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Общие проблемы биогеоценоЛогии (Материалы Всесоюзного совещания). - М.: Наука, 1990. - 271 с. - ISBN 5-O2-OO4710-4В сборнике представлены результаты исследований пространственно- временной организации биогеоценозов, вещественно-энергетических отно­шений, антропогенной трансформации естественных и искусственных био­геоценозов, их отдельных компонентов, математического моделирования биогеоценотических процессов.Материалы книги будут представлять интерес для широкого круга ис­следователей (экологов, ботаников, зоологов, почвоведов и др.).
General problems of biogeocoenology (Materials of the All-Union.Conference)M.: Nauka, 1990. - 271 p. - ISBN-5-02-004710-4Data on spatial-temporal organization of biogeoooenoses, substan - oial-energetic correlations, anthropogenic transformation of natural and artificial biogeoooenoses and their components, mathematic model­ling of biogeocoenotic processes have been represented.The monography will be of interest to the wide circle of investi­gators (ecologists, botanists, zoologists, soil scientists et al.).
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ПРЕДИСЛОВИЕПредлагаемый читателю сборник содержит материалы II Всесоюзного совещания по общим проблемам биогеоценологии, состоявшегося в Москве в ноябре 1986 г. Первое такое совещание проходило в 1966 г. под руко­водством основателя теории биогеоценологии академика В.Н.Сукачева.За эти годы в биогеоценологии, как и в экологии в целом, разраба­тывались общие закономерности структуры, функционирования и динамики биотеоценотических систем в разных ландшафтно-географических условиях, характеризовались межбиогеоценотические связи, формирующие целостный биогеоценотический покров Земли. Указанные проблемы прямо вытекают из фундаментальных теоретических концепций, сформулированных В.Н.Су­качевым.В последние десятилетия появились новые задачи, вызванные бурным развитием хозяйственной деятельности человека. Высокие темпы вовлече­ния в сферу хозяйственного освоения обширных территорий, интенсивное использование природных ресурсов и развитие отраслей народного хо­зяйства, активно воздействующих на природную среду, ставят перед био- геоценологией сложные и важные задачи сохранения высокопродуктивных природных систем в условиях антропогенного пресса и формирования био­геоценозов с заданными свойствами. Другими словами, речь идет о раз­витии на базе биогеоценологии теорий управления природными системами и конструирования природно-техногенных систем в районах интенсивного хозяйственного использования.На данном этапе по-новому воспринимается и задача охраны природы. Если раньше речь шла в основном об охране отдельных объектов и ценных природных комплексов с целью поддержания их самовосстановительного потенциала, то в современных условиях возникает задача сохранения среды в состоянии,благоприятном для социально-экономического разви­тия. Для этого требуется стабилизация структуры и функционирования биологических систем разного уровня с использованием знаний о природ­ных механизмах их самоподдержания.В решении указанных выше проблем большое значение имеет математи­ческое моделирование как метод перехода от обобщения полученных фак­тических знаний к прогнозированию и активному управлению природными процессами.



УДК 57'4.4СТРУКТУРА ЖИВЫХ СИСТКМ БИОСФЕРЫ И БИО1ЕОЦЕНОЛОГИЯ И.А.ШиловМосковский государственный университетСпецифические черты биосферы как одной из оболочек определяются деятельностью живых организмов. В основе абиотическую часть биосферы лежит высокая химическая Земли целиком их влияния на активность жи-пых систем, зависящая от комплекса ферментов, и тонкая согласованное многочисленных химических реакций поддержания обмена веществ организ ма с окружающей средой. В этом - основа биологического круговорота веществ и направленных потоков энергии в биосфере; в этом же выражав ся и регулирующая функция жизни, определяющая постоянство газового состава атмосферы, состава и концентрации солей в водах Мирового оке на, интенсивности достигающей поверхности Земли солнечной радиации и др.Живое вещество, - писал В.И.Вернадский в "Очерках геохимии", ... становится регулятором действенной энергии биосферы ... Весь по­верхностный слой планеты становится, таким образом, полем проявления кинетической и химической энергии» (Вернадский, 1967. C.I8I).Обмен веществ осуществляется на уровне отдельных организмов; толы особи выступают как конкретные носители этого ведущего свойства жиз­ни. Все видос.пецифические особенности морфологии организмов и струк­туры сопряженных биохимических и физиологических реакций метаболизма направлены на устойчивое поддержание обмена веществ с использованием внешних источников энергии. Как необходимое условие жизни, обмен ве­ществ определяет тесную взаимосвязь организмов с окружающей их сре­дой. На основе этой взаимосвязи обеспечивается относительно постоян­ное поступление питательных веществ и энергии, а также эволюционное становление системы адаптаций, позволяющих эффективно осуществлять метаболические реакции в условиях изменчивой среды. Таким образом, организм как биологическая система характеризуется специфической функцией (обмен веществ), структурой (морфологической и функциональ­ной) и комплексом адаптаций к условиям окружающей среды. Перечислен­ные свойства организменных систем обеспечивают не только относитель­ную гомеостатичность самих организмов, но - на уровне всех организ­мов данного вида - и видоспецифическую трансформацию веществ и энер­гии и миграцию вещества в пределах биосферы.Однако отдельные организмы смертны. Устойчивое поддержание обмен­ных процессов в глобальном масштабе может быть обеспечено только на уровне систем воспроизводящихся особей данного вида - популяций. По- (С) И.А.Шилов, 1990.
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пуляция представляет собой группировку особей одного вида, заселяющих общие местообитания, характеризующихся общностью генофонда и морфо­биологического типа и связанных устойчивыми функциональными взаимо­действиями, на основе которых совокупность отдельных особей выступает I как единое целое.Иными словами, популяцию можно рассматривать как биологическую систему надорганизменного уровня, обеспечивающую устойчивое существо­вание вида в конкретных условиях'среды. В этом аспекте главная функ­ция популяции заключается в сохранении и воспроизведении вида в дан­ных условиях. Ее выполнение обеспечивается определенной структурой как пространственной, так и функциональной, обеспечивающей поддержа­ние и регулирование размножения, а также комплексом адаптивных меха­низмов к условиям среды как на уровне отдельных организмов, так и на уровне популяции в целом. Интеграция особей в целостную популяционную систему основывается на разнокачеотвенности особей в ее составе как исходной (генетически детерминированные индивидуальные различия), так и вторичной, вызванной соподчинением особей в системе внутрипопуля- ционных отношений (Шилов, 1977, 1984). На этой основе формируются ме­ханизмы популяционного гомеостаза, определяющие устойчивость популя­ции как системы во времени и в пространстве (Шилов, 1982).Функция популяций неоднозначна. Выступая как форма существования вида, популяция одновременно "представляет вид" в многовидовых систе­мах - биогеоценозах. В этом аспекте функция популяции - участие в поддержании биологического круговорота. Эта функция определяется ви­доспецифическим типом обмена веществ и выражается во включении попу­ляции данного вида в трофическую структуру биогеоценоза в качестве одного из звеньев пищевых цепей. Таким образом, будучи самостоятель­ной биологической системой, популяция одновременно является одной из функциональных субсистем биогеоценоза.Биоценоз - сообщество разных видов растений, животных и микроор­ганизмов, заселяющих определенные места обитания, исторически сложив­шееся на основе биогенного круговорота веществ и устойчиво поддержи­вающее его (Наумов, 1963). Все сложные формы биоценотических взаимо­отношений осуществляются в определенных условиях абиотической среды. Рельеф,климат, геологическое строение земной коры, гидрологические .условия водоемов и многие другие факторы оказывают определяющее влия­ние на состав и биологические особенности видов, формирующих биоце­ноз, служат источником неорганических веществ, поступающих в кругово­рот, и аккумулируют продукты жизнедеятельности. Неорганическая сре­да - необходимая оставляющая биоценоза, обязательное условие его су­ществования. Это обстоятельство специально подчеркивается введенным академиком В.Н.Сукачевым понятием "биогеоценоз", на основе которого нозникла самостоятельная ветвь экологии - биогеоценологии, задача которой является комплексное исследование структуры и функций био­геоценозов в конкретных географических условиях.
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Основная функция биогеоценоза как биологической системы - поддер­жание биологического круговорота в данных географических условиях. Эта функция осуществляется на основе закономерной структуры простран ственного распределения и функциональных взаимодействий.видовых попу ляций. В этом плане основное значение принадлежит трофической струк­туре биогеоценоза, которая определяет конкретные пути трансформации веществ и потоков энергии в системе. Обмен веществ видоспецифичен. Это определяет диалектическую необходимость дифференциации живых ор­ганизмов по типам обмена, т.е. по характеру используемых веществ, ис точникам энергии и составу продуктов жизнедеятельности возвращаемых в среду. На фоне широкого видового разнообразия по этим параметрам общий принцип устойчивого круговорота сводится к взаимодействию трех фундаментальных экологических категорий живых организмов - продуцен­тов, консументов и редуцентов. Взаимодействие видовых популяций, представляющих эти три группы организмов в составе биогеоценоза, оп­ределяет циклический характер потоков вещества в системе. Множествен ность видов каждой категории определяет устойчивость этих процессов во времени и в пространстве, превращая простые трофические цепи в сложную сеть взаимоотношений типа взаимозаменяемости и взаимодопол­няемости.Таким образом, на уровне биогеоценозов впервые формируются процес­сы устойчивого круговорота; мы можем рассматривать эти системы как единицы глобального круговорота веществ. Этим понятием "биогеоценоз" отличается от широко распространенного понятия "экосистема", которое может прилагаться к взаимосвязанным группам живых организмов, не об­ладающим достаточной полнотой для поддержания круговорота.Иные формы структуры отражают сложность взаимодействия составляю­щих систему видовых популяций и в сумме определяют устойчивость био­геоценоза, как интегрированной системы, и непрерывного биологическо­го круговорота. На базе этих взаимоотношений строятся адаптивные от­веты биогеоценотических систем на глобальные или локальные изменения среды и состава сообществ.Межбиогеоценозные связи формируют биогеоценотический покров Земли как единую систему в масштабах биосферы.Таким образом, структура живого населения планеты представлена серией иерархически соподчиненных и функционально взаимосвязанных биологических систем (Шилов, 1981).Биосфера в целом представляет собой самоподдерживающуюся систему, на уровне которой конкретные формы биологического кругово­рота объединяются в единую систему глобальной функции живого вещест­ва: участие в формировании и переформировании горных пород, станов­лении и поддержании специфических свойств гидросферы, атмосферы, климата, почв и т.д. Генеральная функция биосферы, как биологической системы, заключается в поддержании жизни как глобального явле­
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ния. Структурно-функциональными субсистемами на этом уровне являют- • ся о'иогеоценозы.Биогеоценозы, в свою очередь, представляют собой биоло­гические системы, ведущая функция которых заключается в поддержании биологического круговорота в конкретных географических условиях. Осу­ществление этой функции определяется закономерными взаимодействиями разных видов продуцентов, консументов и редуцентов. Многочисленность и биологическое разнообразие входящих в каждую из этих групп видов, сложность взаимоотношений между ними лежат в основе способности био­геоценозов к самоподдержанию и саморегуляции. Все формы межвидовых взаимоотношений в биогеоценозах осуществляются на уровне видовых по­пуляций. На этом уровне популяции выступают в качестве структурно­функциональных подсистем биогеоценоза.Популяции, помимо участия в биогеоценотических функциях, представляют собой самостоятельные биологические системы, функция ко­торых - поддержание устойчивого существования и воспроизведения вида. Нта функция осуществляется путем закономерных взаимоотношений отдель­ных особей и их группировок и поддерживается на основе пространствен­но-этологической, демографической и генетической структурированности популяционных систем. На основе популяционных структур функционируют специфические механизмы поддержания популяционного гомеостаза, опре­деляющие способность популяции адаптироваться к изменчивым условиям среды и поддерживать оптимальную плотность населения и специфику ге­нофонда.Отдельные организмы (особи) входят в состав популяции как структурно-функциональные субсистемы, занимающие опре- ,/(пленное положение в популяционных взаимосвязях и выполняющие соот­ветствующие функции в обепопуляционных процессах. В то же время ор­ганизмы - самостоятельные системы, обладающие специфической функцией обмена веществ. Выполнение этой функции обеспечивается морфологичес­кой структурой и системой закономерно взаимосвязанных биохимических и физиологических процессов (физиологические функциональные системы по П.К.Анохину, 1949), определяющих не только реализацию метаболизма, но и устойчивое его поддержание на фоне динамичной внешней среды.В рассматриваемой серии иерархически соподчиненных дискретных уровней организации жизни, функционально связанных в единую глобаль­ную систему, биогеоценозы занимают совершенно определенное самостоя­тельное положение. На уровне биогеоценоза, как в фокусе, сходятся наиболее принципиальные формы взаимосвязей, пронизывающих все уровни биологических систем. Только на этом уровне обмен веществ замыкается п цикл биогенного круговорота. В составе биогеоценоза биологические пааимодействия осуществляются на уровне популяций - реальных форм существования видов, являющихся единственным объектом реакции вида нп условия среды (в том числе и на антропогенные) и направленного
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управления со стороны человека. Только на уровне биогеоценозов реали­зуется процесс биологической продукции.Сказанное определяет важную роль биогеоценологии в решении насущ­ных проблем современной экологии. В условиях нарастающего антропоген­ного пресса все чаще происходят нарушения нормальной функции биогео- ценотических систем, механизмов их гомеостазирования, уровня и устой­чивости биологической продукции. Обеспечение неистощительного исполь­зования биологических ресурсов, формирование устойчивых и продуктив­ных биогеоценозов в ландшафтах, измененных хозяйственной деятельнос­тью, охрана эталонных образцов зональных сообществ, редких и исчезаю­щих видов - все эти и многие другие важные практические задачи могут быть успешно решены только на основе фундаментальных знаний законо­мерностей устойчивого функционирования биогеоценозов, механизмов их адаптации, диапазона устойчивости к различным средовым и антропоген­ным факторам. В широком плане можно говорить о задаче изучения прин­ципов устойчивости биогеоценотических систем, как основе разработки мер активного управления ими.В соответствии с этой задачей наиболее общие проблемы в области современной биогеоценологии могут быть сформулированы следующим об­разом:исследование состава и структуры биогеоценозов разных географичес­ких зон и высотных поясов, конкретных механизмов взаимосвязи между видовыми популяциями, их группировками и внутрибиоценотическими структурами;изучение конкретных путей воздействия антропогенных факторов на биогеоценотические системы и механизмов ответных реакций биогеоцено­зов на эти воздействия. От решения этой задачи зависит важнейшая проблема направленного контроля численности и продуктивности экономи­чески значимых видов, а также формирование искусственных экосистем различного целевого назначения (формирование фито- и зоокультур, соз­дание пастбищ, озеленение городов и промышленных поселков и т.п.);изучение экологических закономерностей функционирования агроэко­систем и животноводческих комплексов как основа повышения продуктив­ности сельского хозяйства.. Исследование этих проблем - всеобщая задача экологии и биогеоцено­логии. Такая работа не по силам отдельным, даже крупным коллективам ученых. Решение поставленных задач должно основываться на координи­рованной деятельности широкой сети научных и научно-практических уч­реждений на базе целевых и общесоюзных программ. Предстоит проведе­ние комплексных исследований с участием специалистов разного профи­ля, что соответствует сложному характеру структуры и функции биогео­ценотических систем.
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ЛитератураАнохин П. К. Узловые вопросы в изучении высшей нервной дея­тельности ^Проблемы высшей нервной деятельности. М.: Медгиз, Вернадский В. И. Биосфера // Избранные труды по биогеохи­мии. М.: Мысль, 1967 „ 374 с.Наумов Н. П. Экология животных. Изд. 2-е. М.: Высшая школа. 1963. 618 с.II! и л о в И. А. Эколого-физиологические основы популяционных отно­шений у животных. М.: МГУ, 1977. 263 с.Ill и л о в И. А. Биосфера, уровни организации жизни и проблемы эко­логии // Экология. 1981. № I. С. 5-II.Ill и л о в И. А. Популяционный гомеостаз у животных // Бюлл. МОИП, отд. биол. 1982. Т.87,1? 4. С.23-32.Ill и л о в И. А. Уровни разнокачественности в популяционных системах и их экологическое значение // Экология. 1984. и 2. С.3-9.УДК 574.712.24ПРИКЛАДНЫЕ АСПЕКТЫ СОВРЕМЕННОЙ БИОГЕОЦЕНОЛОГИИВ.Н.Большаков, О.Ф.СадыковИнститут экологии растений и живЬтных УрО АН СССР, СвердловскОдна из характерных особенностей современности - возникновение и обострение глобальной экологической проблемы, требующей организации специальных исследований теоретико-методологическим базисом которых могут быть классические труды В.И.Вернадского и В.Н.Сукачева. Развивая ИХ идеи, можно обозначить основные цели таких исследований, опреде­лить основные объекты изучения. Последними должны стать как естест­венные биогеоценозы, находящиеся под воздействием различных техноген­ных факторов, так и будущие структурно-функциональные ячейки ноосфе­ры - нооценозы.Значение прикладных исследований по изучению динамики биогеоцено­зов под влиянием антропогенных воздействий для получения объективных оценок техногенной трансформации биогеоценотического покрова основных природных зон страны определяется конкретными запросами практики и необходимостью совершенствования всей системы управления природополь­зованием в стране с целью приведения основных форм природопользова­ния в соответствие с требованиями природоохранительного законодатель- отва.Кардинальное повышение уровня научной обоснованности планово-про- шстной деятельности в качестве обязательной предпосылки требует соз­дания системы природоохранного нормирования и регламентации хозяйст­венной деятельности, требования которой должны быть четко и однознач­но конкретизированы в нормативно-технической документации по размеще-((!) В.Н.Большаков, О.Ф.Садыков, 1990.
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нию, строительству и эксплуатации народнохозяйственных объектов и комплексов, на создание новой техники, технологии и материалов.Изучение всего комплекса условий сохранения динамической устойчи­вости биогеоценозов из чисто теоретической проблемы в новых условиях превращается в одну из основ экологического нормирования. От уровня и глубины проработки природоохранного нормирования и полноты учета требований по охране биогеоценозов в значительной мере зависит пре­дотвращение локальных и региональных экологических кризисов в буду­щем.Традиционная система мер по охране природы и регулированию исполь­зования природных ресурсов сформировалась в период доминирования эк­стенсивных форм природопользования и узковедомственного подхода к ре­шению проблем взаимодействия человека с природой. Ориентация на охра­ну отдельных компонентов окружающей среды и отдельных хозяйственно важных видов живых организмов и природного сырья не может обеспечить отвечающую современным требованиям охрану и рациональное использова­ние ресурсов целых природных комплексов. Последовательная реализация биогеоценотических подходов должна означать коренной пересмотр всей системы природоохранной деятельности.Необходимо организовать сбор и обработку унифицированными метода­ми биологической и сопутствующей информации о достигнутом уровне дег­радации бигеоценотического покрова в регионах традиционного освоения и составление на этой основе региональных кадастров его состояния. Необходимо использование биогеоценотических подходов и методов для проведения экологической аттестации существующих промышленных техно­логий, установок и комплексов. В прикладной биогеоценологии необхо­димо в короткий срок пройти путь от всестороннего и полного анализа ситуации, формулирования важнейших проблем к научному диагнозу и обоснованным прогнозам и оценкам. На их основе должна быть разработа­на система норм и правил, реализация которой позволит приступить к формированию структурно-функциональных ячеек ноосферы - нооценозов в регионах нового освоения и разрабатывать целевые программы ноос­ферной реконструкции технико-экологических систем в регионах тради­ционного освоения.Биогеоценотический покров как природный базис формирования нооце­нозов должен рассматриваться в качестве центрального объекта природо­охранного нормирования. Таким образом, природоохранное нормирование - первый - и ключевой аспект прикладной биогеоценологии.Второй аспект - разработка научно обоснованных процедур объектив­ной проверки соответствия тех или иных планов и проектов социально- экономического развития требованиям сохранения динамической устойчи­вости биогеоценозов. Эти процедуры должны быть интегрированы в фор­мирующуюся государственную систему экологической экспертизы (ээ).Третий аспект - создание эффективных систем контроля (мониторин­га) за текущей деятельностью природопользователей и за соблю-
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дением ими природоохранных требований и предписаний экспер­тизы.Четвертый аспект - разработка основанных на данных мониторинга средне- и долгосрочных прогнозов, отражающих тенденции антропогенной трансформации биогеоценотического покрова и позволяющих заблаговре­менно выявлять возникающие угрозы. Биогеоценология, разрабатывая воп­росы организации и функционирования сообществ разного типа, позволя­ет выявлять "критические звенья" трофо-динамических цепей, выявлять "критические зоны" в биогеоценотическом покрове на локальном, регио­нальном и глобальном уровнях и тем самым закладывает предпосылки фор­мирования в рамках экологического мониторинга специальной системы раннего предупреждения.В связи с расширением масштаба интенсивного поражения природных комплексов на региональном уровне и вследствие необходимости последо­вательного осуществления территориального подхода к управлению при­родопользованием все большее значение приобретает региональный мони­торинг (РМ). РМ - важнейший источник прогностической информации для обоснования региональной стратегии рационального природопользования и предотвращения ущерба окружающей среде.Именно на региональном уровне проявляются в полном масштабе издержки от исходно необоснованных реше­ний на локальном уровне.РМ - средство идентификации ключевых региональ­ных проблем, факторов риска и установления приоритетности локальных мер по охране природы. Именно на региональном уровне и в региональных стра­тегиях наиболее целесообразно учитывать кумулятивные долгосрочные эф­фекты интегральной антропогенной нагрузки на окружающую среду и при­родные комплексы.Материалы РМ должны быть положены в основу проектиро­вания будущих устойчивых и сбалансированных эколого-экономических сис­тем и установления региональных пределов нагрузок (региональных норма­тивов предельно допустимых нагрузок). На основе РМ могут быть сформули­рованы процедуры интегральных региональных оценок (экологических экс­пертиз), которые пока практически не проводятся.Развитие РМ необходимо для согласования мониторинга разного прост­ранственного охвата.В качестве удачного варианта решения методических проблем по орга­низации региональных наблюдений и выбору элементарных объектов мони­торинга следует отметить реализованный в Швеции "принцип малых водо­сборов", или "элементарных водосборов", средней площадью км2. Аналогичный подход был ранее реализован и в ряде других программ, например, в Международной гидрологической программе, в Канадской прог­рамме по кислым дождям Канадской лесной службы. В настоящее время этот подход внедряется в интегрированные системы мониторинга ряда стран Северной Европы (Швеция, Норвегия, Дания, Финляндия). Целесооб­разно реализовать его для Севера европейской части СССР.Стратегическая задача экологического нормирования, экспертизы мо­ниторинга и прогнозирования - приведение основных форм хозяйственной 
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деятельности в соответствие с целями создания устойчивых, способных к аккумуляции свободной энергии эколого-экономических систем (нооце- нозов) и постепенного формирования на этой основе первичной ноосферы Земли. Тактические задачи многочисленны: а) обеспечение снижения (не- увеличения) удельной экологической нагрузки на единицу продукции, на душу населения и на единицу площади на каждом новом шаге социально- экономического развития; б) обеспечение максимальной эффективности затрат на цели охраны природы; в) конкретизация конечных целей-реали- зации природоохранных.мероприятий и критериев выполнения поставленных природоохранных задач.Очень большое значение для успешного развития прикладной биогеоце- нологии имеет использование методологии системного анализа и методов математического моделирования. Опыт успешного сотрудничества математи­ков и экологов убеждает в возможности разработать систему моделей для эколого-экономических систем разных уровней от локального до гло­бального. Анализ ранее предпринятых в этом направлении попыток, кото­рые оказались успешными и пригодными для практического использования, показывает, что все они ориентированы на конкретные системы с опреде­ленной внутренней организацией (речные системы,зоны быстрого опустыни­вания, зарастающие пустоши и др.). Во всех случаях имел место определен­ный и мощный внешний лимитирующий фактор-мобильность моделируемой сис­темы. Успех определял не уровень развития собственно моделей, а то,что исходно были определены реальные и общезначимые зависимости между па­раметрами, а не "флуктуации", характерные для конкретного фрагмента, которые меняются при изменении любого из не контролируемых факторов.Международный опыт системных исследований свидетельствует о необ­ходимости учета пространственно-временной неоднородности реальных биогеоценозов и распределения внешней нагрузки. Надо разрабатывать модели, где эта гетерогенность учитывается. В полной мере это касает­ся функционального зонирования территорий и акваторий, подвергаемых химическому загрязнению. Вокруг любого промышленного объекта формиру­ется ряд зон с закономерно убывающей степенью поражения. Имея описа­ния зон с разной техногенной нагрузкой, можно определить интеграль­ный отклик системы в целом. В Институте экологии растений и животных Уральского отделения АН СССР пространственный подход использован для разработки моделей динамики популяций и несложных сообществ двух ти­пов, отличающихся соотношением скоростей миграций особей и демографи­ческих процессов.Факты свидетельствуют об огромном социально-экономическом значе­нии мероприятий по оздоровлению окружающей среды, по внедрению мало­отходных и безотходных технологий. Для приведения техногенных воздей­ствий в соответствие не только с генетическими, но и с биогеоценоло- гическими требованиями необходим коренной пересмотр всей современной стратегии природопользования.Качество и глубокая научная обоснованность экологических оценок
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и прогнозов становятся важными условиями социально-экономического прогресса. Имеющиеся в этом деле недостатки можно преодолевать на ос- Нино широкого использования новейших достижений биогеоценологии, прик- и(|диого системного анализа, ретроспективных экспертиз базовых объек- тои и их всесторонней экологической аттестации, методов биоиндикации и биодиагностики техногенных эффектов, устанавливая характер зависи­мостей между интенсивностью воздействия и его последствиями. Необхо­димо разрабатывать научные представления о нормальном диапазоне из­менения состояния биосистем, их "емкости" и способности к самоочище­нию, а также рассматривать их на фоне естественных сукцессионных про­цессов.Экологическое прогнозирование можно вести по линии разработки прогнозов-предостережений, основанных на методе аналогии и экстрапо­ляции в будущее текущих тенденций развития, которые не учитывают воз­можные качественные сдвиги в прогнозируемых объектах. Многие совре­менные мероприятия по охране природы разработаны именно на основе прогнозов-предостережений, этим прогнозам принадлежит важная роль в обосновании международных программ, таких как борьба с "кислыми дож­дями", снижение нагрузки на озоновый экран и др.Важнейшим направлением является разработка нормативных прогнозов или прогнозов-проектов. Они имеют противоположную целевую ориентацию и направлены на обоснование мер по качественному улучшению объектов прогнозирования, носят конструктивный характер и должны обеспечивать конечную практическую реализацию. Разработка теоретических основ нор­мального прогнозирования - важная предпосылка для научного обоснова­ния неосферогенеза. Объектами такого прогнозирования должны быть конк­ретные территориальные производственные комплексы (ТПК), промышленные центры, экспериментальные нооценозы.Как традиционные, так и новейшие направления исследований по эколо­гическому прогнозированию в равной мере нуждаются в развитии экологи­ческого нормирования, установлении четких критериев соответствия пла­нируемых хозяйственных мероприятий требованиям природоохранительного законодательства. Экологические нормативы необходимы для постепенного перехода к проектированию единых эколого-технических систем - ячеек будущей ноосферы, которые были названы нами нооценозами и создание которых можно рассматривать в качестве целевой функции развития регио­нальных природоохранных инфраструктур. Для экологического нормирова­ния принципиальное значение имеет определение, как минимум, двух уровней нагрузки (по аналогии с классической токсикологией): "мини­мально действующей" и "максимально недействующей", в интервале между которыми находится область в разной мере допустимых нагрузок. Ближе к "максимально недействующей" находятся нагрузки, допустимые в ло­кальном масштабе и на короткие периоды, а ближе к "минимально дейст­вующей" - нагрузки, приемлемые в региональном масштабе и на продолжи­тельное время.
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С позиции концепции ноосферогенеза следует признать допустимыми только такие техногенные нагрузки, которые не приводят к дестабилиза­ции биосферы на глобальном уровне, позволяют поддерживать оптимальное соотношение естественных и искусственных систем на региональном уров­не и обеспечивают высокое качество среды обитания человека на локаль­ном уровне.Глобальные нормативы должны удовлетворять требованию сохранения наиболее уязвимых подсистем биосферы, каковыми являются, например, экосистемы литоральных зон морей, тропические леса и аридные зоны, горные и тундровые экосистемы.Поскольку переход к ноосфере предполагает неизбежность качествен­ного скачка в глобальных вещественно-энергетических циклах, то нам следует противодействовать не техногенным изменениям тех или иных параметров экосистем, а в каждом случае тщательно оценивать возмож­ность угрозы будущей ноосфере. Необходимо отдавать себе отчет в том, что полного возврата к тому качеству среды, которое было в доиндус- триальные эпохи,не будет. Встает проблема дифференцированного отноше­ния к параметрам текущего или прогнозируемого состояния биосферы для выявления тех требований по сохранению прежнего качества, которые действительно должны выполняться неукоснительно во избежание экологи­ческих кризисов.В основе экологического нормирования, экспертизы и прогнозирования должен лежать системный подход. Центральный объект нормирования - природный комплекс или его лабораторные аналоги - микрокосмы, или математические модели. Объект управления - территориальная эколого­техническая система, развитие которой должно быть направлено на соз­дание первичного нооценоза.Принципиальное значение для экологизации природопользования имеет внедрение экологической экспертизы. ЭЭ - особая форма деятельности органов государственного управления при проверке соответствия конк­ретных планов или проектов, предплановой и предпроектной документа­ции, режимов текущего природопользования требованиям природоохрани­тельного законодательства. ЭЭ подразделяется на ряд взаимодополняющих направлений (ретроспективная, оперативная и перспективная), каждое из которых включает ряд последовательных этапов. Основные из них: вы­явление перечня возможных негативных последствий от реализации конк­ретного варианта проекта (плана), сравнение ущербов от разных сравни­ваемых вариантов, рекомендации по направлениям минимизации неизбеж­ного ущерба, предложения по организации процедур контроля за выполне­нием предписаний ЭЭ и дальнейший порядок проведения ретроспективных экспертиз по выявлению неучтенных форм воздействия и соответствующего дополнительного риска.Эффективное проведение ЭЭ невозможно без глубокой научной прора­ботки целого ряда методологических организационных вопросов. Как и 
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и олучае с нормированием,необходимы комплексные биогеоценологические последования по изучению эффектов техногенного воздействия на природ- ıııjii комплексы и организация ретроспективных экологических экспертиз базовых (модельных) объектов,,В настоящее время развитие ЭЭ в значительной мере сдерживается тем, что мало внимания уделяется фундаментальным экологическим исследова­ниям популяций и биогеоценозов, находящихся под антропогенным прессом. Только на основе глубоких фундаментальных экологических исследований возможно решить основные вопросы теоретического обоснования ЭЭ.Неразработанность общих теоретических основ ЭЭ наряду с ее орга­низационными и чисто процедурными недостатками имеет следствием весьма низкую эффективность и качество оценок воздействия промышлен­ных объектов на окружающую среду. Основные недостатки ЭЭ в СССР: формальное закрепление названия ЭЭ за традиционными примитивными и экологически абсолютно неэффективными процедурами согласования про­ектов;отсутствие экологических нормативов и однобокая ориентация ЭЭ на санитарно-гигиенические нормативы, что не позволяет решать собствен­но природоохранные проблемы;отсутствие гласности при выдвижении проектов и их обсуждении, до­минирование узковедомственных подходов и интересов;множественность форм зависимости экспертов от разработчиков про­ектов, низкая квалификация экспертов, отсутствие альтернативных ва­риантов;отсутствие системы "обратной связи" или ретроспективной экологи­ческой экспертизы, на основании которой можно было бы судить о ка­честве и правильности экспертизы проектов;ЭЭ пока следует за проектированием, а не предшествует ему;идеи проекта не проходят экспертизу и потому постоянно существует угроза выдвижения экологически опасных проектов;отсутствие системного подхода к рассмотрению ЭЭ.В зарубежных странах история развития ЭЭ насчитывает более 15 лет, сложилась методология прикладного системного анализа,опублико­вано множество книг и пособий по ЭЭ. Практика ЭЭ в странах Европы в последние 10 лет со всей остротой поставила вопрос о необходимос­ти осуществлять не только экспертизы проектов, но и послепроектные (ретроспективные) экспертизы, что позволяет определять фактическое соответствие уровней экологического ущерба и нагрузок на среду со стороны объекта. Ретроспективная экспертиза рассматривается в ка­честве инструмента так называемого адаптивного управления качест­вом окружающей среды, так как позволяет выявлять ранее неучтенные факторы экологического риска. Ретроспективная ЭЭ является важнейшим инструментом и для экологического нормирования, а также для всесто­ронней экологической аттестации действующих объектов или технологий,
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для создания детериорационных кадастров. ЭЭ должна быть ориентирована на достижение конкретных и определенных конечных результатов по охра­не природы и рациональному использованию ее ресурсов. Лишь во вторую очередь ЭЭ должна оценивать конкретные способы достижения этих целей и необходимые объемы капитальных затрат. На практике это должно озна­чать последовательное применение в ЭЭ метода программно-целевого пла­нирования, предполагающего обязательную предварительную экспертизу конечных целей нашей деятельности.Научной концепцией, которая позволяет четко сформулировать конеч­ные цели ЭЭ, является, на наш взгляд, концепция В.И.Вернадского о био­сфере и ее трансформации в ноосферу. Следуя этой концепции, мы прихо­дим к выводу, что цель ЭЭ - создание ноосферы и ее структурно-функ­циональных ячеек, названных нами нооценозами. Поэтому основным критерием ЭЭ должны быть критерии ноосферосовместимости пла­новых и проектных решений. Именно на этой основе и следует формиро­вать в дальнейшем систему экологических нормативов.Настоящий период можно рассматривать как начальный этап становле­ния в СССР научных исследований ноосферного содержания. Развитие тео­рии ноосферы затронуло многие научные дисциплины и направления, в том числе и классическую экологию - биологическую дисциплину, кото­рая изучала общие закономерности взаимодействия биосистем (видов, популяций, сообществ), с окружающей естественной сре­дой. В эпоху интенсивной индустриализации в экологии возникло нап­равление по изучению реакции биосистем на эти новые техногенные изме­нения среды.В общем виде экологическую экспертизу можно определить как меж­дисциплинарное исследование, направленное на выработку четкого заклю­чения о фактическом или будущем состоянии биосистем разного уровня организации при прошлых, текущих или планируемых воздействиях на объекты экспертизы.Экологическая экспертиза - особый вид деятельности экологов-эк­спертов. Эта деятельность включает: а) анализ конкретной проблемы (с широким использованием методологии прикладного системного, анали­за); б) постановку точного диагноза - объяснение природы выявленных на фазе анализа эффектов; в) выработку на основе диагноза обоснован­ного заключения о состоянии экосистем (с возможно более широким ис­пользованием количественных оценок) в качестве базы для суждения о степени экологической безопасности или риска. Если эколог классичес­кого направления нацелен на разработку экологической теории и "идет" от частного к общему, то эколог-эксперт использует наиболее разрабо­танные теоретические представления из области фундаментальных эколо­гических НИР и в ходе подготовки экспертного заключения или эко­логических оценок в гносеологическом плане "идет" от общего к частному. В этом состоит принципиальная методологическая специфика ЭЭ.
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Первоочередными задачами формирования основ ЭЭ являются: а) органи­зация комплексных обследований базовых предприятий основных отраслей; б) экологическая аттестация действующих технологий; в) выработка оз­накомительных экологических нормативов (плюс установление текущих и перспективных нормативов) на основе натуральных и специальных лабора­торных исследований. Предстоит экстренно решить вопрос о создании лабораторных аналогов типичных экосистем (микрокосмов), подобно тому, как гигиеническое нормирование основано на экспериментах с лаборатор­ными животными. Другой принципиальный вопрос экологического нормиро­вания - необходимость последовательной реализации единого пространст­венно-временного подхода к определению условий устойчивого самовос­произведения экосистем. Ранее объектом нормирования был человеческий организм и нагрузка на него вообще не рассматривалась в качестве про­странственно распределенной. Как только, мы начинаем нормировать наг­рузку от пространственно ограниченных локальных источников воздейст­вия на протяженные в пространстве природные комплексы, возникает ряд ранее не существовавших вопросов: какова допустимая доля опустынива­ния для данного природного комплекса, на какой срок надо рассматри­вать кумулятивные эффекты (для биогеоценозов счет идет не менее, чем на столетия), какова допустимая площадь частичного поражения экосис­тем без риска для его самовоспроизведения и для сохранения им важней­ших жизнеобеспечивающих функций.' Только на примере фактора инсуляри- зации местообитаний можно показать всю сложность экологического нор­мирования и важность безотлагательного развития прежде всего ретро­спективных экспертиз, так как в противном случае экспертизы проек­тов будут осуществляться на основе интуиции, а не на основе реальных знаний.Опыт последних десяти лет (прежде всего в Японии) показывает, что на современном уровне затрат на охрану природы, реальное улучшение состояния среды на локальном, региональном уровне и даже на уровне государств вполне возможно. Деятельность по охране биосферы требует значительных вложений, но не только окупается, но и приносит доход через десятилетия после начала инвестиций. При этом реальный эффект имеют лишь тщательно спланированные и продуманные мероприятия, ори­ентированные на территориальные структуры, а не на ведомственные ин­тересы. Их целью должно быть достижение четко определенных экологи­ческих норм и стандартов.Основная цель исследований по экологическому нормированию - раз­работка путей и методов формирования- ноосферы. Концепция ноосферы В.И.Вернадского основана на признании необходимости превра­щения разумной человеческой деятельности в основной детерминант раз­вития общества и природы как единого целого.Промежуточными целями исследований по экологическому нормированию должна быть разработка путей и методов фаМйоэаний элементарных яче­ек будущей ноосферь)1-■ нооценозов.2.Зак.313



