 
� CaCO

3
 + SiO

2 
(преобразование силикатов 

в карбонаты).

В последнее время возросло поступление углерода в  атмос-

феру вследствие деятельности человека. Ежегодно в атмосферу 

поступает около 8 млрд т  углерода при сжигании ископаемого 

топлива1. В результате содержание углекислого газа в атмосфере 

постоянно возрастает, что может привести к самым серьезным 

1 �� ��������� �
 2013 ���. )�� 30 ��� �
�
� $�
 ���

 ����
����

����� 5 ��
� ����. %
��� ��

���, ��U��� 	����	
����� � 
������
�
����
��
 ���������� 
��
�	������+ ������������ 	
�����
�� 

���.
Q
��� 	����	
����� � 
������
� ����
��
 ������
���� � ���
� '�
�����
���
�
 � 	
� ����������� � �
������ $��������
�, 	�$���� ����
�
���
����
��
 � 
������
� ���

��
�� �� �
� ������, �
� ��� $������ (	
���
-
�� �
 4 ��
� � ��������).
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последствиям для биосферы из-за усиления парникового эф-

фекта.

 Круговорот азота. В атмосфере содержится огромный запас 

азота (этот газ составляет почти 80% количества вещества в ат-

мосфере). Однако атмосферный азот (N
2
) не может быть усвоен 

большинством живых организмов, поскольку для того, чтобы ра-

зорвать тройную связь между атомами азота в молекуле, нужно 

затратить очень много энергии1. В биотический круговорот азот 

из атмосферы вовлекается в основном благодаря биологической 

фиксации2 (рис. 15), а в последнее время и в результате промыш-

ленной фиксации (производства азотных удобрений челове-

ком). Биологическая фиксация азота производится некоторыми 

прокариотами с  затратами энергии. При этом азот переходит 

в состав молекулы аммиака (NH
3
), которая при взаимодействии 

1 4���
��#�� ��
�
��, #�� 	
� 	
���&������ ������
��� N
2

������
� ����
�� 	
�������� 	
�	���
�� �
� �
�
���
��
�� 	
� ���	�

��
�
����� 500°C � �
������ � ��������� ��� 
������
.

2 5 �
��� 	
� 

�
��
� �����+ �� �
��� �
��� (	
� $��� ��

������
����� 
���
).

���. 15. .��
������ ����� � ��������
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с водой дает ион аммония (NH
+

4 ). В такой форме азот уже может 

усваиваться растениями, при этом он включается в состав орга-

нических молекул в виде аминогрупп (NH
–

2 ), животные получают 

азот из съеденных ими растений1. Бóльшая часть азота из иона 

аммония переходит в нитрит-ионы (NH
+

4
 + 2O

2
 � NO

–

2
 + 2H

2
O), 

а затем в нитрат-ионы (2NO
–

2
 + O

2 
� 2NO

–

3 ). Этот процесс назы-

вается  нитрификацией и  осуществляется за счет деятельности 

бактерий, получающих при этом энергию. Именно в форме ни-

трат-ионов основная часть азота усваивается растениями. Слож-

ные органические соединения из тел мертвых организмов, содер-

жащие азот, а также продукты экскреции животных, например, 

мочевина (CO(NH
2
)

2
), вновь превращаются в аммиак, становясь 

доступными для растений, благодаря деятельности аммонифи-

цирующих бактерий. В атмосферу азот возвращается вследствие 

 денитрификации (NO
–

3  � NO
–

2  � N
2
O � N

2
), которая также осу-

ществляется при участии бактерий. Часть азота откладывается 

в  осадочных породах, что компенсируется поступлением азота 

в атмосферу с вулканическими газами.

* ���
�� ����� �
��� ��������
���� 
���
 ��

������
�� 	���� �����
����
���, 
 	
� 
�
$
����� ������-
��� 
������2, ����
 ����������� �����	
�� �� �����-

��, 
 
��� ���
��
: NH

+

4 + NO
–

2 � N
2
 + 2H

2
O.

 Круговорот воды. Этот процесс осуществляется в основном 

непосредственно за счет солнечной энергии (рис. 16), однако жи-

вые организмы оказывают на него важное регулирующее воздей-

ствие. Наличие круговорота основано на том, что с поверхности 

1 "��������� � �
���� �	����� 	���#���� 
���
 ��������� � 

���-
�����. !
	
���
, �
����������� 

������ ���
��
�� ���������� 
���

� �
�� ��������
��+ 
��� �� ��� 	�+�
���� ��� �
������� (Ellison A. M., 
Gotelli N. J. Energetics and the evolution of carnivorous plants – Darwin’s ‘most 
wonderful plants in the world’ // Journal of Experimental Botany. 2009. V. 60. 
P. 19–42), 
 ��
���� 	���#
�� ���������� 
���
 �� ��������#����� 
���-
�����
����� �
���
�+, ����
���� � ��� � ��&�#����.

2 Ward B. B. How Nitrogen Is Lost // Science. 2013. V. 341. P. 352–
353. ��	���
��� ��������� 5.'.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_
nauki/432072.
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океанов испаряется больше воды, чем выпадает над ними в виде 

осадков. «Лишняя» испарившаяся вода переносится в виде пара, 

капелек воды и  кристалликов льда с  атмосферными потоками, 

выпадает в виде осадков над сушей и поступает обратно в оке-

аны с поверхностным стоком и через грунтовые воды. Львиная 

доля воды содержится в океанах (97,5%), остальные 2,5% прихо-

дятся на грунтовые воды, снеговые шапки и ледники. Доступная 

для живых организмов вода (пресные водоемы и водотоки, бо-

лота, почвенная и атмосферная влага) составляет всего 0,01% от 

ее общего количества на Земле. Бóльшая часть воды испаряется 

с  поверхности суши растениями. Растения уменьшают поверх-

ностный сток и тем самым препятствуют эрозии почвы. Незна-

чительная часть воды, проходящей сквозь тела растений, разла-

гается ими в результате фотолиза (одного из этапов фотосинтеза) 

на кислород, выделяемый в атмосферу, и водород, включаемый 

в состав синтезируемой органики.

 Круговорот кислорода. Почти весь кислород в  атмосфере 

(его концентрация составляет около 21%) – это результат фото-

синтетической активности растений, цианобактерий и  других 

фотоавтотрофов. Единственный абиогенный источник посту-

пления незначительных количеств свободного кислорода  – 

фотодиссоциация молекул воды в  верхних слоях атмосферы. 

���. 16. .��
������ ���� � ��������
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Выделенный растениями кислород вновь используется на окис-

ление углерода при минерализации органического вещества 

и дыхании организмов.

 Круговорот фосфора и  серы. Фосфор и  сера поступают 

в биосферу из земной коры в виде растворимых химических со-

единений и откладываются в виде торфа и других форм не пол-

ностью разложившейся органики. Вымываемые реками в море 

азот, фосфор и сера отчасти возвращаются на сушу в виде гуáно 

(помета и трупов морских птиц и некоторых других животных). 

Это особенно важно для круговорота фосфора, поскольку, как 

говорилось выше, этот элемент не образует летучих химических 

соединений и не попадает в атмосферу.

Организмы преобразуют окружающую среду. Как следует 

из рассмотрения биогеохимических циклов, деятельность жи-

вых организмов  – один из важнейших геологических факторов, 

на что первым обратил внимание Жан-Батист Ламарк; впослед-

ствии роль этого фактора численно оценил В. И. Вернадский. 

Биохимические процессы, осуществляющиеся в  организмах, 

представляют собой сложные, организованные в  циклы цепи 

реакций. На воспроизведение их в  неживой природе потребо-

вались бы огромные затраты энергии. В живых организмах они 

протекают при посредстве ферментов, ускоряющих реакции 

в сотни и тысячи раз. Так как материалы и энергию для обмен-

ных реакций живые существа черпают в окружающей среде, они 

преобразуют среду уже тем, что живут. Именно деятельность жи-

вых организмов определяет состав атмосферы (например, как 

уже говорилось выше, почти весь молекулярный кислород имеет 

биогенное происхождение), состав и  структуру почв, содержа-

ние многих веществ в гидросфере. Из тел ископаемых организ-

мов формируются многие осадочные породы.

