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На основе интегральных представлений популяционной биологии проведена ревизия 
основных понятий синэкологии (экосистема, сукцессия, климакс, собственное время 
и пространство климаксовой экосистемы), дана оценка теоретических моделей сук-
цессий. Показана возможность и необходимость дальнейшего развития синэкологии 
с позиций популяционной парадигмы. 
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Основы представлений о том, что популяционная парадигма дает воз-

можность с новых позиций подойти к пониманию процессов, происходящих 
на ценотическом уровне, заложили Т.А.Работнов [1] и R.H. Whittaker [2].  

Во второй половине ХХ в. в результате синтеза представлений демо-
графов растений и животных [3-9] была показана возможность исследования 
популяционной организации экосистем (биогеоценозов) как систем взаимо-
действующих популяций. Одновременно обоснованы представления об эле-
ментарных популяциях (элементарных демографических единицах) предста-
вителей любых царств и их специфических характеристиках: собственном 
времени, собственном пространстве и специфическом уровне плотности [10].  

При этом было сделано заключение, что популяционная жизнь основ-
ных средопреобразователей: эдификаторов, ключевых видов (keystone 
species), экосистемных инженеров (ecosystem engineers) – это механизм, орга-
низующий существование всех членов биоты [11-16].  

Представление об организующей роли потоков поколений основных 
средопреобразователей в биогеоценотическом покрове выявило единство 
структурной и функциональной организации систем ценотического уровня и 
позволило с популяционных позиций рассматривать понятия «биогеоценоз» 
и «экосистема» как синонимы [17]. 

 

Определение основных понятий синэкологии (экологии экосистем) 
с популяционных позиций 

Интеграция знаний популяционной биологии и экологии экосистем  
[2; 3; 8; 10; 18-21] привела к формированию представлений, общих для раз-
ных таксономических и трофических групп видов, образующих биоту экоси-
стемы. Это представления о том, что: (1) потоки вещества и энергии реали-
зуются в экосистеме (биогеоценозе) как потоки поколений в популяциях сла-
гающих ее видов, и (2) началом, организующим потоки поколений популяций 
всех видов биоты, выступают потоки поколений популяций мощных средо-
преобразователей (ключевых видов, экосистемных инженеров). 

В итоге стало возможным определить основные понятия синэкологии. 
1. Экосистема есть множество популяций видов разных трофических 

групп (составляющих ее биоту) в процессе взаимодействия между собой и пре-
образования абиотических компонентов среды в конкретном местообитании. 
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2. Сукцессия – процесс формирования (первичная сукцессия) или вос-
становления (вторичная сукцессия) потоков поколений в популяциях всех 
видов биоты экосистемы, направленный на достижение ими полной реализа-
ции потенций в конкретном местообитании. 

3. Климакс – процесс поддержания устойчивых потоков поколений в 
популяциях всех видов биоты, экологические потребности которых полно-
стью реализуются при достижении экосистемой динамически равновесного 
состояния в конкретном местообитании. 

4. Собственное время сукцессии – это время от начала развития экосисте-
мы до перехода ее в климаксовое состояние. Оно может быть охарактеризовано 
числом поколений ключевых видов, необходимых для достижения климакса. 
Собственное время сукцессии можно определить лишь при условии ее беспре-
пятственного осуществления, то есть при спонтанном развитии экосистемы. 
Такой тип развития экосистемы получил название «аутогенная сукцессия» [22]. 

5. Собственное пространство экосистемы формируется в ходе аутоген-
ной сукцессии и полностью проявляется в климаксовом состоянии. Собствен-
ное пространство экосистемы есть результат формирования и взаимодействия 
популяционных мозаик ключевых и подчиненных видов в ходе аутогенной 
сукцессии от начального состояния до достижения климаксового состояния. 

6. Движущая сила аутогенной сукцессии – средопреобразующая дея-
тельность популяций ключевых видов, в результате которой формируется 
биотически обусловленная гетерогенная среда экосистемы, что приводит к 
постоянному увеличению экологической емкости экосистемы и как следствие 
к возрастанию экологического и таксономического разнообразия. Увеличе-
ние гетерогенности среды экосистемы от начальных этапов сукцессии к за-
вершающим этапам и климаксу уменьшает значимость конкурентных и уве-
личивает значимость комплементарных и мутуалистических отношений в 
организации экосистемы.  