ЭЭ должна качественно отразить совокупное техногенное воздействие объекта, сопряженное с выпуском условной единицы продукции. При этом должно быть обеспечено снижение удельной нагрузки на рубль себестои­мости продукции или на душу населения. Только снижая удельную нагруз­ку, можно предотвратить рост общей нагрузки в условиях расширения масштабов производства, роста населения и его материальных потребнос­тей.Последовательная экологизация природопользования, инструментами которой являются экологическое нормирование, экспертиза и прогнозиро­вание, представляет собой коренную ломку многовековых традиций и пот­ребует преодоления массы объективных и субъективных препятствий, но альтернативой является только экологический крах цивилизации, чего допустить нельзя. Важнейший подготовительный этап по информационному обеспечению экологического нормирования, экспертизы и прогнозирова­ния - разработка специальных методов для выявления, факторов экологи­ческого риска и количественной оценки отклика биосистем разного уров­ня организации с конечной целью оценить отклик целого природного тер­риториального комплекса или конкретной экосистемы.Задача состоит в разработке биоиндикационных методов и создании на их основе целостной системы биодиагностики, с подсистемой ранней биодиагностики экологического риска (дифференцированной для объектов локального и регионального уровней). В настоящее время разработаны процедуры прикладного системного анализа, но необходимо расширить сферу системного подхода на диагноз и синтез и тогда станет возможно весь цикл научного исследования (анализ - диагноз - синтез) вести в рамках системной методологии.Фаза анализа отвечает на вопрос,что происходит. Фаза диагностики отвечает на вопрос, почему это происходит, а фаза прогностики должна дать ответ на вопрос, чем это может кончиться и что следует предпри­нять.Первый тип системной диагностики поисковый - активный поиск ранних признаков вновь возникающих угроз, оценка вероятности проявления стресс-реакций на новые виды нагрузки (по номенклатуре или по интен­сивности и сочетаниям) в ситуациях, когда вероятно проявление новых, неконтролируемых действующими системами мониторинга факторов риска. При обнаружении риска поисковая диагностика решает вопрос конкретиза­ции ведущего фактора риска.Второй тип - нормативная системная диагностика - решает вопрос (для конкретных ситуаций), будет или не будет превышен уровень допус­тимой нагрузки с точки зрения допустимого риска или экономически оп­равданного риска (при данных результатах системного анализа) ситуа­ции и, как правило, имеет дело с новыми объектами диагностики, а не с новой номенклатурой или новой интенсивностью нагрузки, т.е. имеет дело с известными факторами риска.Нормативная диагностика подготавливает синтез или заклю- 
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чение о том, какое именно состояние взаимодействия среды и тест-систе­мы является оптимальным с точки зрения поддержания экологической ста­бильности и эффективности функционирования эколого-экономической сис­темы. Нормативная диагностика - основа текущих оценок состояния, крат­ко-, средне- и долгосрочного прогнозирования. Ранняя диагностика ре­ально существует в целом ряде естественных дисциплин: метеорологии, гидрологии, геологии, биологии, агрономии, ветеринарии, гигиене и са­нитарии. ■
.УДК 574.4АНТРОПОГЕННАЯ ДИНАМИКА БИОГЕОЦЕНОТИЧЕСКОГО ПОКРОВАВЕРХОВЬЯ БАССЕЙНА ДНЕСТРА И ЕЕ ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ПОСЛЕДСТВИЯ М.А.Голубец, Я.П.Одинак, Ю.Н.Чернобай, А.И.Шевчук, Д.В.Борсук, Б.А.Крок, В.Е.Лесничий, В.Т.ЯмковойИнститут ботаники АН УССР, ЛьвовПонятие о биогеоценотическом покрове впервые сформулировал осново­положник биогеоценологии В.Н.Сукачев. Он определил этот покров как "совокупность всех биогеоценозов на земной поверхности", одновремен­но отмечая, что: "Биогеоценозы на поверхности Земли имеются всюду, где существуют растительные или животные организмы, независимо от то­го, покрыта или не покрыта водой эта поверхность" (Сукачев, 1964, с.31).Развивая понятие о биогеоценотическом покрове, Н.В.Дылис (1964, 1978) назвал его биогеосферой, понимая под ней поверхностный слой земной оболочки, в котором сосредоточена жизнь растений, животных и человека. Биогеосфера, по Н.В.Дылису, не имеет глобального распрос­транения. Из нее должны быть исключены участки, где, по его мнению, биогеоценозов нет или они выражены фрагментарно: вечные льды и снега, некоторые разности горячих песчаных пустынь, многие пляжи морских по­бережий, промышленные карьеры, полотна дорог, городские территории (за исключением садов, парков, скверов) и др. (Дылис, 1964). С этим, однако, вряд ли можно согласиться. Согласно В.И.Вернадскому, "живое вещество - совокупность организмов - подобно массе газов растекается по земной поверхности и оказывает определенное давление в окружающей среде, обходит препятствия, мешающие его предвижению, или ими овладе­вает, их покрывает" (Вернадский, 1967, с.244). Биогеосфера настоль­ко насыщена живым веществом, что оно незамедлительно растекается на все девастированные участки земной оболочки. Поэтому имеется больше оснований для того, чтобы биогеоценотический покров рассматривать как сплошную общепланетную пленку (Голубец, 1982; Голубец, Одинак, 1983). Крупные населенные пункты и промышленные комплексы довольно сильно насыщены всеми формами живых существ (растения, животные,(С) М.А.Голубец, Я.П.Одинак, Ю.Н.Чернобай, А.И.Шевчук, Д.В.Борсук, Б.А.Крок, В.Е.Лесничий, В.Т.Ямковой
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микроорганизмы и сам человек), они представляют собой своеобразные искусственные экологические системы (Andzejewski, 1975; Pisarski, Trojan, 1976; Karolewski, 1981) и, несомненно находятся в составе биО' геоценотического покрова. Между ними.и окружающими их природными эко­системами существуют многообразные каналы естественной и искусствен­ной миграции материально-энергетических ресурсов (органических и ми­неральных веществ, воды, воздуха, промышленных отходов, пыли, газов), они существенно влияют на структуру и функционирование сопредельных с ними наземных и водных систем и без познания этих мощнейших межсис­темных связей невозможно понять современную структурно-функциональную динамику как отдельных естественных экосистем, так и биогеоценотичес- кого покрова в целом.Исходя из этого, биогеоценотический покров рассматривается нами как функциональное единство наземных и водных, природных и созданных человеком (в том числе урбанизованных) экосистем, тесно взаимодейст­вующих посредством межэкосистемных связей и определяющих общие осо­бенности трансформации веществ и энергии (биотическую продук­тивность, баланс влаги, солнечной радиации и тепла, динамику биомасс и круговорот химических элементов) на земной поверхности. Он является основным материально-энергетическим блоком биосферы и ареной активной хозяйственной деятельности человека, обусловившей наиболее ощутимые преобразования его структуры и функционирования. Все более очевидной становится необходимость всесторонней оценки этих преобра­зований в локальном, региональном и глобальном масштабах с целью их прогнозирования и управления ими. Основой этой оценки должны стать исследования первичной и современной структуры биогеоценотического покрова конкретных регионов, определение направлений и глубины его антропогенных изменений, сравнительное изучение структурно-функцио­нальной организации коренных и производных биогеоценозов, экологи­ческий анализ межэкосистемных связей, существующих между природными и техногенными экосистемами.Верховье бассейна Днестра отличается глубокими и контрастными пре­образованиями биогеоценотического покрова. Об этом свидетельствует густота дорог и населенных пунктов, плотность населения на единицу площади, величина использования земель в сельском хозяйстве, глубина дигрессии первичного растительного покрова, распространение искусст­венных лесных группировок и рудеральной флоры. Интенсивная трансфор­мация биогеоценотического покрова повлекла за собой ощутимые измене­ния экологических условий территории, обусловила снижение продуктив­ности и ослабление защитных функций экосистем. Все это привлекло вни­мание отдела биогеоценологии Львовского отделения Института ботаники им. Н.Г.Холодного АН УССР, который посвятил 1973-1982 гг. комплексным исследованиям структурно-функциональной организации наземных биогео­ценозов данной территории, сравнению материально-энергетической спе­цифики коренных и производных группировок, оценке последствий антро-
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погонного вмешательства в структуру и функционирование ее биогеоцено- тического покрова.По физико-географическим условиям верховье бассейна Днестра неод­нородно. В геоморфологическом отношении оно разделяется на две части: горную (Верхнеднестровские и Сколевские Бескиды, Стрийско-Санская Верховина) и предгорно-равнинную (долина Днестра и небольшие бассей­ны его левых притоков). В горной части бассейна исследованиями охваче­ны условно коренные буковые и буково-пихтовые биогеоценозы с возрас­том древостоев от 33 до 137 лет, относящихся к влажным эвтрофным, ме- зотрофным, олиготрофным и предполонинным олиго-мезотрофным чистым бу- чинам и влажным эвтрофным и мезотрофным буковым пихтачам (названия таксонов приняты по классификации М.А.Голубца, К.А.Малиновского, 1967), а также производные еловые группировки (35-70 лет), искусствен­но созданные на месте буковых. В равнинной части объектами исследова­ний были искусственные и измененные хозяйственной деятельностью чело­века естественные дубовые сообщества (возраст древостоев 33-106 лет), принадлежащие к экологической группе ассоциаций - влажная эвтрофная грабовая дубрава, а также вторичные 36-50-летние грабняки, сформиро­вавшиеся на месте дубовых и дубово-грабово-буковых ценозов.Установлено, что в исследованном регионе наивысшей продуктивностью отличаются буковые группировки (табл.1). В зависимости от условий местопроизрастания общая фитомасса их спелых древостоев достигает 240-620 т-га-1 в абсолютно сухом состоянии, что по шкале оценки про­дуктивности сообществ, разработанной Н.И.Базилевич и Л.Е.Родиным (1971) соответствует баллам УП-Х. В общей фитомассе стволовая древе­сина составляет 52-72, корни - 21-29, живые ветви - 7-17, листья - 0,4-1%. Масса растений травяно-кустарничкового яруса обычно не превы­шает 0,2-0,9 т-га-^.Годичный прирост фитомассы колеблется в зависимости от условий произрастания и возраста древостоев в пределах 9-20 тта'1, а коэф­фициент использования поглощенной ФАР - от 1,7 до 3,7%. Наиболее ин­тенсивно продуцируют органическое вещество молодые группировки с мак­симальной листовой массой. Однако и в 100-летнем возрасте прирост еще достаточно высок. Например, во влажных эвтрофных чистых бучинах он достигает 15 т-га-~, что лишь на 25% ниже прироста 30-летних дре­востоев.Достаточно высокой первичной продуктивностью характеризуются так­же буково-пихтовые биогеоценозы. Суммарный запас растительной фито­массы в 55-60-летних древостоях влажных мезотрофных и эвтрофных буко­вых пихтачей достигает 200-320 т-га-1, годичный прирост - 12-17 т.га”1, а коэффициент использования поглощенной ФАР - 2,5-3,4%. По этим показателям они близки к бучинам.Вторичные еловые сообщества, созданные на месте буковых, до 30-40 лет отличаются интенсивным продуцированием органического вещества.
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К этому возрасту у них накапливается до 240 т»га-1 фитомассы, что в 1,3 раза больше, чем в бучинах. Однако,после 40-50 лет наблюдается значительное усыхание ели, обусловливающее снижение полнот и ослабле­ние текущего прироста древостоев. Уже в 30 лет годичный прирост фито­массы в коренных буковых ценозах на 12% выше, чем в производных ело­вых, а к 70-75 годам его превышение достигает 22%. Поэтому в приспе­вающем и спелом возрасте запас фитомассы ельников ниже, чем бучин.Дубовые леса равнинной части бассейна по показателям продуктивнос­ти значительно уступают буковым лесам Бескид. Общий запас раститель­ной массы дубняков в возрастном ряду от 33 до 106 лет колеблется в в пределах 120-240 т-га , что в I,5-2,6 раза меньше по сравнению с близкими к ним по возрасту буковыми группировками. В лесах исследо­ванного региона (как и во многих других) наблюдается усыхание дуба, причины которого еще недостаточно изучены. Вследствие отмирания де­ревьев, полноты дубовых древостоев старше 70 лет обычно не превышают 0,6, что отрицательно сказывается на продуцировании и накоплении в них органической массы. В таких ценозах создаются благоприятные ус­ловия для развития подлеска И'травянистого покрова, доля которых в об­щей фитомассе достигает 5-11%. Годичный прирост в них варьирует от 10 до 14 тта"'1', а коэффициент использования поглощенной ФАР - от 2 до 3%. Заметный вклад в продуцирование органики вносят растения ниж­них ярусов, на которые приходится 17-40% годичной продукции.Производные грабовые древостои в молодом возрасте растут очень быстро и интенсивно накапливают органическую массу. Запас ее в 35- летнем грабняке зеленчуковом эвтрофной грабовой дубравы достигает 164 т-га-1, что в 1,4 раза больше по сравнению с 35-летним дубняком лещиново-зеленчуковым, произрастающим в сходных лесорастительных ус­ловиях. Немного ниже продуктивность грабовых сообществ, сформировав­шихся на месте буковых ценозов. Запас фитомассы в 50-летнем грабняке ясменниковом влажной эвтрофной дубово-грабовой бучины составляет 156 т*га-1, а в 48-летней влажной эвтрофной бучине зеленчуково-воло- систоосоковой - 250 т.га-1. После 35-40 лет годичный прирост расти­тельной массы грабовых древостоев заметно снижается, и в старшем воз­расте они по продуктивности уступают коренным ценозам. Коэффициент использования поглощенной ФАР грабняками не превышает 1,7 - 2%.Анализ основных звеньев биотического круговорота в исследованных сообществах показал, что буковые и дубовые группировки характеризуют­ся приблизительно одинаковым выносом из почвы питательных элементов на построение годичного прироста. 3 33-100-летних бучинах вынос сос­тавляет 320-380, в 33-106-летних дубняках - 370-400 кг«га-1 (табл.2). Более существенно сравниваемые группировки различаются по величине возвращения поглощенных элементов с опадом и отпадом. Если в бучинах ежегодно в детритный блок поступает 240-260 кг.га-1 зональных эле­ментов и азота, что составляет 70-80% поглощения их на прирост, то в
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дубняках этот показатель достигает 300-330 кг га-1 или же 80-90% от поглощения. Таким образом, в истинном приросте закрепляются лишь 20-30% поглощенных элементов в бучинах, 10-20% - в дубняках.Темпы разложения подстилки в буковых лесах несколько ниже, чем в дубовых. Подстилочно-опадный коэффициент в их возрастном ряду варьи­рует от 1,8 до 2,2, в дубняках - от 1,4 до 1,6. Исследованные ценозы различаются также по ритмике разложения мертвого органического ве­щества. В бучинах по сравнению с дубняками более четко выражена "пау­за" в процессах деструкции растительных остатков в холодный период года, что объясняется, по-видимому, различиями в климатических усло­виях горной и равнинной частей бассейна, а также спецификой строения блока редуцентов.Сравнительные исследования биотического круговорота в бучинах и производных на их месте ельниках показали, что емкость его (в понима­нии Н.И'.Базилевич, 1978) в буковых ценозах в 1,5 раза выше. Например, запас зольных элементов и азота в фитомассе 75-летнего букового дре­востоя достигает 4160, а 70-летнего елового (в сходных лесораститель­ных условиях) - 2440 кг>га"1.Потребление химических элементов на фор­мирование годичного прироста составляет соответственно 340 и 230, а возвращение их в почву с опадом и отпадом - 260 и 180 кг-га"1. Отличи­тельной особенностью химизма фитомассы ельников, по сравнению с бу- чинами, является высокое содержание в ней алюминия (в 3 раза больше, чем в фитомассе бучин). Поступление последнего в почву с опадом и от­падом приводит к постепенному накоплению его подвижных форм, повыше­нию потенциальной кислотности почв, ухудшению условий минерального питания растений, снижению продуктивности древостоев.Радиационный режим исследованных сообществ характеризуется следую­щими показателями. Приход суммарной радиации к деятельной поверхнос­ти за вегетационный период (май - август) в дубовых лесах составляет 52,0, буковых - 56,4 ккал»см-2 или 59-64% ее возможного прихода (об­лачность в данных условиях колеблется от 3,1 до 7,8 балла). В интег­ральном потоке на долю прямой радиации приходится соответственно 42,6 и 52,1%, на долю ФАР - 46',0 и 45,3%. Альбедо в среднем за май - ав­густ в дубовых ценозах равно 14,7, буковых - 19,9% интегрального по­тока. Пропускание радиации в подкроновое пространство древостоев за­писи! от величины поверхности листвы, а также особенностей их прост­ранственного сложения (характера размещения деревьев по площади, на­личия "окон", прогалин и т.п.). В буковых и дубовых фитоценозах с ин­дексом листовой поверхности (IAI) более 5 пропускание ФАР не превы- ıııaoT 2,1-3,2%. С уменьшением индекса листовой поверхности до 4-4,5 коэффициент пропускания ФАР возрастает в 2-2,5 раза, а при куртинном риимещении деревьев (даже при высоком iai ) в 3 - 7 раз.На период вегетации сомкнутый буковый фитоценоз поглощает 45,2, дубовый - 44,3 ккал-см-2 радиационного тепла. Эта теплота соответст­вует балансу коротковолновой радиации экосистемы. Потери энергии пу-
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тем длинноволнового излучения за указанный период достигают соответст венно 10,9 и 9,7 ккал-см-2. Таким образом, полный радиационный баланс букового леса равен 34,3, дубового - 34,6 ккал*см .Основная часть радиационного тепла (в бучинах - 90, дубняках - 80%) затрачивается на суммарное испарение. За вегетационный период данный показатель в буковых ценозах достигает 30,6, дубовых - 27,9 ккал-см-2, при этом испаряется соответственно 510 и 465 мм воды (табл.З). Величина испарения определяется в основном транспирацией, в процессе которой расходуется в бучинах 69-74%, в дубняках - 48-69% влаги. Испарение осадков, задержанных кронами, составляет соответст­венно 13-14 и 14-18%, и из поверхности почвы и травяного покрова - 12-17 и 12-38%.Распределение жидких амосферных осадков в сомкнутых буковых древо­стоях в среднем за период вегетации имеет следующий вид: 25-33% их задерживается кронами, 5-6% стекает по стволам, 63-69% попадает под полог в капельном виде. В дубовых древостоях, имеющих полноты 0,6- 0,8, это распределение несколько иное. Задержание осадков кронами здесь составляет 13-18%, сток по стволам - 2-3%, а проникновение сквозь кроны - 80-85%. Максимальное количество осадков задержанных кронами древесного яруса во время одного дождя в буковых ценозах не превышает 1,2-1,4 мм, дубовых - 0,8-1,0 мм. Таблица 3Испарение влаги деятельным слоем лесных фитоценозов за май - август, ммВозраст древостоя, лет Ех)
Еп Ек Е т е*/е