%
�, ���
������ ����� ����������� ������� �� ���-
����� ��
������� � ������ 	�
�������� ����
����+
�����������
�� � �� ����	
���� ��

������ 
����.
;� ��� ����	
���� 

�����+ � 	�
�������� �
�
���-
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Поток энергии. Живые организмы первоначально получа-

ют энергию от Солнца (фотоавтотрофы) и  при окислении ми-

неральных веществ (хемоавтотрофы). Энергия, поступающая 

в биосферу, растрачивается в громадном разнообразии физиче-

ских и химических процессов в гидросфере, атмосфере и литос-

фере – перемешивании воздушных и водных масс, выветривании 

и т. д., а также используется на обеспечение жизнедеятельности 

обитателей биосферы. Лишь при создании органического веще-

ства в ходе фотосинтеза солнечная энергия не только тратится 

и  перераспределяется, но и  запасается. Для современной био-

сферы характерны залежи угля и других ископаемых органиче-

ских веществ, образовавшихся в прошлом. 

§ 3.3. %����1

В океане происходит непрерывная цир-

куляция воды. Океан занимает около 70% по-

верхности Земли. Его максимальная глубина 

огромна (больше 10 км), и жизнь обнаружена 

на всех глубинах. В океане происходит непре-

рывная циркуляция воды. Разница в темпера-

туре воздуха на полюсах и у экватора порож-

дает ветры, дующие в одних и тех же направ-

лениях (например, пассаты). В результате со-

вместного действия этих ветров и вращения Земли образуются 

поверхностные течения. Глубинные течения обуславливаются 

различиями в  температуре и  солености воды и, как следствие, 

в  ее плотности. Основные океанические течения подобны ги-

гантским колесам, вращающимся по часовой стрелке в  Север-

ном полушарии и  против часовой  – в  Южном. Большую роль 

в  жизни океана играет процесс, названный  апвеллинг. Он про-

исходит там, где ветры постоянно перемещают поверхностную 

воду прочь от крутого материкового склона. В  этих местах на 

поверхность поднимаются холодные глубинные воды, богатые 

1 ��: >���, 1986.
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биогенными элементами. В океане наблюдаются также приливы 

и отливы, вызванные притяжением Луны и Солнца. Амплитуда 

приливов зависит от многих факторов, обладая почти нулевой 

величиной в  некоторых внутренних морях (например, Черном 

море) и достигая почти 20 м в некоторых заливах.

��
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Соленость – важная характеристика морской 

воды. Средняя соленость (содержание солей) 

составляет 35‰ (промилле, тысячных частей). 

Около 27‰ приходится на долю хлористого 

натрия, а  остальное главным образом на соли 

магния, кальция и  калия, причем соотношение 

различных солей в морской воде остается почти 

постоянным вне зависимости от их общей кон-

центрации.

Зоны океана. В океане выделяют несколько областей с различ-

ными условиями (рис. 17). Прежде всего, различают толщу воды – 

 пелагиаль и дно океана –  бенталь. Последнюю зону подразделяют 

на несколько подзон.  Супралитораль расположена выше уровня 

воды в самый высокий прилив, но еще подвержена эпизодическому 

действию океанических вод, например, при штормах.  Литораль – 

прибрежная зона морского дна, обнажающаяся при отливах. Суб-

1 Roman J., McCarthy J. J. The whale pump: marine mammals enhance 
primary productivity in a coastal basin // PLoS ONE. 2010. V. 5(10): e13255. ��-
	���
��� ��������� 5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/431474.

2 Kunze E. et al. Observations of biologically generated turbulence in 
a coastal inlet // Science. 2006. V. 313. P. 1768–1770. ��	���
��� ���������
5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/430358.
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 литораль – прибрежная часть океана, простирающаяся от уровня 

воды при самом низком отливе до нижней границы материкового 

шельфа. Для прибрежной зоны океана характерны большая под-

вижность воды, изменчивость температуры и  солености, хоро-

шая освещенность и, как следствие всего этого, высокое разноо-

бразие животного и растительного мира.  Батиаль располагается 

на материковых склонах на глубинах 200–2000 м. Эта подзона 

характеризуется слабой освещенностью в верхних частях и пол-

ным отсутствием видимых лучей спектра в нижних. Для нее ха-

рактерны незначительные колебания температуры и  солености. 

 Абиссаль – зона больших глубин, соответствующих ложу океана. 

Эта зона характеризуется низкими температурами (около 0˚C) 

и почти полным отсутствием света. Здесь нет растений, а немно-

гочисленные животные характеризуются немалым своеобразием.
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Продуктивность океана мала. Удельная продуктивность 

океана ниже удельной продуктивности суши, поскольку в океане 

недостаточно доступных биогенных элементов (особенно сильна 

их нехватка в центральных частях акватории). Продуктивность 

холодных северных морей вполне сравнима с продуктивностью 

хорошо освещенных коралловых рифов. Сравнительно высокое 

содержание биогенных элементов в  водах северных морей об-

условлено перемешиванием слоев воды при смене времен года 

(как в пресных водоемах).

Основные продуценты в  океане представлены жгутиковыми 

и  диатомовыми водорослями. Биомасса фитопланктона за по-

следнее столетие снижается со скоростью около 1% в год. Ско-

рее всего, это происходит из-за повышения температуры поверх-

ностного слоя воды, что ведет к уменьшению глубины переме-

шивания и сокращению поступления из низлежащих слоев ми-

неральных веществ1.

Мангровые заросли и коралловые рифы. Для мелководий 

тропических и  субтропических морей свойственны два весьма 

своеобразных сообщества.

 Мангровые заросли состоят из небольшого числа наземных 

растений (прежде всего, мангров), которые выдерживают соле-

ность морской воды. Деревья поддерживаются множеством воз-

душных корней, которые замедляют морские течения, способ-

ствуя осаждению ила и  взвешенного детрита. Семена мангров 

прорастают еще на дереве, затем падают в воду и плавают до тех 

пор, пока не застрянут на мелководье.

 Коралловые рифы представляют собой оазисы жизни в срав-

нительно малопродуктивных теплых водах. В  энтодерме ко-

раллов (представителей типа кишечнополостные) живут их 

1 Boyce D. G. et al. Global phytoplankton decline over the past century // 
Nature. 2010. V. 466. P. 591–596. ��	���
��� ��������� 5.<���
��
: http://
elementy.ru/novosti_nauki/431379.
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внутриклеточные симбионты  зооксантеллы  – перидиниевые 

водоросли желто-зеленого цвета. Эти симбионты обменивают-

ся с  гетеротрофными кораллами углекислым газом и  кислоро-

дом напрямую, минуя воду. Кроме того, кораллы – эффективные 

фильтраторы, улавливающие из воды органические частицы, ко-

торые содержат биогенные элементы.

§ 3.4. ��	�	�������# ���"��1

 Экологический кризис – это не плохо. 

Экологическим кризисом называют сме-

ну доминирующих природных сообществ 

в  глобальном масштабе. Обратите вни-

мание, что в  этом случае слово «кризис» 

лишено негативной смысловой окраски, 

и, вопреки информации СМИ, экологиче-

ский кризис вовсе не обязательно связан с деятельностью человека.

В качестве примера рассмотрим подробно экологический 

кризис, произошедший в середине мелового периода (послед-

него периода мезозойской эры), около 100 миллионов лет на-

зад. Он был не единственным в истории Земли, зато происходил 

чрезвычайно быстро (в  геологических масштабах) и  захватил 

весь земной шар. Кроме того, он произошел относительно не-

давно (опять же по геологическим меркам), поэтому докумен-

тирующая его палеонтологическая летопись достаточно под-

робна. Предвестники начинающихся перемен (первые цветко-

вые растения) появились за 20–30 миллионов лет до наступле-

ния самих перемен. До мелового периода на Земле господство-

вали другие группы сосудистых растений, из которых заметное 

место в природе сохранили сейчас лишь хвойные и папоротни-

ки, да еще уцелело гинкго. Сначала невзрачные покрытосемен-

ные распространялись все шире и шире, хотя оставались всюду 

на последних ролях. Потом они «вышли из тени» и за несколь-

ко миллионов лет заняли доминирующее положение во мно-

гих растительных сообществах. Вероятно, цветковые исходно 

были околоводными «сорняками» (по берегам водоемов всегда 

1 § 3.4 � 4.1 � �������� �������� 	�: X�
����, 2003.
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имеется много нарушенных участков), но довольно быстро при-

способились к опылению насекомыми и «переманили» опыли-

телей у голосеменных, после чего стали расселяться. Проникая 

на нарушенные участки, цветковые вытесняли оттуда прежние 

пионерные виды, нарушая весь ход сукцессии. В ходе эволюции 

стали возникать новые виды цветковых растений, формирую-

щие следующие стадии сукцессионного ряда. Смена раститель-

ности вызвала неизбежную смену животного  мира. 

