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Собственное время 
и пространство биосистем
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Центр по проблемам экологии и продуктивности лесов РАН 

Н. А. Торопова
Международный независимый эколого-политологический 
университет, Москва

Время и пространство представляют собой основополагающие понятия 
для построения системы знаний в любой из существующих в настоящее 
время наук. В зависимости от специфики познаваемого объекта исследо
ватели оперируют такими понятиями как физическое, психологическое, 
собственное, внутреннее и пр. пространство и время. Представления о 
собственном времени развития биологических систем и размерах про
странства, в котором они способны устойчиво существовать и полностью 
проявлять свои свойства, то есть реализовывать свои потенции, неодно
кратно возникали в разных областях биологии [1, 2 ,4 ,8 ,9 , 10. 20]. Однако 
до настоящего времени эти понятия не стали определяющими как при 
решении многих теоретических проблем биологии, так и практических 
задач сохранения и устойчивого использования биологических ресурсов. 
В то же время познание этих свойств — это первый необходимый шаг для 
выяснения природных закономерностей устойчивого существования био
систем разного ранга, которые должны быть положены в основу устойчи
вых систем природопользования.

М ы  не обсуждаем, что есть время и пространство с позиций филосо
фии, но, пользуясь привычными единицами измерения физического вре
мени и пространства, показываем, что в любой системе измерений у раз
ных биообъектов они разные, и это представляется весьма существенным 
для решения проблем сохранения жизни на Земле.

Представления о собственном времени и пространстве биосистем мы 
рассмотрим на примере организмов (особей), популяций и биоценозов.

Особь (организм)
Собственное время жизни особи исчисляется этапами ее развития от рож
дения до смерти. Наиболее просто соотношение понятий — астроно-
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Рис. 1. Онтогенез ели европейской нормальной (Л) и низкой (Б) жизненности 
Онтогенетические состояния: J — ювенильное, IM, имматурное первой под
группы, 1М2 — имматурное второй подгруппы, V, — виргинильное первой под
группы, V 2 -  виргинильное второй подгруппы. Г], -  молодое генеративное. 
G j -  средневозрастное генеративное, G i — старое генеративное (по: Романовский, 
2001).



мическое (календарное) время и собственное время биосис1емы — мижно 
проиллюстрировать на примере деревьев, живущих а умеренном (сезон
ном) климате У  них. как у всех живых существ, по изменению структур
но-функциональных признаков можно выделить этапы развития, и одно
временно у них довольно легко определить календарный возраст по числу 
годичных слоев в древесине. Сопоставление этапа развития и астрономи
ческого времени необходимого для его постижения, у  особей одного 
и/или  разных видов в разных условиях существования, позволяет понять 
целесообразность использования понятия «собственное время» для выяс
нения механизмов устойчивого существования особей и их совокупно
стей (внутрипопуляционных групп, популяций.сообществ).

У  деревьев, как и у всех семенных растений после прорастания семе
ни. выделяют 9 этапов развития (рис. IА , Б), объединенных в Э периода. 
Первый период — от прорастания семени до формирования в побеговой 
сфере взрослых структур, способных к семеношению; второй — от перво
го семеношения до его прекращения в результате старения; третий -  от 
потери способности к семеношению до отмирания в результате естествен
ного старения [6]. У  деревьев разных видов длительность периодов разви
тия сильно различается (табл. I), поэтому сравнительная оценка (сопоста
вление) их роли в сообществе на основе календарного возраста не всегда 
имеет биологический смысл.