33 510,6 Буковый 61,0 лес 70,5 379,1 0,7448 510,6 75,3 64,2 371,1 0,7375 510,6 81,5 73,0 356,1 0,70ТОО 510,6 85,2 71,8 353,6 0,69
33 464,5 Дубовый 57,7 лес 84,6 322,2 0,6975 464,5 88,7 76,7 299,1 0,64106 464,5 178,8 64,9 220,8 0,48Х^Е - суммарное испарение;еп - испарение под пологом леса; Ек -испарение осадков, задержанных кронами; Ет - транспирация •Результаты выполненных исследований были использованы для коли­чественной оценки экологических последствий антропогенных изменений биогеоценотического покрова верховья бассейна Днестра. Предваритель­но был проведен тщательный анализ современной структуры угодий регио- 
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па, а также ее ретроспективный анализ с целью выяснения первичной структуры биогеоценотического покрова» При этом использованы материа­лы М.А.Голубца (1978) о современном и восстановленном лесном покрове Карпат.Согласно полученным данным, в коренном растительном покрове горной части бассейна преобладали буковые леса (чистые и смешанные с пихтой и елью). Они занимали около 58% покрытой лесом площади и вместе с бу­ково-пихтовыми и елово-буково-пихтов'ыми группировками (29% площади) создавали фон растительного покрова (общая лесистость достигала 97%). Площадь смешанных (с участием пихты, бука) еловых древостоев, встре­чавшихся, преимущественно на верхних частях склонов и на северных экс­позициях, не превышала 10%. Заросли серой ольхи и высокогорные луга были распространены незначительно. Субформация чистых еловых лесов здесь отсутствовала.В равнинной части бассейна доминировали смешанные и сложные дубо­вые ценозы со вторым ярусом граба и густым подлеском. В поймах рек на небольших площадях встречались черноольховые леса, ивовые и серо­ольховые заросли, довольно значительные площади занимали заливные переувлажненные луга (лесистость составляла около 87%).В современном биогеоценотическом покрове исследованной территории (табл.4) большой удельный вес занимают земли сельскохозяйственного использования в сочетании с населенными пунктами, искусственными во­доемами, промышленными комплексами. В горной ее части общая лесис­тость лишь немногим превышает 50%, т.е. уменьшилась почти наполовину. Существенно изменился породный состав лесов. Площадь буковых древо­стоев уменьшилась в 3,5 раза, пихтовых - в 1,5 раза, а еловых воз­росла в б раз. На данной территории сосредоточено около 40% карпат­ских мелколиственных (главным образом сероольховых) группировок.В равнинной части бассейна коренные лесные биогеоценозы вообще не сохранились. Современные дубовые леса здесь, как правило, одноярусны, чисты, изрежены. Лесистость едва достигает 23%.Изменение в структуре биогеоценотического покрова повлияли на гид­рологический режим, энергетический баланс, продукционные и другие функциональные показатели территории. При современной структуре уго­дий в горной части бассейна задержание осадков на кронах деревьев (по сравнению с первичной лесистостью и природным составом лесов) уменьшилось на 320 млн.м3 или в 1,6 раза, инфильтрация влаги в поч­ву - на 140 млн.м3 (в 1,3 раза), а поверхностный сток увеличился на 460 млн.м-5, т.е. в 4 раза (табл.5). ЕВ последние десятилетия на дан­ной территории участились наводнения, в периоды проявления поверх­ностного стока значительной интенсивности достигают эрозия почв, се­левые потоки, заиление русел малых рек. В настоящее время в сельском хозяйстве региона числится 41% эродированных земель.Несколько иной характер изменений гидрологического режима отмечен
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в равнинной части бассейна. Задержание осадков на кронах деревьев здесь уменьшилось в 4 раза. За счет строительства дорог, населенных пунктов, трасс газопроводов, линий электропередач возник поверхност­ный сток в размере свыше 250 млн.м\ Одновременно возросла инфиль­трация влаги в почву (на 270 млн.м^). Таким образом, если в горной части бассейна сведение лесов приводит к некоторому иссушению тер­ритории, то в равнинной - к переувлажнению.В обоих случаях отмечено увеличение отражения (на 11-12%) и умень­шение поглощения (на 3,4-4,6%) лучистой энергии (табл.6).Таблица б Антропогенные изменения в энергетическом балансе территории верховья бассейна р.Днестр (ккал*1О15тод“1)Биогеоцено- тический покров Горная часть Равнинная частьОтраженная радиация Поглощенная радиация Отраженная радиация Поглощенная радиацияПервичный 0,8 2,9 1,6 4,4Современный 0,9 2,8 1,8 4,2
Значительные изменения произошли также в микробиологических осо­бенностях почв, структуре и биомассе их микробного населения. Харак­терной их чертой является значительное преобладание в почвах и под­стилках грибного мицелия над бактериальной плазмой, что свидетельст­вует о преимущественном грибном разложении растительного детрита не только в лесных, но и в травянистых сообществах, а также на распахан­ных участках бурых лесных почв. Чем глубже антропогенная сукцессия в .производных биогеоценозах, тем беднее микрофлора их почв, тем ме­нее активны в них биотические процессы (Голубец, Евтушенко, 1983).Хозяйственная деятельность человека в лесных биогеоценозах (созда­ние монокультур ели и пихты на месте смешанных лесов, интродукция новых пород, трансформация лесных площадей в пастбища и пашни, выпас скота и др.) привела к ощутимым изменениям численности отдельных ви­дов, формированию антропогенных комплексов насекомых, появлению но­вых фаунистических элементов, исчезновению некоторых видов в природ­ных биотопах, увеличению зараженности лесов грибами, снижению их био­тической устойчивости и ухудшению санитарного состояния (Гладунко и др., 1983; Загайкевич, 1983; Трибун и др., 1983).Сравнение продуктивности угодий коренного и современного биогеоце­нотического покрова показало, что в своем первичном, естественном сос­тоянии территория горной части бассейна продуцировала ежегодно около 4,5 млн т растительной массы. При современной структуре угодий и те­перешних урожаях сельскохозяйственных культур годичная продукция дан­ной территории не превышает 3,2 млн т фитомассы, т.е. снизилась более чем на I млн т или почти на 30%.В равнинной части бассейна эти различия выражены менее отчетливо.
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Прризрастающие здесь дубовые древостои и старшем возрасте (средне­возрастные и приспевающие) изрежеиы в сродном на 30-35%, в связи с чем продуктивность их примерно на треть ниже по сравнению с коренными сложными и смешанными дубовыми сообществами, а урожайность сельско­хозяйственных культур здесь значительно выше. По общим показателям фитомассы она приближается к продуктивности коренных для данной тер­ритории дубовых лесов. Однако на производство первичной продукции в равнинных районах затрачивается значительное количество дополнитель­ной энергии, направляемой в экосистемы человеком в виде обработки почвы, внесения удобрений, селекции, борьбы с вредителями, мелиора­тивных работ и др.В целом можно заключить, что хозяйственная деятельность в верховье бассейна Днестра привела к упрощению структуры и уменьшению мощности биогеоценотического покрова, ухудшению водного и радиационного балан­сов территории, снижению КПД фотосинтеза, уменьшению емкости биоти­ческого круговорота и, как следствие этого, снижению общей продуктив­ности угодий, прежде всего в его горной части.Дальнейшие пути оптимизации биогеоценотического покрова региона с целью его продукционных, защитных и других полезных функций следо­вало бы базировать на комплексном эколого-экономическом подходе к ре­шению проблемы. На основании выполненных работ, а также обобщения ре­зультатов исследований, проведенных на данной территории разными на­учными коллективами, полагаем, что особенно актуальным здесь являют­ся следующие мероприятия: глубокая специализация сельского хозяйства в горной части бассейна, направленная на использование наиболее уро­жайных здесь многолетних трав, картофеля, кормовых корнеплодов и при­родных кормовых угодий, ограничение посева зерновых только до участ­ков с богатыми, несмытыми и слабосмытыми почвами; дальнейшая интен­сификация сельскохозяйственного производства, базирующаяся на широком внедрении противоэрозионных методов обработки почвы, коренном и по­верхностном улучшении кормовых угодий, борьбе с вредителями сельско­хозяйственных культур; оптимизация структуры лесного покрова, увели­чение общей контактной поверхности лесов путем реконструкции расстро­енных, низкопродуктивных, производных насаждений и восстановления на их месте устойчивых, близких по составу к коренным смешанных ценозов, уплотнения низкополнотных древостоев, облесения неперспективных для сельскохозяйственного использования земель; повышение культуры водно­го хозяйства, борьба с загрязнением природных и искусственных водных экосистем сточными водами, противоэрозионная защита гидрографической сети; охрана генофонда и уникального фитоценофонда, а также эталон­ных коренных сообществ в разных экологических условиях данной терри­тории.В верховье бассейна Днестра как густозаселенном регионе с больши­ми площадями пахотных земель, развитым земледелием и животноводст­вом, несомненно, основными отраслями народного хозяйства останутся 
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сельскохозяйственная, лесохозяйственная и водохозяйственная. Однако, задача состоит в том, чтобы экономически и экологически правильно оп­ределить их соотношения и основные направления развития.ЛитератураБазилевич Н. И. Построение баланса биологического кругово­рота зольных элементов и азота и некоторые приемы обработки мате­риалов // Методы изучения биологического круговорота в различных природных зонах. М: Мысль, 1978. С.120-126.Базилевич Н. И., Родин Л. Е. Продуктивность и кру­говорот элементов в естественных и культурных фитоценозах (по ма­териалам СССР) // Биологич. продуктивность и круговорот химических элементов в растительных сооб-вах. Л.: Наука, 1971, С.5-32.Вернадский В. И. Биосфера. М.: Мысль, 1967. 376 с.Г л а д у н к о И. И., 3 д у н В. И.. Павлюк Р. С.,Полу ши на Н. А., Я в о р с к и й И. П., Я л и н с- к а я Н. С. Состав и количественные изменения фауны под влия­нием антропогенных факторов // Биогеоценотический покров Бескид и его динамические тенденции. Киев: Наук.думка, 1983. С.206-216.Г $2644 M’ A’ Ельники Украинских Карпат. Киев: Наук.думка, Гол у^б$е ’-'jşgM* Актуальные вопросы экологии. Киев: Наук.дум- Голубец М. А., Евтушенко А. И. Изменения микро­биологических особенностей почв // Биогеоценотический покров Бес­кид и его динамические тенденции. Киев: Наук.думка. 1983. C.I82- 187.Голубец М. А., Малиновский К. А. Принципы классификации и классификация растительности Украинских Карпат // Ботан. журн. 1967.Т.52, № 2. С.189-201.Голубец М. А., Одинак Я. П. Современные представ­ления о биогеоценотическом покрове // Биогеоценотический покров Бескид и его динамические тенденции. Киев: Наук.думка, 1983. 0.5- 19.Д ы л и с Н. В. Принципы построения классификации лесных биогеоце­нозов. // Основы лесной биогеоценологии. М.: Наука, 1964. 0.487-Д ы л и с Н. В. Основы биогеоценологии. М.: Изд-во МГУ, 1978. 152 с.Загайкевич И. К. Изменения энтомологической ситуации, обусловленные хозяйственной деятельностью человека // Биогеоцено­тический покров Бескид и его динамические тенденции. Киев: Наук, думка, 1983. С.195-198.Сукачев В.Н. Основные понятия лесной биогеоценологии // Ос­новы биогеоценологии. М.: Наука, 1964. С.5-49.Трибун П. А., Гаврилюк М. В., Шпильчак Т. К. Влияние хозяйственной деятельности человека на фиотопато- логическую ситуацию в лесах // Биогеоценотический покров Бескид и его динамические тенденции. Киев: Наук.думка, 1983. С.198-206.Andrzeje w^s ki R. Problemy ekologiczne ksztaftowania sro- dowiska w miescie // Wiadoınosci ekologiczne, 1975, 21, zecz.2.S. 175-186.Karolezwski M. A. Specyfika i status ekologiczny tniasta // Wiadoınosci ekologiçzne, 1981, 27. zesz.1. S.3-35-J’ isarski B., Trojan P. Zoocenozy obszarow zurbani- zowanych // Ibid., 1976, 22, zesz.4. S.338-344.
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УДК 577.486МЕЖЭКОСИСТЕМНЫЕ АБИОТИЧЕСКИЕ СВЯЗИ В ЛАНДШАФТЕИНОЙ ТАЙГИ (БАЛАНСОВАЯ МОДЕЛЬ)Н.И.Базилевич, Т.Е.ШитиковаИнститут географии АН СССР, МоскваМежэкосистемные абиотические связи в лесных ландшафтах осуществля­ются преимущественно переносом химических веществ с водными потоками. Боковой (почвенно-грунтовый и подподстилочный), вертикальный почвен­но-грунтовый и русловой сток играют основную роль. Вещества, поступаю­щие с вертикальным водным стоком в грунтовые воды из какой-либо эко­системы, при выклинивании последних могут также поступать в другие экосистемы. Перенос веществ осуществляется также ветром, в результа­те делювиальных процессов и животными. Однако в лесных ландшафтах наибольшее значение имеет водная миграция.Изучена водная миграция веществ на примере лесного водосбора юж­ной тайги "Таежный Лог" площадью 45 га. Бассейн расположен на Валдай­ской возвышенности в области х^мисто-грядоцого конечно-моренного ландшафта. Основная площадь (моренные холмы) занята 100-летними ель­никами травными (71,8% площади бассейна) на дерново-слабоподзолистых легкосуглинисщых почвах, к песчаным холмам приурочены сосняки травные (2,2% площади) на дерново-скрытоподзолистых почвах. В понижениях рель­ефа формируются болота,с мощностью торфяной залежи 1-3 м. Переходные травяно-кустарничково (черника)-моховые болота облесены сосной с примесью ели (6,2% площади бассейна). В центральной части переходных болот иногда встречаются выпуклые верховые кустарничково (багульник)- сфагновые (1,4% площади) болота. В более глубоких понижениях распо­ложены низинные черноольховые травяно-моховые болота, занимающие до 18% площади бассейна. Долины ручьев, вытекающих из болот и сливающих­ся в один ручей, впадающий в озеро, занимают всего 0,4% водосборной площади.Сделана попытка оценить среднегодичный баланс веществ в отдельных экосистемах с учетом поступлений с атмосферными осадками и стоком из соседних экосистем, а также выявить роль отдельных экосистем в форми­ровании баланса веществ всего водосбора. При построении балансовой модели широко использовались данные гидрологических наблюдений Все­союзного филиала Государственного гидрологического института (Мате­риалы наблюдений ВНИГЛ, 1956 - 1985). Количественные оценки для эко­систем даны на метровую почвенную толщу. Для учета водной миграции химических веществ глубже I м использовались данные наблюдений в скважинах. Грунтовая толща рассматривалась до глубины, соответствую­щей средней отметке дна в прилегающей к "Таежному Логу" части озера; средняя мощность грунтовой толщи с учетом гипсометрии бассейна сос-(Ü) Н.И.Базилевич, Т.Е.Шитикова, 1990.
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тавила, таким образом, 23 м. Эта толща представлена суглинистыми и слоисто-песчаными моренными и флювиогляциальными отложениями, а также торфами.Общая схема водной миграции химических веществ в бассейне следую­щая. Величина годовых атмосферных осадков и эвапотранспирации приня­ты едиными на всем бассейне (Федоров, 1977). В автономных ландшафтах (ельники, сосняки, верховые болота) формируется почвенный сток: под­подстилочный и почвенно-грунтовый; почвенно-грунтовый сток разделяет­ся на боковой и вертикальный. В сосняках на песках имеет место толь­ко вертикальный сток. Сток с ельников перераспределяется, поступая в подчиненные ландшафты в соответствии с занимаемыми ими площадями. Наибольшее количество воды из ельников поступает в низинные болота, несколько меньшее - в переходные и совсем немного непосредственно в долины ручьев. Вертикальный сток с ельников пополняет грунтовые воды. Воды из верховых болот через очес и верхнюю часть торфяной залежи стекают в переходные болота, а вертикальный сток из торфяной залежи поступает в грунтовую толщу. На переходных болотах приходная часть баланса воды и веществ складывается за счет атмосферных осадков, бо­кового стока с ельников и верховых болот и притока выклинивающихся грунтовых вод. Низинные болота, кроме того, получают воду и вещества из переходных болот, связанных с низинными через ручьи. Часть вод из болот стекает с вертикальным стоком в грунтовую толщу. Ручьи, выте­кающие из низинных и переходных болот (расчленение стока из переход­ных болот на сток в низинные и в.долины ручьев основывается на дан­ных гидрологических наблюдений для водосборов переходных болот) по­полняются атмосферными осадками и выклинивающимися в долинах грунто­выми водами и сливаются в один ручей, впадающий в озеро. В русловой сети имеет место некоторое просачивание вод вглубь грунтовой толщи.Перейдем к количественной характеристике потоков воды, минераль­ных, органических веществ и азота, связывающих экосистемы бассейна. Годовой слой осадков на водосборе составляет 800 мм, а отдельные экосистемы получают от 2-10^ до 258*106 кг воды в год в соответствии с их площадями. Осадки имеют кислую реакцию, ультрапресные (сумма минеральных веществ без азота 10 мг/л), содержат органические вещест­ва (4,5 мг/л) и имеют небольшую нелетучую кислотность (табл.1). Сред­нее содержание минеральных и органических форм азота в них составля­ет 1,4 мги/л. Наибольшее количество воды и веществ поступает с осад­ками в экосистему ельников (табл.2). Из них 62% приходится на мине­ральные вещества, 29% - на органические и 9% на азот во всех формах. Расходные потоки воды и веществ для ельников также весьма значитель­ны. При эвапотранспирации 500 мм в год в ельниках испаряется наиболь­шее количество воды (I6I«I0$ кг), остальная часть стекает в форме бо­кового подподстилочного (3,4 мм в год), почвенно-грунтового (191 мм в год) и вертикального (106 мм) стока. При этом химический состав3.Зак. 313 33



Осредненный химический состав природных вод водосбора "Таежный
pH . Кислотность, мг-экв/л нсо3 S04 01 NOZ 

5
Са Mgнеле­тучая лету- чая Осадки4,6-7,0 0,05 0,04 0,1 3,7 2,7 1,49 0,50 1,4 0,5Снег4,3 0,02 0,06 0,0 2,0 2,4 2,44 0,50 0,9 1,8Боковой поверхностный6,7-7,6 0,02 0,08 8,2 5,0 2,4 7,90 0,69 3,3 2,9Боковой, почвенно-5,9-7,6 0,01 0,22 36,1 22,9 4,2 2,12 0,32 20,2 4,5Твердые взвеси в- — - - - - 0,2 0,04Вертикальный5,3-7,1 0,08 0,55 18,8 49,6 8,8 35,40 0,67 16,2 5,8Вертикальный6,4 0,12 0,25 16,5 19,2 5,3 24,60 1,11 13,6 2,9Болотные воды3,7-4,9 0,58 0,44 0,0 10,2 6,6 0,54 0,50 3,1 2,0Болотные воды торфяной4,1 Н.Д. Н.д. 0,0 13,9 2,6 0,01 0,09 2,0 1,0Болотные воды торфяной5,8-6,7 0,04 Н.Д. 39,7 11,4 3,7 0,18 1,62 10,2 2,2Воды ручьев, вытекающих3,6-6,5 0,37 0,16 5,0 11,2 7,2 0,57 0,48 5,8 3,3Твердые взвеси ручьев.— - - — — — 0,1 0,03Болотные воды торфяной7,2-7,6 0,00 0,41 102,6 18,0 5,2 0,29 0,73 37,4 2,1Воды ручьев, вытекающих6,2-7,4 0,02 0,26 35,0 10,0 5,3 1,33 0,60 15,0 3,4Твердые взвеси ручьев,— — - — - - 0,2 0,04Грунтовые7,0-8,0 0,04 0,11 252,0 14,0 4,9 10,38 0,39 69,7 14,8Грунтовые воды (скважина7,4 0,00 0,46 303,2 14,0 3,9 0,18 0,56 71,6 12,5 Грунтовые воды (скважина)7,6 0,00 0,23 186,7 34,0 5,0 5,66 0,43 32,4 8,0Грунтовые воды (средний по скважинам7,3 0,00 0,41 300,1 45,0 4,4 1,96 0,43 41,4 10,0
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Таблица IЛог"Na К Р 
МИН

р общ Si02 5еМИН ?еобщ ОВ (2С) N м

мг/л жидкие0,3 0,6 0,006 0,011 0,3 0,08 0,25 6,3 1,3 9,70,9 0,5 0,012 Н.д. 1,0(подподстилочный) сток ельников 0,06 Н.д. 2,6 1,5 9,50,7 1,3 0,071 0,114 4,7грунтовый сток ельников 0,21 0,53 29,0 5,0 28,8
2,8 1,4 0,009 0,115 6,9боковом стоке ельников 0,11 0,66 12,1 2,2 99,1
0,02 0,1 Н.д. Н.д. 3,4 сток ельников Н.Д. 0,39 2,6 0,2 4,27,6 23,0 0,188 0,408 10,3сток сосняков 0,14 1,47 19,0 9,5 140,4
1,0 1,0 0,007 0,073 10,5очеса верховых болот 0,10 0,25 14,0 7,2 70,1
1,0 3,0 0,400 1,000 3,3залежи верховых болот 0,31 0,64 228,2 2,5 29,9
0,2 0,2 0,115 0,406 2,4залежи переходных болот 0,50 1,00 173,0 2,5 22,9
2,7 2,2 0,047 0,330 7,9из переходных болот 0,60 0,94 88,8 2,6 80,6
1,0 1,4 0,250 0,730 5,2вытекающих из переходных болот 0,81 1,18 152,6 з,з 41,2
0,01 0,01 Н.д. Н.д. 2,0 залежи низинных болот Н.Д. 0,22 1,4 0,09 2,43,8 1,7 0,110 0,325 7,6из низинных болот 1,49 4,02 81,0 2,6 180,01,4 1,0 0,021 0,081 5,6вытекающих из низинных болот 0,24 0,98 100,0 4,6 76,90,02 0,1 Н.д. Н.д. 3,4 воды в роднике Н.Д. 0,39 2,9 0,2 4,23,6 1,8 0,014 Н.д. 10,517н глубиной 5,8 м) Н.д. Н.д. 6,3 2,6 371,38,0 2,1 Н.д. 0,218 6,815н глубиной 5.0 м) 0,12 0,27 5,0 0,6 422,4
5,0 1,0 0,024 0,048 6,3 0,5014н, 20н. 1бн вблизи устья ручья Таежный) Н.д. 19,0 1,7 279,08,9 2,8 0,005 0,054 6,8 0,50 Н.д. 20,0 1,0 420,0
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Воды ручья6,2-7,7 0,00 0,16 32,0 11,6 6,0 1,67 0,65 13,2 3,6Твердые взвеси
pH Кислотность, мг-экв/л нсо3 so4 01 NO, 2 nh4 Са Mg.-неле­тучая лету­чая

-- 0,1 0,03Примечание. М - сумма минеральных веществ без учета всех стекающих вод различается. Подподстилочные воды нейтральны, в них пре­обладают гидрокарбонаты, сульфаты и нитраты кальция и магния, содер­жится больше органических веществ и азота, чем в осадках. Концентра­ция минеральных веществ в водах бокового и вертикального почвенно­грунтового стоков выше, однако органических ниже, чем в подподстилоч­ных водах (см.табл.I). Их реакция близка к нейтральной. В водах вер­тикального стока отмечается увеличение минерализации за счет сульфа­тов калия и азота в форме нитратов. С поверхностным стоком в ельниках мигрируют органоминеральные взвеси, однако содержание минеральных, ор­ганических веществ и азота во взвесях в пересчете на I л воды соот­ветственно в 25, 4 и 10 раз меньше, чем в боковом почвенно-грунтовом стоке. Органическое вещество твердых взвесей имеет гумусовую природу, поскольку отношение s/л равно 7. В итоге для минеральных веществ в ельниках складывается отрицательный баланс, а для органических и азо­та - положительный3^. При этом в выносе как минеральных, так и орга­нических веществ основную роль играет боковой сток (около 70% общего > выноса).Баланс воды и веществ в сосняках определяется поступле­нием с осадками и выносом вертикальным почвенно-грунтовым стоком (300 мм в год). Химический состав вертикального стока в сосняках сходен с его составом в ельниках, однако минерализация вод р 2 раза меньше (см.табл.I). Содержание органических веществ и азота в этих водах в сосняке лишь немного меньше, чем в ельнике. В итоге баланс минеральных веществ в сосняках отрицателен, а органических веществ и азота слабодекомпенсационный. В связи с малой площадью сосняков их роль в миграции веществ на водосборе незначительна.На верховых болотах источником воды и веществ являются лишь атмосферные осадки. Миграция веществ происходит с боко­вым стоком в слое очеса (принят равным 15 см), достигающим 100 мм в год вследствие высокого уровня стояния болотных вод и рыхлого сложе­ния очеса. Несмотря на большую мощность торфяной залежи (15-100 см)х)Баланс азота носит условный характер, так как не учитывалась азотофиксацця и денитрификация.
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Окончание табл.I
мг/л

Na К р мин робщ Si02 Ремин Рвобш ОВ (2С) N
Таежный1,4 1,5 0,016 0,071 8,0 0,25 0,46 106,5 4,4 77,5ручья Таежный0,01 0,1 Н.д. Н.д. 2,9 Н.д. 0,14 2,0 0,1 3,2форм азота.боковой сток из нее также равен 100 м в год. Еще ТОО мм стекает с бо­лота в виде вертикального стока.Воды из очеса кислые,ультрапресные (30 мг/л), в них преобладают сульфаты кальция и калия, содержание азота о них 3,5 мг/л,а органических веществ достигает 228 мг/л (см.табл.I). Воды вертикального и горизонтального стока из торфяной залежи имеют сходный с водами из очеса солевой состав, но несколько меньшее содержа­ние минеральных, органических врществ и азота.В итоге на верховых боло­тах складывается нулевой баланс минеральных веществ и резко декомпен- оационный для органических (см.табл.2) Таблица 2Баланс минеральных, органических веществ и азота в экосистемах водосбора южной тайги (кг/год)Нкосисте- мп Составляющие баланса Вода, кг. 10 6 Органи­ческие в-ва Азот Минераль ные в-ва
Ельники Привнос Осадки 258 1166 371 249452 га Вынос Эвапотранспи- рация 161 - - -Боковой сток 63 943 155 6411Вертикальный сток 34 649 323 4787Баланс 0 +426 +107 -8704Босняки Привнос Осадки 8 36 12 771 ГП Вынос Эвапотранспи- рация 5 — — -Вертикальный сток 43 42 22 210Баланс 0 -6 -10 -133Верховые Привнос Осадки 5 22 7 46полота 1 ,Н га Вынос Эвапотранспи- рация 3 - -Боковой сток I 241 3 32Вертикальный сток I 104 2 14Баланс 0 -323 +2 0

37



Продолжение табл.2Экосисте­ма Составляющие баланса Вода, кг.10$ Органи­ческие вещества Азот Минераль­ные веще­стваПереход- Привнос Осадки 22 101 32 216ные бо­лота 8,1 га Боковой сток с ельников 16 238 38 1615То же с верхо­вых болот I 235 2 31Грунтовый сток I 9 3 520Вынос Эвапотранспи- 14 — - -рацияБоковой сток 20 3212 71 909Вертикальный 6 528 15 480стокБаланс 0 -3157 -II +993Низин- Привнос Осадки 65 292 93 625ные бо­лота 11,6 га Боковй сток с ельников 46 687 ИЗ 4680То же с пере­ходных болот 7 1125 25 319Грунтовые воды 8 40 5 3421Вынос Эвапотранспи- 41 - — —рацияБоковой сток 66 6818 317 5373Вертикальный 19 1561 51 3467стокБаланс 0 -6235 -132 +205Долины Привнос Осадки 2 7 2 15КГгаВ Боковой сток с ельников I 18 3 116То же с пере­ходных болот 14 2088 46 591То же с ни­зинных болот 66 6820 318 5376Грунтовые во­ды 0 4 0 56Вынос Эвапотранспи- I - — —рацияСток в озеро 81 8788 365 6537Вертикальный сток I 83 3 60Баланс 0 +65 +1 -443Грунто- Привнос Вертикальный 65 2970 416 9018вая тол- стокща 45 га Вынос Грунтовый сток в- боло­та и долины 10 53 9 3994
Сток из грун­товой толщи 54 1084 54 22756
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Окончание табл.2Экосисте­ма Составляющие баланса Вода, кг*10 6 Органи­ческие вещества Азот Мине­ральные веществаБаланс 0 >1824 +360 -17736Бассейн Привнос Осадки 360 1624 517 3347345 га Вынос Эвапотранспи- рация 225 - - -Сток ручья 81 8788 365 6537Сток из грун­товой толщи в озеро и вглубь 54 1084 54 22756Баланс 0 -8248 +98 -25820Экосистемы подчиненных ландшафтов в отличие от экосистем автоном­ных ландшафтов получают значительно больше воды и веществ. В пе­реходные болота поступает за год 1458 мм воды, что почти в 2 раза больше, чем в ельники за счет осадков 800 мм, боково­го стока ельников 566 мм, бокового стока верховых болот 42 мм и грун­товых вод 50 мм. Из них 500 мм расходуется на эвапотранспирацию, бо­ковой сток из торфяной залежи (ручей) 745 мм и вертикальный сток из торфяной залежи 213 мм. Химический состав осадков и стока из ельни­ков рассматривался выше. Грунтовые воды, подпитывающие переходные бо­лота более минерализованы по сравнению с почвенно-грунтовыми в ельни­ках (371 мг/л) за счет гидрокарбонатов кальция. Воды ручьев из пере­ходных болот вследствие их разбавления осадками и поглощения веществ торфами имеют ультрапресный состав (минерализация 41 мг/л), гидро- карбонатно-сульфатно-кальциевые имеют слабокислую реакцию и высокую концентрацию органических веществ (153 мг/л). Воды вертикального сто­ка из торфяной залежи несколько более минерализованы за счет гидро­карбонатов кальция, но в них меньше органических веществ (см.табл.I, воды торфяной залежи). Небольшое количество веществ выносится в ручь­ях с твердым стоком (см.табл.I) В целом как на переходных,так и на верховых болотах, основная роль в выносе веществ принадлежит водам бокового стока (ручьев из болот). С ними выносится 65% минеральных и более 85% органических веществ от суммарного их выноса. Характер­ной чертой переходных болот является значительное поглощение торфя­ной залежью минеральных веществ, поступающих на болота. Особенно вы­ражено поглощение гидрокарбонатов и сульфатов кальция, отчасти маг­ния. Переходные болота поглощают наибольшее количество минеральных веществ на водосборе (см.табл.2). Наряду с поглощением имеют место и некоторые потери для хлора, кремния, железа и фосфора. Баланс ор­ганических веществ резко отрицательный, а азота - слабоотрицательный.Поток воды и веществ в низинные болота возрас­тает, поскольку они занимают в бассейне наиболее низкие отметки по
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сравнению с другими болотами и наиболее значительны по площади. Кро­ме осадков и бокового стока с ельников здесь наблюдается поступление вод ручьев из переходных болот и выклинивание грунтовых вод из более мощной толщи отложений по сравнению о переходными болотами. Эти грун­товые воды еще более обогащаются гидрокарбонатами кальция (см.табл.I). На низинные болота поступает 1556 мм воды в год, из них 800 мм осад­ки, 566 мм боковой сток с ельников, 100 мм грунтовые воды и 90 мм сток ручьев из переходных болот. Годовая эвапотранспирация составля­ет 500 мм. Сток осуществляется главным образом в виде бокового, обра­зующего ручьи из болот (818 мм в год). На вертикальный сток из верх­ней толщи (I м) торфяной залежи, как и на переходных болотах, прихо­дится около 1/5 от суммарного стока. Воды ручьев, вытекающих из ни­зинных болот, имеют близкую к нейтральной реакцию, в 2 раза больше минерализованы, чем воды ручьев из переходных болот, по минеральному составу гидрокарбонатно-кальциевые, обогащены органическим веществом. Но концентрация органических веществ в них немного меньше, чем в ручь­ях из переходных болот. То же самое отмечается и для взвешенных ве­ществ, возможно, вследствие их осаждения под воздействием более высо­ких концентраций гидрокарбонатов кальция. Минерализация вод, просачи­вающихся вглубь торфяной залежи, выше, чем в ручьях (см.табл.I), но они содержат меньше органических .веществ и азота. На низинных болотах также имеет место поглощение торфами приносимых с осадками и из дру­гих экосистем минеральных веществ, в частности сульфатов магния, нат­рия и калия. Отмечаются, некоторые потери железа и кремния. В целом баланс минеральных веществ положителен, а для органических веществ и азота резко отрицательный. Таким образом, роль низинных болот в миграции веществ из ландшафта состоит в том, что они являются основ­ными поставщиками органических веществ (см.табл.2).Долины ручьев рассматриваем как одну из сложных эко­систем, включающую узкие,местами заболоченные поймы, и собственно русловую сеть. Преобладают слабо облесенные луга. Обводнение ручья происходит за счет стока из низинных болот (33140 мм в год), переход­ных болот (6780 мм в год), атмосферных осадков (800 мм в год), боко­вого стока с ельников (570 мм) и выклинивающихся в долины грунтовых вод (100 мм в год). Таким образом, основная масса воды поступает из низинных болот, занимающих наибольшую площадь среди подчиненных-ланд­шафтов. Эти воды, сливаясь в нижней части водосбора, выносятся в озе­ро (40500 мм в год). Кроме того небольшая часть вод расходуется на эвапотранспирацию (500 мм в год) и просачивание в грунтовую толщу (390 мм в год). Воды, стекающие в озеро (ручей Таежный) по химическо­му составу наиболее сходен с водами ручьев из низинных болот (дающих 8О^.стока) по минерализации, pH, концентрации гидрокарбонатов каль­ция, азота и органических веществ. При расчете вертикального потока веществ из ручьев химический состав вод условно принят таким же, как
40



и в ручье Таежном. В итоге в экосистеме долин ручьев наблюдается от­рицательный годовой баланс минеральных веществ (см.табл.2) за счет превышения выноса гидрокарбонатов, отчасти сульфатов и хлоридов калия, натрия и магния над их поступлением. Вместе с тем выявлена небольшая аккумуляция кальция, железа и фосфора, а также азота и органических веществ. Баланс веществ в форме твердого стока также положителен. Это свидетельствует о частичном поглощении растворенных и взвешенных в во­де веществ почвами, торфами и грунтами, а также о механическом их оса­ждении. Вынос веществ из почво-грунтов экосистемы долин связан с раз­витием глеевого и подзолистого процессов в условиях обводнения. Ос­новная же масса веществ проходит через экосистему долин транзитом (6154 кг минеральных и 443 кг органических). Выщелачивание минераль­ных веществ из почво-грунтов составляет 443 кг, поглощение органичес­ких - всего 65 кг.Поскольку в экосистемах как автономных, так и подчиненных ланд­шафтов имеет место просачивание вод в грунтовую толщу, с одной сто­роны, и, с другой - выклинивание грунтовых вод в экосистемах подчи­ненных ландшафтов, в балансе веществ всего бассейна учитывается грун­товая толща в пределах водораздельных границ. Годовой приход воды в грунтовую толщу (141,5 мм) складывается за счет поступления из всех экосистемх': ельников - 75,8 мм, сосняков - 6,7 мм, верховых болот - 1,3 мм, из переходных болот - 13,2 мм, из низинных болот - 42,8 и из долин ручьев - 1,7 мм. Расход воды из грунтовой толщи обеспечивается в основном фильтрацией в озеро и более глубокие грунтовые горизонты (120 мм), меньшая часть поступает в низинные болота (18 мм), переход­ные болота (3,1 мм) и долины ручьев (0,4 мм). При построении баланса веществ использовался химический состав вод, отобранных в скважинах и роднике. Наиболее минерализованы грунтовые воды в нижней части во­досбора (420 мг/л). Они имеют гидрокарбонатно-кальциевый состав (см. табл.1). По химическому составу этих вод рассчитывался вынос веществ из грунтовой толщи в озеро и нижележащие грунты. Химический состав грунтовых вод, выклинивающихся в болота и долины ручьев,описывался выше. С учетом привнося и выноса в грунтовой толще складывается от­рицательный баланс минеральных веществ и положительный - asoia и ор­ганических веществ (см.табл.2). Доля накапливаемых (а частично разла­гающихся микроорганизмами) органических веществ составляет около 60% от их поступления.