Почему изменилась биота? Чем же была обусловлена сме-

на флор? Изменения климата были лишь одной из причин этого, 

притом не основной. Климатические изменения (иногда более 

резкие, чем это) происходили и  до, и  после мелового периода, 

однако столь масштабных изменений биоты они, как правило, 

не вызывали. Не будь в это время цветковых растений, готовых 

ринуться в пробитую брешь, сообщества оправились бы от кли-

матического удара ценой сравнительно небольших изменений, 

как уже не раз случалось ранее.

Модель экологического кризиса. Проанализировав описан-

ный выше кризис мелового периода, попробуем 

теперь выделить общие закономерности проте-

кания экологических кризисов. Начало кризиса 

совпадает с кратким дестабилизирующим собы-

тием (например, изменением климата). Важно 

понимать, что это событие является как бы по-

водом, а не причиной возникновения экологиче-

ского кризиса, «соломинкой, переломившей спи-

ну верблюда». Течение и  последствия кризисов 

определяются в  основном исторически сложив-

шимся составом биоты. Это соображение хорошо согласуется 

с тем, что однородные абиотические воздействия и стандартный 

«сценарий» кризисов каждый раз вызывают уникальные био-

сферные перестройки.

В результате дестабилизации начинается массовое вымирание, 

распространяющееся по пищевым цепям. Оно занимает значи-

тельный промежуток времени (до нескольких сотен тысяч лет), 

причем различные группы организмов исчезают не одновременно.

Далее следует длительный (несколько миллионов лет) пери-

од низкого таксономического разнообразия, когда вымирание 



доживающих таксонов уравновешивается появлением новых. 

Лицо биоты определяют древние группы, которые оказались 

способными пережить неблагоприятные изменения окружаю-

щей среды. Однако эволюционно они, как правило, бесперспек-

тивны.

Кризис завершается быстрым ростом разнообразия глобаль-

ной биоты, благодаря заполнению освободившихся экологиче-

ских ниш. Как правило, через 5–6 миллионов лет таксономиче-

ское разнообразие достигает предкризисного уровня и даже пре-

восходит его.

Сообщество – главный тормоз эволюции. Следует немного 

подробнее остановиться на процессе «самосборки» новых сооб-

ществ. Поражает прежде всего скорость их восстановления. Ведь 

в течение большей части истории Земли органическая эволюция 

происходит медленно и плавно. К примеру, средний возраст со-

временных видов насекомых (не самой медленно эволюциони-

ровавшей группы) составляет 5–7 миллионов лет, а максималь-

ный – по меньшей мере 45 миллионов лет. Это вовсе не означа-

ет, что организмы в принципе не способны эволюционировать 

быстрее. Так, на Гавайях имеются эндемичные виды моли, свя-

занные с бананом, который попал туда только вместе с полине-

зийцами. Получается, что эволюция обычно идет в сотни тысяч 

раз медленнее, чем могла бы. Похоже, что одним из главных 

«тормозов» эволюции служат именно сообщества. В устойчивом 

сообществе эволюционировать незачем  – условия привычны, 

приспособления организмов к ним выверены, со всех сторон «за-

жимают» конкуренты, поэтому большинство изменений отбра-

сывается естественным отбором. Низкая скорость эволюции от-

дельных видов еще больше усиливает стабильность сообщества 

(возникает обратная положительная связь).

Напротив, в молодых сообществах, где лишь небольшая часть 

ресурсов используется, да и то не слишком эффективно, естествен-

ный отбор благоприятствует интенсивным эволюционным изме-

нениям. Лишь только оказывается, что разрушение сообщества 

зашло достаточно далеко, в нем резко повышается скорость эволю-

ционных изменений видов – и тем сильнее, чем больше разруше-

но сообщество. Именно так действует компенсаторный механизм, 

ликвидирующий последствия экологических кризисов. 



 1 0 9

����� 4

%����� 
���	��

§ 4.1. &���	
	����	� 
	"��#��
�� 
�� $�	�����

Человек как биологический вид. 

Человечество за свою недолгую исто-

рию успело сильно повлиять на поло-

жение дел в  биосфере. Человек занял 

в глобальной экосистеме уникальное ме-

сто – крупнейшего фитофага (консумен-

та I порядка) и, одновременно, крупней-

шего хищника (консумента II порядка) и редуцента. Социальная 

организация делает человека самым эвритопным1 и экологиче-

ски полиморфным видом.

Возникновение сельского хозяйства. Древнейшие люди до-

бывали пищу охотой и  собирательством. Решающим событием 

в развитии человечества на пути обретения все большей незави-

симости от окружающей среды стало возникновение сельского 

хозяйства около 10 тысяч лет назад. Становление ранних цивили-

заций сопровождалось быстрым ростом населения и бурным раз-

витием сельского хозяйства. При этом в результате деятельности 

человека в природе происходили значительные изменения, кото-

рые в свою очередь подтачивали экономическую основу благопо-

лучного существования государств. Особенно отчетливо это вид-

но на примере Древнего Египта и древних царств Месопотамии – 

двух цивилизаций, зародившихся в долинах великих рек.
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Расширение межпопуляционных связей. В процессе разви-

тия человечества расширялись межпопуляционные связи за счет 

формирования транспортных потоков (особенную роль в  этом 

сыграли Великие географические открытия). В  дальнейшем 

появление железнодорожного, автомобильного и  воздушного 

транспорта еще больше облегчило смешение народов и рас, уве-

личивая социальную интеграцию человеческого общества.

Промышленная революция. Освоение всех форм ископа-

емого топлива и  высвобождение содержащейся в  нем энергии 

через работу разнообразных механизмов приобрели особенный 

размах после промышленной революции XIX века. В результате 

потоки вещества и энергии, обусловленные деятельностью чело-

века, стали составлять заметную долю от общей величины био-

генного круговорота.

 Экстрасоматические системы органов. Предметы матери-

альной культуры человека с биологической точки зрения пред-

ставляют собой экстрасоматические1 системы органов. Подоб-

ными органами обладают и  многие другие животные, причем 

наблюдается довольно плавный переход к  ним от обычных ор-

ганов.
4���� ��#���� 
�#�+���
 – �
�����+ 	��
��, 	�-
��
�����+ �� #���
������ �
��
�
�
 (	��#����,

1 !
��������� ��� ���
.
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Особенность человека – не само наличие экстрасоматических 

органов, а их разнообразие и быстрая смена в ходе культурной 

(в широком смысле) эволюции. Благодаря этому разнообразию, 

с экологической точки зрения человеческие социумы имеют раз-

ные реализованные ниши, сильно различающиеся по организа-

ции (экстрасоматических) систем органов, набору лимитирую-

щих факторов и диапазону экологической толерантности.

Ноосфера. В XX веке деятельность человека приобрела ста-

тус отдельного геологического фактора. В. И. Вернадский под-

черкивал, что воздействие человека на остальную биосферу 

усилилось после появления науки, и  писал о  переходе от био-

сферы к   ноосфере1. Он считал этот процесс естественным, по-

скольку появление человека  – результат эволюции биосферы, 

а  появление науки  – результат эволюции человека. По пред-

ставлениям В. И. Вернадского, наряду с  естественными регу-

ляторными механизмами в биосфере должны появиться меха-

низмы, управляемые разумом человека. Понятие биосферы при 

этом расширяется за счет включения в ноосферу всего, что про-

изведено человеком. 

Человек нарушает естественное состояние экосистем2. 

По мере развития человеческой цивилизации природным эко-

системам наносился все более ощутимый вред (такое неблаго-

приятное воздействие называют  антропогенным стрессом). 