Таким образом, с позиций популяционной биологии: 
1) основные параметры климаксовых экосистем – размеры (линейные, 

площадь и объем), состав и структуру – можно определить на основе изуче-
ния в природе и/или реконструкции популяционных мозаик наиболее мощ-
ных ключевых видов и их взаимосвязей с подчиненными видами; 

2) на начальных этапах аутогенных сукцессий границы экосистем опре-
деляются по смене типов предшествующих антропогенных воздействий; на 
завершающих этапах – по смене наборов наиболее мощных ключевых видов;  

3) основные параметры сукцессивных экосистем на каждом этапе раз-
вития есть результат взаимодействия экзогенных (в основном антропоген-
ных) и эндогенных факторов. На начальных этапах развитие  экосистем оп-
ределяется предшествующими нарушениями, на завершающих этапах – по-
пуляционными механизмами. 

 

Анализ вербальных моделей сукцессий с позиций популяционной 
парадигмы  

Учение о сукцессиях и климаксе возникло около ста лет назад и было 
разработано применительно к растительным сообществам на основе пара-
дигмы организмизма [23; 24]. Во второй половине ХХ в. на этой же основе 
были предложены вербальные модели аутогенных сукцессий [25; 26], кото-

PDF created with pdfFactory Pro trial version www.pdffactory.com

http://www.pdffactory.com
http://www.pdffactory.com


82 О.В. Смирнова  
2009. Вып. 1  БИОЛОГИЯ. НАУКИ О ЗЕМЛЕ 
 

 

рые были благоприятно встречены научным сообществом [27]. Следует отме-
тить, что модель аутогенной сукцессии представляет собой чрезвычайно 
удобный инструмент исследования. Она позволяет выявить потенции экоси-
стемы в данной климатической ситуации, и ее можно рассматривать как эта-
лон для оценки сукцессионного статуса экосистем. 

Модель стимуляции или благоприятствования (facilitation model 
[25]) – в ходе сукцессии каждая приходящая в сообщество группа видов соз-
дает благоприятные условия для внедрения и успешного существования по-
следующей группы видов, вытесняющих в результате конкуренции за ресур-
сы, виды предшествующей группы. Процесс происходит до тех пор, пока 
сообщество достигнет климаксового состояния. 

Модель ингибирования (inhibition model [25]) – на начальном или 
среднем этапе сукцессии процесс смены одной группы видов другой группой 
прекращается на неопределенный срок в связи с созданием существующими 
в сообществе видами неблагоприятных условий для внедрения видов сле-
дующей группы (процесс торможения сукцессии).  

Модель толерантности (tolerance model [25]) – по мере смены в ходе 
сукцессии одной группы видов другой группой в сообществе приживаются 
только все более толерантные по отношению к одному или нескольким эко-
логическим факторам виды. Эта модель подобна более мягкому варианту мо-
дели ингибирования. 

Модель нейтральности или  независимого популяционного разви-
тия [26] – одни виды сменяют другие в соответствии с особенностями онто-
генеза и типа стратегии; количественные соотношения между видами опре-
деляются на основе конкурентных или иных взаимоотношений. 

Разбор примеров, которые приводят авторы моделей и их последовате-
ли [25-27], показывает, что все они отражают динамику только растительного 
сообщества или его подсистем, причем, кроме модели благоприятствования, 
только на отдельных этапах развития. Однако уже с середины ХХ в. стало 
совершенно ясно, что с вещественно-энергетических позиций применение 
понятия «сукцессия» к отдельному компоненту экосистемы не имеет смысла, 
поскольку преобразование энергии протекает в пищевых цепях и образуемых 
ими пищевых сетях, которые составляют популяции видов, относящихся к 
разным трофическим уровням. Параллельное развитие представлений попу-
ляционной биологии привело к тому же заключению. 

Таким образом, стало ясно, что познание механизмов сукцессий невоз-
можно без согласованного изучения взаимоотношений популяций видов раз-
ных трофических уровней как с вещественно-энергетических, так и со 
структурно-динамических позиций одновременно, поскольку вещественно-
энергетические процессы реализуются в потоках поколений популяций видов, 
формирующих биоту экосистемы. 