х)для расчета слоя стока в грунтовую толщу его величина для каж­дой экосистемы умножалась на площадь этой экосистемы и делилась на площадь всего водосбора.

Годовой баланс всего бассейна с учетом грунтовой толщи представля­ет собой разность между поступлением воды и веществ с атмосферными осадками (800 мм) и расходом на эвапотранспирацию (500 мм), на сток в озеро через ручей (180 мм) и сток из грунтовой толщи (120 мм). Для
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минеральных веществ он отрицателен и достигает 25820 кг,для органичес­ких веществ также отрицателен, но и их потери в 3 раза меньше (см. табл.2).Если принять сумму чистых потерь отдельно минеральных и органичес­ких веществ за 100%, то можно оценить роль каждой экосистемы и грун­товой толщи в миграции веществ на водосборе. Потери минеральных ве­ществ имеют место в ельниках, сосняках, долинах ручьев и грунтовой толще. Наибольший вклад в отрицательный баланс этих веществ для бас­сейна в целом дает грунтовая толща (65%), далее следуют ельники (32%),. наименьший вклад обеспечивают долины ручьев (около 2%) и сосняки (0,5%). В формировании отрицательного баланса органических веществ бассейна наибольшую роль играют низинные болота (62% от суммарной по­тери), меньшую - переходные (31%), незначительную - ельники (4%), вер­ховые болота (3%) и сосняки (менее 0,1%).На фоне общего отрицательного баланса веществ в бассейне ряд эко­систем и водоносная толща участвуют в аккумуляции органических и ми­неральных веществ. Минеральные вещества накапливаются в переходных и низинных болотах, органические вещества - в водоносной грунтовой толще и отчасти в долинах ручьев.ЛитератураМатериалы наблюдений Валдайской научно-исследовательской гидрологи­ческой лаборатории. 1950-1983. Л: Гидрометеоиздат. 1956-1985.Федоров С. ф. Исследование элементов водного баланса в лес­ной зоне ЕТС. Л.: Гидрометеоиздат, 1977. 264 с.
УДК 574.4.001.573ЭКСПЕРИМЕНТ И МАТЕМАТИЧЕСКОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕВ ОБОСНОВАНИИ СПОСОБОВ УПРАВЛЕНИЯ БИОГЕОЦЕНОЗАМИС.Э.ВомперскийЛаборатория лесоведения АН СССР, МоскваКак известно, эмпирический подход к познанию -законов природы и способов пользования ею применяется с незапамятных времен. Экспери­мент как метод познания и "как одна из форм практики выполняет функ­цию критерия истинности научного познания в целом" (Алексеев, 1978). Можно считать, что научное экспериментирование в сельском хозяйстве начало развиваться с образования Ротемстедской опытной станции (1935 г.) в Англии, в России Богдуховской станции (1886 г.), число которых теперь только у нас исчисляется сотнями. По отношению к обос­нованию пользования лесами, степями, болотами и другими биомами опыт­ное дело в нашей стране оформилось позднее, начиная с разработки участниками знаменитой экспедиции В.В.Докучаева научной комплексной программы опытных лесных работ (1892 г.). В соответствии с этой .прог­раммой был ■■ образован ряд опытных лесничеств, станций и до © С.Э.Вомперский, 1990. 
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конца 1930-х гг. систематически издавались "Труды по лесному опытному долу".Организация и методология опытного дела, преследовавшего прежде всего цели обоснования лучших способов практики сельского л лесного хозяйства, постоянно совершенствовались (особенно сильно в 1920-30-х гг.), развившись в самостоятельные отрасли знания - планирование экс­перимента, статистическая обработка данных и др. В последние десяти­летия все шире стали применяться средства автоматизации сбора и обра­ботки экспериментальных данных, а также значительное развитие полу­чило математическое моделирование изучаемых явлений, процессов, прие­мов практики с использованием ЭВЗ. Расширились и цели опытных работ, которые стали охватывать задачи рацибнальности природопользования, учета экосистемных последствий антропогенных влияний, прогноза пове­дения и устойчивости экосистем при возможных внешних воздействиях, разработки норм ПДК загрязнений и т.д. По существу натурный экспери­мент в сочетании с математическим моделированием является наиболее эффективным методологическим подходом в раскрытии механизмов функцио­нирования биогеоценозов и обосновании способов управления-ими.Однако современное состояние опытного дела в лесоводстве, агроле­сомелиорации, болотоведении, гидромелиорации и некоторых других ви­дах природопользования, планирование и осуществление натурных биогео- ценологических экспериментов и наблюдений в увязке с построением бу­дущей математической модели изучаемых явлений нельзя признать удов­летворительным. В настоящей статье анализируется эта проблема и ав­тор делится также личным опытом осуществления натурного эксперимента в сочетании с математическим моделированием при решении задачи опре­деления параметров лесной осушительной сети, обеспечивающей тот или иной водный режим мелиорированного леса.Прежде всего необходимо отметить, что лесное опытно-производствен­ное дело переживает трудное время. Методы лесного хозяйства за пос­ледние десятки лет вследствие социальных изменений и технического прогресса резко изменились. Проверенные многолетним опытом приемы управления лесом (рубки ухода, гидромелиорация, удобрения, главные рубки, способы лесовосстановления и т.д.), основанные на значительном использовании ручного труда и конной тяги, устарели. Традиционно гла­вный критерий всех методов лесоводства - максимальное производитель­ное использование земель - перестал быть таковым, главным стали сред­ства механизации работ, имеющиеся в отрасли. Механизированные же способы работ и технологии, а также средства химического ухода пока значительно уступают в экологичности и не позволяют полностью реали­зовать природный потенциал того или иного участка леса или иного уго­дья. Новые (компромиссные) способы проверяются лишь в технологичес­ком отношении. Опытные лесные станции обычно не проводят многолетних опытов с использованием современных и перспективных комплексов машин. Да и сами технологии ввиду неудовлетворительности средств механиза-
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ции и технического прогресса быстро меняются. Поэтому часто не обеспе­чиваются ни необходимая преемственность многолетних лесных опытов, ни их должное планирование и учет долговременных результатов. Не следует забывать о том, что эффективность методов природопользования сущест­венно меняется в связи с прогрессирующим загрязнением среды.Состояние натурных экспериментов научного илиттрикладного характе­ра, закладываемых лесными научно-исследовательскими институтами и ка­федрами вузов, также далеко от благополучия, да и сам метод активного эксперимента (особенно в природе) используется недостаточно широко. Обычно натурные эксперименты не имеют должной научно-технической ин­фраструктурное обеспечены нужными приборами, средствами автоматиза­ции и компьютерезации наблюдений, не имеют длинных рядов наблюдений и организованных банков экоинформации.Однако, пожалуй, самым досадным тормозом успешного развития биогео- ценологии является противостояние ученых - экспериментаторов и специа­листов по математическому моделированию. Вследствие этого явно проиг­рывает эффективность экспериментальных работ, начиная с их планирова­ния и кончая толкованием и применением их результатов. Неудовлетвори­тельно и математическое моделирование, не обеспеченное должной факти­ческой основой. В главном проигрыше остается рациональное природо­пользование.Экологи чаще всего "идут" за технократами и экономистами, в основ­ном из-за слабой научной обоснованности аргументации, отсутствия кон­курентноспособных с техническими науками количественных методов рас­чета (прогноза) природных последствий антропогенных воздействий.Экспериментаторы-биогеоценологи в большинстве случаев не готовы заниматься математическим моделированием и часто относятся скептичес­ки к его пользе. Математики-модельеры обоснованно упрекают их в непол­ноте и разнокачественности фактических данных, неправильной организа­ции опытов, в бесполезности или непригодности получаемых сведений для успешного моделирования, в принципиальной невозможности "покрыть" экспериментом (без модели) всех вариантов условий, подлежащих изуче­нию, точно обосновать оптимальное решение и т.д.Прогресс кибернетики в 1950-60-х гг., системного анализа, средств вычислительной техники, имитационного моделирования породили большие надежды быстро поднять с их помощью на новый качественный уровень биологические науки, в том числе и экологию (Лиепа, 1971; Моисеев, 1973; Ляпунов, Титлянова, 1974; Буш, Иевинь, 1975; Гильманов, 1975), Широкое развитие получило математическое моделирование динамики попу­ляций, различных процессов в биологических и биокосных системах, по­ток моделей все более увеличивается. Однако качественного перелома в биогеоценологии не произошло. Эффективность математического модели­рования, осуществляемого в большинстве случаев по литературным источ­никам, в отрыве от экспериментальной основы и без должного знания природы объектов, оказалась низкой. Обычно недостаточная информацион-
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ная обеспеченность моделей в биогеоценологии, отсутствие ориентиро­ванных на модель серии опытов не позволяют идентифицировать ее пара­метры и тем более осуществить натурную проверку. Поэтому часто анализ даже считающихся неплохими моделей кончается заключением, что резуль­таты по той или иной модели "не противоречат нашим представлениям ..." о том или ином явлении (см. например, "Математическое моделирова­ние 1985 г.). Содержательность таких выводов мало что дает эко­логу, а судить о достоинствах примененного математического аппарата могут только специалисты - модельеры.Математическое моделирование в экологии и биогеоценологии, не опи­рающееся на эксперимент, не должно иметь места,так как для эколога оно не информативно. Можно, например, назвать очень важные и биологичес­ки содержательные результаты такого рода исследований (Свирежев, Ла- гофет, 1978; Пузаченко, 1986). Однако таких работ в общем немного. Общеизвестна и ситуация, когда непосредственные эксперименты с изу­чаемым природным объектом или процессом невозможны или затруднитель­ны, и когда попытки математического моделирования целесообразны. Нап­ример, объекты типа биосферы, озера Байкал и др. или процессы,подоб­ные циклу углерода в экосистема^ (Тихомиров, Мамихин, 1983; Мамихин, 1987). Однако лица, принимающие решение по сложным проблемам, будут озадачены, когда окажутся испытанными хотя бы два способа моделирова­ния, выводы которых могут дать разные, а то и противоположные резуль­таты. Имеются даже предложения "модельного штурма" (Брусиловский, Ро­зенберг, 1983) в надежде облегчить решение проблемы в условиях недос­татка информации. Но любые математические модели не могут извлечь из ограниченного или ущербного фактического материала больше нужных све­дений, чем в нем самом заключено.Важное содействие в разработке моделей практических методов хозяй­ственных мероприятий имеет общий уровень теории биогеоценологии, зна­ние законов структурно-функциональной и пространственно-временной организации биогеоценозов. Подавляющее большинство математических мо­делей посвящено организменному и популяционному уровню биологической организации, значительно меньше сообществам, фитоценозам и экосисте­мам, не ограниченным пространственными рамками. Например, модели дина­мики больших территорий лесов США (shugart, 1973, 1984), таежного ландшафта в СССР (Батурин, Черкашин, 1981), а также модели динамики болотообразовательных процессов (Александров, 1986 и др.).Во многих областях природопользования (лесное хозяйство, агроно­мия, гидромелиорация, добыча полезных ископаемых) объектом управления и эксплуатации является не популяция и не отдельный вид организмов, а вся экологическая система в конкретных границах - биогеоценозов или совокупность биогеоценозов на том или ином участке. Такого рода замкнутых моделей очень мало, можно упомянуть о работах в этом нап­равлении, проводимых под руководством Т.Г.Гильманова (Мамихин, Гиль­манов, 1986; Честных, Гильманов, 1986 и др.). Однако составление та-
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ких сложных моделей, с нашей точки зрения, пока может носить лишь тео­ретический характер.Хотелось бы подчеркнуть, что в отличие от сложных "портретных" мо­делей типа моделей Азовского моря (Горстко, 1977) или Балтийского мо­ря (sioberg et al., 1972),ориентированных на управление именно этими объектами, модели в лесоводстве более абстрактны,так хозяйство ведется по типам леса(совокупностям участков генетически сходных биогеоценозов).По­этому помимо трудностей информационного наполнения сложных моделей конк­ретного биогеоценоза,возникает задача репрезентативности этой, во многом, индивидуальной модели для совокупности участков подобных биогеоцено­зов, субъективно объединяемых в тип. В этих участках имеет место и какое-то статистическое распределение величин признаков и неясные синергические эффекты и другие потенциально важные различия. Как из­вестно, попытки группы лесных типологов разработать наиболее информа­тивный состав биогеоценологических признаков и предложить формальные методы отнесения разных участков леса к одному типу встретились с очень серьезными проблемами (Колесников, 1975; Буш и др., 1975). Поэ­тому о возможности обоснования методов лесоводетвенной практики, ис­ходя из сложных имитационных моделей лесных биогеоценозов, пока гово­рить не приходится. Даже для более просто устроенных и лучше изученных агроценозов модель"Погода - Урожай" О.Д.Сиротенко(1981г.)дает точность оценки фитомассы посева 15 - 20%, послойных влагозапасов почвы - 20 - 25%, а суммарного суточного испарения - 30%. И эта модель, по оценке Ю.К.Росса, в настоящее время лучшая в СССР и одна из наиболее полных в мире. И хотя численные эксперименты на этой модели информационно весьма содержательны, в целом они носят больше качественный харак­тер.Довольно распространенным является стремление обеспечить логичес- / кую безупречность и строгость расчета в моделях, несмотря на грубые представления об объекте, неполные данные, наличие оценок разной точности структурных единиц объекта. Это нарушает принцип равнопроч- ности в решении задачи, о чем неоднократно упоминалось (Ляпунов, Баг- риновская, 1975; Тимофеев-Ресовский, 1975; Громов, 1986; Грцн, 1987) в литературе.В связи с вышеизложенным у многих ученых сложилось мнение, что для исследования лесных, болотных и других сухопутных биогеоценозов (не говоря о разработке способов практики) перспективны более прос­тые модели, описывающие отдельные структурные компоненты и их дина­мику. Последовательное увеличение содержательности относительно прос­тых, но хорошо проверенных устойчивых моделей и агрегирование их в более сложные представляется весьма логичным путем. Однако основой моделирования функционирования биогеоценозов должна быть хорошая ин­формационная база.Отмеченная выше неготовность и нежелание экспериментаторов ориен­тировать свои опыты на будущее моделирование мешают последовательной 
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организации работы,включая (Базилевич, Гильманов, 1985) такие,как тщательное выявление целей и условий задачи, разработку концептуаль­ной схемы,изучение взаимосвязей в биогеоценозе и возможностей ее упро­щения, планирование опытов и наблюдений, получение балансовых оценок по­токов веществ и т.д. с последующим моделированием разного уровня слож­ности. Игнорирование этого часто обедняет собственную информативность экспериментальной работы.Особенно важно для понимания природы биогео­ценозов знание балансовых оценок материально-энергетического, обмена, затрагиваемого тем. или иным управляющим воздействием.К сожалению,хоро­ших балансовых сведений по круговороту веществ вообще крайне мало.1Между тем нельзя с полной уверенностью дать экосистемное объясне­ние количественного эффекта хозяйственной меры и "побочных" ее след­ствий без знания изменений в балансе веществ, вызванных этой мерой. Известные теперь отрицательные результаты некоторых методов практики (засоление или ухудшение свойств почв, сработка торфяных залежей при землепользовании, истощение водных ресурсов и пр.) были результатом и недостаточного внимания к установлению изменения балансов веществ при обосновании тех или иных управляющих воздействий на природные системы. И хотя все балансовые исследования очень трудоемки, без них невозможно истинное знание функционирования биогеоценозов.Серьезной трудностью прикладного натурного эксперимента на биогео- ценотическом уровне является планирование и размещение вариантов опы­та. Как правило, приходится отступать от классических рекомендаций по схемам экспериментов и их рандомизации из-за большой площади (нес­колько га), занимаемой одним вариантом (следствие технологических требований того или иного метода-приема практики), а также из-за слож­ности горизонтальной структуры биогеоценоза. По той же причине часто приходится отказываться от желательного разнообразия вариантов опыта и числа повторностей: все они обычно должны разместиться в пределах одного или очень близких типов леса (болота) сходной фитоценотичес- кой структуры, почвенных условий и т.п., чтобы выявить "силу" управ­ляющего хозяйственного приема. Имеются также и организационные и эко­номические ограничения. Поэтому случайный выбор точек с объектов наб­людения выдерживается обычно внутри одного варианта опыта и затрудни­телен в обеспечении размещения самих вариантов и их повторностей. Примером успешного использования масштабных натурных опытов и разра­ботки практически важных рекомендаций могут служить организация опы­тов по составу и нормам макро- и микроудобрений болотных лесов в Фин­ляндии (Huikari, Paarlahti, 1975; Паавилайнен, 1983), а также обосно­вание программ рубки ухода за лесом в Латвийской ССР (Буш, Иевень, 1984).Один из сложных и неопределенных вопросов "эксперимента-моделиро­вания" является принятие для непосредственного исследования необходи­мых упрощений структуры связей в биогеоценозе. По возможности следу­ет стремиться не слишком потерять в содержательности изучаемых про-
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цессов. Конечно, для обоснования практического приема исследования обычно носят более эмпирический характер со значительным объемом "чер­ного ящика". Однако и планирование опытов,и состав наблюдений,и под­бор математического аппарата должны быть наиболее адекватными природе объектов, мерам хозяйственного воздействия, соответствуя по возмож­ности сущности физических и эколого-биологических механизмов, хотя и не раскрываемых непосредственно. Во всем этом еще очень много от ин­туиции, личного опыта и удачи исследователей.Примером решения актуальной для лесного хозяйства прикладной зада­чи может быть определение параметров лесной осушительной сети (глуби­ны канав и расстояния между ними) (Вомперский и др., 1984).Как известно, регулирование водного режима заболоченного леса (бо­лота) делается ради повышения его продуктивности, выращивания хозяйст­венно ценного леса. В об­щем случае критерием оп­тимальности лесоосушения должно служить достижение максимального (или эконо­мически обусловленного) лесоводствеиного эффекта при минимальном регулиро­вании водного режима и минимизации каких-либо сопутствующих нежелатель­ных следствий для окружа­ющей среды. Исходя из био­ге оценологических пред­ставлений, оптимальная конструкция осушительной сети, строго говоря, не должна бы быть постоян­ной во времени и в то же время должна быть индиви­дуальной в каждом конкретном биогеоценозе. Разная мера повышения про­дуктивности болотного леса, как и необходимый для этого водный режим достигаются не только за счет варьирования конструкции осушительной сети. И первое и второе - совокупный результат сложного комплекса взаимоотношений в биогеоценозе, опосредованных влиянием разной сте­пени мелиорации (рис.1). Анализ показал, что построение на экспери­ментальной основе динамической модели мелиорированного леса, которая охватывала бы большинство абиотических и биотических параметров его в связи с той или иной конструкцией сети, - задача нереальная. Она потребовала бы количественной оценки многих десятков взаимосвязей в биогеоценозе. (Вомперский, 1982). Да и численное решение на ЭВМ та­кой задачи,как и проверка модели,были бы проблематичными.
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Рис. I. Укрупненная блок-схема взаимо­связей в лесоболотном биогеоценозе, за­трагиваемых гидролесомелиорацией



Р и с. 2. Схема прямого влияния параметров осуши­тельной сети на сток и статей водного баланса на уровень почвенно-грунтовых вод (Взаимосвязи между статьями водного баланса и древостоем опущены)
Поэтому, имея ввиду прикладную, частную цель, необходимо было в соответствии с ней упростить концептуальную схему взаимосвязей и су­зить задачу "эксперимента-моделирования". Было решено сосредоточиться только на гидрологическом блоке схемы, разработав модель динамики глубины почвенно-грунтовых вод в межканавном пространстве как косвен­ную функцию параметров сети (рис.2),т.е. без количественного раскрытия всей цепи прямого влияния конструкции осушительной сети на сток, а стока на другие статьи водного баланса, результирующей которых является уровень почвенно-грунтовых вод.Постоянство конструкции создаваемой лесной осушительной сети (нес­мотря на годичную и сезонную динамику избытка влаги) избавляет от необхбдймости знать, как при конкретном .значении разных статей водно­го баланса (см.рис.2) сработает осушительная сеть. Достаточно знание вероятностных в многолетнем ряду характеристик водного режима, обес­печиваемых данной конструкцией сети; Это кардинально упрощает состав наблюдений на экспериментальных объектах и саму математическую модель. Кроме того, если параметры модели устанавливать на экспериментальном материале, сгруппированном по генетически родственным типам леса (бо­лота), то в первом приближении снимается необходимость непосредствен­ного учета в модели влияния других биогеоценотических факторов, исхо­дя из концептуальных представлений (см.рис.I). Приходится допускать, что влияние различий в условиях питания, свойствах почвы, тепловых условиях, структуре фитоценозов несущественно в пределах участков, относимых к одной группе типов леса (болота). В таком случае облег­
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чается выявление собственного действия конструкции осушительной сети как на водный режим, так и на продуктивность мелиорированного леса. Особенно важно первое, так как связь продуктивности мелиорированных лесов различных типов с глубиной почвенно-грунтовых вод достаточно хорошо известна (Буш, 1962; Вомперский, 1968; Залитис, 1983 и др.).Таким образом, все эти упрощения приводят, во-первых, к необходи­мости обеспечить в эксперименте различные сочетания параметров осуши­тельной сети, распределенные по участкам, относимым к основным груп­пам типов лесоболотных биогеоценозов. Во-вторых, требуется организа­ция длительных (8-10 лет) наблюдений за режимом почвенно-грунтовых вод, принимая во внимание и кривую депрессии их уровня в межканавных полосах. В последующем необходимо также учесть по метеоданным тепло- влагообеспеченность периода наблюдений для ввода, возможных поправок.С учетом изложенного, а также, имея в виду более широкие задачи биогеоценологического изучения природы мелиорированных лесов, в Запад­нодвинском леспромхозе Калининской области, где расположен научный стационар Лаборатории лесоведения АН СССР, было осуществлено экспери­ментальное осушение болот и заболоченных лесов, фрагмент которого представлен на рис.З. Общая площадь опытной мелиорации составляет око­ло 3000 га, параметры осушительной сети варьировались: расстояние меж­ду канавами от 30 до 250 м, а глубина их от 0,5 до 1,8 ы. Было обору­довано около 500 скважин для еженедельного измерения уровня почвенно­грунтовых вод. Часть .развернутых на стационаре исследований послужи­ли основой для разработки обсуждаемой модели, обобщавшей 10-летние ряды наблюдений за динамикой уровня почвенно-грунтовых вод.На основе статистического анализа большого массива данных гидро­логических наблюдений была построена математическая модель, которая в аналитическом виде выражает функцию распределения во времени уров­ня почвенно-грунтовых вод для произвольной точки межканавного прост­ранства в зависимости от расстояния между канавами и их глубины, а также с учетом уклона поверхности почвы. Модель позволяет выбирать определенные параметры осушительной сети, которые по вероятностному критерию обеспечивают требуемый режим колебания уровня почвенно-грун­товой воды в течение вегетационного периода. Модель открывает боль­шие возможности для понимания особенностей динамики почвенно-грунто­вых вод при вариации параметрами сети, а также для решения разнооб­разных оптимизационных задач, имеющих практическое значение в гидро­лесомелиорации.На примере осушенного кустарничково-сфагнового сосняка (рисЛ) по­казана средняя вероятность уровня грунтовых вод для случая постоян­ной глубины канав в I м, непревышения в межканавной полосе заданного максимального уровня воды - zmaY при увеличении расстояния между ка­навами от 20 до 200 м (А) и вероятность нахождения заданного уровня в определенных пределах - zf (Б). Понятно, что подобные графики мож-
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Рис. 3. Фрагмент схемы опытного лесоосушения. Размещение осу­шительной сети в плане на склонах выпуклого болотного массива ’’Роговской мох" fe центре - озерковый комплекс), площадь массива 729 га. Западно-Двинский район Калининской области
ио получить с помощью модели для разных глубин канав и самых разных zmax и ze‘ Из Рис-^- видно, в частности, что при умеренных вероятнос­ти р=0,8 и zmax=30 см расстояние между канавами не должно превышать 40 м; это условие по действующим инструкциям лесоосушения в данном типе далеко не обеспечивается, так как на практике применяются рас­стояния порядка 80-100 м, которые поддерживают этот гидрологический режим лишь с вероятностью 0,3-0,4 и ожидаемый лес оводетвенный эффект осушения, конечно, не достигается.Поскольку близкий водный режим на осушаемой площади может созда­ваться разными сочетаниями глубины канав и расстояний между ними, то для практического удобства выбора оптимальной конструкции сети на ос­нове модели построены многочисленные серии номограмм с шагом измене-
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УДК 591.553.OOI.573АНАЛИЗ ПРОСТРАНСТВЕННОЙ СТРУКТУРЫ МНОГОВИДОВЫХСООБЩЕСТВ ЖИВОТНЫХЮ.Г.Пузаченко, В.С.Скулкин, К.А.РоговинИнститут эволюционной морфологии и экологииживотных им. А.Н.СеверцоваИсследование структуры растительности, животного населения - тра­диционная задача экологии. Интерес к этой теме определяется,с одной стороны,относительной легкостью наблюдения и описания физиономических чорт структуры, а с другой„вполне обоснованными представлениями о том, что структура как отражает, так и определяет важные функциональ­ный свойства объекта.Синонимом понятия структуры в общем случае является строение. В теории множеств структура есть отношение порядка на множестве. Поря- 
((!) Ю.Г.Пузаченко, В.С.Скулкин, К.А.Роговин, 1990.
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док определяется понятиями: выше-ниже, ближе-дальше, позже-раньше, чаще-реже и т.п. Если мысленно представить различные типы структур, • рассматриваемые в экологии, то легко убедиться, что во всех случаях речь идет о множестве элементов,упорядоченных относительно друг дру­га в пространстве или во времени перечисленными выше подобными отно­шениями. Такой подход позволяет, не детализируя понятие "структура", строго ограничить класс рассматриваемых отношений.По мере совершенствования технологий наблюдений и обработки данных исследуются все более и более сложные структуры. Так,в биогеографии на первых этапах рассматривалась видовая структура целых фаун и флор, затем внутризональная структура животного населения и растительности, наконец, горизонтальная структура сообществ, отражающая размещение взаимодействующих популяций видов на конкретной территории.При исследовании структуры животного населения естественно было оперировать понятием местообитания как территории,в .той или иной сте­пени однородной для рассматриваемого комплекса видов. Местообитание описывалось через характеристики растительности, почвы, рельефа и т. п. Естественным обобщением этого понятия было введение представления о многомерном пространстве факторов или условий среды, определяющем численность или территориальное размещение каждого вида и их совокуп­ностей. Именно в таком смысле рассматривал местообитание Дайс (Dice 1952), соединяя его с понятием экологической ниши. До него ниша рас­сматривалась в основном как абстрактное представление о функциональ­ном месте вида в сообществе. При этом чаще всего рассматривалась тро­фическая функция. Хатчинсон (Hutchinson, 1957)показал, что в принци­пе целесообразно рассматривать в качестве экологической ниши много­мерное факторное пространство, образуемое как ресурсами, так и усло­виями среды. Именно он сформулировал представление об экологической нише как о многомерном факторном пространстве (гиперпространстве).Так или иначе многомерное пространство является лишь обобщением представлений о привычном для нас трехмерном пространстве, в котором традиционно и исследовалась структура.Соответственно также как и в трехмерном случае в многомерном спра­ведливы отношения типа выше-ниже, ближе-дальше, больше-меньше и т.п., то есть отношения определяющие порядок. Следовательно, можно гово­рить и о структуре животного населения в многомерном пространстве факторов.С содержательной и методической точки зрения целесообразно рас­сматривать особо два класса факторов:I) ресурсы, определяющие вещественно-энергетические отношения;2) условия (в том числе и те, которые создают одни виды для дру­гих) .Условия отражают в первую очередь отношения информационного типа, т.е. те, в ходе которых изменяются наименования объектов и отношения 55