Антропогенный стресс постоянно увеличивается при росте насе-

ления планеты, который имеет экспоненциальный характер (за 

последние полвека численность людей увеличилась больше чем

1 %�
��� «������

» 	
��
������ �.N�
�
 � �.%�+�
� �� I

����
(1927), ���
�� ������ *.;.*�
�
����+ 	��#�
���
� ������������ 	
�-
�

����� ������
� � ������
�.

2 <���
����� $������#����� 	
������ � ��������� 	��� �� 
�&�-
��� �#��� 	��
���� ������
���� �� ������ 	�����
���� � �#����� 	���-
���� (�
	
���
, !����, 1993; Q�
���
 � �
., 2003), 	�$���� �� ��

��#�-
�
���� ��&� �

���� �	����
���� � ���.
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в два раза)1. Человеческая деятельность при-

вела к  значительному загрязнению окружа-

ющей среды из-за создания инфраструктуры 

и развития промышленности. Площадь лесов 

значительно сократилась, сток многих рек 

зарегулирован. Люди истребили множество 

сравнительно крупных животных, а у других 

организмов сильно сократили численность. Гораздо больше ви-

дов исчезло (или скоро исчезнет) как следствие антропогенного 

преобразования биосферы2.

�
���#
������, #�� ������ ���
�������� ���� ���-
�� ������� #����������. >��� �� 	
���
�� – ��

�-
�������+ ������, ����
�+ ��� #
����#
+�� ���#��
� "���
��+ 5��
��� � ����� XIX ���
 (��� ������-
��� ������� ����� 	���
�� ����� ��2 � �
�#����
-
�� ������� ��������� �����+). <�����+ ���#���
��
� ��
����� ����#����
� ����� ���������� �	���-
�
�� (� ����� ������ '�#��
�� � 1879 �. ���� �����
����� �����

�
 	���). * 
������
�� � 1894 �. ����
�
+���� 	�������� ������, � 1900 �. ����
 	��������
	���
 � 	
�
��� � ���
 ���

���
�� � ���	

�� (��

	�����
 � 1914 �.). %
� �
 30 ��� $��� �
�����+ ���
��� 	�������� ���
�����. ��-��������, 	
�#���+
$���� ���� �� ������ �

�

���� ���
������� 	���
� ��
���
 �����, ��� ��� ����������, �� � ��������-
����� 

��������� 	���� 	
����� 	�������� ����-
��+ ���� �
���#����+.

Ареалы некоторых видов, напротив, расширяются за счет рас-

пространения их человеком (намеренного или, чаще, случайно-

го). Некоторые заносные виды растений расселяются не только 

на нарушенных местообитаниях, но и внедряются в природные 

1 * 2011 ���� #���������� #�����#����
 	
�������
 
���� � 7 ��
�,

 � 2016 ���� 	
������
 7,3 ��
�.

2 Hoffmann M. et al. The impact of conservation on the status of the 
world’s vertebrates // Science. 2010. V. 330. P. 1503–1509. ��	���
��� ��-
������� 5.<���
��
: http://elementy.ru/novosti_nauki/431485.
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сообщества, изменяя их видовой состав. Иногда внедрение таких 

 видов (их называют  инвазионными) может наносить значитель-

ный экономический ущерб и  даже представлять опасность для 

здоровья людей (яркий пример – борщевик Сосновского). Борьба 

с инвазионными видами после того, как они уже прижились на 

какой-либо территории, требует очень больших усилий и финан-

совых затрат, поэтому лучший способ предотвратить их распро-

странение  – уничтожать на начальных этапах расселения. Для 

облегчения мониторинга инвазионных видов в  Европе создана 

общая база о биологических инвазиях; в нашей стране инвази-

онные виды растений описаны в региональных  Черных книгах1.

Список наносимого естественным экосистемам антропоген-

ного ущерба можно еще долго продолжать и детализировать. По-

этому охрана окружающей среды – весьма насущная задача.

"����� �����, ����
���� � 	���
������ N���, 	
�-
�������
�
��
��, #�� �
&
 	�
���
 – &

, 	

���+
� 	�������� �������. >�
 �
	����
�� �������+
�����#����+ ��

��� � �������#��� 	���&������.
q ���� ��� �
��, �
 ����
�� ����� ��
������ ���

�����
, #���� 	�	������ �
	
�� ��� ���
������
�� �������.

Возможен антропогенный экологический кризис2. Рекон-

струкция смены биоты в меловом периоде позволяет предполо-

жить возможность нового экологического кризиса, вызванного 

антропогенным вымиранием видов. Свойства новых таксонов 

будут принципиально непредсказуемыми (при отсутствии эф-

фективного биоценотического контроля эволюции она стано-

вится ненаправленной). Однако кое-что сказать о  них можно. 

Эти гипотетические таксоны должны быть адаптированы к ан-

тропогенной среде, то есть использовать наиболее широко рас-

пространенные ресурсы, такие как культурные растения, рукот-

ворные материалы и т. д. (и вступать с человеком в конкуренцию 

1 * �
������� �
��� ��&�
 Q�
�
� ����
 ���
� "
����+ O�����
(http://www.bookblack.ru), 
 �
��� Q�
��� ����� ���
� %��
���+ ���
���,
(
������+ ���
��� � "���
�.

2 ���� � ��������+ 

����� �������� 	�: X�
����, 2003.
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за них). Они также должны быть высоко устойчивы к антропо-

генным загрязнениям, включая пестициды и  иные средства 

контроля численности. Обе тенденции уже ясно наблюдаются 

в  наши дни, демонстрируя краткость времени изменений по 

меркам не только геологическим, но и человеческим.

Нужно учитывать, что любая попытка вмешательства в  эво-

люционный кризис не способна его остановить, пока не будет 

достигнута естественная стабилизация. Такая стабилизация – ге-

ологически протяженный процесс, требующий нереального по 

человеческим меркам времени. Поэтому если разрушение суще-

ствующих сообществ зайдет довольно далеко, будущим поколе-

ниям придется жить в мире с нестабильной природой. 

Жизнь геологически вечна. Биосфера отнюдь не является 

пассивным субъектом антропогенных нарушений. Жизнь, по-

явившись на Земле, никогда не исчезала (жизнь «геологически 

вечна» по выражению В. И. Вернадского). Это свидетельствует 

о  высокой устойчивости биосферы. Ей, как явлению природы, 

надо думать, ничего не угрожает, возможный экологический 

кризис в ее истории не первый. Справится ли с ним человечество 

и какой ценой – вот в чем вопрос.

Попытки решения  экологических проблем. В  настоящее 

время в  разных странах с  тем или иным успехом претворяется 

в жизнь комплекс мер для предотвращения антропогенного эко-

логического кризиса. Принимаются меры для снижения рождае-

мости (особенно в развивающихся странах) с тем, чтобы остано-

вить рост населения планеты. Делаются попытки (пока не очень 

успешные в  глобальном масштабе) существенно снизить про-

мышленное загрязнение окружающей среды. В сельском хозяй-

стве основные усилия направлены на увеличение урожайности, 

чтобы обеспечить растущее население продовольствием при 

сохранении прежних посевных площадей. Прилагаются усилия 

для сохранения природных сообществ и видового разнообразия. 

Сохранение природных сообществ связано с  экономическими 

и социальными проблемами. Так, чтобы сохранить тропические 

леса, нужно оказывать населению развивающихся стран (кото-

рое кормится за счет уничтожения этих лесов) экономическую 

помощь.
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§ 4.2. %����� 
���	��

Зачем нужно охранять природу? В про-

блеме  охраны окружающей среды мож-

но условно выделить следующие аспекты: 

(1) экономический (угроза исчезновения важ-

ных природных ресурсов); (2) санитарно-гигиенический (угроза 

здоровью людей вследствие загрязнения среды); (3) эстетиче-

ский и  (4) экологический (угроза экосистемному равновесию). 

Опасность экономической и санитарной угрозы очевидна, эстети-

ческая сторона вопроса также не вызывает особых сомнений, но 

серьезность экологической угрозы не всегда осознается.

*�
���
 ��
���� �
�	�#����� ����� � 	����������  
$��	�
��� �
������� � �
����+&�� ��	������
���
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��	��
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����, #�� ������ ��
	
��
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��
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���
�� ������
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�����, 	�������� �
��
� ����
� 	
�
��, 
 �
�����
����� ����

�
���� � �������� ������ 	��
�
�����1.