Все этапы раэннтпя растение может пройти на оптимальном уровне 
жизненности, полностью реализуя свои потенции Б таком случае четко 
согласуется увеличение календарного возраста особи в онтогенезе и пере
ход ее на следующий этап развития Высокая положительная корреляция 
между этими двумя параметрами: этапом развития и календарным возра
стом особи — проявляется в природе в оптимальных экологических и 
ценотических услониях. а в искусственных условиях — в посевах или 
посадках растений — мри постоянном устранении конкурентов и обеспе
чении всеми необходимыми элементами питания. Б природных сообще
ствах (в экосистемах) такое развитие осуществляется достаточно редко. 
Обычно в течение всего онтогенеза или его отдельных этапов растение 
испытывает угнетение со стороны других членов сообщества и/или оно 
растет (временно или постоянно) в неблагоприятных условиях, что не 
позволяет ему полностью реализовать свои потенции. В таких случаях 
развитие проходит на низком уровне жизненности; растение долго задер
живается на том или ином этапе онтогенеза, и календарный возраст особи 
не коррелирует с  этапом развития |3]. Т ак  подрост ели нормальной жиз
ненности в состоянии IM2 (рис. I А )  находится в течение 10 лет, а подрост 
низкой жизненности в том же состоянии (рис 1Б) — более 30 -40  летf 11].

Разная длительность онтогенеза и его этапов у разных видов определяет 
их разные потребности в пространстве в одно и то же время, поскольку раз
мер пространства, занимаемого растением на том или ином этапе развития, 
представляет собой косвенную оценку получаемого ресурса. Существенные 
различия в масштабах собственных времен, необходимых для прохождения 
онтогенеза и его отдельных этапов, и. следовательно, во временах наиболее 
интенсивного потребления ресурсов, определяют возможность совместного 
Существования мнигих (нескольких) видов деревьев в пределах одного лес-



Примеры средней длительности периодов 
у разных видов деревьев

Таблица 1 
и онтогенеза в целом

В ш ы Длительность, гады

Периоды*
L

Оиагймйэ  
пцелом  

(учитывая 
псстряпрп 
дугтикыый
п е р в о е " )

Где д.
душ и

________

про
■мый

репродук
тивный

1 2 1 2 1 2

Ольха серая 10 20 60 30 80 50

Черемуха
обыкновенная

10 20 60 40 80 во

Бернза повислая 20 40 90 50 120 80

О сина( тополь 
дрожащий}

' 15 40 130 50 150 90

Клен
остролистный

30 50 170 90 220 170

Липе
сордиелистняо

35 75 245 90 300 170

Бун лесной 50 ао 250 170 320 250

Вяз гладкий 30 60 150 70 200 130

Дуб череп, чатый 40 90 390 200 430 300

Хяайьыв виды дера Ifaflfl

Пихта сибирская 30 60 90 40 130 90

Ель европейская 40 ао 220 120 260 200

Сосна
обыкновенная

20 40 220 ао 250
________

120

*1 -  нормальная, 2 — пониженная и низкая;
** у деревьев пониженной и низкой жизненности постгенеративный период 

(сенильное состояние) обычно не выражен

ного сообщества и создания многоярусной структуры на основе принципа 
комплементарности — пространственно-временного разделения ресурсов.

Подробное исследование жизненных форм разных видов лиственных и 
хвойных деревьев показало, что одноствольная жизненная форма [12] — 
широко распространенная, но не единственная форма роста рассматривае
мых видов даже а оптимальных условиях существования [6, 15, 16, 19].
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Одноствольная жизненная форма в оптимальных условиях (вне природно
го или антропогенного стресса) характерна для изученных хвойных видов: 
березы, бука лесного и дуба черешчатого (табл. 2). Для остальных исследо
ванных видов, помимо одноствольной формы, характерна и многостволь
ная форма: компактная или диффузная, аэроксильная или геоксильная, 
корневищная или корнеотпрысковая, а также фирма стланика [22].

Сфера воздействия на других членов сообщества и на среду обитания 
одностнольных видов проявляется в пределах минимального фитогенного 
поля [18]. у многоствольных и стланиковых форм — в пределах суммарно
го фитогенного поля совокупности рамет — структурных элементов физи
чески единой системы субпопуляционного уровня (аналог пилицентриче- 
ской особи), получивший название клональная колония [5]. Пространство, 
занимаемое клональной колонией деревьев, в несколько раз больше, чем 
пространство, занимаемое одноствольным деревом, что представляется 
весьма существенным п конкурентных отношениях за ресурс. Кроме того, 
формирование в ходе онтогенеза из одного семени совокупности рамет 
(клональной колонии), где стареющие и отмирающие раметы заменяются 
□новь сформировавшимися из спящих или придаточных почек, на порядок 
или более увеличивает время, в течение которого вегетативное потомство 
особи рассматриваемого вида удерживает занятое пространство.