между ними, но существенно не затрагиваются вещественно-энергетичес­кие отношения. Например, при изменении климата изменяется видовой сос­тав растительности и животного населения, но вещественно-энергетичес­кие отношения в целом могут и не измениться.Конечно,сразу же следует обратить внимание на неизбежную условность такого подразделения. Существуют факторы, которые одновременно с пол­ным основанием могут рассматриваться и как ресурсы, и как условия, или некоторые характеристики ресурсов, например, пищевых, должны рас­сматриваться как условия.Кроме того,фактором является время. Формально время можно рассмат-г ривать как условие, обеспечивающее доступ видов к ресурсам, но учиты­вая особое значение этой внешней переменной, например, при изучении динамических явлений, эту координату целесообразно рассматривать осо­бо (Соколов и др., 1982).Таким образом, понятие многомерной экологической ниши и экологи­ческого пространства является естественным развитием представлений о местообитании и взаимоотношении видов в сообществе.Долгое время понятие "экологйческая ниша" имело лишь семантическое значение,и лишь с развитием средств вычислительной техники начали появляться работы с количественными подходами,прямо связанные с эти­ми многомерными представлениями.,Концепция экологической ниши широко используется при моделировании сообществ. В рамках теоретической экологии на этой основе получены содержательные результаты (MacArthur, Levins, 1967; May, 1973, 1976; MacArthur, 1972; Свирежев, Логофет, 1978; Абросов и др., 1982 и др.).Интерес к такого рода исследованиям продолжает сохраняться и в настоящее время. В результате усилий широкого круга исследователей начинают проявляться некоторые общие правила объединения видов в от­носительно устойчивые во времени и пространстве совокупности. Обычно, такие совокупности (часто не имеющие четких границ на территории) на­зывают сообществами. В общем виде термин "сообщество" широко применяет­ся в теоретической экологии.Концепция экологической ниши имеет в основном методическое значе­ние. Говорить об экологической нише как о реальности не имеет смысла, так как это всего лишь логическая конструкция, упорядочивающая наши представления об объекте. В конечном итоге содержательность концеп­ции может быть доказана лишь в том случае, если на основе изучения взаиморазмещения видовых экологических ниш в экологическом простран­стве мы сможем выявить некие правила,- позволяющие предсказывать, со­четание каких экологических свойств видов обеспечивает их длительное устойчивое совместное сосуществование, и наоборот, какие объединения видов оказываются неустойчивыми и должны быстро перестраиваться. Оче­видно, что знание таких правил позволило бы решать многие практичес­кие задачи экологии, в частности, задачи создания искусственных ус-
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тойчивых группировок разных видов, совершенствовать подходы к биоло­гическим методам борьбы и т.п. Если объединение видов во времени и в пространстве не случайно, то правила объединения видов и есть по сути дела теория сообществ.В настоящее время в этом направлении достигнуты интересные резуль­таты. К ним в первую очередь относится принцип устойчивого объедине­ния видов или групп видов, каждый из которых зависит в большей степе­ни от своего специфического фактора среды (Абросов, 1975; Пузаченко, Скулкин, 1975).Широко известный принцип конкурентного исключения Гаузе не находит однозначного подтверждения как в матемавических моделях сообществ, ис­следуемых с формальной позиций (Абросов и др., 1982), так и в исследо­ваниях природных сообществ с применением концепции экологической ниши (Simberloff, 1982; Simberloff, Boecklen, 1981; Wiens, 1982). В задачу настоящей работы не входит обсуждение этих содержательных аспектов проблемы. Мы хотим обратить лишь внимание на некоторые важные общие результаты и интенсивность работ в направлении в целом и отсылаем чи­тателя к специальным обзорам на эту тему (Роговин, 1986; Шенброт, 1986).С другой стороны,совершенно очевидно, что теория сосуществования видов в сообществе разработана лишь в некоторых самых простых аспек­тах. Многие теоретические предположения требуют натурной проверки. Наблюдения же в природе показывают сложность и многозначность многих отношений. Результаты наблюдений, осуществленные в разных условиях иногда удивительно подобны, а иногда без видимых причин прямо проти­воположны.Нет сомнения, что результаты во многом зависят от методов исследо­вания и анализа, которые нельзя признать должным образом унифициро­ванными. По сути дела в настоящее время наряду с исследованиями идет поиск наиболее эффективных методов наблюдений, регистрации и обработ­ки материала, разрабатываются единые методологические основы всего подхода. В рамках данного направления разрабатывается собственная система мер, адаптированная к отображению многомерных отношений, ис­ходно связанная с векторной алгеброй, мерами теории вероятностей, ев­клидовой геометрии и т.п. В целом же направление находится в стадии интенсивного развития, порождает много спорных вопросов, заставляет -пересматривать ранее казавшиеся очевидными положения и представля­ется важным этапом в развитии синэкологии.Одной из основных задач является разработка способов прямого отоб­ражения видов в многомерном пространстве. Если мы располагаем таким отображением, то,собственно5можем исследовать структуру отношений ви­дов, то есть их взаимоположение в этом пространстве; сравнивая неза­висимые наблюдения, можем искать инварианты взаиморазмещения, иссле­довать условия,модифицирующие взаимоположение видов и т.п.Пространство размерностью больше четырех нельзя отобразить на
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плоскости, а наглядность сохраняется только для трехмерных отображе­ний. На практике размерность экологического пространства некоторого сообщества может быть и большей. Следовательно, прежде чем строить отображение сообщества в многомерном пространстве,мы должны опреде­лить примерно его размерность.Координатами многомерного пространства являются условия и ресурсы среды. Выбор способа описания координат определяется исследователем. Вполне понятно, что способов описания может быть несколько. Кроме то­го, любое местообитание можно описать очень большим числом признаков. Обычно исследователь, исходя из априорной информации, определяет на­бор этих признаков и способ их описания. Это часто вызывает возраже­ния со стороны критики подхода . Почему взяты именно эти признаки, а не другие? Почему их такое-то число, а не другое? Следовательно, необ­ходимо предложить метод отбора из множества признаков тех, которые действительно скорее всего влияют на объект, исключив все косвенно связанные и не связанные с ним.Затем мы должны построить отображения сообщества в многомерном пространстве. Сделать это желательно таким образом, чтобы была гаран­тирована коррекция окончательного результата на основе независимых построений. В противном случае риск субъективности, связанный с выбо­ром признаков,остается высоким.Материал и методические приемы сбора первичных данных для решения задач анализа многовидовых сообществ животныхВ основу настоящего сообщения положены результаты учетов и описа­ний микробиотопической приуроченности видов в сообществе грызунов под­зоны крайнеаридных пустынь Заалтайской Гоби МНР. Основные черты эколо­гии видов и- общая характеристика сообщества были опубликованы ранее (Роговин и др, 1987; Роговин, Суров, 1987). Материал для этого иссле­дования собирался в течение летних сезонов 1982,1983 гг. на базе Пус­тынного стационара Советско-Монгольской комплексной биологической эк­спедиции (Эхийн-Гол, Баян-Хонгорский аймак).В соответствии с указанным выше подходом основной принцип сбора первичных данных должен состоять в следующем. Закладывается пробная площадка, в пределах которой на равном удалении расставляются ло­вушки или иные средства учета присутствия вида. Расстояние между ло­вушками выбирается таким образом, чтобы площадь в радиусе наиболее вероятного действия ловушки была по возможности однородной. Каждое орудие лова или приспособление для регистрации присутствия особи ви­да рассматривается в качестве единицы учета. При этом факт посещения животным регистрирующего устройства отражает вероятность посещения им данного конкретного участка территории. В идеале расстояние между средствами регистрации должно быть соизмеримо с размерами участков
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обитания населяющих пробную площадку особей. В противном случае ре­зультаты учетов отразят в существенной степени особенности отношения отдельных особей к территории и могут внести искажения, будучи пере­несенными на генеральную совокупность•(в данном случае популяцию ви­да). Последнее требование практически не выполнимо при исследовании сообществ млекопитающих из-за больших размеров участков обитания, и может быть компенсировано за счет большого числа пробных площадок, удаленных одна от другой и охватывающих значительную территорию.В соответствии с принципом расстановки средств учета каждая проб­ная площадка разбивается на сеть квадратов таким образом, что средст­ва учета находятся в их центрах. Каждый такой квадрат рассматривается как отдельная проба, характеризующая среду обитания вида.В пределах пробных квадратов проводится описание большого набора характеристик среды, предположительно (на основании предварительных наблюдений) определяющих распределение видов сообщества по террито­рии.Принцип расположения площадки по отношению к условиям и ресурсам среды зависит от задачи исследования. При исследовании влияния эко- топических факторов на дифференциацию видов пробные площадки целесо­образно закладывать в максимально неоднородных и контрастных услови­ях. В случае, если стоит задача оценки вклада в разделение видов еще и межвидовых биосоциальных отношений, необходимо сочетание площадок как однородных, так и разнородных по условиям. При исследовании обоб­щенных региональных отношений необходимо использовать серии площадок, охватывающих все разнообразие условий данного региона.В разбираемом нами случае материал собирался на 19 пробных площад­ках размерами в I га каждая, охватывающих в совокупности весь пара- генетический комплекс условий внутренних котловин юго-востока Заал- тайской Гоби от оазисов до щебнисто-каменистых гамад водоразделов и отдельно стоящих песчаных массивов. Максимальное расстояние между площадками - 20 км. Каждая площадка разбивалась на квадраты со сторо­ной 20 м, в центре которых помещалась живоловка Зайцева для отлова и мечения грызунов, а также слегка закопченная пластинка для регист­рации следов от лап грызунов. На такую пластинку помещали несколько семян подсолнечника. Посещения грызунами квадратов в количестве 25 на I га регистрировали в течение 3 суток по следам от лап и по отло­вам ловушками. Виды,трудноразличимые по следам,метились следовой мет­кой (отрезанием одного из пальцев задней ноги).Общее число использованных в расчетах пробных квадратов на всех 19 площадках составило 475.Из них длинноухий тушканчик (Euohoreutes naso Sclater) отмечался на 74 квадратах, сибирский тушканчик (Aiiao- taga sibirioa Forster) - на 23 квадратах, южно-гобийский тушканчик (А. balikunioa Hsia Wu-Ping, Pang Xi-yeh) - на 231 квадрате, мохноногий тушканчик (Dipus sagitta Pallas) - на 242 квадратах, полуденная пес­чанка (Meriones meridianus Pallas) - на III квадратах, большая пес-
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чанка (Rhombotnys opimus Lichtenstein) - на 5 квадратах, серый хомячок (Cricetulus migratorius Pallas) - на 30 квадратах, домовая мышь (Mos muscuius Linnaeus) - на 30 квадратах.В подзоне крайнеаридных пустынь Заалтайской Гоби встречаются также жирнохвостый тушканчик (Salpingdtus orassioauda Vinogradov), тушканчик Козлова (S, Kozlovi) и хомячок Роборовского (Phodopus roborovskii Sa- tunin). Однако в период наблюдений популяции этих видов находились в состоянии депрессии. Поэтому в рассмотрение включены лишь первые 8 видов, составляющих во всякое время основу фауны грызунов указанного региона (Роговин и др. 1987).Кроме регистрации встреч грызунов, в пределах каждого пробного квадрата оценивали 28 характеристик среды, предположительно определяю­щих размещение видов. Описания включали следующие характеристики.Особенности субстратаI. Рыхлость почвы (глубина проникновения в почву металлического штырька с гирей 0,5 кг, брошенной с высоты I м (см)).2. Содержание камней в 10-сантиметровом слое почвы (%).3. Содержание гравия в 10-сантиметровом слое почвы (%).4. Содержание песка в 10-сантиметровом слое почвы (%).5. Содержание глины в 10-сантиметровом слое почвы (%).6. Общая защебненность поверхности почвы (% покрытия камнями и гравием).7. Участие в покрытии поверхности почвы камней диаметром более 5 см (%).8. Участие в покрытии поверхности почвы камней диаметром 2-5 см
т.9. Участие в покрытии поверхности почвы камней диаметром 0,5-2 см (%).10. Участие в покрытии поверхности почвы мелких камней и гравия диаметром менее 0,5 см (%).Особенности растительностиII. Общее проективное покрытие растительности (%).12. Число видов растений.13. Высота яруса травяно-кустарничковой растительности (см).14. Проективное покрытие яруса травяно-кустарничковой растительнос­ти (%).15. Высота яруса кустарниковой растительности (см).16. Проективное покрытие яруса кустарниковой растительности (%).Проективное покрытие доминантов ассоциаций растительности (%)17. Саксаул (Haloxylon ammodendron).18. Джизгун (Caligonum mongolicum).19. Тамариск (Tamarix ramosissima).
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20. Парнолистник (Zygophyllum xanthoxilon).21. Селитрянка (Nitraria sphaerocarpa).22. Эфедра (Ephedra przewalskii).23. Реомюрия (Reaumuria soongorica).24. Тростник (Phragmites communis).25. Чий (Achantherum splendens).26. Софора .(Sophora alopeouroides),27. АдроспаН' (Peganum sp.)28. Расстояние от ловушки до ближайшего укрытия (куст, кустарничек, дерновинный злак) (м).Анализ структуры сообщества на основе совместной попарной встречаемости видовКоличественные сведения об обилии каждого вида на каждой пробе да­ют возможность оценить взаимную сопряженность видов на обследованной территории. Простейшей оценкой сопряженности может быть совместная встречаемость. В рамках концепции экологической ниши встречаемость вида, его численность, биомассй и т.п. есть функции условий и ресур­сов среды. Соответственно взаиморазмещение совокупности видов в физи­ческом пространстве также есть функция этих переменных. При этом под условиями могут пониматься собственные отношения между разными вида­ми. Следовательно, если мы имеем некоторые оценки отношений между ви­дами в пространстве и во времени, которые являются функциями условий и ресурсов среды, то принимая некоторые дополнительные гипотезы,мож­но оценить число факторов - условий и ресурсов, определяющих распре­деление каждого вида в пространстве, и оценить роль каждого фактора. При этом физическая природа этих факторов, вполне понятно, непосред­ственно из такого расчета не вытекает. Для решения такого рода зада­чи часто используют метод многомерной параметрической статистики, из­вестный под названием анализа главных компонент (Джефферс, 1981). В результате использования этого метода может быть получено число зна­чимо действующих факторов, то есть размерность пространства, оценена роль каждого фактора, а также получена линейная функция, отображающая положение объекта в системе координат гипотетического факторного пространства.Если применяется метод главных компонент, то автоматически подра­зумевается, что экологическое пространство может быть определено как векторное и линейное, в частном случае евклидово. В соответствии с этим должны иметь физический смысл операции суммирования воздействия двух и более факторов на обилие любого вида. Однако, это условие, как правило, в том числе и в нашем случае, не выполняется. Действи­тельно, если некоторый фактор определяет отсутствие вида, то суммар­ное его действие с любыми другими факторами будет также определять
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"отсутствие" вне зависимости от того, каково собственное влияние этих других факторов. Следовательно, прямое применение метода главных ком­понент при исследовании сообществ по совместной встречаемости видов недопустимо, так как реальность не соответствует базовым аксиомам, ле­жащим в основе математического аппарата. Действительно, основной опе­рацией метода главных компонент является построение ковариационной матрицы, отражающей попарные сопряженности видов. Расчет коэффициен­тов ковариации имеет смысл только в случае линейности отношений и нор­мальности распределений. Тот факт, что количественно наши объекты не определены на всей числовой оси, т.е. не могут иметь отрицательные . биомассы, численности и т.п., автоматически приводит к нелинейности отношений и не допускает применения коэффициентов корреляции. Конеч­но, рассчитать коэффициенты корреляции и выполнить все процедуры ме­тода главных компонент технически можно в любом случае, однако, с биологической точки зрения эти операции не имеют смысла и все трак­товки полученных таким образом результатов логически необоснованы.Однако в сравнительно простых случаях отображения, получаемые с помощью метода главных компонент, часто представляются не противоре­чащими прошлому опыту и здравому смыслу. Это справедливо постольку, поскольку в любой системе часть отношений обычно носит линейный ха­рактер. Такие же линейные отношения частично представлены и в эколо­гическом пространстве. Именно они и отражаются при прямом применении метода главных компонент. Если в реальной системе линейные отношения имеют большой вес, то и результаты реалистичны, если линейные отноше­ния имеют малое значение, то они не будут иметь ничего общего с дей­ствительностью. Если мы рассматриваем отношения широко распространен­ных видов, встречающихся совместно практически на всех пробах, то применение метода главных компонент более обосновано, если же виды встречаются лишь на части проб, то применение метода главных компо­нент недопустимо. Таким образом, корректное применение метода возмож­но лишь в частном случае при нормальности распределения и действитель­но в основном при линейности всех отношений.Следовательно, нужно искать метод, который позволил бы решить ту же задачу: определить размерность пространства и положение видов в системе координат с учетом собственных свойств экологического прост­ранства.Поскольку в основе анализа неизбежно лежат оценки связи во всех парах видов, то в первую очередь необходимо обосновать приемлемый способ их измерения. В соответствии со свойствами экологического пространства этот способ должен быть нечувствителен к параметрам рас­пределения и к форме зависимости. Таким образом, применимы только не­параметрические методы оценок сопряженности.В основе этих методов лежит основная аксиома теории вероятностей - совместная вероятность двух случайных независимых событий А и В равна произведению их вероятностей:
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р(А, В) = p(A).p(B).Мера сопряженности может быть введена на основе оценки различия реальной совместной встречаемости от предсказываемой на основе гипо­тезы независимости.Наиболее доступными и надежными показателями являются регистрации фактов наличия особей соответствующего вида на каждой пробе. В част­ном случае на одной пробе может быть зарегистрировано несколько осо­бей одного и того же вида. Следовательно, обилие каждого вида в таком варианте характеризуется встречаемостью, т.е. вероятностью встретить особь данного вида на любой произвольно взятой пробе.Р(А)=п(А)/и, где п - число особей вида А в выборке, N - число проб. Такая оценка приемлема, если размер проб мал, так что средняя численность вида меньше одной особи на пробу.Несколько более грубая оценка будет в том случае, если а(А) - чис­ло проб с особями данного вида (А). Если не удается подобрать опти­мальный размер пробы, при котором средняя численность всех видов мень­ше I, то можно использовать более сложные методы оценки сопряженности, учитывающие различные градации численности, но здесь мы их не рассмат­риваем.Для каждой пары видов составляется следующая матрица их совместной встречаемости:
Число совместных встреч видов А и Вп(АВ) » Число встреч вида А без В□ (А) Общее число встреч вида АШ)Число встреч вида В без Ап(В) Число точек, где не было встречено ни одного видаn(ÄB)

Общее число то­чек без вида АN(Ä)Общее число встреч вида ВN(B) Общее число точек без вида ВN(B) Общее число наблюдений
Если виды встречаются независимо друг от друга, то в соответствии с аксиомой умножения теории вероятностиn(A,B)=[N(Aj/NОтклонение от этой гипотезы может быть статистически оценено и пока­зано отношением:C=n(AB)l/[N(A)N(B)J.
Если это отношение больше I и статистически значимо, то виды в пространстве тяготеют друг к другу, если меньше I, то напротив, ис-
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ключают друг друга. Если виды совместно не встречаются, то статисти­ческая значимость этого результата может быть оценена на основе ана­лиза встречаемости по всей таблице.В качестве меры сопряженности можно использовать тетрахорический коэффициент связи или информационную оценку. И та и другая оценки прямо связаны с критерием5 2 и по сути дела идентичны (Кульбак, 1967). Однако, в ходе процедуры информационной оценки получаются дополни­тельные показатели, имеющие собственный смысл и обеспечивающие боль­шую наглядность исследуемых отношений.В случае использования информационной меры в таблице оценки со­пряженности рассчитываются условные вероятности встречаемости и от­сутствия вида А при наличии и отсутствии вида В (pfA/В) р(А/В;)р(А/В;) р(А/В) и коэффициенты:, р(А,В) р(А/В) р(В/А)С=1п—--------------  =1п-------------- =1п - -------- ,р(А)’р(В) р(А) р(В)где □(А,В) N(A) N(B)р(А,В)=------------, р(А)=-------- , р(В)=--------- .N N NПо сути это приведенный выше коэффициент, но в логарифмической форме. Такое представление более удобно, так как в этом виде коэф­фициент может принимать как отрицательные,. так и положительные зна- . чения, что позволяет легко определить знак сопряженности.Информационная мера сопряженности Т (А,В) рассчитывается следующим образом:T(A,B)=-f(pAlnpA+pAlnpA)-pB(pA/BlnpA/B+pA/BlnpA/B)-pB(pA/BlnpA/B+ +pA/BlnpA/B)J.х2=2№Г при двух степенях свободы.Мера сопряженности Т (А,В) имеет размерность в нитах. Перейти к безразмерному коэффициенту К (А,В) можно следующим образом:
к(А,в)^т(а’в)-^нш1п-1 ) , 

где - энтропия встречаемости одного из сравниваемых видов.Hmin=-p(A)lnp(A)-p(Ä)lnpCÄ) ДЛЯ вида А, если н(А)<Н(В).Формально можно перейти от меры сопряженности к коэффициенту кор­реляции:
Такое преобразование допустимо, если распределения нормальны, а за­висимость линейна. Однако в общем случае это не имеет места.Полученная оценка сопряженности указывает масштаб сопряженности, но не определяет знак отношений: тяготеют или избегают виды друг дру­га. Знак может быть определен по коэффициентам направления связи.5.Зак.313 65



Если lnfp(A/By₽(A)J>0 и (или) 1п[р(А/вУр(А)7>0, то связь положительная если эти коэффициенты меньше 0, то связь отрицательная и виды избега­ют друг друга.Таким образом, в результате оценки сопряженности пар видов мы по­лучаем возможность выделить три типа парных отношений в пространст­ве: виды в определенной мере исключают друг друга, виды независимы (К = 0), виды в определенной мере тяготеют друг к другу. Рассмотрим гипотетические условия, которые могут определять такого рода отноше­ния.Первый типI. Виды могут исключать друг друга пропорционально различиям в своих требованиях к условиям среды и территориально разобщенным ре­сурсам питания. Этот случай соответствует традиционному представле­нию о разделении ниш (Shoener, 1974; Pianka,1975 и ДР-)»2. Требования видов к условиям и ресурсам среды совпадают, но ви­ды исключают друг друга в результате конкурентных отношений типа (О -) или (—).Второй типI. Виды могут тяготеть друг к другу, если их требования к услови­ям среды совпадают, но они различаются по требованиям к ресурсам пи­тания.2. Требования к ресурсам и условиям среды у видов в той или иной степени совпадают и они должны были бы конкурировать и исключать друг друга, но они имеют различную временную активность. Так же как в случае для третьего типа в многомерном пространстве эти виды ока­зываются взаимоисключающими друг друга (по оси времени), или незави­симыми,' а при исследовании встречаемости на отрезках времени, превы­шающих длительность периода активности, ведут себя как положительно сопряженные.3. Требования видов к условиям среды, ресурсам и пространственно- временная активность совпадают, но условия среды избыточны и сущест­вующего- уровня конкуренции недостаточно для взаимоисключения видов. Этот случай возможен, по-видимому, в несложившихся сообществах или при наличии сильного "самоингибирования" взаимодействующих видов, когда внутривидовая конкуренция, лимитирующая численность, сущест­венно больше межвидовой.Третий типI. Виды независимы друг от друга, если каждый вид зависит от свое­го собственного ведущего фактора, характеризующего условия место­обитания или ресурсы, причем области оптимума по отношению к каждому из факторов у них практически совпадают. Этот путь экологической диф­ференциации был продемонстрирован Н.С.Абросовым (1975) на примере 
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сообществ микроводорослей и Ю.ТЧПузаченко и В.С.Скулкиным (1975) на примере фитоценозов. Сущность явления сводится к тому, что виды, за- писящие от разных факторов, хотя и обитают на одной территории, но к силу принципиально разных экологических связей со средой и ресурса­ми не могут взаимодействовать. Такой эффект возможен только в много­мерном пространстве и не может быть получен в сильно упрощенных усло­виях эксперимента по конкурентному исключению, аналогичного схеме Гау- 30, Н.С.Абросов с соавторами (1982) и А.Г.Дегерменджи (1981) теорети­чески показали условия устойчивого совместного обитания независимых видов. Число взаимнонезависимых видов в таком случае не может быть больше числа условий или ресурсов, от которых эти виды зависят. Следо­вательно, число взаимнонезависимых видов определяет как бы минималь­ную необходимую размерность экологического пространства. Можно пола­гать, что чем больше взаимнонезависимых видов входит в состав сооб­щества, тем соответственно больше существует используемых видами ус­ловий и ресурсов среды.2. Независимость может возникать в случае, когда виды предъявляют в некоторой степени разные требования к условиям среды, но тяготеют друг к другу в результате тех или иных биосоциальных отношений. Ис­ход, отражаемый мерой сопряженности, зависит от масштабов соответст­вующих противоположных тенденций. Вполне понятно, что разделение сре­ды в этом случае не может быть значительным, так что уже по этому признаку виды близки к условию взаимной независимости.3. Независимое размещение видов возможно в случае, когда их требо­вания к среде и ресурсам полностью совпадают и они конкурируют друг с другом, но условия среды и ресурсы избыточны, так что ни один из видов не может использовать их полностью. В последних двух случаях в качестве ведущего фактора выступают биосоциальные отношения; в из­вестном смысле они могут рассматриваться как частные случаи условия п.1 для третьего типа.В соответствии со сказанным в качестве рабочей гипотезы мы можем принять, что число независимых координат и соответственно размерность пространства рассматриваемого сообщества определяется числом взаимо- независимых. по совместной встречаемости видов:У -j- независим от У2, от У?, ..., от Ук_р от Ук,У 2 независим от У3, от У^, ..., от Ук_р от Ук,
У „ т независимо от У„.Согласно гипотезе мы полагаем, что каждый из этих видов зависит от своего собственного неизвестного нам фактора х±, а размерность пространства сообщества равна К.Следовательно, можем записать:
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yı = xp у2=х2, ук = хк.Поскольку мы рассматриваем только наличие или отсутствие вида, то любая координата экологического пространства по отношению к данному виду может быть разбита на две подобласти: подобласть наличия вида и подобласть его отсутствия. Соответственно все исследуемые отношения могут быть представлены в двоичной алгебре логики.Обозначим наличие вида +1, отсутствие вида -I.Решением функции yj = Xj будет 1 = 1, -I = -I.Будем рассматривать xt в качестве координат пространства изучаемо­го сообщества. Так как по отношению к каждому из независимых видов все другие оставшиеся виды находятся в определенном соответствии: или тяготеют, или избегают, то, пренебрегая мерами сопряженности, можно каждому из этих видов поставить в соответствие множество независимых видов или подразумеваемых под ними факторов среды.В терминах двоичной логики это значит, что для каждого вида стро­ится высказывательная функция, в которой аргументы объединяются опе­рацией логического умножения:У = Хт А Х? (л - знак функции логического1 с умножения).III-I -I I-I I -I-I -I -IСоответственно получаем качественное описание места вида Yı в эко­логическом пространстве относительно гипотетических факторов Xj и Х2 или соответствующих им видов У^ и У2.Для удобства записи введем логическую функцию отрицания: не у. или не xi. Не У будем записывать У, не X - X. Тогдаf = -I, -1 = 1.У = Xj л х2-IIII I -I-I -I -I-I -I I.Таким образом, имеем все необходимое для качественного анализа размещения видов сообщества в экологическом пространстве.Рассмотрим приложение анализа к реальной ситуации. В табл.1 приве­дены меры сопряженности между видами с двумя уровнями значимости. В табл.2 приведены те же отношения в бинарной форме. При этом для удоб­ства чтения матрица упорядочена таким образом, что сопряженности уве­личиваются по столбцам и строкам в направлении к главной диаго­нали.
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Таблица 2Упорядоченная матрица сопряженностей видов грызунов по их встречаемости в бинарном представленииВид КомпонентыI 2 3 4 5 б 7 8Серый хомячок (I) - +1 0 0 -I 0 0 -IДомовая мышь (2) +1 - 0 0 -I 0 -I -IПолуденная пес­чанка (3) 0 0 - +1 0 0 -I -IБольшая песчан­ка (4) 0 0 +1 0 0 0 -IМохноногий туш­канчик (5) -I -I 0 0 - +1 0 0Сибирский туш­канчик (б) 0 0 0 0 +1 - 0 +1Длинноухий туш­канчик (7) -I -I -I 0 0 +1 - +1Южногобийский тушканчик (8) -I -I -I -I 0 +1 +1 -
Примечание. +1- положительная связь, -I - отрицательная связь, 0 - независимость. Выше диагонали при Р 0,95, ниже диагона­ли при Р > 0,75.
Построим отношения. Для этого выберем вид, который не зависит от наибольшего числа других видов. Таких видов (для уровня значимости 0,95) - два: большая песчанка и сибирский тушканчик. Запишем соответ-ственно У-]- = Xj и У2 = Х2. Поставим им в соответствие все прочиевиды: Х1 х2Серый хомячок 0 0Домовая мышь 0 0Полуденная песчанка +1 0Мохноногий тушканчик 0 +1Длинноухий тушканчик 0 0Южногобийский тушканчик -I +1Три вида одновременно не зависят от Xj и Х2. Следовательно, раз-мерность пространства больше двух. Возьмем в качестве третьей незави­симой координаты или серого хомячка или длинноухого тушканчика, виды, у которых из числа трех независимых наблюдается наибольшее число дос­товерных сопряженностей.Возьмем в качестве координаты фактор Хд, определяющий длиннухого тушканчика (У3 = Хд), и повторим построения:

Xj х2 х3Серый хомячок ООО
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Домовая мышь 00-1Полуденная песчанка +1 О -IМохноногий тушканчик 0+1 ОЮжногобийский тушканчик -I +1 +1Так как серый хомячок не зависит одновременно от трех видов и боль- •. ше такого рода видов нет, то можно утверждать, что при заданном уров­не значимости размерность пространства равна четырем, то есть должно существовать по крайней мере 4 независимых фактора, образующих базис экологического пространства. Первый фактор соответствует большой пес­чанке, второй - сибирскому тушканчику, третий - длинноухому тушканчи­ку, четвертый - серому хомячку. Обозначим последнюю координату через Х^ и запишем: Х1 Х2 Х3 Х4У3 домовая мышь 0 0 -I +1 у5 = Х3Х4У 6 полуденная песчанка +1 0 -I 0 Уб=Х1Х3Уг> мохноногий тушканчик 0 +1 0 -I У7 = х2х4У8 южногобийский тушканчик -I +1 +1 -I У8 = XjX2X3X4
Таким образом, мы получим описание положения экологических ниш всех видов в четырехмерном пространстве в функциях двоичной алгебры логики. На качественном уровне можно утверждать, что основные фактор­ные нагрузки ложатся на Х3 и Х^ компоненты, так как каждая из них од­нозначно определяет положение трех видов, в то время как две другие - по два вида.Отношения между видами определяются через операцию логического ум­ножения, выявляющую область пересечения экологических ниш, отображен­ных в алгебре двоичной логики. Например, пересечение ниш домовой мы­ши и южногобийского тушканчика описывается логической функцией:У5 а У8 = Х3 л Х4 л Xj а Х2 л Х3 л Х4 = О,так как Х3 л Х3 = 0 и Х^ л Х^ = 0-, что тождественно обращает функцию в нуль.Пересечение ниш домовой мыши и полуденной песчанки У3 л У6 = = Xjа Х3 а Х^, что описывает подобласть пространства, в которой сов­местно должны встречаться оба вида.В двоичной алгебре логики четырехмерное логическое пространство подразделяется на 2° = 2^ = 16 неперекрывающихся подобластей. Каждый из видов У3 и У$ занимает четыре подобласти, а их пересечение две подобласти. Соответственно, виды могут равновероятно встречаться как совместно, так и отдельно. Такое распределение приводит к взаимной независимости. Пересечение ниш южногобийского тушканчика и мохно- 
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иогого по объему равно нише южногобийского. Следовательно, связь меж ду этими видами должна быть положительной.Рассмотрим отношения между видами, определяемые пересечением их ниш. Если ниши не пересекаются, то виды взаимоисключают друг друга, если пересекаются, то в зависимости от конкретных соотношений возмож­ны различные результаты:У6 У7 У8
У5 Х1Х3Х40 0-I 0-I
уй х1х2хзх4 0-I -I
У7 XjX2X3X4+1
Сравнение с фактически измеренными парными отношениями показывает, что в 4-х случаях из 6 вид рассчитанных и измеренных отношений совпа­дает. Несовпадение отмечено для южногобийского и мохноногого тушкан­чика. На основе реальной встречаемости можно говорить, что эти виды независимы, на основе.же расчетов они должны быть, хотя и слабо, но сопряжены положительно. Рассматривая различные варианты парных отно­шений, мы обращали внимание на возможность такого случая, возникающе­го в результате слабых отрицательных взаимодействий видов при частич­ном совпадении местообитаний. Следовательно, можно высказать гипоте­зу о существовании таких взаимодействий у рассматриваемой пары видов. Но это не более чем гипотеза, и она нуждается в экспериментальной про­верке .Для мохноногого тушканчика и полуденной песчанки на основании рас­четов можно ожидать частичного взаимоисключения (каждый вид занимает 4 подобласти, а их пересечение - только одну), на основании реальной встречаемости эти виды независимы. В качестве гипотезы можно предпо­ложить существование слабых положительных взаимодействий видов в при­роде.В целом можно утверждать, что положение большинства видов относи­тельно друг друга, по крайней мере, на качественном уровне анализа скорее всего определяется внешними„относительно сообщества переменны­ми. При этом в сообществе имеется четыре вида, каждый из которых за­висит от какого-либо одного фактора, три вида, каждый из которых за­висит от двух факторов, и один вид, зависящий от четырех факторов.Используя исчисление двоичной алгебры логики, можно определить число и координаты незанятых подобластей гипотетического экологичес­
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кого пространства, подобласти с любым заданным числом видов и т.д. (Яблонский, 1986; Пузаченко, Кошкина, 1964).Таким образом, мы получаем вполне конструктивные правила исследо­вания структуры экологического пространства, формируемого на основе анализа совместной встречаемости видов. Принципиально можно перейти от чисто качественного дискретного описания к вероятностному. Однако, с практической точки зрения, имея в виду предварительный характер та­кого рода анализа и часто неизбежный недостаток материала для строго количественной интерпретации отношений, во многих случаях можно, не­видимому, им и ограничиться.Как и в методе главных компонент’, мы получаем оценки возможной размерности пространства. Эти оценки могут быть различными в зависи­мости от уровня рассматриваемых в качестве значимых факторных нагру­зок. Если в нашем варианте решать ту же задачу при уровне значимости 0,75, то размерность пространства будет равна уже трем, а независи­мые внешние переменные будут связаны с большой песчанкой, длинноухим тушканчиком и мохноногим тушканчиком. В этой системе координат два вида оказываются полностью неразличимы в экологическом пространстве (серый хомячок и домовая мышь).Так же как в методе главных компонент, определяется положение каж­дого элемента в системе координат.На рис.1 показаны различные варианты таких отображений. В результате анализа не содержится никакой инфор­мации о природе этих компонент (факторов) - координат пространства. Только принимая во внимание известные сведения об экологии видов, прямо и практически одназначно связанных с этими компонентами, можно высказать гипотезы об их материальной сущности. Например, можно пред­положить, что в компоненте, определяющей распространение большой пес­чанки отражены некоторые особенности механического состава почв и рельефа, в первую очередь такие,как рыхлость почвы и расчлененность поверхности на уровни микрорельефа. О координате, определяющей рас­пространение сибирского тушканчика, вообще трудно что-либо сказать.Очевидно, что о природе факторов можно высказать лишь более или менее реалистичные гипотезы, которые полезны постольку, поскольку они могут быть проверены в ходе анализа положения видов в пространст­ве, образованном характеристиками среды обитания видов.Точно также, сравнивая реальные оценки совместной встречаемости с расчетными, а также отображения при различных уровнях значимости, можно высказать гипотезы о взаимодействиях между конкретными парами видов. Однако, это только гипотезы и сказать что-то более существен­ное о вкладе собственных (биосоциальных) отношений в размещение ви­дов невозможно. По сути подхода мы рассматриваем сложившиеся равно­весные отношения. Они могут быть продуктом самых разных вариантов взаимодействий, но сами по себе эти взаимодействия не индицируют. По­этому при рассматриваемом подходе нет оснований говорить непосредст-
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OS AS EN AbРис. I. Трехмерные отображения экологических ниш гры­зунов в пространстве независимых гипотетических факто­ров (компонент),определяемых по числу взаимнонезависи­мых видов сообществаmus - домовая мышь, СМ - серый хомячок, ММ - полуденная песчанка, rh - большая песчанка, ГБ - мохноногий туш­канчик, As - сибирский тушканчик, EN - длинноухий туш­канчик, АЪ - южногобийский тушканчикПримечание. Из четырех взаимонезависимых видов на уровне значимости 0,95 в качестве осей коор­динат использованы три, обеспечивающие максимальное разделение оставшихся зависимых видов.
венно о конкуренции, о, кооперации и т.п. Мы можем говорить лишь о том, что наблюдаемые отношения, исходя из принятых логических допуще­ний, возможно, объясняются конкуренцией, кооперацией и т.п. Для до­казательства этого необходимо ставить специальные наблюдения.Анализ структуры сообщества на основе оценок сопряженности видов с условиями средыАнализ совместной встречаемости заставляет предполагать, что взаи­морасположение видов в экологическом пространстве определяется, в первую очередь, их различными отношениями к факторам среды - коорди­натам этого пространства. Применительно к конкретным условиям можно полагать, что такими факторами являются различные характеристики почв и растительности.В рассматриваемом примере, исходя из самых общих соображений, наб­людения в поле велись за заведомо избыточным числом характеристик среды. Очевидно, если предварительно проведен анализ встречаемости, то перечень этих характеристик может быть менее обширным. Однако, их, конечно, должно быть в два-три раза больше установленного числа неза­висимых компонент.Дело в том, что в некоторых случаях под одной компонентой может скрываться совместное действие нескольких средовых характеристик.Рассмотрим последовательно процедуру исследования отношения видов 
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к характеристикам среды и построения многомерного экологического пространства.На первом этапе из всего рассматриваемого множества характеристик необходимо выбрать те, которые оказывают влияние на размещение хотя бы одного вида и, соответственно, исключить малозначащие и не имеющие значения.Как и при анализе совместной встречаемости, наиболее адекватной оценкой сопряженности встреч вида с характеристиками среды может счи­таться информационная оценка Кульбака (Кульбак, 1967; Пузаченко, Мош­кин, 1969; Пузаченко, Скулкин, 1981). Основные приемы анализа в этом случае состоят в следующем.I. Каждая из характеристик среды, полученная в описаниях, разбива­ется на градации, рассматриваемые в дальнейшем как состояния данной характеристики. Техника разбиения на градации при условии относитель­ной равномерности взятия проб по территории может быть найдена в раз­деле непараметрической статистики любого учебника биометрии.2. Совместная встречаемость вида и характеристики среды может быть оценена числом случаев присутствия вида в каждом из состояний данной характеристики. Иными словами, исходя из л наблюдений,оценивается частота совместной встречаемости различных сочетаний X и У, где X - характеристика среды, У- вид грызуна. При этом число состояний У рав­но 2 соответственно присутствию'и отсутствию вида.Результаты наблюдений оформляются следующим образом:
Встречав- мость ВИ- да (У) Состояние'характеристики среды (X)Xj x2 • . о x„ к □ (Xj)

уи n(x1Y1) п(х2Уи) . . . nCx^) a nCXjYp
Y2 nC^Yg) n(X2Y2) .............. n(XKV Д n(XiY2)

>. 0=2 0=2 0=2S. n(X.Y.) 2 n(X9Y.)’ " * S n(X Y.) N3=1 1 3 j=1 2 ə 0=1 K 1
3. По окончании наблюдений определяется частота каждого состояния в выборке путем суммирования для этого сочетаний по каждому состоя­нию:
Рассчитываются вероятности каждого состояния в выборке: п(х.) п(урр(х.)=—■—- , Р(у^)=-------- — , а также1 л ə л
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Р(у^1)=- 
d

п(Ул-хр

Nи затем - условные вероятности:p^xi)=D(ya-xi)1^1(xi)=pCyjxi)^(xi)'
Если у., не зависит от х^., то в соответствии с аксимой умножения теории вероятностей
P(y;j/x1)=P(y;.)-p(xi)t5(x1)=p(yp.
Отклонение от этой гипотезы может быть оценено статистически и по­казано отношением:
Если С > I, то признается, что данный вид животных тяготеет к дан­ному состоянию характеристики среды, если С< I, то вид избегает это состояние.Величина С может быть выражена в логарифмической форме в виде так называемого критерия- максимального правдоподобия или классификацион­ного критерия (Кульбак, 1967):J(Y1/xi)=lnP(y./xiyp(y1). d d •*“ dЕсли величина критерия больше нуля, то признается, что состояние y.j характерно для состояния xi, или у^ и х.^ имеют наиболее однознач­ные взаимоотображения. Под характерным понимается не обязательно наи­более вероятное состояние у^ по х±, а то состояние У, которое в рам­ках всей выборки с наибольшей частотой реализуется именно при задан­ном состоянии х±. Для каждого состояния х по критерию j(y;./xi)>0 су­ществует 2 характерных состояния У. Однако, для нашего анализа наи­больший интерес имеет состояние У, соответствующее присутствию вида.Критерий максимального правдоподобия теряет смысл, когда условная вероятность равна нулю. Однако, такие отношения немаловажны и их сле­дует рассматривать как запрещенные или очень маловероятные. Критерий максимального правдоподобия может быть с успехом использован при за­дачах анализа проекций экологических ниш на координаты экологическо­го пространства. Области положительных значений У(уух±) могут трак­товаться как характерные области доминирования вида по градиенту сос­тояний фактора (характеристики) среды, отражая таким образом степень экологической пластичности вида в отношении данного фактора. Величина критерия позволяет выявить экологический оптимум вида по каждой из рассматриваемых характеристик среды.
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4. Сопряженность вида с Каждой из характеристик среды оценивается через различие условного и общего распределений У. Одной из мер этого различия может служить энтропийная функция:J(Y/x±) = H(Y) - H(Y/Xi), где H(Y)=-ZP(yə)lnP(y.) есть максимальная энтропия У; h(y/X1) = = -SPCyj/xpinPtyj/xp есть условная энтропия при фиксированном х^Х. Если все состояния У не зависят от хх, то условное распреде­ление будет тождественно распределению У по всей выборке и J(Y/x,.)=O.к 1Мера сопряженности t(y,x) P(xi)J(Y/xi)имеет размерность в ни­тах. Переход к безразмерному коэффициенту осуществляется следующим об­разом:K(Y,X) = (eT(Y’X) - 1)/(eH(Y) - 1).
Коэффициент сопряженности К(У,Х) может трактоваться как мера чувст­вительности вида к данной характеристике среды и использоваться для отбора ведущих характеристик. Оценка статистической значимости коэф­фициента сопряженности производится по критерию = 2NT при числе степеней свободы где п, - число состояний харак­теристики среды, ш - число состояний численности вида (в нашем случае и = 2). На основе оценок статистической значимости коэффициентов соп­ряженности видов с характеристиками среды их обитания могут быть сра­зу отброшены те характеристики, величина сопряженности всех видов с которыми не достоверна. В последующем анализе все оставшиеся характе­ристики рассматриваются как в той или иной степени действующие.В табл.З приведены оценки сопряженности видов с каждой из 28 рас­смотренных характеристик местообитаний. Так как оценкам сопряженности (чувствительности видов к характеристикам среды) нельзя придавать аб­солютного значения,, то подберем к каждому виду не менее трех характе­ристик с наиболее высокими значениями коэффициентов сопряженности. Для серого хомячка это прежде всего содержание глины в почвах (5), проективное покрытие софоры (26), общая защебненность поверхности поч­вы (6), содержание камней и гравия в поверхностном слое почвы (2,3), общее проективное покрытие растительности (II), число видов растений (12),.проективное покрытие травяно-кустарничкового яруса раститель­ности. Аналогичная операция проводится независимо для всех видов. В результате получаем 16 характеристик, каждая из которых имеет относи­тельно высокую сопряженность хотя бы с одним видом: I, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, II, 12, 14, 17, 25, 26. В сумме эти характеристики ис­черпывают около 83% общего влияния всех 28 включенных в анализ пара­метров. Первые пять характеристик описывают механический состав и структуру верхних горизонтов почвы, следующие пять (6-10) - непосред­ственно защебненность поверхности почвы, остальные шесть характерис­тик описывают состояние растительности.
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Коэффициенты сопряженности видов грызунов (меры чувствительности)Вид гры- зунов ХарактеристикаI 2 3 4 5 б 17 8 9 10 II 12 13Серый хомячок .Тб .28 .26 .02 .36 .28 .06 .ТТ .ТТ .ТТ .27 .27 .T91Домовая мышь .ТВ .33 .33 .09 .37 .34 .07 .Т2 ,Т2 .Т2 .30 .T9 .23........ ........ m nnıııanПолуденная .11 ■ 09 .09 .06 .07 .12 .07 .12 .12 .13 .01 .06 .01песчанкаБольшая пес­чанка .23 .22 .22 .21 ♦17 .20 .04 .08 .07 .08 .11 .20 .11Мохноногий .03 .06 .08 .02 .09 .ТТ .06 .ТО .20 .23 .01 .06 .02тушканчик Сибирский тушканчик < . 1 ... ----— ..... — “—■— ——- ———
705 7Ö6 705 705 702 702 702 702 .04 7Ö3 .03Южногобийс- .06 .тт .13 .06 .08 .Тб .37 .35 .35 .35 .03 .08 .02кий тушканчикДлинноухий .06 .07 .11 .06 .14 .1.1. .41 .32 .37 .34 .05 .07 .04тушканчикП р и м е ч 111 1 1 1 1 11 ...... ——— 1 11 11а н i е. р 0,95 ; р 0,‘)9; Р Ç),999.

В соответствии с основной гипотезой независимые виды в своем раз­мещении должны определяться совершенно различными факторами. Если эта гипотеза справедлива, то в нашем случае мы должны иметь три - четыре группы характеристик среды, в каждую из которых входят характеристи­ки с подобной структурой влияния на рассматриваемые виды. Иными сло­вами, попытаемся объединить характеристики среды в группы,адекватные компонентам в факторном анализе.Для этого проведем классификацию всех выделенных характеристик. Классификацию будем проводить на основе сравнения векторов, образо­ванных коэффициентами чувствительности.Выбор метода классификации определяется постановкой задачи: выде­ление минимального числа наиболее ортогональных друг к другу групп характеристик с максимальным подобием соответствующих им векторов в каждой группе. В соответствии с этим процедура классификации должна строиться на поиске наиболее независимых подмножеств векторов: харак­теристики среды, произведения векторов которых максимально близки к нулю,должны относиться к разным классам.Векторное произведение (cos*) А,В = 27a£b.j/Sa|-Zb2 где ai(bi) - коэффициент чувствительности i-oro вида к характеристике А(В). Если cos.ос равен нулю, то соответственно угол в многомерном векторном прост­ранстве, отображающем взаимоположение характеристик среды,равен 90°.
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Таблица 3 с характеристикамисреды14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28.27 .18 .02 .09 .02 .24 .00 .00 .01 .02 .01 .20 .30 .11 .11Л7 704 .02 Tl4 702 705 .02 .01 .01 702 .13 Tİ2 TÖ2 Tas
Toe .07 705 7ÖÖ Too TÖÖ .00 .01 Too Töö TÖÖ TÖ2 Toi TÖ5TÖ8 Tl2 Tİ4 Tl9 .02 .01 .01 .01 .01 .04 .00 .02 Toi .00 Tİ2.06 .06 .03 7Ö6 .03 .07 .02 .00 .01 .03 .07 .10 ,09 .07 .05То2 704 704 705 Too TÖl Too .00 Toi Too Töö To2 TÖ2 Toi TÖ4.07 .07 ■ 05 .02 ■ 01 ■ 07 .03 .01 .04 .01 .05 ■ 08 .07 .06 .06

.04 .04 .03 .02 .00 .02 .00 .00 .00 .00 .01 .03 .02 .01 .05

Следовательно, они ортагональны и могут рассматриваться как разные компоненты факторного пространства, определяющего взаимоположение ви­дов.Сформулированным выше требованиям отвечает классификация, построен­ная на последовательной итерации корреляционной матрицы, отражаю­щей подобие исследуемого множества векторов (Скулкин, 1978). Следует отметить, что с тем же успехом может быть использована и матрица век­торных произведений.В результате итераций матрица сводится к ±1. Все характеристики, в пределе имеющие коэффициенты +1, относятся к одному подмножеству, все остальные характеристики - с предельными коэффициентами -I - к другому. Далее итерации проводятся на каждом из подмножеств. Таким образом мы получаем дихотомическую процедуру классификации, обеспечи­вающую последовательное разбиение множества на пары подмножеств.Применение этой процедуры к рассматриваемому множеству дало сле­дующие результаты (табл.4, рис.2). Косинус угла между векторами, об­разованными коэффициентами чувствительности видов к характеристикам, принадлежащим к подмножествам А и В, варьируется от 0,3 до 0,65, т.е. угол между соответствующими гиперплоскостями изменяется от 72 до 49°.Действительно, как видно из табл.З, характеристики, принадлежащие к множеству А, в первую очередь, определяют размещение гобийского,
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■26 проективное покрытие софоры 

проективное покрытие чия

проективное покрытие яруса травяно­
кустарничковой растительности

число видов растений

общая защебненность поверхности почвы

содержание гравия в почве

содержание камней в почве

общее проективное покрытие
растительности

содержание глины в почве

проективное покрытие саксаула

рыхлость почвы

содержание песка в почве

участие в покрытии почвы мелких
камней и гравия (менее 0,5 см)

участие в покрытии почвы камней 0,5—2 см

участие в покрытии почвы камней 2—5 см

участие в покрытии почвы камней более 5 смРис. 2. Классификация действующих характерис­тик среды по подобию отношения к ним грызунов (классификация проведена на основе итерационной процедуры кластерного анализа по данным из табл А)длинноухого и мохноногого тушканчиков. Распространение серого хомяч­ка, домовой мыши и большой песчанки определяется в основном характе­ристиками подмножества В. Кроме того, в подмножестве В четко разли­чаются еще два подмножества. Характеристики, входящие в первое, сла­бо определяют распространение большой песчанки, которое связано глав­ным образом с характеристиками второго подмножества.Таким образом, достаточно надежно можно выделить не более трех ком­понент, каждая из которых прежде всего определяет одну относительно сопряженную группу видов.Первая компонента (характеристики 7, 8, 9, 10) отражает защебнен­ность поверхности почвы основными фракциями щебня. Можно сказать, что эта компонента отражает степень "гамадности" территории. Степень га- мадности тем самым является ведущим фактором, определяющим, в первую очередь, длинноухого и южногобийского тушканчиков, в меньшей степени мохноногого тушканчика.6.Зак.313 81



Вторая компонента включает в себя целый ряд качественно различных характеристик среды. Общим их свойством является то, что они опреде­ляют размещение серого хомячка и домовой мыши. К этим характеристикам относятся: степень покрытия поверхности почвы камнями и гравием (6), содержание гравия в поверхностном горизонте почвы (3), содержание кам­ней в том же горизонте (2), видовое богатство растительности (12), содержание глины в поверхностном горизонте почвы (5), общее проектив­ное покрытие растительности (II), проективное покрытие травяно- кус­тарничкового яруса (14), проективное покрытие чия (25) и софоры (26). Таким образом, мы имеем дело с комплексным фактором, отражающим в це­лом наиболее общие физиономические черты местообитаний. С одной сто­роны, признаки, включаемые в него, отражают важные эдафические усло­вия, а с другой, - важнейшие черты состояния растительного покрова.В рамках этого множества можно выделить четыре группы характерис­тик, слабо зависимых друг от друга (табл.5). Такими относительно не­зависимыми характеристиками являются: содержание глины в почве (5), щебнистость почв (2, 3, б характеристики), видовое богатство раститель­ного покрова и его общее проективное покрытие (II, 12) и, наконец, покрытие травяно-кустарничкового яруса (14). Покрытие софоры и чия являются функциями от этих переменных.Таким образом,сочетание состояний рассмотренных характеристик оп­ределяет значительную часть разнообразия местообитаний и соответст­венно экологическую дифференциацию наиболее характерных видов живот­ных.Как следует из рассмотрения системы знаков, отражающих положение оптимума экологических ниш видов по оси состояний каждой из действую­щих характеристик среды (табл.6), серый хомячок и домовая мышь (ви­ды с основными факторными нагрузками по второй компоненте) будут за­нимать местообитания с малой щебнистостью, высоким содержанием глины и высоким разнообразием и продуктивностью растительности.Третья компонента включает следующие характеристики: рыхлость поч­вы (I), проективное покрытие саксаула (17) и содержание песка (4). Максимальная рыхлость почвы при высоком проективном покрытии саксау­ла (17) и высоком содержании в почве песка (4) определяет экологичес­кий оптимум большой песчанки. При этом все эти характеристики слабо зависимы друг относительно друга.В табл.7 приведена матрица коэффициентов чувствительности видов к трем комплексно действующим факторам (компонентам), объединяющим рассмотренные выше действующие характеристики среды.Коэффициенты чувствительности определены как средние геометричес­кие частных коэффициентов чувствительности видов к характеристикам, входящим в каждую из компонент.В табл.8 приведены соответствующие углы пересечения гиперплоскос­тей экологических ниш рассматриваемых видов. Углы определены на ос-
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Таблица бХарактерные области доминирования видов грызунов по состояниям 16 действующих характеристик среды
Вид Характеристика среды2 3 4 5 6 7 8 9 И) II 12 14 17 25 26Серый хомя­ — — 0 + - — - — + + + — + +чокДомовая мышь - - - + - - - - - + + + - + +Полуденная песчанка — + — - ■ - - - — — 0 + + •“Большая песчанка - - + - - - - - - - - + - —Мохноногий 0 + + — 0 + + 0 + + 0 + 0 - -тушканчикСибирский 0 0 0 — 0 0 0 0 0 0 — 0 0 — —тушканчик Южно-гобий­ский туш­канчик + - - 0 + + + + 0 0 - - - - -

Длинноухий тушканчик 0 - + 0 + + + + 0 0 - - - -
Примечание. Знаки отражают положение оптимума экологичес­ких ниш видов по оси состояний каждой из действующих характеристик среды. Названия характеристик см. в тексте.