Охрана природы не всегда эффективна. Охрана природы на 

ограниченных территориях не способна предотвратить экологиче-

ский кризис в биосфере в целом. Надежда на «экологическую инже-

нерию», позволяющую искусственно создавать новые сообщества, 

по-видимому, иллюзорна. Сконструировать устойчивое сообщество 

в принципе невозможно, устойчивы лишь эволюционно возникающие 

и оптимизирующиеся связи. Во многом утопична и надежда на «чи-

стые» технологии, которые оцениваются экологически некорректно.

( 	
���
�, $����
������� 	
����
������� «$����-
��#���� #�����» �

��	�
���� �
������� ��&� ��
��� 	�
, 	��
 �� �

����
�� ��� � �

���������

1 Rodrigues A. S. L. et al. Boom-and-bust development patterns across 
the Amazon deforestation frontier // Science. 2009. V. 324. P. 1435–1437. ��-
	���
��� ��������� ).!
+�

�: http://elementy.ru/novosti_nauki/431102.
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Это не означает, что технологии вообще невозможно эколо-

гически оптимизировать, но для этого требуется интегральная 

оценка угрозы природным экосистемам со стороны социума 

в целом, а не отдельных отраслей хозяйства и тем более не от-

дельных технических средств, как это обычно делается. Пока та-

кой интегральной оценки не существует, говорить о сознатель-

ной оптимизации технологий не приходится.

 Всемирная стратегия охраны природы. В  1980 году Меж-

дународный союз охраны природы (МСОП) опубликовал «Все-

мирную стратегию охраны природы» в  стремлении разрешить 

конфликт между необходимостью сохранения остатков нетрону-

той природы и социально-экономическим развитием общества. 

Стратегия включает три основные задачи: поддержать жизненно 

важные экологические процессы и  системы; сохранить генети-

ческое разнообразие организмов; обеспечить разумное исполь-

зование видов и экосистем.

Эти задачи сразу же вызывают ряд вопросов. Например, не ясно, 

какие экологические системы следует считать «не важными для 

жизни» или какой уровень генетического разнообразия должен 

быть сохранен. Кроме того, стратегия во многом отвечает антро-

поцентристскому взгляду на мир, поскольку включает в себя «раз-

умное использование» (очевидно, человеком) живой природы.

Однако это единственная последовательная и одобренная на 

правительственном уровне существующая в наше время филосо-

фия охраны природы. Следуя этой стратегии, правительство Рос-

сийской Федерации в 1995 году приняло постановление «О ме-

рах по выполнению Конвенции о биологическом разнообразии», 

а  в 1996 году президент утвердил концепцию перехода страны 

к устойчивому развитию1.

1 q���+#���� 

������ (��
���, ��������+ '�����

����+ �������-
�+ 	� ��

�� ��
��
���+ �
��� � 

������ >>!) ���
#
�� 	��� 

������
�������
, 	���������+ ���������
��� ����� �
��������, �� 	��
��
�
�	��������� ������� 	�������+ ���������
��� ���� �
	
���.
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Сохранение редких видов. Редкость вида 

в  природе обычно рассматривают как свиде-

тельство его уязвимости. По этой причине био-

логии редких видов и  способам их сохранения 

уделяют большое внимание. Виды, нуждаю-

щиеся в охране, вносят в специальные списки. 

Такие перечни, снабженные характеристиками 

биологии вида, называются Красными книгами. 

Включение вида в  Красную книгу означает за-

конодательный запрет на причинение ему вре-

да (сбор, изменение местообитания). Для каж-

дого региона составляют свой перечень редких 

в  нем видов (например, есть международный Красный список, 

Красная книга Российской Федерации,  Красная книга Москов-

ской области).
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���+ ��#���������
�
�
����
� � 	
�������� ��
� 	� �� �	
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Исчезающие виды разводят в  зоопарках и  ботанических са-

дах. Например, олень Давида сохранился только в  неволе. При 

удачном стечении обстоятельств сохраненный вид можно вер-

нуть в  естественную среду обитания (так случилось с  европей-

ским зубром).

 Экологическая экспертиза1. Человек стал беспокоиться о со-

хранении природной среды только тогда, когда она оказалась на-

столько видоизменена и загрязнена, что это стало угрожать его здо-

ровью. Люди осознали, что перед тем, как начать реализовывать 
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какой-либо проект (промышленный или сельскохозяйственный), 

необходимо оценить его возможные экологические последствия. 

В  случае обнаружения резких изменений в  природных сообще-

ствах важно понять, вызваны ли они естественными причина-

ми или каким-либо антропогенным воздействием. Такие оценки 

и составляют суть экологической экспертизы.
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Смысл экологической экспертизы состоит не в том, чтобы сразу 

отвергнуть любой проект, который предполагает изменение есте-

ственного состояния экосистем (хотя к  такой реакции склонен 

любой натуралист). Эколог-эксперт также не должен стремиться 

осудить виновных в нарушении природного равновесия. Результа-

том экологической экспертизы должен стать квалифицированный 

ответ на четко поставленные вопросы «Что изменится, если…?», 

«Из-за чего произошло это событие или изменение?». 
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 Эталонные природные объекты. Большую ценность для 

экспертов-экологов имеют так называемые эталонные природ-

ные объекты. Это естественные экосистемы, которые в течение 

долгого времени не испытывали существенного антропогенно-

го воздействия. Ученые ведут регулярные наблюдения за состо-

янием этих экосистем в течение многих лет ( мониторинг). Для 

оценки степени антропогенного воздействия экологи часто срав-

нивают состояние исследуемого природного объекта со сходным 

эталонным объектом.
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Классификация ООПТ. В  сохранении 

естественных экосистем и  видового раз-

нообразия важная роль принадлежит  осо-

бо охраняемым природным территориям 

(ООПТ). Классификация существующего 

в настоящее время разнообразия ООПТ про-

водится по разным признакам, важнейший 

из которых, наверное – степень исключения резерватов из хозяй-

ственного оборота. Все ООПТ, кроме резерватов строгого режи-

ма, имеют определенное утилитарное назначение: ресурсоохран-

ное (водоохранные зоны), оздоровительное (курортные зоны), 

1 ���� 	
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ресурсовосстановительное (воспроизвод-

ственные охотничьи участки). Они не ис-

ключены из хозяйственной деятельности, 

и контроль за их относительной сохранно-

стью чаще носит формальный характер.

Какой должна быть ООПТ? При орга-

низации ООПТ необходимо определить не 

только ее местоположение, но и  размер, 

форму, число участков. Поскольку ООПТ во многом уподобляет-

ся острову нетронутой природы среди моря антропогенно преоб-

разованных ландшафтов, в соответствии с равновесной теорией 

островной биогеографии она должна быть как можно больше для 

того, чтобы сохранить свои первоначальные («материковые») 

свойства. Размер ООПТ зависит и  от природных условий. Там, 

где природная продуктивность сообществ невысока, площадь ре-

зерватов должна быть значительной, чтобы способствовать под-

держанию популяций.

Заповедование природы на больших площадях обычно вы-

зывает настороженность администрации и населения, поэтому, 

как правило, большие территории выделяются под ООПТ в мало-

обжитых местах. У больших резерватов есть и свои недостатки – 

например, при пожаре или вспышке инфекционных заболева-

ний пострадает вся ООПТ. Маленькие резерваты представляют 

интерес при сохранении местообитаний некоторых  эндемиков 

или мест гнездования колониальных птиц. 

При выборе формы ООПТ нужно стараться приблизить ее 

к  кругу. Такая конфигурация минимизирует относительную 

протяженность границ ООПТ и  тем самым уменьшает зону 

контакта с  территориями, подвергающимися антропогенному 

воздействию. Кстати, соображение минимизации отношения 

периметра к  площади резервата  – еще один аргумент против 

создания многих мелких участков заповедника, а  не одного 

крупного.