Таким образом, рассмотренные проявления пространственно времен
ных особенностей онтогенеза разных видов деревьев (собственный мас
штаб времени и размер собственного пространства для устойчивого разви
тия) позволяют понять некоторые механизмы устойчивого совместного 
существования популяций разных видов в конкретном сообществе.

Популяция
Обсуждаемые и статье свойства в настоящее время изучены у элементар
ных популяций разных видов растений. Они могут быть охарактеризова
ны (1) временем жизни одного поколения (или длительностью онтогене
за особи); (2) минимальным пространством, необходимым для устойчиво
го потока поколений; (3) экологической плотностью (числом или массой 
особей в чистой заросли, приходящимся на единицу площади или объе
ма); (4) специфическим размещением в пространстве (популяционный 
узор или популяционная мозаика). У  растений разных размеров и разных 
жизненных форм размеры пространства, необходимого для устойчивого 
оборота поколений, и длительность оборота поколений отличаются на 
несколько порядков (табл. 3). К настоящему времени у элементарных 
популяций растений описаны следующие типы популяционных узороэ 
непрерывный — популяционные локусы  (скопления особей) близких или 
отличающихся онтогенетических состояний находятся в непосредствен
ной близости и прерывистый -  популяционные локусы удалены друг от 
друга на расстояния, превышающие размер самих локусов (рис 2).
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Ж изненны е формы и способы в е ге т а т и в н о г о  р а з р а с т а н и я  у некоторые видов д е р е в ь е в  в оптимальных условиях 
(из: S m irnova  f t  a l l , 1999, с сокращениями)

Таблица 2

Виды деревьев Одно ствол*

Сосне обыкновенная
£яь европейская

лесной
Дуб черешчатый
Осина
Пихта сибирская
Клен остролистный
Ольха серая
Вяз гладкий
Липа сердцелистная
Черемуха обыкновенная

Многоствольные Стланики
Компактные Диффузные Диффузные

аэроксильиые геоксильиые геоксильиые геоксильиые
Корневищные 
без придаточных 
корней

корневищные с
придаточными
корнями

корневищные с
придаточными
корнями

корнеотпры
сковые

корневищные с
придаточными
корнями

■V,.'' йтУУ*/*/ К  '• V-'. k -у *gg-

‘• Ш  в я  • J
/  * .г '

Серым цветам выделены те варианты жизненных фары, которые отмечены у перечисленных видов
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Рис. 2. Пространственная структура элементарных популяций разных типов
Типи элементарных популяций: 1 -  непрерывный тип, варианты: А — пятнистый 
(ясень обыкновенный). Б -  диффузный (хохлатка Маршалла), В — точечный 
(гусиный лук желтый); II -  прерывистый тип (береза повис лая)
Сплошной линией отмечены условные или реальные граннцы элементарной попу 
ляпни, прерывистой -  границы одновозрастных пятен, размеры прямоугольников 
пропорциональны размерам площадок, на которых выявлена структура элементар 
ных популяций.
Онтогенетические состояния; 1 — J, 2 — IM, 3 — V, 4 — G,. 5 — С 2, 6 — Gj, 
7 — S (сенильное)

Тип непрерывный популяционный узор подразделен натри  варианта: 
а) пятнистый (мозаичный), б) диффузный, в) точечный [14]. Размеры 
(табл. 4) и длительность развития популяционных локусов вилоспеци
фичны, что определяет возможность совместного существования в преде 
лах одного сообщества элементарных популяций видов с разными вре 
менными и пространственными характеристиками