Таблица 7Коэффициенты чувствительности видов грызунов к трем комплексным факторам (компонентам) средыВид КомпонентыI 2 3Серый хомячок 0,09 0,27 0,07Домовая мышь 0,10 0,29 0,13Полуденная песчанка 0,11 0,04 0,07Большая песчанка 0,06 0,09 0,21Мохноногий тушканчик 0,13 0,06 0,03Сибирский тушканчик 0,01 0,03 0,05Южногобийский туш­канчик 0,35 0,08 0,04Длинноухий тушканчик 0,36 0,06 0,04Примечание. Коэффициенты рассчитаны как средние геомет­рические частных коэффициентов чувствительности видов к характеристи­кам, входящим в каждую из компонент.
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Таблица 8Углы пересечения гиперплоскостей экологических ниш грызунов (Углы определены на основании оценки подобия отношений видов к трем компонентам среды через атссозл)Вид Компоненты2 3 4 5 б 7 8Серый хомячок (I) 10° 51° 50° 44° 39° 57° 61°Домовая мышь (2) - 45° 40° 43° 29° 57° 60°Полуденная песчанка (3) - 38° 19° 44° 25° 26°Большая пес­чанка (4) - 53° 14° 63° 64°Мохноногий — 55° 14° 17°тушканчик (5)Сибирский 67° 69°тушканчик (б) Южногобийский тушканчик (7) - 3°
нове оценки подобия отношения видов к трем компонентам среды че­рез Arccos сС .В результате получаем, что первая компонента определяет размещение двух видов тушканчиков и относительно мало влияет на остальные виды. Вторая компонента определяет размещение серого хомячка и домовой мы­ши. Третья компонента - большую песчанку. Соответственно эти виды должны быть относительно независимы в своем размещении друг от дру­га. При анализе совместной встречаемости именно с серым хомячком, большой песчанкой и длинноухим тушканчиком связывались и три гипоте­тических независимодействующих компоненты, определяющих размещение видов.Различия в чувствительности видов к трем компонентам определяют угол между гиперплоскостями соответствующих экологических ниш боль­ший, чем 45°. Это означает, что ниши этих видов приближаются к взаимо- перпендикулярности в трехмерном пространстве компонент среды.Рассматривая совместную встречаемость грызунов,мы выделили четыре компоненты, предположительно определяющие размещение видов. Эти ком­поненты выделялись на основе взаимонезависимости четырех видов: се­рого хомячка, большой песчанки, длинноухого тушканчика и сибирского тушканчика. Однако, анализируя отношения тех же видов к характеристи­кам среды, мы получили независимо три компоненты, связанные с тремя из четырех видов. Лишь сибирский тушканчик не идентифицируется видо­специфичной компонентой. Он слабо и почти в равной степени зависит от всех факторов среды, хотя в целом его отношение к этим условиям
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Рис. 3. Размещение экологических ниш восьми видов грызунов в систе­ме двух независимо действующих характеристик средыI - серый хомячок, 2 - домовая мышь, 3 - мохноногий тушканчик, 4 - южно-гобийский тушканчик, 5 - полуденная песчанка, 6 - большая пес­чанка, 7 - сибирский тушканчик, 8 - длинноухий тушканчик ——---->по чувствительности напоминает отношение большой песчанки. При всем желании мы не можем обнаружить какую-либо характеристику среды, кото­рая адекватно определяла бы размещение сибирского тушканчика и соот­ветственно могла бы рассматриваться как четвертая компонента. Остает­ся сформулировать гипотезу о природе этой компоненты, независимой от условий местообитаний. Это могут быть или биосоциальные отношения, или возмущающее воздействие самого метода наблюдений. Действительно, если сибирский тушканчик чрезвычайно активен и быстро находит кормо­вые площадки, то его встречаемость автоматически мало связана с усло­виями местообитания, и он будет в своем размещении мало зависеть от других видов с жесткой привязанностью к конкретным биотопам. Дальней­ший анализ позволит уточнить содержательность такого рода гипотез.Таким образом, на данном этапе мы можем полагать, что имеем дело с трехмерным экологическим пространством, отображающим основное раз­нообразие местообитаний исследуемого сообщества.Различия в чувствительности видов к трем компонентам описывают экологическую дифференциацию лишь части видов. Как следует из качест­венного описания положения экологического оптимума относительно рас­сматриваемых характеристик среды (табл.6), экологическая дифференциа­ция видов усиливается за счет несовпадения их экологических оптиму- мов по отдельно взятым компонентам.На рис.З показаны проекции экологических ниш на ведущие независи­мые характеристики среды, принадлежащие к одной (второй) компоненте (содержание гравия в верхнем горизонте почвы и видовое богатство рас­тительности) .Проекции ниш построены с допущением аддитивности двухфакторных отношений, в соответствии с чем коэффициент максимального правдоподо­бия, отражающий качество сочетания соответствующих состояний условий среды, есть сумма частных коэффициентов правдоподобия для каждого состояния:К = ln[p(y1/x1,x2)/p(y1)]=ln[p(y1/x1)/p(y1)J +1п[р(у1/х2)/р(у1)}
Рисунки наглядно демонстрируют особенности размещения каждого вида в двухмерном пространстве. Экологическая нйша домовой мыши в рамках рассматриваемого двухмерного пространства существенно меньше ниши се­рого хомячка. При этом очевидно, что эти виды могут встречаться сов­местно в первую очередь в условиях их общего экологического оптиму­ма: при отсутствии в почве гравия и при видовом богатстве раститель-
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Дифференциация видов грызунов по отдельным компонентам средн корреляции нормированных условных распределений встречаемости видов входящих соответственно в I, 2 и 3 компоненты)

Полуденная -0,2 -0,2 -0,2песчанка (3)Мохноногийтушканчик (4)Сибирский туш­канчик (5)Южногобийскийтушканчик (6)Длинноухийтушканчик (?)Большая пес­чанка (8) 
ности, близком к максимальному» По рассматриваемым двум координатам ниша серого хомячка существенно пересекаются с нишей полуденной пес­чанки, но их экологические оптимумы все-таки не совпадают, хотя мини­мальная встречаемость характерна для одних и тех же условий при срав­нительно небольшом включении в почву гравия. Вместе с тем, оба вида демонстрируют высокую пластичность по отношению к обоим факторам. От­носительные максимумы их обилия в целом тяготеют к состояниям харак­теристик среды с высоким видовым богатством растительного покрова. Наиболее узкая экологическая ниша в заданной системе координат у боль­шой песчанки, которая занимает почвы, лишенные гравия при низком ви­довом богатстве растительного покрова.-Рассматриваемые характеристики принадлежат ко второй компоненте и в существенной степени определяют размещение домовой мыши, серого хомячка, в значительно меньшей степени - большой песчанки. На осталь­ные виды эти характеристики воздействуют сравнительно слабо. Это и определяет относительно широкий охват двухмерного пространства "со­держание гравия в почве - видовое богатство растительности" остальны­ми видами.Вместе с тем, по отношению к этим двум координатам хорошо видна экологическая дифференциация мохноногого тушканчика от длинноухого и южногобийского тушканчиков; ниши последних практически совпадают. Оптимум мохноногого тушканчика лежит в условиях большего содержания
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Таблица 9(Оценки подобия видов проведены на основе по состояниям характеристик среды,

-0,0 0,0 -0,1 -0,7 -0,6 -0,1 -0,6 -0,5 -0,1 0,8 0,7 0,90,0 0,1 0,7 -0,1 0,1 0,6 -0,2 -0,0 0,4 -0,3 -0,0 -0,0-0,3 -0,0 0,9 -0,2 -0,0 0,8 -0,2 -0,2 -0,20,8 0,9 0,9 -0,5 -0,3 -0,2-0,4 -0,3 -0,1
гравия в почве при среднем видовом богатстве растительного покрова. Южногобийский и длинноухий тушканчики занимают противоположные мохно­ногому тушканчику условия. Сибирский тушканчик занимает положение промежуточное между этими видами.Таким образом, по двум относительно независимым характеристикам, принадлежащим к одной компоненте, большинство пар видов существенно дифференцированы относительно друг друга, так что условия, обеспечи­вающие их экологический оптимум,в большинстве случаев не совпадают.Вклад в дифференциацию видов отдельных компонент среды можно оце­нить на основе величин коэффициентов корреляции нормированных услов­ных распределений встречаемости видов грызунов по состояниям всех ха­рактеристик среды из числа входящих в каждую компоненту. Иными слова- ми,матрица коэффициентов корреляции для каждой из трех компонент за- p(Yə/Xi) полняется путем корреляций распределений коэффициентов С =Y(yS)-----каждого вида с остальными видами. В табл.9 приведены оценки подобия экологических ниш видов по каждой из компонент, полученные таким об­разом. Если коэффициент С а#1, то распределения видов по градиентам характеристик среды максимально подобны, а если С«-1, то, напротив, диаметрально противоположны, так что оптимальным условиям одного ви­да соответствуют наиболее неблагоприятные условия для другого. Если С « 0, то соответственно оптимумы примерно в половине случаев перек-
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рываются, а в четверти случаев оптимальным условиям для первого.вида соответствуют неблагоприятные условия для второго, и в другой четвер­ти случаев - наоборот, т.е. зная отношение одного вида к условиям сре ды, ничего нельзя сказать определенного об отношении к этим же усло­виям среды другого вида.Таким образом, корреляционная мера подобия отношения видов к фак­торам среды может рассматриваться как интегральный показатель взаимо- размещения видов, учитывающий не только их взаимозаменяемость по гра­диентам среды, но и особенности их распределения, прямо связанные с видоспецифичной чувствительностью их к совокупности рассматриваемых характеристик.Полученные оценки позволяют более дифференцированно сравнить отно­шения видов к условиям среды, обобщенным в компоненты. Как следует из них, степень подобия экологических ниш серого хомячка и домовой мыши в целом относительно всех компонент очень велика. Оба вида практичес­ки однозначно реагируют на изменения условий среды, обобщенных в пер­вой компоненте (щебнистость). Некоторая, но очень небольшая неодноз­начность в отношениях к условиям среды выявляется по второй и в боль­шей степени по третьей компонентам. Наиболее близко по'требованиям к условиям среды к рассматриваемой паре1 видов стоит полуденная песчанка Ее,реакция на первую компоненту практически тождественна, но сходство в реакциях на остальные характеристики среды с рассмотренной выше па­рой видов уже не велико. Еще менее подобна в отношении к характеристи кам среды большая песчанка. Ее отношение к среде практически тождест­венно отношению полуденной песчанки. Особенно сходна реакция двух пес чанок на изменения условий среды,обобщенных в третьей компоненте (рых лость грунта, содержание песка, развитие саксаула).В соответствии с оценками подобия ниш можно утверждать, что серый хомячок и домовая мышь экологически изолированы от всех тушканчиков. Оптимумы их ниш соответствуют диаметрально противоположным условиям среды. В целом это справедливо и для песчанок. Однако экологические ниши мохноногого и сибирского тушканчиков примерно на 50% перекрыва­ются с нишами песчанок.В той же степени, что и у серого хомячка с домовой мышью,подобны ниши двух видов тушканчиков: южногобийский и длинноухого. Ниши этих тушканчиков лишь наполовину перекрываются нишами сибирского и мохно­ногого тушканчиков. Наконец, ниши сибирского и мохноногого тушканчи­ков существенно сходны лишь по третьей компоненте и только частично перекрываются по двум другим.Таким образом, по отношению к условиям среды имеем три пары видов, резко различающихся в своем размещении по всем компонентам. Промежу­точное положение занимают два вида тушканчиков (сибирский, мохноно­гий), ниши которых в равной степени перекрываются с нишами двух дру­гих тушканчиков и песчанок. Точно также ниша полуденной песчанки за-
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нимает как бы промежуточное положение между нишей большой песчанки с одной стороны и домовой мыши и серого хомячка - с другой.Таким образом, на качественном уровне размещение видов в экологи­ческом пространстве обобщенных характеристик условий среды представ­ляется достаточно наглядным.Следует отметить, что в большинстве случаев отношение видов к раз­ноименным компонентам по знаку тождественно, т.е., если два вида оди­наково или, напротив, противоположно взаиморазмещаются по одной компо­ненте, то сходным образом они размещаются и по другой. Однако имеются и исключения. Так, например, по отношению ко второй компоненте, опре­деляющей в первую очередь распределение домовой мыши и серого хомяч­ка, ниша полуденной песчанки тяготеет к этим двум видам (г = +0,3; г = +о,2), а ниша большой песчанки, напротив, слабо отталкивается (г = -о,1). По отношению ко второй и третьей компонентам положение всех тушканчиков однозначно, а по отношению к первой- ниши мохноногого и сибирского тушканчиков не совпадают с нишами южногобийского и длин­ноухого тушканчиков. Правда, следует отметить, что все эти несовпаде­ния выявляются при небольших значениях коэффициентов корреляции, от­ражающих подобие размещения ниш в пространстве характеристик среды.В табл.10 приведена обобщенная характеристика отношений всех видов к трем компонентам среды. Кроме среднегеометрических значений мер чув­ствительности в ней приведен знак, отражающий область размещения вида по данной компоненте. Для каждой компоненты знак определен, исходя из положения ниши каждого вида по отношению к нишам видов,в первую оче­редь детерминируемых данной компонентой (см.табл.9). Так, например, первая компонента определяет в наибольшей степени южногобийского и длинноухого тушканчиков. Соответственно положение этих видов на ком­поненте отражается знаком "плюс". Ниша серого хомячка по данной ком­поненте практически полностью изолирована от ниш этих тушканчиков (г = -о,5). Соответственно положение этого вида на компоненте отобра­жается знаком "минус". Таким образом, в упрощенной форме отображает­ся взаимоположение видов по каждой координате. Обычно вид, занимаю­щий область,близкую к середине координаты, имеет к ней в целом слабую чувствительность и, соответственно, знак отношения имеет меньшую оп­ределенность.Фактически табл.10 представляет собой аналог основных таблиц фак­торных нагрузок, получаемых в методе главных компонент. Если считать, что компоненты Xj, Х2, Х3 есть некоторые факторы, изменяющиеся в диа­пазоне от нуля до единицы, то соответственно можно записать линейную функцию, описывающую положение каждого вида в координатах трехмерного пространства. Например, Yj (серый хомячок) = -0,09 (I - Xj) + 0,27 Х2+ + 0,07 Х3.Таким образом, фактически построена линейная модель обобщенного экологического пространства. Положение вида в каждой точке простран­
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ства описывается в условных единицах, которые прямо связаны с мерами чувствительности. Если в первой части статьи при анализе встречаемос­ти грызунов были сформулированы отношения видов к гипотетическим коор­динатам - факторам пространства на языке двоичной алгебры, то в данном случае аналогичные отношения построены уже на основе анализа сопряжен­ности распределения видов с реальными характеристиками среды, обобщен­ными в группы- (компоненты). Две эти алгебраические линейные (в соот­ветствии с принятой схемой анализа) системы вполне сопоставимы.Таблица 10Коэффициенты чувствительности видов грызунов к трем компонентам среды (с учетом знака, отражающего особенности размещения видов по каждой из компонент)
Вид КомпонентыI 2 3Серый хомячок -0,09 +0,27 +0,07Домовая мышь -0,10 +0,29 +0,13Полуденная песчанка -0,11 +0,04 +0,07Большая песчанка -0,06 (-)0,09 +0,21Мохноногий тушканчик (-)0,13 -0,06 ,(-)0,03Сибирский тушканчик -0,01 -0,03 -0,05Южногобийский, туш­канчик +0,35 -0,08 -0,04Длинноухий тушканчик +0,36 -0,06 -0,04

Так, для каждого вида можно определить область на компонентах Xj, Х2, Х3 оптимальную для любого вида. Эти области полностью сопостави­мы с теми,которые получены при анализе совместной встречаемости.Характер взаиморавмещения видов в многомерном пространстве можно получить, как уже было отмечено, рассмотрев векторные произведения коэффициентов чувствительности каждого вида по трем компонентам, пред­ставляющим собой косинусы углов между гиперплоскостями экологических ниш. Исследования допустимых углов пересечения гиперплоскостей ниш прямо связаны с задачами оценки условий равновесного сосуществования видов. В нашем случае (табл.8) углы между гиперплоскостями ниш меня­ются от 3 до 69°. Между видами, имеющими различные ведущие факторы, углы наклона составляют соответственно: домовая мышь - длинноухий туш­канчик - 61°, серый хомячок - длинноухий тушканчик - 60°, домовая мышь - большая песчанка - 40°, серый^хомячок - большая песчанка - 50°, большая песчанка - длинноухий тушканчик - 64°. Таким образом, ниши наиболее независимых пар видов взаимонаклонены друг к другу в сред­нем более, чем на 45°. Напротив, ниши видов, занимающих сходные место­обитания, имеют.малые углы взаимонаклона и соответственно существен­но пересекаются.
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Взаимоположение видов в многомерном экологическом пространстве мож­но отобразить несколькими способами, адекватными различным модельным представлениям.Одним из наглядных вариантов может быть построение, основывающееся на оценках -евклидовых расстояний между парами видов в многомерном пространстве признаков. Такое отображение демонстрирует взаимоположе­ние центров экологических ниш видов в пространстве трех компонент сре­ды (рис.46). Поскольку каждая компонента однозначно определяет один - два вида, положение всех видов по оси каждой из трех компонент может быть найдено путем откладывания расстояний Евклида от точки положения вида, однозначно определяющего данную Компоненту. Сравнивая взаимораз- мещение видов в пространстве, оси которого образованы тремя взаимоне- зависимыми видами ( см. результат обобщения построений на рис.2), и взаиморазмещение видов в пространстве трех компонент, образованных характеристиками среды обитания, можно видеть высокую степень изомор­физма двух отображений (см. рис Ла,б).В настоящем сообщении не уделяется внимания специальному рассмот­рению экологического содержания и способов измерения дистанций, объе­мов, ширины, перекрываний, экологических ниш. Этому достаточно сложно­му и дискуссионному вопросу посвящено значительное количество литера­туры, обсуждение которой выходит за границы настоящего сообщения.Рассматриваемые методы направлены на конструктивное отображение экологических ниш в гипотетических многомерных пространствах на осно­ве реальных наблюдений взаиморазмещения видов по состояниям различных характеристик среды. Особое внимание было уделено рассмотрению графи­ческих методов отображения экологических ниш, способствующих восприя­тию гипотетических многомерных пространств.В конечном итоге продемонстрированы возможность исследования взаи­моразмещения видов в многомерном пространстве на основе совместной встречаемости и независимый путь исследования взаиморазмещения тех же видов в координатах пространства, образованного характеристиками среды. И в том и в другом случае ниши описываются как в алгебраичес­кой, так и в геометрической форме. Использование условных распределе­ний встречаемости видов по состояниям отдельных характеристик среды позволяет описать многомерную экологическую нишу каждого вида в пока­зателях встречаемости. Соответственно на этой основе можно строить и прогнозные зоогеографические карты различного назначения, экологичес­кие карты, отображающие качество среды для одного или нескольких ви­дов и т.п.Все построения, рассматриваемые в настоящем сообщении, справедливы лишь при реальности аддитивных отношений. Иначе говоря, необходимо, чтобы совместное влияние факторов было бы простой суммой влияния фак­торов, отдельно взятых. Если отношения в существенной степени не ад­дитивны, то необходимо рассмотрение зависимостей объектов одновре-
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менно от двух, трех и большего числа факторов. Хотя такая задача су­щественно более громоздка, в принципе она вполне разрешима. Необходи­мо располагать лишь достаточно большим, а часто очень большим объемом материала (число наблюдений с реальной фиксацией объекта - сотни, об­щий объем наблюдений - тысячи). Сбор такого обширного материала - сложная задача, требующая формулировки ясных целей. Практика же пока­зывает, что аддитивная часть отношений в природе достаточно содержа­тельна и определяет, если не все, то многие существенные свойства лю­бого объекта.РезультатыОбратим внимание на существенную адекватность отображения экологи­ческих ниш на основе совместной встречаемости видов и на основе ана­лиза отношений тех же видов к условиям среды.На основе анализа встречаемости было высказано предположение о су­ществовании четырех различных независимых факторов - компонент, опре­деляющих взаиморазмещение видов. На основе анализа отношений видов к условиям среды удалось идентифицировать только три компоненты, но, очевидно, самые важные. Виды,практически однозначно определяемые каж­дой компонентой,оказались идентичными: I) серый хомячок, домовая мышь; 2) большая песчанка; 3) южногобийский, длинноухий тушканчики. Таким образом, можно утверждать, что мы скорее всего имеем дело с трехком­понентным экологическим пространством. Принципы размещения видов в этом пространстве в целом идентичны тем, что были получены.на других объектах: каждому фактору - компоненте соответствует один - два зави­сящих от нее вида. Наряду с этим существуют виды со слабой зависимос­тью от всех факторов, или с одинаковой зависимостью от двух факторов. Такие виды более эврибионтны,и в своем распространении занимают как бы промежуточное положение относительно зависимых видов.Особенностью рассматриваемого сообщества является то, что не су­ществует пар видов, которые зависят в равной степени от одного веду­щего фактора, использовали бы соответственно в равной мере его раз­личные области. Это значит, что значительная часть пространства фак­торов используется неполностью.Наибольшее разнообразие видов концентрируется в условиях типичных среднещебнистых супесчаных пустынь, соответствующих пролювиальным сайровым межсопочным долинам Заалтайской Гоби. Эти условия являются своеобразным общим оптимумом для полуденной песчанки, большой песчан­ки, мохноногого и сибирского тушканчиков. В эти же условия проникает серый хомячок и в большей степени виды гомад (южногобийский и длин­ноухий тушканчики). Как и при анализе совместной встречаемости, так и при исследовании взаиморазмещения видов по факторам среды выделяют­ся пары видов, устойчиво занимающие сходные местообитания и встречаю­щиеся совместно. То, что их совместное размещение хорошо описывается подобным отношением к условиям среды и одновременно положительной 
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совместной встречаемостью, позволяет говорить об устойчивости подоб­ных территориальных сочетаний пар видов. Это серый хомячок и домовая мышь, гобийский тушканчик, в меньшей степени большая песчанка и полу­денная песчанка. Конечно, нельзя говорить, что пространственные ниши этих видов абсолютно подобны, однако, сходство между ними весьма зна­чительное. Отметим, что разные отображения дают несколько различные оценки этого сходства. Так углы пересечения ниш у серого хомячка и до­мовой мыши очень малы (10°), а расстояния в евклидовом пространстве между центрами ниш (см.рис Л) довольны значительны.Можно полагать, что сосуществование двух видов тушканчиков на гам- мадах плакоров определяется их существенно разными пищевыми связями: длинноухий тушканчик является специализированным насекомоядным живот­ным, южногобийский тушканчик имеет четко выраженное смешанное пита­ние (Роговин, Суров, 1986). Пищевая дифференциация полуденной и боль­шой песчанок также значительна (Роговин, Суров, 1986). Кроме того, эти виды различаются по суточной активности. Да и подобие местообита­ний здесь не так уж велико.С чисто трофических позиций нельзя объяснить совместное обитание серого хомячка и домовой мыши. Пространственная ниша серого хомячка существенно шире ниши домовой мыши, причем вторая практически полнос­тью вложена в первую. Однако, в отличие от серого хомячка оптимум эко­логических условий домовой мыши лежит в области высокого проективного покрытия чия, а оптимум хомячка - высокого проективного покрытия со­форы. Возможно, что в летний период с достаточным количеством кормов имеющееся разделение трофических ниш и местообитаний обеспечивает их совместное равновесное существование. Однако, наблюдаемые отношения заставляют все-таки предполагать возможность возникновения антагонис­тических отношений между этими видами, по крайней мере, при общем ухудшении среды и уменьшении обилия ресурсов. Об этом свидетельству­ет относительно низкая положительная величина сопряженности видов по их совместной встречаемости при значительной величине подобия видов по отношению к характеристикам местообитания.Рассматривая условия совместного обитания видов, мы могли лишь вы­двинуть более или менее реалистичные гипотезы, объясняющие наблюдае­мые факты. В рамках конкретного анализа для доказательства этих гипо­тез нет никаких оснований. Мы можем лишь констатировать факт однознач­ного соответствия отношений пар видов к факторам среды и их совмест­ной встречаемости.Наряду с хорошими соответствиями результатов анализа совместной встречаемости и размещения видов в пространстве характеристик среды наблюдаются и существенные несоответствия. Основная их часть связана с разным положением сибирского тушканчика в двух системах отображе­ния экологического пространства. В первом случае сибирский тушканчик связывается с независимой специфичной для него компонентой, опреде-
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ляющей наряду с другими размещение и мохноногого и. южногобийского тушканчиков. Из рассмотрения отношений к условиям среды следует, что сибирский тушканчик должен быть в своем размещении практически незави­сим от мохноногого и южногобийского тушканчиков. Таким образом, ре­зультаты двух вариантов анализа в этом случае противоречат друг другу. По отношению к местообитаниям виды должны быть независимы друг от дру­га, а реальная их совместная-встречаемость значительно выше той, ко­торая имела бы.место при истинности гипотезы независимости. В рамках применяемого метода для этого факта не может быть объяснений. Мы мо­жем констатировать достоверное несоответствие двух способов отображе­ния одного и того же объекта, но доказать причину в принципе не можем,. Возможно лишь сформулировать гипотезу. Основой для нее может быть оче­видное утверждение, что размерность пространства, оцениваемая на ос­нове встречаемости, выше размерности, полученной при исследовании взаиморазмещения видов. Соответственно можно полагать, что существуют какие-то факторы, определяющие размещение и не зависящие от террито­рии. Такими факторами могут-быть прежде всего биосоциальные отношения.Можно предположить, что более подвижный сибирский тушканчик легче находит кормушки и потому чаще встречается с другими видами, чем это определялось бы местообитанием. Действительно, численность сибирского тушканчика крайне неустойчива в.условиях крайнеаридных пустынь Монго­лии. Оптимум экологических условий вида (судя по максимальным плотнос­тям населения) лежит в подзоне северных, остепнённых пустынь с их зна­чительно более высокой и устойчивой продуктивностью кормовой базы. Особенности поведения сибирского тушканчика могут объясняться малой кормностью мест его обитания в обследованном нами районе после незна­чительного подъема его численности в предыдущем году. Этому не проти­воречит и общая низкая зависимость сибирского тушканчика от всех фак­торов среды. Однако, если это так, то сибирский тушканчик должен был бы встречаться с повышенной частотой не только с южногобийским, но и с длинноухим тушканчиком. В действительности же он в своем размеще­нии независим от длинноухого. Таким образом, сибирский тушканчик тя­готеет к двум взаимозамещающим в пространстве друг друга мохноногому и южногобийскому тушканчикам. Следовательно, можно предположить, что действует не только фактор "кормушки", но невозможно, межвидовые связи.Однако для доказательства этих гипотез необходимо проводить спе­циальные исследования. Здесь же мы можем утверждать, что совместная встречаемость тушканчиков определяется не только разными отношениями к местообитаниям, но существует еще один важный независимый фактор.Между совместной встречаемостью и отношениями видов к условиям среды существует еще одно существенное несоответствие. Длинноухий тушканчик по своей совместной встречаемости практически независим от серого хомячка (при уровне значимости Р> 0,95). Точно также дол­жен быть независим от серого хомячка и подобный ему в распределении 7.Зак.313 97



южногобийский тушканчик. Однако, последний с хомячком совместно не встречается. Оба тушканчика занимают существенно отличные от серого хомячка местообитания и по всем компонентам их ниши существенно раз­личны. Эти различия усугубляются сопряженностью щебнистости почв с другими факторами. Например, при высокой щебнистости развитие расти­тельности весьма ограничено. Из двух сходных видов один южногобийс­кий тушканчик в полном соответствии с отношениями к условиям среды из­бегает серого хомячка, а другой независим от него. Возможно, что по­добного рода несоответствия объясняются особенностями сопряженности отдельных состояний различных факторов. Проверить это можно лишь при анализе двухфакторных планов. Каких-либо содержательных гипотез о при­чинах такого несоответствия предложить не удается.Таким образом, хотя в целом соответствие результатов двух видов анализа велико, отмечаются несовпадения, часть из которых может иметь содержательный характер.Рассмотренные нами методические приемы анализа позволяют наглядно отобразить и обобщить сложные многофакторные отношения, сводя их к трех-четырехфакторным генеральным планам. В полученных формализован­ных экологических пространствах могут быть исследованы правила упа­ковки видов, оценена плотность упаковки, выявлены относительно неза­нятые области пространства и т.п.Однако, наиболее интересные результаты можно получить при сравне­нии наблюдений, осуществленных над сходными объектами в различных ре­гионах. Даже небольшое число исследований такого рода дает основание полагать, что в самых разнообразных условиях некоторые важные, прин­ципиальные черты организации сообществ останутся неизменными. С дру­гой стороны, можно ожидать закономерного изменения некоторых важных черт и параметров сообществ в зависимости от изменений условий среды. Так, например, можно полагать, что плотность упаковки будет увеличи­ваться с улучшением ресурсной базы сообщества, в то время как размер­ность пространства не будет претерпевать существенных изменений.Закономерности отношения видов к условиям среды заставляют пола­гать, что при прочих равных условиях вид будет вести себя как отно­сительно эврибионтный в условиях своего экологического оптимума и как специализированный у экологических границ своего распространения по какому-либо существенному фактору. Если же границы определяются сов­местным действием нескольких факторов, то размещение вида в прост­ранстве будет демонстрировать его эврибионтность.Сейчас, по-видимому, преждевременно формулировать перечень такого рода отношений. Только накопление реального материала, собираемого по одной схеме для разных экологических групп и условий, создаст не­обходимый базис для конструктивного анализа реальных отношений и ис­следования их соответствий предположениям, вытекающим из общих теоре­тических соображений.
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УДК 574.4.001,573ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННЫЕ МАСШТАБЫ ПРИ ИССЛЕДОВАНИИИ МОДЕЛИРОВАНИИ БИОГЕОЦЕНОТИЧЕСКИХ ПРОЦЕССОВСысуев В.В.Институт эволюционной морфологии и экологии животных им. А.Н. Северцова АН СССР, МоскваВведениеПространственно-временная иерархия - основополагающий принцип об­щей теории систем. В природе объективно выделяются пространственные системы различного иерархического уровня, поэтому не случайно в со­ветской физической географии достаточно давно общепринятыми являются представления о том, что земная поверхность дифференцирована на слож­ные геосистемы (природно-территориальные комплексы) разного таксоно­мического (иерархического) уровня (Гвоздецкий, 1973, Сочава, 1975, Раман, 1976 и др.). Правда, в вопросах о том, чем обусловлена сущ­ность и что, следовательно, надо принимать за элементарные единицы классификации, единства до сих пор не существует - имеется три основ­ных подхода к физико-географической дифференциации: генетический, ти­пологический и функциональный. В первом подходе основное внимание об­ращается на происхождение, во втором - подчеркивается свойство едино­образия присущее природе на известном пространстве земной поверхнос­ти, в третьем ориентируются на механизмы функционирования объекта как целого (Ретеш, 1975). Эти подходы с разных сторон отражают многооб-(5) В.В.Сысуев, 1990.
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разную природную действительность и фактически дополняют друг друга. По сути дела классификация и физико-географическое районирование (на основе последовательного и логичного применения любого из подходов) не что иное, как сложный процесс создания модели пространственной ор­ганизации ландшафтной оболочки. Различные методы обработки натурных, картографических и аэрокосмических материалов исследований показали, что размеры двух соподчиненных геосистем в среднем различаются в 3-5 раз (Виноградов, 1984; Пузаченко, 1985). В качестве временного масшта­ба в природных системах принимается их характерное время, соответст­вующее времени релаксации, т.е. времени, которое необходимо системе для восстановления равновесия после возмущения. Возмущающими "внешни­ми" воздействиями являются изменения условий или свойств иерархически более высокой системы, в которую входит рассматриваемая система. Соот­ношение характерных времен процессов в природных системах связана с соотношением их пространственных размеров и также составляет 2-5 (Пу­заченко, 1985). Необходимость учета временного аспекта остро прояви­лась в проблемах соотношения принципа актуальности процессов и нали­чия реликтовых свойств и образований в природных системах (почва-па­мять, почва-момент, филоценогенез, история биогеоценозов и т.д.).Поскольку основными целями моделирования являются описание струк­туры и поведения системы в настоящем и предсказание ее структуры и по­ведения в будущем, то проблемы четкого выделения иерархии гео- и эко­систем и системообразующих процессов неизбежно проявились и при раз­витии методов математического моделирования природных процессов и объектов. Первоначально иерархичность природных систем удавалось лег­ко описать, используя блочный принцип построения имитационных моделей, вводя в каждом блоке свою независимую пространственно-временную сет­ку. При переходе к более высокому иерархическому уровню производилось просто интегрирование более мелких уровней по пространству и времени. Стремление к более подробному и адекватному описанию реальных экосис­тем с включением процессов нескольких иерархических уровней привело к созданию сложных имитационных моделей. Однако простым интегрирова­нием сколь угодно большого числа мелких систем нельзя получить новый иерархический уровень, имеющий качественные отличия от составляющих его более мелких систем. Поэтому любой результат в таких сложных мо­делях дается с большим трудом и зачастую только при наличии коррект­ных комплексных натурных исследований, позволяющих идентифицировать, оптимизировать или просто подогнать многочисленные эмпирические коэф­фициенты. Отсутствие таких модельноориентированных экспериментов зас­тавляет исследователей наряду с подробными иерархическими моделями экосистем развивать так называемые "минимальные" модели, охватываю­щие небольшое число агрегированных переменных и поэтому допускающие аналитическое исследование (Моисеев; 1981, Воинов, Тонких, 1985 и др.). Естественно, что такие "минимальные" модели не могут учесть все многообразие и сложность природных систем и их откликов на те или 
101