Национальные и природные парки. Национальные и при-

родные парки в  первую очередь обеспечивают рекреацию 

и  экологическое образование.  Национальные парки (федераль-

ный уровень) в  отличие от  природных парков (региональный 
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уровень) преследуют и научные цели. Их развитие, по крайней 

мере на Западе, где национальные парки являются основной 

формой ООПТ, постепенно шло по пути усиления природоохран-

ных функций. Если первоначально главными задачами нацио-

нального парка считали сохранение природных ресурсов и фено-

менов «на благо и радость людям»1, то теперь приоритетной за-

дачей становится сбережение биоразнообразия и естественной 

динамики экосистем. Надо сказать, что сама идея национальных 

парков требует все же считать главными просветительские зада-

чи, а не природоохранные.

Заказники и  памятники природы. Охраняемые террито-

рии с  управляемыми ресурсами ( заказники, лесоохотничьи 

хозяйства) подвержены щадящей антропогенной нагрузке. 

Их задача  – сохранение местообитаний и  видов при участии 

человека.  Памятники природы предназначены для сохране-

ния отдельных природных достопримечательностей (утес, 

озеро и т. п.).

Резерваты строгого режима. В резерватах строгого режи-

ма запрещена любая хозяйственная деятельность, их главная 

задача – сохранение эталонных экосистем (в их первозданном 

виде) и  генофонда организмов. В  нашей стране в  эту катего-

рию попадают в  первую очередь  заповедники (которые также 

служат базой для научных исследований2), а  также водно-бо-

лотные угодья, охраняемые согласно международным конвен-

циям.

История создания заповедников. На этапе планирования 

размещение заповедников задумывали так, чтобы их сетью 

были охвачены все основные типы ландшафтов и  их регио-

нальные модификации. Однако само учреждение заповедни-

ков проходило без единого плана и понимания их общей функ-

ции. Число заповедников во многом зависело от политической 

1 4���� 	�
���� � ��
� ~�������������� �
����
������ 	

�
, ���-
�
����� � "I5 � 1872 ����. * O����� 	�
��+ �
����
����+ 	

� – "�#��-
���+ – ��� ����
� ����� ���
 �	����, � 1983 ����.

2 >��
 �� �
���+&�� �
�
# �
	��������� – ���#���� ���
���� ���
-

�&����� $��������. * 1940 ���� <�
���� �	

������ 	� �
	�������
�
����
���� ������ ��
�� �
��� �
�������+ – «N���	���+ �
�
���».



1 2 2  

ситуации в  стране. Первоначально заповедники создавались 

для исследования природы в ее полной неприкосновенности1. 

Однако в  1940–1960 годах наблюдалась хозяйственная ориен-

тация заповедной деятельности. Так, в  1952 году под грифом 

«Секретно» было распространено «Положение о государствен-

ных заповедниках СССР», превратившее эти ООПТ из природо-

охранных учреждений в научно-производственные. Было про-

ведено резкое сокращение численности и площади заповедни-

ков. Так, к 1950 году было создано 45 заповедников на площади 

10 млн га, а  в 1951 году их число было сокращено в  2,5 раза, 

площадь уменьшилась в 10 раз.

В начале 1960-х годов все настойчивее стала осознаваться не-

состоятельность прагматической концепции заповедного дела, 

и возникла необходимость ее пересмотра. В это время учрежде-

ние новых заповедников было введено в показатели плана раз-

вития народного хозяйства, поэтому формирование заповедной 

сети было продолжено высокими темпами2. В Положении 1991 

года заповедникам была возвращена прежняя «неприкосновен-

ность», однако в  этом положении содержался и  широкий пере-

чень разрешенных видов хозяйственной деятельности (напри-

мер, возможность «санитарных рубок»), что развязывало руки 

тем, кому заповедный режим только мешал.

Заповедники вне рыночной экономики! Драматическая 

история заповедников, по-видимому, не была учтена руководя-

щими органами. В последнее время развиваются идеи о том, что 

заповедники должны переходить на самообеспечение. Известно, 

например, что сейчас государственное финансирование не пол-

ностью покрывает необходимые расходы заповедников. Предпо-

лагается, что недостающие средства заповедники получат в ос-

новном за счет экотуризма, который не всегда реализуется без 

ущерба функционированию ООПТ.

Надо отметить, что при организации заповедников обычно не 

учитываются интересы местных жителей, которые фактически 
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лишаются привычного места охоты, рыбалки, сбора грибов 

и ягод – зачастую основного источника их существования. В ре-

зультате чаще всего заповедный режим нарушают местные жите-

ли. Для того чтобы избежать этого, одних карательных мер и эко-

логического просвещения недостаточно – необходимо учитывать 

материальные интересы этой группы населения. К примеру, вы-

плачивать компенсацию тем, кто соблюдает заповедный режим, 

или привлекать их к оплачиваемой работе с туристами в охран-

ной зоне заповедника. 

Биосферные заповедники. Особую категорию заповедников 

представляют  биосферные заповедники  – территории, признан-

ные ЮНЕСКО в  рамках программы «Человек и  биосфера» как 

ключевые для сохранения биосферы. Согласно принципиальной 

схеме строения биосферного заповедника, для адекватного осу-

ществления экологического мониторинга он должен иметь ядро 

(абсолютно заповедный режим),  охранную зону (непосредствен-

но примыкает к ядру, имеет режимные функции, направленные 

преимущественно на сдерживание антропогенного давления) 

и   буферную зону (окружает охранную зону, выполняет эколого-

защитные функции, препятствуя проникновению чужеродных 

видов). Существует два основных подхода к районированию за-

поведников. Либо весь заповедник принимают за ядро, а в каче-

стве охранной и буферной зоны используют прилегающие тер-

ритории, либо все три зоны выделяют внутри самой заповедной 

территории. Второй вариант менее предпочтителен, поскольку 

при этом сокращается площадь ООПТ, а ядро не всегда адекват-

но представляет заповедник. Схема организации биосферных 

резерватов (ими могут быть и  национальные парки) нередко 

используется и в «обычных» заповедниках для оптимизации ох-

раны (первый подход к районированию) или для оправдания хо-

зяйственного использования территории (второй подход).

Можно ли «помогать» природе? Организация заповедников 

имеет и  отрицательные последствия для естественных экоси-

стем. После создания заповедника происходит его обустройство 

(создаются кордоны, прокладываются тропы). Жизнь в удалении 

от населенных пунктов вынуждает сотрудников заповедников 

вести приусадебное хозяйство, пользоваться «дарами природы» 



и заготавливать дрова. Проведение научных исследований так-

же служит возмущающим фактором1. В результате в некоторых 

отдаленных заповедниках складывается парадоксальная ситуа-

ция, когда «внутренние» антропогенные воздействия становят-

ся чуть ли не единственными в заповеднике (взять, к примеру, 

труднодоступный арктический заповедник «Остров Врангеля»).

Иногда заповедные экосистемы начинают терять свой есте-

ственный облик из-за… слишком строгой охраны. Яркий при-

мер  – степные заповедники. Известно, что для поддержания 

степных экосистем необходимы травоядные животные, но их 

численность резко снизилась в настоящее время, а многие виды 

просто вымерли. В  значительной степени компенсировать их 

отсутствие может умеренный выпас домашнего скота, кошение 

или пожары. Такие «меры по спасению» имеют и значительные 

недостатки: уничтожение фауны, уплотнение почвы, антропо-

генное воздействие. Вопрос об оправданности антропогенного 

вмешательства для предотвращения «резерватогенной» сукцес-

сии до сих пор остается открытым.

Также вызывает вопрос правомерность реинтродукции ви-

дов, исчезнувших после установления заповедного режима2. 

Мы не можем не согласиться с основоположниками заповедного 

дела Н. Ф. Реймерсом и Ф. Р. Штильмарком, которые считают, что 

из-за несоразмерности длительности процессов в  экосистемах 

и продолжительности жизни человека у людей возникает жела-

ние «помочь» природе, а иногда и паника от видимых, но не всег-

да функционально значимых отклонений в развитии природных 

систем. Сторонники «активного» сохранения природы предла-

гают отступать от краеугольных идей заповедного дела на осно-

вании сегодняшних далеко не полных знаний, «исправляя» одно 

нарушение другим. Человек не может брать на себя роль творца 

природных систем, в  особенности без глубокого их познания, 

а ради последнего их необходимо сохранять и изучать.

1 �� $��+ 	
�#��� � �
	�������
� ��	������ ������ �� �
�#��� ��-
������
���, ����
�� �� ����� ���� ��	������ �
 ���
	������+ ��

���-

�� � �� 	
����
����� �	
������ ��� 	
�
����� ���	������ 
���
�
�
.