Пересмотр моделей аутогенных сукцессий с популяционных позиций 
позволил предложить новую модель аутогенной сукцессии – модель насыще-
ния (saturation model [28]), основной механизм которой – спонтанная средо-
преобразующая деятельность ключевых видов разных трофических групп. 

Модель насыщения – каждый новый вид (или новая группа видов), 
внедряющийся в экосистему в ходе сукцессии, преобразует внутреннюю сре-
ду экосистемы, увеличивая ее гетерогенность, и тем самым обеспечивает со-
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существование как предшествующих, так и последующих кампаний видов. В 
процессе развития экосистемы по типу модели насыщения усиливаются сре-
допреобразующие функции биоты экосистемы, увеличивается ее продукция и 
возрастает экологическая емкость местообитания. Эти процессы сопровож-
даются возрастанием структурного и таксономического разнообразия экоси-
стемы. Развитие экосистем по типу модели насыщения осуществляется толь-
ко в тех случаях, когда нет препятствий для поступления зачатков и прижи-
вания всех потенциальных обитателей экосистемы.  

Сравнение характеристик предшествующих моделей и модели насыще-
ния, разработанной с позиций популяционной парадигмы, позволяет опреде-
лить возможности применения этих моделей для познания и прогнозирования 
динамических процессов.  

Модель насыщения результативна в том случае, если она используется 
для объяснения процессов преобразований экосистемы в целом в ходе ауто-
генных сукцессий. Такая модель аутогенной сукцессии (даже если экосисте-
мы, развивающиеся согласно этой модели, очень сложно найти в природе и 
приходится делать теоретические реконструкции) представляет собой чрез-
вычайно удобный инструмент исследования. Она позволяет выявить потен-
ции экосистемы в данной климатической ситуации, и ее можно рассматри-
вать как эталон для оценки степени отклонения развития конкретных экоси-
стем от оптимального пути развития. 

Модель благоприятствования представляет собой упрощенный вариант 
модели насыщения, в ней не учитывается все возрастающая гетерогенность 
среды, определяемая средопреобразующей деятельностью ключевых видов. 
В результате основным типом взаимоотношений считается конкуренция за 
ресурс, приводящая к резкому снижению видового разнообразия в климаксо-
вом сообществе. Это явление получило название «парадокс падения видового 
разнообразия в климаксе» [29], и оно ярко демонстрирует невозможность по-
знания сукцессионных процессов без учета средопреобразующей деятельно-
сти ключевых видов (экосистемных инженеров). 

Модели толерантности и ингибирования объясняют лишь отдельные 
этапы развития растительного сообщества, анализируемые в отрыве от эко-
системных процессов в целом. Использование этих представлений для объяс-
нения хода аутогенной сукцессии в экосистемах не целесообразно, поскольку 
здесь происходит неправомерный перенос системы понятий, разработанной 
для одного класса объектов (фитоценозов) на другой класс (экосистем).  

Модель нейтральности характеризует отдельные этапы развития попу-
ляций видов в пределах растительного сообщества и так же, как две преды-
дущие модели, не может быть использована при исследовании аутогенных 
сукцессий. Таким образом, модели ингибирования, толерантности и ней-
тральности могут быть применены только при объяснении отдельных про-
цессов развития подсистем и элементов в экосистемах в целом. 

Подводя итог краткому анализу вербальных моделей сукцессий, следу-
ет особо подчеркнуть большое значение сформировавшихся в экологии пред-
ставлений об основных средопреобразователях (ключевых видов, экосистем-
ных инженеров) для решения экосистемных задач:  

1) выявление определяющей роли ключевых видов в ходе аутогенных 
сукцессий помогает упорядочить представление о климаксе; это понятие сле-
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дует относить к экосистеме, в которой биота полностью реализовала свои 
потенции, и устойчивые потоки поколений всех потенциальных членов эко-
системы поддерживаются в результате средопреобразующей деятельности 
ключевых видов; 