Пятнистый популяционный узор элементарных популяций характе
рен для видов деревьев-элификаторов (наиболее мощ ных средопреобра- 
эователей) как умеренных, так и тропических лесов, не нарушенных 
антропогенными воздействиями или природными катастрофами. П ричи
на такого пятнистого (или tAup4aT0ro»> узора природных лесов состоит в 
том, что ни одно дерева не может полностью пройти онтогенез под поло
гам материнского растения, поскольку одним из существенных ресурсов 
для него (как для любого автотрофа) выступает свет. К связи с этим разви
тие молодых деревьев нормальной жизненности может осуществляться 
только в прорывах полога леса, образованного кронами взрослых и старых 
деревьев Эти  прорывы или дыры (gaps) возникают в результате есте
ственной смерти одного или немногих старых деревьев. В образовавшем
ся прорыве успеш но растут и развиваются молодые деревья. Поскольку 
отмирание старых и появление на их месте скоплений молодых дере-
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Длительность оборота поколений и размер занимаемого пространства 
у элементарных популяций некоторых видов растений широколиственных 
лесов

Таблица 3

Жизненные
формы

Вид растения Длительность
оборота

поколении,
га д ы

Г1 лошадь 
элементарной  
популяции, и 5

1. Т ра вы Г ер.а нк Робвртв 1 1
Хохлатка Галлеря 1C 0 ,2 5
Чиня весенняя г о 1

II. Кустарники Л й ш и н в  обыкновенная 80 2 ,5  х 10 ’

III. Д е р е в н и Г раб обыкновенный 1 2 0 1,2  х  10 4

Клен остролистный 180 1.8 х 10*
Липа сеодцелис гная 1 8 0 2 ,7  х  10 4
Ясень обыкновенный 2 5 0 1 ,3  X 10s

Дуб чорешчатый 3 5 0 4 ,2  х  10 5

вьев — перманентный процесс, то лесное сообщество в целом представля
ет собой собрание gaps разных размеров, разного времени возникновения 
и разного видового состава. В каждом прорыве в пологе леса корни 
падающих крупных деревьев выворачивают комли земли. В  результате 
вместо ровной поверхности образуются ямы, бугры  и лежащие стволы 
(валежины). Все эти микроместиобитания вместе получили название 
«ветровально-почвенные комплексы» (В П К )  Прорывы в пологе леса и 
В П К  создают чрезвычайно мозаичную конструкцию  лесных сообществ. 
Такая конструкция лесных сообществ, сформированная вследствие осо
бенностей популяционных узоров популяций деревьев, в мировой эколо
гической литературе получила название «gap mosaic concept» -  концеп
ции мозаики прорывов а пологе леса или окон возобновления [4, 7, 17, 21, 
23, 24. 25]. Разнообразие популяционных узоров возрастает вследствие 
популяционной жизни животных-эдификаторвв, в первую очередь, таких 
как зубры и бобры, господствовавших в природных лесах до их истребле
ния человеком. Высокая мозаичность таких лесов определяла их макси
мальное биологическое разнообразие.

Диф фузны й  популяционный узор элементарных популяций характерен 
для видов-доминантов, которые господствуют в травяном покрове лесов, 
но обладают более слабым, чем лерсвья-эдификаторы, средопрсобраэую- 
щим эффектом и не препятствующих приживанию и нормальному разви
тию своего потомства в непосредственной близости от материнских особей 
(рис. 1 ,1Б). Точечный популяционный узор элементарных популяций оп и 
сан у некоторых подчиненных видов в травяном покрове лесов. Элемен
тарные популяции этих видов полночленны в онтогенетическом отноше
нии, они имеют малые размеры, четкие внешние границы, отдельные 
элементарные популяции удалены друг от друга на расстояние, в несколь
ко раз превышающее размеры самих элементарных популяций (рис. 2, IB ).
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Минимальные размеры популяционных локусов и элементарных популяций видов деревьев широколиственных лесив 
(из: Восточноевропейские широколиственные леса, 1994, с сокращениями)

Таблица 4

Виды йум лесной А *б
черешня тын

Ясень
обыкная внный

Агла седдие 
лес г на о

клен
остролистым

Клем
попевай

Вяз
гладим

Гряб обыя
паленный

М инымяльнэв ггощ ддь необходимая дл а разлития популяционных локусов деревьев, ы1

“ м м а^рны е 20-50 300-500 50-100 200 20 10 50 30

в МРгмнмльмые 150-200 1000 250-300 300 70-100 20 250 ion

геиесатыицые 200-400 1500-2500 1000 1500 400 500 400 500 100-200 dOO-500 400-500

але*<еитя11иы||
п<1"¥ЛЯцмм

Минимальная площадь, иявЬиаДимад для развитие s jie u iянтарной поп y f i f l U H H  н це лом, га