2 �
���
 �
��+ 
����
������� ������ � ~������������� �
����
��-
��� 	

�� 	
������ � § 2.2.



 1 2 5

����	
����

1. )	���
��� 
���

Существует много концепций вида1. 

Биологи, в особенности систематики, спо-

рят о сущности понятия вид, начиная с XIX 

века. Сейчас известно более 20 концепций 

вида, и все они имеют право на существо-

вание. Причина такого плюрализма  – во-

первых, разнообразие форм живых организмов, их историй 

развития, степени и  характера их изменчивости и, во-вторых, 

разнообразие целей биологов (одни считают вид средством опи-

сания изменчивости и разнообразия, другие – представляют вид 

как обособленный продукт эволюции). Здесь мы рассмотрим не-

сколько наиболее распространенных концепций вида, чтобы со-

ставить себе представление об их многообразии.

Номиналистская концепция. Вид  – субъективная группи-

ровка организмов или популяций, конструкт человеческого моз-

га, созданный для того, чтобы облегчить описание реального 

разнообразия живых организмов. С такой трактовкой нельзя со-

гласиться.

;�������, �
	
���
, #�� �
 ����� �� 

��	��
��� >��-

��� 
��
����� � 	
��������
����� �
�������� ��
>����
������ �����
�����
 �
�#����
�� 	�#�� ���-
�
����� #���� ����� 	���.

1 ;������� 	�: Species concepts and phylogenetic theory: a debate / 
Eds. Q. D. Wheeler, R. Meier. NY: Columbia University Press, 2000. 230 p. 
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Это значит, что виды все-таки существуют 

в  реальности, хотя сформулировать критерии 

для их выделения вовсе не так легко.

 Морфологическая концепция. Вид – сово-

купность особей со сходной морфологией. Эта 

концепция возникла еще до XIX века, когда 

систематики в основном занимались описани-

ем новых видов, нередко известных по одному 

или нескольким образцам, привезенным из 

дальних стран. Видовая принадлежность нового образца уста-

навливалась путем сравнения его с «типовыми образцами» уже 

известных видов, по принципу «похож – не похож», на основании 

морфологического критерия.

Эволюционная концепция. Вид – совокупность популяций, 

которая обособлена от других подобных совокупностей и облада-

ет собственной эволюционной тенденцией и исторической судь-

бой. Очевидно, что это определение объясняет «все и  ничего», 

использование такого подхода непреодолимо затруднено край-

ней субъективностью предлагаемых критериев вида («собствен-

ная эволюционная тенденция» и  «собственная историческая 

судьба»).

Филогенетическая1 концепция. Вид – наименьший монофи-

летический (то есть включающий всех потомков одного предка) 

таксон2, заслуживающий формального признания как важный 

для биологических процессов. В  рамках этой концепции мож-

но работать с бесполыми видами, однако не ясно, какой таксон 

уже «заслуживает формального признания», а какой – еще нет. 

Для преодоления этой проблемы в  рамках филогенетической 

концепции было сформулировано другое определение: вид  – 

это наименьшая совокупность популяций или эволюционных 

линий, определяемая уникальной комбинацией значений при-

знаков (то есть конечный продукт эволюции). Это определение 

также не вполне удачно, поскольку в таком случае видами нужно 

1 ?�������� – $�� ����
�#����� 

������ ��

 ����� �
�
������ �
�
� �����, �
� � ��������� �
�������#����� �
�		 (�� �

��� �� �����).

2 %
���� – �
�		
 � ��
������
��� ����� �
�
������.
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признавать и  отдельные клоны, и  человеческие расы. Кроме 

того, филогенетический подход подразумевает иерархичность 

отношений между таксонами, поэтому в  рамках этого подхода 

нельзя работать с  гибридами. Надо отметить, что несмотря на 

все свои недостатки филогенетическая концепция вида широко 

используется в современной молекулярной систематике.

Биологическая концепция. Вид  – совокупность популяций, 

представители которых способны скрещиваться между собой 

и оставлять плодовитое потомство и не способны скрещивать-

ся с представителями других подобных совокупностей (и остав-

лять плодовитое потомство). Таким образом, подчеркивается 

важность не морфологической, а генетической общности между 

особями одного вида. По мнению выдающегося систематика 

и  эволюциониста Эрнста Майра, сформулировавшего эту кон-

цепцию в середине XX века, видовой статус – это свойство попу-

ляций, а не индивидуумов (отдельная особь может «ошибиться» 

и скреститься с особью другого вида).

Несмотря на широкую известность и применимость биологи-

ческой концепции вида, у нее есть свои недостатки. Главный из 

них заключается в том, что эта концепция не применима к бес-

полым организмам, у  которых скрещивание между особями 

в принципе отсутствует. Применимость этой концепции к расте-

ниям спорна из-за обилия жизнеспособных межвидовых гибри-

дов в этом царстве. Кроме того, биологическая концепция вида 

плохо применима к аллопатрическим (то есть не сосуществую-

щим на одной территории) популяциям, поскольку проверить 

наличие репродуктивной изоляции между ними невозможно 

(экспериментальная проверка не даст реальной картины, так 

как нарушатся естественные репродуктивные барьеры). В част-

ности, не ясен статус изолированных (например, островных) по-

пуляций, ведь многие из них могут считаться отдельными вида-

ми. Сам Э. Майр считал, что статус таких популяций не важен, 

с чем сложно согласиться. 

Критерии вида1. Из концепции биологического вида вытека-

ют конкретные критерии, позволяющие различать виды. Каждый 

из этих критериев в отдельности недостаточен для определения 

1 >��
� ��������…, 1993.
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вида, но в совокупности они позволяют более или менее точно 

выяснить видовую принадлежность живого организма.

Один из важнейших  – морфологический критерий  – долгое 

время был главным и  даже единственным. При использовании 

этого критерия обращают внимание на совокупность особенно-

стей строения организма. Для различения двух видов важно об-

наружение хиатуса, то есть разрыва в непрерывном изменении 

признака (у одного вида растения длина листа изменяется от 5 

мм до 10 мм, а у другого – от 20 мм до 30 мм). Надо сказать, что 

различение близкородственных видов при помощи морфологи-

ческого критерия часто затруднено.

Генетический критерий основан на том, что каждый вид име-

ет свойственный ему набор хромосом (кариотип), характеризу-

ющийся их определенным числом, формой, размером и структу-

рой (то есть, прежде всего, совокупностью и порядком располо-

жения генов). За последние годы развилось множество методов, 

значительно увеличивающих возможности генетического кри-

терия, например, анализ последовательностей ДНК. Этот кри-

терий также не абсолютен: к примеру, в пределах многих видов 

существуют хромосомные расы – совокупности особей с разными 

кариотипами (как у голубики).

Эколого-географический критерий опирается на то, что каж-

дый вид имеет свою собственную среду обитания (экологиче-

скую нишу) и область распространения (ареал). 

Критерий репродуктивной изоляции. Репродуктивная изоля-

ция  – основной механизм поддержания целостности генетиче-

ской системы биологических видов, предотвращающий проник-

новение генетической информации извне. Отсутствие гибриди-

зации между контактирующими популяциями – указание на их 

различную видовую принадлежность. Даже в тех случаях, когда 

межвидовая гибридизация происходит, это, как правило, не при-

водит к разрушению генетических систем скрещивающихся ви-

дов, благодаря пониженной жизнеспособности и/или плодови-

тости гибридов.

Единственно верной концепции нет. Из всего вышесказан-

ного следует, что наивно было бы считать, что существует ка-

кая-либо «единственно правильная» концепция вида. У каждой 
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концепции есть своя область применения (для биологической 

концепции – это ныне живущие виды с перекрестным половым 

размножением) и  практические сложности применения (для 

биологической концепции – определение возможности скрещи-

вания между изолированными в  пространстве популяциями). 

Может быть, стоит согласиться со словами выдающегося палеон-

толога и палеоэколога В. В. Жерихина о том, что «вид – понятие 

настолько элементарное, что определить его через более про-

стые понятия невозможно».