2) в связи с практически полным отсутствием в современном биогео-
ценотическом покрове климаксовых экосистем необходимо проводить мо-
дельные реконструкции их состава, структуры и размеров минимальной 
площади выявления, а также определять состав видов, устойчивые потоки 
поколений которых поддерживались в прошлом средопреобразующей дея-
тельностью ключевых видов, истребленных человеком; 

3) реконструкция собственного пространства климаксовых экосистем 
должна быть основана на модельном восстановлении ареалов ключевых видов 
доисторических экосистем; а также на определении пределов средопреобра-
зующей функции биоты в целом по отношению к абиотической компоненте 
ландшафта и к климату; 

4) представление о собственном пространстве экосистем, определяе-
мом размерам элементарных популяций ключевых видов, составляет необхо-
димую основу модельной реконструкции природных ландшафтов при снятии 
антропогенного пресса; 

5) при организации природопользования, ориентированного на сохра-
нение существующего таксономического разнообразия, необходимо разраба-
тывать методы, имитирующие средопреобразующую деятельность ключевых 
видов, которые уничтожены человеком. 

Перспективы использования популяционной парадигмы  
для исследования экосистем 

В настоящее время необходимость объединения вещественно-
энергетического и структурно-динамического подходов на основе популяци-
онной парадигмы осознается научным сообществом. Однако от осознания 
необходимости синтеза двух названных подходов для дальнейшей разработки 
теории синэкологии до его реализации существует огромная дистанция. Ка-
залось бы, вполне очевидное в настоящее время представление о том, что по-
токи вещества и энергии реализуются в виде потоков поколений популяций, 
формирующих живой покров биосферы и биоту каждой экосистемы, требует 
для практической реализации очень больших усилий.  

Во-первых, это определение основных параметров элементарных попу-
ляций ключевых видов разных функциональных групп и разного иерархиче-
ского уровня путем получения натурных данных или моделирования; а также 
выявление полноценных комплексов ключевых видов, определяющих воз-
можность устойчивых потоков поколений всех потенциальных обитателей 
исследуемой территории. Для этого необходимо создание типологии популя-
ционных мозаик ключевых и сопряженных компаний подчиненных видов в 
экосистемах разного типа и осмысление аутогенных сукцессий как процесса 
формирования этих мозаик в ходе восстановления потоков поколений в по-
пуляциях ключевых видов. Все это можно осуществить только при взаимном 
согласовании методов сбора данных и их анализа исследователями разных 
направлений на основе популяционного видения экосистемных процессов. 

Во-вторых, проведение исследований и модельная реконструкция основ-
ных типов автогенных сукцессий со структурно-динамических и вещественно-

PDF created with pdfFactory Pro trial version www.pdffactory.com

http://www.pdffactory.com
http://www.pdffactory.com


 Роль популяционной парадигмы в познании… 85 
БИОЛОГИЯ. НАУКИ О ЗЕМЛЕ  2009. Вып. 1 
 

 

энергетических позиций одновременно коллективом разных специалистов и на 
основе общей методологии и согласованных методов сбора и анализа данных. 
В результате необходимо сформировать представления о потенциальном био-
геоценотическом покрове на основе натурных исследований рефугиумов и ис-
торических реконструкций природного комплекса ключевых видов. 

В-третьих, оценка роли исторического и современного природопользо-
вания в деградации потенциального биогеоценотического покрова в резуль-
тате уничтожения природных ключевых видов и частичной замены их средо-
преобразующей деятельностью человека. Для этого необходимо создать мо-
дели потенциальной биоты на локальном, региональном и глобальном уров-
нях; реконструировать истинную климатическую зональность, учитывая ак-
тивную средопреобразующую роль биоты; выявить основные причины де-
градации экотопов и ландшафтов в целом, а также определить условия, время 
и экономические возможности, необходимые для их восстановления.  

Разработка понятийного аппарата для анализа структуры и динамики 
экосистем с популяционных позиций открывает реальные перспективы для 
объединения структурно-динамического и вещественно-энергетического 
подходов не только в теоретическом, но и в методическом отношении. Одно-
временно она представляет собой основу для организации экологически ори-
ентированных систем природопользования.  

Работа выполнена при поддержке фонда РФФИ, проект №07-04-00565, 
и программы фундаментальных исследований Президиума РАН «Научные 
основы сохранения биоразнообразия России». 
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