1.0-54 12 8-42  5 50-13 3 1 1 - 2 7 1 1-1 а 0 401 1 0 2-1.2



Тип прерывистый популяционный узор пока не подразделен на вариан
ты Он описан у  древесных видов ассектаторов, приживание потомства кото
рых возможно только а некоторых крупных прорывах полога леса (gaps), 
при формировании которых образуется обнаженный субстрат. Именно сово
купность таких отдельных локусов и образует подночленную .элементарную 
популяцию (рис. 2, II). Рассчитать ее площадь очень сложно поскольку она 
зависит от особенностей популяционной жизни здификаторов.

Несомненно, что не только у растений, но и у  представителей других 
царств (животных, грибов и пр.) элементарные популяции с демографиче
ских позиций характеризуются теми же свойствами: собственным време
нем и пространствам, необходимым для устойчивого развития, а также 
формируют видоспецифичные популяционные узоры (мозаики). Реали
зация этих свойств приводит к тому, что элементарные популяции обра
зуют непрерывный во времени и пространстве биоценотический покров.

Сообщество (биоценоз)
Рассмотренные свойства элементарных популяций (собственное время и 
пространство, необходимое для устойчивого развития), с одной стороны, 
определяют хорологическую и хронологическую континуальность биоце- 
нотического покрова. И з-за различий параметров этих свойств у разных 
видов на конкретном участке территории формируется разномасштабная 
мозаика фита-, эоо- и ми ко генного происхождения, часто определяющая 
саму возможность поддержания видового разнообразия и неоднородности 
биогенной среды. С  другой стороны, эти же свойства элементарных п оп у 
ляций вилов-эдификаторов дают возможность разделить биоценотиче
ский покров на элементы (сообщества или биоценозы), состав, структура 
и развитие которых в значительной степени определяются именно п о п у 
ляционной жизнью здификаторов [ 13]. Таким образом, границы между 
разными биоценозами в непрерывном биоценотическом покрове мож но 
условно провести по смене видового состава здификаторов.

Специфические размеры и время, необходимое для достижения дина
мически равновесного — климаксоного состояния биоценозов, рассчитыва
ются на основе определения этих же параметров у наиболее мощ ных эди- 
фикаторов, формирующих эти биоценозы, Размеры элементарных популя
ционных единиц видов здификаторов разных трофических групп могут 
отличаться на порядок (и более) величин. В связи с этим, в биогеоценоти- 
ческом покрове целесообразно выделять ряды ценотических единиц, 
обусловленных иерархией мозаик видов-эдификаторов. Предварительные 
представления об основных параметрах популяционных узоров видов-эди
фикаторов разного ранга (растений и животных) можно получить из 
табл. 5. Из этих данных следует еще одно существенное заключение: попу
ляционная жизнь здификаторов создает иерархически структурирован
ную гетерогенную среду сообщества Пространственная и временная гете
рогенность среды сообщества определяет возможность динамически 
устойчивого существования на одной и той же территории множества под
чиненных видов, отличающихся экологическими требованиями к среде 
обитания и биологическими возможностями в освоении территории.
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Примеры популяционных узоров разных вкдов-эдтфикяюрон животных и растений в восточноевропейских лесах 
(из: Смирнова, 1998)

Таблица i

Варианты
популяционным
узоров

Размеры попу
ляционным 
узоров

Время сущ ество
вания узоров

Изменения экотопя Диагносцирующие 
группы подчиненных 
видов растений

популяционный узоры, возникающий я результате жизнедеятельности животным-эдмфмкятарпя
стойла  зубров сотни  м кв десятки  лет уплотнение почв, ухудш ение аэрации, 

уменьш ение  влагоем кости
дерновинны е  травы

•каталки-
зубров

сотни  м кв десятки  лет уплотнение почв, ухудш ение аэрации 
уменьш ение  влагоем кости

сем ен н ы е  и вегетативные 
одно -м алолетники

стоянки  стад  
зубров

ты сячи м кв десятки  лет уплотнение почв, ухудш ение аэрации, 
уменьш ение  влагоем кости