2. *�	���������	� ���
�	��������� 
	�����"�	
1

Понятие об ареале. Каждый таксон 

в  данный момент времени характеризует-

ся определенной областью распростране-

ния – ареалом. Понятие ареала применимо 

к таксонам всех рангов, но ниже мы будем 

обсуждать ареалы таксонов базового ранга – видов.

По конфигурации выделяют сплошные и разорванные (дизъ-

юнктивные) ареалы, когда вид населяет изолированные участки. 

Под «изолированными участками» здесь понимают настолько 

удаленные друг от друга территории, что обмен частями расте-

ний, служащими для расселения или размножения, и миграции 

животных между ними чрезвычайно маловероятны. 

Сплошной ареал может превратиться в  разорванный. 

При изменении условий сплошной ареал может превращаться 

в  разорванный. Изменения условий имеют разную природу. 

Вид может исчезнуть на определенной территории из-за изме-

нений очертаний суши при поднятии уровня океана, при обра-

зовании горных систем, из-за деятельности человека или изме-

нений климата.

4�� ������ �
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1 ��: *�
����, 1987.
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По прошествии некоторого времени разорванный ареал, ко-

нечно же, может вновь стать сплошным.

Границы ареала. Границы ареала могут быть эдафическими 

(например, соответствовать распределению определенного типа 

почв), конкурентными, когда вид дошел до пределов, на которых 

он встретился с более конкурентоспособным видом, климатиче-

скими, наконец, они могут представлять собой те естественные 

границы, за которые вид не может проникнуть (горный хребет, 

океан). Границы ареалов могут изменяться во времени: рас-

ширяться, если вид еще не успел дойти до естественных границ 

своего ареала, и сужаться, если вид находится под действием не-

благоприятных факторов. Границы ареала могут сужаться и рас-

ширяться периодически, оставаясь в  среднем неизменными, 

что связано с  изменением условий существования на границе 

ареала.

��
����#����� ��������� �
���� ���� � ���
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-
�
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�
 � "
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�
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�
��� ������ ����� ����	�
�
���� 	���.

Размеры ареала. Размеры ареалов могут быть различными. 

Имеются весьма обширные ареалы, покрывающие почти весь 

земной шар – виды с такими ареалами называются космополит-

ными (например, пастушья сумка1) – и совсем маленькие, харак-

теризующие эндемичные виды (например, растение из семей-

ства сложноцветные – тридактилина Кирилова – обитает только 

на южном побережье оз. Байкал). 

Реликтовые виды. Виды, входившие в  состав исчезнувших, 

широко распространенных в прошлом флор и фаун, называются 

реликтами. Географические  реликты  – это своего рода остатки 

прошлых эпох. 

1 Q
�� �����	����
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Географическими реликтами могут быть свидетели иного, 

чем сейчас, распределения океанов, типов грунтов и так далее.
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Наконец, географические реликты могут соответствовать 

эпохам с иным климатом.
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Реликты обильны там, где климатические условия, благодаря 

местным особенностям, сходны с характерными для основного 

ареала этого вида (такие области называют  рефугиумами).
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Виды, принадлежащие к большей частью исчезнувшим, а ра-

нее широко распространенным таксонам более высокого ранга, 

называются филогенетическими реликтами.
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Современные ареалы отражают историю своего форми-

рования. Ареалы отражают не только условия существования 
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организмов, но и историю своего формирования: район проис-

хождения таксона, время его расселения, действие естественных 

преград. Существует две взаимодополняющие модели форми-

рования ареалов. А. Уоллес считал, что способности организмов 

к  расселению не влияют существенно на их ареалы, главное  – 

это процессы образования и вымирания таксонов. Согласно Дж. 

Гукеру, основную роль в  формировании ареала играет, напро-

тив, расселение таксона (то есть наличие естественных преград 

и пути их преодоления).

Прежние и современные очертания континентов и океанов, 

несомненно, во многом определяют распределение земной 

биоты. Представления о прошлом планеты неоднократно меня-

лись, каждая из точек зрения казалась в свое время правдопо-

добной и давала какие-то обоснования современного распреде-

ления растений и животных. Одной из первых теорий, объясня-

ющих географическое распределение организмов, была теория 

мостов суши, популярная в XIX веке. Согласно этой теории, на-

блюдаемое в настоящее время сходство биоты различных изо-

лированных участков суши объясняется тем, что эти регионы 

были соединены в  прошлом континентальными «мостами». 

Так, биотическое сходство между Индостаном, о. Шри-Ланка, 

Мадагаскаром и  Африкой объяснялось существованием мате-

рика Лемурии, соединявшего эти территории. Родственные 

связи флоры Западной Африки и Южной Америки объяснялись 

существованием Южной Атлантиды, сходство биоты Северной 

Америки и Восточной Азии – существованием Берингии и т. д. 

Однако с  современных геологических позиций только послед-

нее предположение получило подтверждение, а в общем теория 

мостов суши была отвергнута на основании исследований оке-

анического дна. На смену ей пришла теория фиксизма, соглас-

но которой основные очертания суши и океана всегда остава-

лись неизменными в общих чертах. Однако эта теория не в со-

стоянии объяснить многие разрывы ареалов, которые, скорее 

всего, возникли в  результате заметных изменений взаимного 

расположения океанов и  континентов. Подобные соображе-

ния заставили биологов, но прежде всего немецкого геофизи-

ка Альфреда Вегенера, уже в начале XX века предположить, что 
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в  ходе истории Земли материки меняли свое положение. Поз-

же сведения о подвижности тектонических плит земной коры, 

а также различные данные тектоники, сейсмологии, геофизики 

и других дисциплин подтвердили эту гипотезу. Согласно совре-

менным взглядам, в палеозое все материки составляли единую 

сушу – Пангею, позже связи между материками стали постепен-

но прерываться. Эта теория объясняет множество биогеогра-

фических фактов, таких как миграция угрей на икрометание 

из рек Европы и Северной Америки в один район (Саргассово 

море), наличие представителей американского семейства как-

тусовых в лесах Западной Африки и многие другие.

Климатические условия прошлого также влияют на аре-

алы. Климатические изменения происходили намного быстрее, 

чем меняли свое положение массивы суши, и в современной кар-

тине географического распространения организмов многое от-

ражает климатические флуктуации прошлого.

Заселение ледниковых ландшафтов1. Так, во время плей-

стоценовых оледенений (1,8 млн  – 10  000 лет назад) границы 

распространения бореальных видов периодически смещались 

к югу, чтобы опять отодвинуться на север при отступлении лед-

ника, что не могло не отразиться на современном распростра-

нении многих из этих видов. Современные геологические ис-

следования свидетельствуют о том, что когда с севера наступал 

ледник, некоторые высокоширотные области оставались сво-

бодными ото льда. До настоящего времени ведутся жаркие спо-

ры о том, могли ли бореальные виды выживать на территории 

оледенения, в этих не покрытых ледником областях (нунатаках, 

как вслед за эскимосами их называет ученый мир), или же засе-

ление ледниковых ландшафтов каждый раз начиналось «с чисто-

го листа». Основные аргументы в пользу «гипотезы нунатаков» 

следующие: (1) существование эндемичных для подвергавших-

ся оледенениям территорий видов растений, которые не могли 

возникнуть за короткое послеледниковое время, и  (2) неспо-

собность многих организмов к  распространению на большие 

1 Brochmann C. et al. Glacial survival or tabula rasa? The history of North 
Atlantic biota revisited // Taxon. 2003. V. 52. P. 417–450. 



расстояния. Однако число эндемичных видов северных рас-

тений, по-видимому, значительно завышено за счет придания 

видового статуса экологическим формам. Оставшиеся эндеми-

ки в основном представляют собой самоопыляющиеся или апо-

миктические полиплоиды, которые могли возникнуть за 10 000–

20 000 лет, прошедших со времени последнего оледенения. Кро-

ме того, усовершенствованные методы поиска, анализа и дати-

рования ископаемых биологических остатков (особую роль при 

этом играет анализ ископаемой пыльцы), а также недавние успе-

хи молекулярных исследований свидетельствуют о том, что мы 

недооценивали способность многих видов к  быстрому переме-

щению на большие расстояния. В последнее время показано, что 

ледниковые территории заселялись, как только ледник отступал, 

это справедливо даже для «неподвижных» растений.
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