дерновинны е  травы и травы 
с  приж аты м и  побегам и

бобровы е
поляны

сотни м кв десятки  лет ум еньш ение  др ев е сн о го  спада, 
увеличение влаж ности, повы ш ение 
температуры  почвы и воздуха

светолю бивы е  
м е зо к се р о ф ш н ы е  травы

бобровы е
водоем ы

тысячи 
д е с .ты с  м  кв

десятки  -  
сотни  лет

развитие  за стойно го  увлажнения, оглеение, 
ухудш ение аэрации

ги гро  и гидроф итны е  травы

очаги лмстегры- 
эущих насекомых

сотни -
ТЫСЯЧИ м

десятки  -  
сотни  лет

обо гащ ение  почвы азотом , улучш ение 
аэрации  увеличение  влажности 
повы ш ение тем пературы  почвы и воздуха

светолю бивы е  нитроф ильны е 
траль

популяционные узоры, возникающие е результате жизни и смерти рястений-адиф икаторое
элементы  ВПК: 
бугры

м кв десятки  лет вынос иллю виального  горизонта, улучш ение 
аэрации  и влагоем кости  почв

сорны е  одно  малолетники , 
в сходы  деревьев  и кустарников 
рудеральмой стратегии

элем енты  ВПК: 
ямы

м КВ десятки  лет ухудш ение аэрации, ум еньш ение  
влагоемкости  развитие  оглеения

м езо ги гроф итны е  травы

элем енты  ВПК 
валеж

десятки  м кв лет появление нового хорош о 
гум усированного , влагоемкого  субстрата

всходы  деревьев  и кустарников 
и трав рудеральной стратегии

окна распада  
древостоя

сотни -  
тысячи м кв

Десятки -  
Сотни лет

обо гащ ение  почвы опалом , увеличения 
влажности, повы ш ение тем пературы  
почвы и воздуха

светолю бивы е  нитрофильные 
травы, подрост деревьев  
и кустарников



Заключение
Краткий обзор представлений о соб е  геенном времени и пространстве био- 
систем показывает возможности такого подхода для познания механиз
мов их функционировании и взаимодействия на разных уровнях органи
зации Несмотря на недостаток фактических данных, уже на современном 
этапе понятно, что пространственно временная асинхронность разлития 
биосистем разного уровня это реализация коммлементарности — одно
го из наиболее существенных способов взаимоотношений между элемен 
тами биосистем Комплементарное» — это пространственно-временное 
разделение одного и того же ресурса между претендующими на него 
объектами. Это  свойство противоположно конкуренции, рассматривае
мой как одновременные претензии разных особей на один и тот же ресурс, 
н е го  можно рассматривать как один нэ наиболее существенных механиэ 
мов поддержания максимально позможного биоразнообразия при ограни 
ченной порции ресурса местообитания

Среди разнообразных способов комплементарностн на уровне особи 
наиболее легка учитывается такое ее проявление, как под и вариантность 
их развития в онтогенезе. Она реализуется в разных темпах развития и 
освоения пространства особями разной жизненности и разных жизнен
ных форм. Комплементарность на уровне элементарных популяций про
является в формировании популяционных узоров специфичных по тем
пам преобразований, плотности, способам размещения особей и по разме
рам занимаемого пространства. Комплементарность на уровне биоцено
зов реализуется в форме ценотических мозаик, закономерности их разви
тия и взаимоотношений в лесных биоценозах описаны в концепции моза
ик окон возобновления (gap mosaic concept).

Анализ истории природопользования показывает, что уже на ранних 
этапах освоения биогеоценотического покрова человек существенным 
образом изменил природную гетерогенность, пытаясь получать трсбуе 
мый ресурс на однородной территории и в удобные для него времена. 
Замена природной гетерогенности, антропогенно обусловленной одно
родностью, привела к тому, что большинство биосистем не имеют возмож
ности реализовать свои потенции. Э то  приводит к заметным потерям про
дуктивности, биоразнообразия и других экологических функций конкрет
ных биосистем и биосферы в целом.
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