иные возмущения, но, выделяя наиболее существенные стороны функциони­рования, они очень полезны в формировании модельного мышления - мыш­ления скоростями, процессами, отношениями, поскольку сводят рассмот­рение множества состояний к наглядному рассмотрению наиболее общих качественных отношений между состояниями и компонентами. Трудности еще больше возрастают при моделировании биогеосистем, поскольку в этом случае необходимо описывать еще и процессы саморазвития, свойственные самой среде. Эти процессы могут быть сопоставимы по пространственно- временным масштабам с экосистемой и поэтому существенно определять процессы ее развития.Таким образом, в настоящее время сложилось некоторое несоответст­вие между разработкой математических моделей частных природных про­цессов и экосистем и возможностью приложения этих моделей в практику планирования и инженерного проектирования. С одной стороны, имеется и продолжает увеличиваться и "совершенствоваться" набор разнообразных математических моделей, либо совсем не идентифицированных по специаль­ным экспериментам, либо настроенных по одному - двум субъективно выб­ранным исследованиям. Естественно, что такие модели изобилуют слабо обоснованными гипотезами и предположениями, принимаемыми априори вза­мен недостающих фактов и зависимостей. С другой стороны, накоплено и продолжает накапливаться огромное количество фактического эмпиричес­кого материала, который страдает либо отрывочностью и отсутствием не­обходимой комплексности, либо методическим несовершенством, вследст­вие чего несоответствующего задачам моделирования и построения физико- математической теории. Такой материал, как правило, остается слабо обобщенным, а его научная ценность не велика. По-видимому, назрела ос­трая необходимость овладения теоретическими физико-математическими идеями широкими слоями специалистов и переосмысления на основе этих идей методологии и методик исследования- процессов в гео- и экосисте­мах. Ясно, что грамотные целенаправленные исследования конкретных при­родных процессов могут осуществить лишь специалисты, знакомые с фак­тическим материалом и в совершенстве владеющие идейным багажом своей отрасли знаний. Однако только широкое использование узкими специалис­тами физико-математических концепций позволяет унифицировать методы и результаты исследований, резко повысить эффективность работ, созда­вать обобщенные теоретические построения, надежно прогнозировать сос­тояние и развитие гео- и экосистем, применять результаты исследований в практике инженерного проектирования и т.п. Отсутствие такого физико- математического подхода в широкой среде исследователей и привело в настоящее время к острому дефициту методик и результатов комплексных модельно ориентированных экспериментов и исследований экологических и биогеоценотических систем.Несомненно, что первым шагом к освоению физико-математических кон­цепций должно быть строгое упорядочивание объектов исследований - не­обходима выработка объективных физически обоснованных принципов одно- 
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иначного дифференцирования и агрегирования огромного многообразия при­родных систем и процессов. По-видимому, было бы целесообразно выпус­тить справочник по классификациям различных природных объектов, начи­ная от классификаций минералов, горных пород, растительных и живых ор­ганизмов и кончая классификациями гео- и экосистем по типу того, как «то сделано в геологии (Геологические тела, 1986, Иерархия геологичес­ких тел, 1978 и др.,). Немаловажными являются также вопросы создания приборной базы и методик исследований, адекватных различным иерархи­ческим уровням исследуемых процессов и систем: при физико-математичес­ком подходе сравнительные характеристики не удовлетворительны - необ­ходимо абсолютно точно знать, что и на каком уровне геосистемы мы из­меряем.Формализация структуры и выделение элементарных геосистемДля того, чтобы определить исследуемую систему, прежде всего необ­ходимо выделить ее элементарную составную часть, поскольку состояние любой сложной системы определяется через состояния ее составных час­тей. Естественно считать элементарной составной частью объекта такую ого структурную единицу, которая в рассматриваемом круге явлений не разрушается и не деформируется (не изменяется) существенным образом.Наиболее простым модельным представлением для описания структуры объектов и тел является вводимое в теоретической механике понятие ма­териальной точки (частицы) и абсолютно твердого тела. При изучении движения тела как целого материальной точкой (частицей) называют та­кое тело, размеры, форма и другие структурные свойства которого, а также протекающие в нем процессы в пределах точности измерений не влияют на движение тела как целого (Астахов, 1977). Множество мате­риальных точек образует абсолютно твердое тело в тех случаях, когда ого отдельные части остаются неподвижными друг относительно друга. Используя концепцию абсолютно твердого тела, мы тем самым реальное тело, имеющее сложнейшую атомную структуру и обладающее многочислен­ными свойствами: механическими (пластичность, прочность и т.п.), теп­ловыми (теплоемкость, тепловое расширение и т.п.), электрическими и многими другими, заменяем на упрощенную модель, лишенную почти всех этих,свойств. И тем не менее эти сверхупрощенные модели имеют об­ширнейшую область применения: почти вся теоретическая механика осно­вана на моделях материальной точки и абсолютно твердого тела (Аста­хов, 1977).Продемонстрируем возможность выделения иерархии материальных струк­турных единиц на примере почвы - одного из самых сложных природных биокосных тел. В наиболее полном виде уровни организации "микромор­фологии" (взято в кавычки для отличия от физического понимания мик­ромира) почвы были предложены Брюером(Brewer,1964). За исходные еди­
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ницы организации почвы принимается простейший индивидуальный почвен­ный агрегат - пед, состоящий из сгруппированных первичных частиц и от­деленный от прилегающих педов поверхностями с ослабленными связями, такими как естественные поры различного происхождения или пленки на поверхности агрегатов.Простейшие педы первого порядка могут объединяться в более сложные педы второго порядка, которые в свою очередь могут объединяться в пе­ды третьего порядка. Очень часто границами педов первых порядков слу­жат трещины усыхания. Педы порядков выше третьего встречаются очень редко (Парфенова, Ярилова, 1977),.и трещины, разделяющие педы третье­го порядка, являются уже элементами мезоморфологии почв - они сами мо­гут быть заполнены педами первых порядков, неагрегированными материа­лом почвенного скелета и различными почвенными образованиями. Эти тре­щины могут пронизывать почву вглубь на несколько почвенных горизонтов. Поэтому естественно, что для большинства почв без учета структуры и агрегатного сложения не удается и математически корректно описать миг­рацию растворов, особенно в реальных полевых почвах и лабораторных экспериментах на монолитах с ненарушенной структурой (Biggar, Nielsen, 1976). Только рассматривая почвенную матрицу, состоящую из активной и пассивной зон, и моделируя миграцию растворов в магистральных тре­щинах-каналах и тупиковых трещинах с учетом процессов сорбции-десорб­ции на границах раздела фаз в каждой зоне, удается приблизить харак­тер теоретических выходных кривых к экспериментально наблюдающимся (Genuchten М.Т. van et al, 1976, Сысуев, 1986).Таким образом, при исследовании быстро протекающих процессов, та­ких как гравитационная фильтрация почвенных растворов, жизнедеятель­ность популяций почвенных микроорганизмов, поглощение влаги корневы­ми системами и т.п. (табл. I) педы могут рассматриваться в качестве аналога понятия твердого тела, поскольку происходят, главным образом, по трещинам различного порядка и зонам ослабленных связей между струк­турными отдельностями почв. При наличии процессов увлажнения-иссуше­ния и промерзания-протаивания, т.е. когда имеются перемещения в мине­ральной матрице почв и происходит собственно агрегирование частиц с образованием структурных отдельностей, лишь педы первого порядка и то, весьма условно, можно рассматривать в качестве аналога абсолютно твердого тела - для более корректного описания необходимо использо­вать модели вязко-пластичного, упруго-пластичного, либо еще более сложного тела. 3 результате, описание процессов миграции влаги и хи­мических веществ при нестационарных режимах фильтрации, например, при подтягивании влаги к фронтам иссушения и промерзания значительно ус­ложняется. Для процессов матричной достройки глинистых высокодиспер­сных минералов, процессов выщелачивания, растворения и метасоматоза первичных кристаллических минералов, т.е. медленной перестройки поч­венной минеральной матрицы педы вообще не могут рассматриваться в ка-
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честве аналога твердого тела - мы переходим на уровень отдельных ми­нералов.Во многих суглинисто-глинистых почвах вертикальная трещинная сеть с внутритрещинной массой (ВТМ) и межтрещинной массой (МТМ) представля­ет собой особые морфологические элементы почвенного тела. Резкое от­личие морфологических, физико-химических.и химических свойств ВТМ от МТМ в одном и том же почвенном горизонте, обусловленное усиленной миг­рацией влаги, растворов и суспензий, концентрацией корней именно по трещинам, заставляет выделять во многих почвах наряду с почвенными горизонтами - горизонтальными почвенными морфонами - вертикальные поч­венные морфоны, названные В.О. Таргульяном и Л.К. Целищевой вертонами (Таргульян, Целищева, 1983). Это структурное понятие по существу яв­ляется переходом от описания структуры почвы в точке (почвенном про­филе) к описанию структуры почвенного покрова, к почве как трехмерно­му структурному образованию ландшафтного или геосистемного уровня. Дальнейшим логическим обобщением может стать понятие.педона, введен­ное американскими почвоведами во "Всеобщей системе классификации почв, 7-е приближение" в I960 г. (цит. по Фридланд, 1972). Педон представ­ляет собой небольшой объем почвы, начинающийся с земной поверхности и включающий в себя все горизонты. В таком виде определение страдает расплывчатостью - явно не хватает мезоморфологических представлений для выделения собственно педона и для перехода от педона к полипедону.Введение понятия вертикальных почвенных мезоструктур сразу делает это понятие определенным: естественными границами педона являются вер­тикальные трещины, которые пересекаются и разбивают почву на отдель­ные трехмерные блоки. Более крупные комплексы, состоящие из несколь­ких смежных педонов, иогут образовывать педоны второго и более высо­ких порядков, которые в таком понимании не совпадают с понятием поли­педона седьмого приближения. Естественными границами педонов различ­ного порядка могут быть, например, реликтовые морозобойные трещины, которые отражаются уже в микро- и мезорельефе поверхности (Бердников, 1976), трещины тектонического происхождения и другие геоморфологичес­кие границы. Дальнейшее обобщение пространственных почвенных образо­ваний проводится в специальном разделе почвоведения, называющемся "структура почвенного покрова".Основным понятием структуры почвенного покрова является понятие элементарного почвенного ареала (ЭПА), являющегося почвенно-геогра­фической единицей. ЭПА.могут состоять из одного или нескольких педо­нов различного порядка. Чередования в пространстве в той или иной степени генетически связанных ЭПА образуют почвенный покров, т.е. трехмерное тело, горизонтальное простирание которого определяется простиранием почв на рассматриваемой территории, а вертикальное - мощностью почв (Фридланд, 1972). Хочется подчеркнуть, что для созда­ния иерархии почвенных тел не понадобилось введения никаких новых ис­кусственных или дополнительных понятий: все понятия уже созданы ранее 105



при исследованиях почв в разных целях и на разных уровнях детальности, т.е. на разных иерархических уровнях исследователями автоматически вы­делялись элементарные объекты, поскольку они реально существуют в при­роде.Близки к ЭПА понятия элементарного ландшафта Б.Б.Полынова и био­геоценоза В.Н.Сукачева, однако они относятся к более комплексным об­разованиям (в которых почвенный покров является лишь одним из компо­нентов, горизонтом коры выветривания) и являются в соответствии с оп-' ределениями элементарными, т.е. не делящимися далее, геосистемами» "Биогеоценоз - это совокупность на известном протяжении земной поверх­ности однородных природных явлений (атмосферы, горной породы, расти­тельности, животного мира и мира микроорганизмов, почвы и гидрологи­ческих условий), имеющих свою специфику взаимодействия слагающих ее компонентов и определенный тип обмена веществом и энергией между со­бой и другими явлениями природы и представляющих собой внутренне проти воречивое диалектическое единство, находящееся в постоянном движении развития" (Сукачев, 1972, с.329). Элементарный ландшафт - "определен­ный элемент рельефа, сложенный одной породой или наносом и покрытый в каждый отдельный момент своего существования определенным раститель­ным сообществом. Все эти условия создают определенную разность почвы и свидетельствуют об одинаковом да протяжении элементарного ландшаф­та развитии взаимодействия между горными породами и организмами" (Во­лынов, 1953, с.35). Оба эти понятия весьма близки, если не идентичны, хотя к ним пришли разные ученые, отталкиваясь от разных исходных пред­положений и ставя во главу рассмотрения разные компоненты и разные процессы в природных системах. В обоих случаях речь идет о выделении наименьших системных единиц, характеризующихся прежде всего однород­ностью взаимодействия основных составляющих компонентов (безотноси­тельно того, включаются или нет некоторые компоненты в число основ­ных). Особенностью этих элементарных геосистем является то, что для них не выявлены (по крайней мере пока) единые внутренние физические механизмы, ограничивающие их площадные размеры; в связи с чем при от­несении какого-либо участка земной поверхности к элементарному ланд­шафту необходимо учитывать возможность, хотя бы мысленную, распростра­нения данного элементарного ландшафта на значительно большую площадь (Перельман, 1966). Поэтому большой опыт элементаризации геосистем, который накоплен в геоморфологии и гидрологии, может быть очень по­лезным и в биогеоценологии. А.Н.Ласточкин (1987) обобщил все подходы к формализации выделения геоморфологических систем и предложил доста­точно строгие и однозначные принципы выделения основных структурных элементов земной поверхности (ЗП). Как и любая сложная поверхность, ЗП может состоять из точечных элементoş - характерных точек (XT) и одномерных (линейных) элементов - структурных линий (СЛ), которые вы­деляются по признаку экстремальности в них важнейших показателей ЗП, 
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а также заключенных между ними двумерных (площадных) элементов ~ соб­ственно элементарных поверхностей (ЭП).Основными показателями ЗП являются: I) абсолютная высота (глубина) в виде непрерывной функции Н(Х,У) плановых координат X и У; 2) первая производная от этой функции ^(Х.У) - градиент функции, модуль кото­рого |Н1(Х,У)|очень часто фигурирует в виде уклонов; 3) вторая произ­водная Н^1(Х,У), характеризующая выпуклость и вогнутость перегибов ЗП. Структурные линии рассматриваются в качестве геометрического мес­та точек, в которых основные показатели характеризуются экстремальны­ми значениями по отношению к соседним достаточно близко расположенным точкам на перпендикулярах, восстановленных к СЛ: по экстремумам функ­ции Н(Х,У) выделяются гребневые и килевые линии - СЛ первого порядка; по экстремумам Н1(Х,У) - линии максимальных и минимальных уклонов - СЛ второго порядка; по экстремумам Н1'С(Х,У) - линии выпуклых и вогну­тых перегибов - СЛ третьего порядка. Характерные точки вводятся есте­ственным образом как точечные элементы всевозможных пересечений и соч­ленений СЛ перечисленных шести видов. Выделение и систематизация ЭП проводится в соответствии с ограничивающими их СЛ и XT. По способу вы­членения ЭП разделяются на ограниченные СЛ с двух сторон (сверху и снизу): пригребневые, прикилевые и все собственно склоновые ЭП, и ог­раниченные СЛ только с одной стороны (сверху или снизу): привершин­ные, плосковершинные ЭП, днища бессточных котловин и т.п. В цитируе­мой работе на основе метода полной группы проведены подробная класси­фикация и индексация всех возможных СЛ, XT и ЭП, принципиально возмож­ные соотношения между ними, встречающиеся в рельефе, а также способы и некоторые алгоритмы их выделения.В связи с тем, что используются только формализованные элементы, вполне реально полностью автоматизировать процесс картографической элементаризации земной поверхности. Поскольку в таком формализован­ном виде степень элементаризации всегда находится в прямой зависимос­ти от масштабного уровня исследований и качества первичного карто­графического материала, первостепенное значение приобретают вопросы необходимой детальности исходных материалов и привязки конкретных био­геоценозов к выделенным ЭП.Феноменология и интерпретация пространственно-временных структурВозвращаясь к вопросам выделения геосистем, необходимо подчеркнуть важнейшее значение обратных связей в формировании относительной ста­бильности структуры, ее целостности. Рассматривая реакцию системы на внешнее воздействие, мы можем, прежде всего, наблюдать, что она нап­равлена на смягчение "неблагоприятных" последствий. "Неблагоприятных" взято в кавычки, поскольку корректно Понятие применение только к био- системам в чистом виде,так как живые организмы(и их сообщества) 
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могут существовать только в пределах некоего диапазона внешних усло­вий и внутренних параметров самого организма. Поэтому, чтобы выжить, организм должен сохранить свою стабильность (или гомеостаз), а послед­ствия неблагоприятных воздействий свести к минимуму с помощью обрат­ных связей - реакций организма на изменение среды.Естественно, чем больше обратных связей, чем более они дублированы, т.е. чем более сложна система, тем более она стабильна. В работе (Хо­мяков, 1983) приведен пример абиотической сложной системы с обратными связями. Этот пример интересен с разных точек зрения, в том числе и тем, что выводы получены автором при помощи физико-математического мо­делирования процессов формирования морфосистем, а конкретно взаимодей­ствия волнового поля на морском мелководье с рельефом береговой зоны. При моделировании выяснилось, что вследствие наличия пляжевых фесто­нов (форм рельефа с характерными размерами в несколько десятков мет­ров) и наведенной ими неоднородности волнового поля, существует рез­кая неоднородность вдоль берегового потока наносов. На фоне незначи­тельного переноса за пределы системы происходит формирование местных зон размыва и аккумуляции наносов, что приводит к перемещению положе­ния пляжевых фестонов (причем, совсем не обязательно всегда в одном и том же направлении).Таким образом, резкое усиление волнового поля совсем не приводит к Уусилению фонового размыва пляжа - происходит лишь увеличение ампли­туды и уменьшение периода ритмического колебания пляжных фестонов. Береговая полоса "подстраивается" к волнению так, что значительная часть его энергии расходуется на ритмические перестройки более мелких форм рельефа, уменьшая тем самым возможность уничтожения самой систе­мы в целом. Аналогичным образом действует система плесов-перекатов речного русла, в значительной степени погашая эрозионную энергию по­тока, за счет расхода части его несущей способности на поддержание колебательных движений перекатов. Эти примеры выявляют характерную черту геосистем с обратными связями - наличие в них свойств колеба­тельных систем, а, следовательно, возможность исследования их с пози­ции теории колебаний. Это убедительно продемонстрировано в работе Ю.Г.Пузаченко (1985).В основе одного из важнейших положений статистической физики - второго закона термодинамики - лежит опытный факт, который показыва­ет, что всякая ограниченная по размерам и замкнутая макросистема (т. е. система, состоящая из очень большого числа частиц) рано или позд­но переходит в равновесное состояние, в котором отсутствуют любые макроскопические движения в системе и имеет место постоянство во всех точках всех макроскопических характеристик (таких как температура, давление и др.). Самопроизвольный переход системы к равновесному сос­тоянию называется релаксацией, а длительность этого переходного про­цесса - временем релаксации. Время релаксации зависит только от
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свойств самой системы, поэтому его еще называют характерным временем и используют в качестве временного масштаба в природных системах. Ес­ли в ходе процесса изменений система в каждой момент времени находит­ся в равновесном состоянии, то процесс называется равновесным.Например, рассмотрим сжатие газа в цилиндре под действием поршня. При движении поршня у его поверхности плотность газа увеличивается. Поэтому, в принципе, состояния газа при сжатии не равновесны. Однако, если уплотнение не велико, захватывает малую часть вещества и рассасы­вается значительно быстрее, чем поршень проходит расстояние, равное толщине более плотного слоя газа, то отклонениями от равновесия мож­но пренебречь. Другой пример: если системе сообщается теплота через одну из ее границ так, что она практически мгновенно рассеивается по всему объему, то температура в каждой точке будет одинаковой и равно­весие сохранится, т.е. любой достаточно медленный процесс всегда бли­зок к равновесному. Если изменения внешних условий (т.е. изменение условий и свойств иерархически более высокой системы) во времени сои­змеримы со временем релаксации системы, то процесс изменения системы будет неравновесным: система быстро, а, главное, необратимо изменяет свое состояние.Так, если средняя продолжительность жизни деревьев, вышедших в по­лог леса-, соизмерима с циклическими колебаниями климата, и засушли- . вые периоды с высокой вероятностью приходятся на время старения леса, то естественный распад древостоя резко усиливается, что, в свою оче­редь, усиливает вспышки численности фитофагов и (или) способствует возникновение пожаров. Причем этот процесс действительно необратим, так как допустим лишь переход от вторичных сообществ к первичным, а не наоборот. Если же изменения климата происходят медленно, причем настолько, что сукцессионные преобразования конкретных фитоценозов могли бы произойти по крайней мере несколько раз, то процесс измене­ния растительности будет точно соответствовать понятию равновесного.Поскольку равновесие системы определяется равновесием ее частей и каждой части относительно целой системы, то времена релаксации частей системы должны быть существенно меньше характерного времени системы в целом. Так как размер системы в общем случае-определяется числом ее частей, то соответственно средний размер системы должен быть боль­ше размера частей примерно на столько же, на сколько больше время ее релаксации, т.е. мы автоматически получаем обязательность взаимосвя­зи пространственной и временной иерархии систем. Из анализа общих за­кономерностей вынужденных колебаний четко продемонстрировано (Пуза­ченко, 1985), что равновесному состоянию ближайших иерархически со­подчиненных систем соответствует отношение их характерных размеров и характерных времен около 2-5. Если эти соотношения меньше двух, то процессы неравновесны, и такие соотношения вследствие резонансных явлений с высокой степенью вероятности неустойчивы. В результате сис­темы с частотно соизмеримыми процессами или элиминируют, или образу- 
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ют ноцую систему с существенно меньшей частотой. Таким образом, эмпи­рические соотношения, выявленные в географии, получили достаточно пол­ное объяснение с позиций классической механики и термодинамики. Из рассмотрения соизмеримости процессов в пространстве и во времени вы­текает методологическое обоснование выделения системы и системообра­зующих процессов и исключения из рассмотрения процессов, не имеющих к системе данного иерархического уровня никакого отношения. С этой точки зрения мы попытались систематизировать процессы, протекающие в геосистемах низших иерархических уровней.В табл, характерных времен основных биогеоценотических процессов и процессов латерального сопряжения процессы, формирующие структуру собственно биогеоценозов, обведены в рамку. Основными были следующие принципы составления таблицы.I) . Сверху вниз рассматривается иерархия процессов, т.е. любые выше­лежащие вложены в нижележащие процессы как матрешки друг в друга, а точнее, выражаясь языком программирования, как вложенные друг в друга циклы: сначала совершается полный цикл процессов по всем переменным самого детального уровня рассмотрения, проводится (или не проводится) интегрирование, агрегирование или другие логические операции с выход­ными параметрами, а затем полный цикл процессов по всем переменным следующего иерархического уровня и т.д. Описаны, конечно, далеко не все, а только основные процессы.Одним из принципов выбора был учет противоположно направленных про­цессов, для того чтобы имелись обратные связи, и тем самым сохранялся колебательный контур в системе, например: фотосинтез - дыхание, про­дукционные процессы - процессы редукции органического вещества, вер­тикальный гравитационный влагомассоперенос - процессы против сил гра­витации (испарение, транспирация, капиллярно-сорбционное перераспре­деление влаги, сорбция и диффузия химических соединений) и.др. Такие процессы-антагонисты могут находиться в разных столбцах (т.е. отно­ситься к разным типам миграции), например: поглощение, транспорт и пе­рераспределение элементов минерального питания внутри органов - мета­морфизация атмосферных осадков за счет выщелачивания минеральных и органических веществ из полога растений и т.д.).2) . По горизонтали таблица разделена на столбцы по главным типам процессов переноса: биогенные процессы переноса и процессы водной миграции. В последнем столбце в схематичном виде приведены латераль­ные процессы сопряжения элементарных ландшафтов.Одним из принципов подбора процессов было наличие связей через па­раметры на одном иерархическом уровне, хотя это не всегда соблюдает­ся, поскольку может наблюдаться существенное запаздывание при перехо­де к процессам другого типа миграции (особенно при переходе к послед­нему столбцу).В связи с частотой внешних воздействий, главным из которых являет­ся солнечная инсоляция с двумя основными периодами - суточным и годо-
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ВЫм, в биогеоценозе существует ряд процессов с характерным временем порядка суток, порядка сезона и порядка года. В связи с более длитель­ными колебаниями солнечной активности в биогеоценозах существуют про­цессы с декадными и столетними характерными временами. Кроме того, к системообразующим в биогеоценозах относится ряд процессов с характер­ными временами порядка одного или нескольких часов. Это обусловлено высокой частотой метеорологических процессов.Характерным временем биогеоценоза в целом, как элементарной гео­системы, будет длительность полного сукцессионного цикла, т.е. время от начала развития пионерных ценозов через весь сукцессионный ряд до распада климаксовых сообществ и начала нового цикла с учетом времен­ной задержки развития почв. По Г.Д.Дыминой (1987) сукцессионный цикл ость исторически сложившаяся в определенных условиях экотопа морфо­функциональная система (совокупность видов), обладающая своим жизнен­ным циклом (молодость - зрелость - старость - омоложение), который осуществляется через пространственно-временную смену ценопопуляций, способная к самовозобновлению. Наибольшую продолжительность имеют сукцессии с участием древесных пород, которые развиваются по циклам длительностью 200-600 лет и реже, возможно, до 1000 лет. В естествен­ных условиях с добавкой временной задержки развития почв (20-25%) это время и является, по-видимому, максимальным характерным временем собственно биогеоценоза. Процессы, формирующие биогеоценоз, обведены в таблице рамкой.При уменьшении или увеличении характерных времен, процессы выхо­дят из геосистем этого ранга - в первом случае на организменный уро-» вень, во втором - на планетарный. Возможно выделение и более дробных характерных времен процессов (с соотношением 2-4 раза), однако в практических целях математического моделирования и натурного исследо­вания это вряд ли целесообразно, так как даже пять-шесть иерархичес­ких уровней крайне сложно учесть в одной разработке. Как правило,ре­ально производят объединение двух, реже трех временных уровня, причем только для процессов однотипной миграции вещества и энергии, задавая процессы других временных уровней и типов миграции константными, ли­бо в виде внешних условий, входных параметров "И коэффициентов. Стыко­вание и сопряжение разных блоков и нескольких самостоятельных иерар­хических моделей - задача очень сложная и до конца не решенная. Еще большие трудности возникают при попытке одновременного учета и тер­риториальной иерархии геосистем.Продемонстрируем это на примере задач влияния гидрологического режима на функционирование экосистем. Так, прогноз срока и интенсив­ности поливов сельскохозяйственных угодий является важным для кон­кретных, часто небольших регионов и даже отдельного поля. Прогноз экологических изменений в этом случае является необходимым на период вегетационного развития, даже на период одного или нескольких лет.
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Естественно при этом рассматривать имитационную модель с шагом во времени порядка часов или суток, так как физические процессы всасыва­ния и перераспределения влаги имеют именно такие характерные времена. В то же время изменения климата, например, имеют характерные времена порядка десятков и даже сотен лет.Поэтому последствия кратковременных воздействий даже глобального характера (в нашем случае широкомасштабной ирригации) должны модели­роваться в таких же промежутках времени, иначе неизбежны ошибки в нес­колько порядков (Крутько и др., 1982). Так, при численном интегрирова­нии систем уравнений большой размерности "шаг интегрирования навязы­вается быстрой переменной" (Моисеев, 1981). Уменьшение шага численно­го интегрирования хотя и создает некоторые затруднения в процессе реа­лизации модели на ЭВМ (увеличение времени счета), все-таки на первый взгляд не представляется принципиальным ограничением метода.Однако при написании системы уравнений, описывающих сложный объект, принципиально не возможно в правых частях уравнений избавиться от па­раметров, определение которых предусматривает использование эмпири­ческих данных, и которые в любом случае имеют пусть небольшую, но все же не нулевую погрешность. Для этого случая А.Н.Ворощуком (1981) дока­зана теорема, гласящая, что для разностной схемы, аппроксимирующей систему обыкновенных дифференциальных уравнений, правые части которых заданы с некоторой ошибкой, существует оптимальный шаг интегрирования, уменьшение которого ведет к резкому (экспоненциальному) падению точ­ности. Очевидно, что с увеличением размерности и степени детальности описания системы увеличивается как возможность появления все "более быстрых" переменных, так и вероятность все большей ошибки при описа­нии правых частей. Следовательно, возможности численного решения та­кой системы будут принципиально ограничены из-за взаимоисключающих требований к величине шага численного интегрирования.Из вышесказанного очевидна целесообразность не только "складыва­ния" более сложного уровня из "мелких" блоков, но и создания модели более высокого иерархического уровня, а затем "навешивания" на них деталей. -На основе такого подхода разработана серия моделей атмосфер­ных процессов различного иерархического уровня сотрудниками ВЦ СО АН СССР (Марчук, 1982, Пененко, Алоян, 1985 и др.), а также глобальные модели биосферных процессов, разрабатываемые коллективом сотрудников ВЦ АН СССР под руководством Ю.М.Свирежева (Крапивин, Свирежев, Тарко, 1982,Свирежев и др.,1985).Оригинальной является попытка моделирования "сверху" динамики целых природно-территориальных комплексов региональ­ного уровня, предпринятая в работах сотрудников ВНИИСИ (Крутько и др., 1982 а, б, Пегов, Хомяков, 1985). В этих работах на основе обобщения и формализации знаний, накопленных в географии, почвоведении, эколо­гии многочисленные параметры и факторы специальным образом сворачива­ются до немногочисленных эмпирических интегральных показателей.В настоящее время наблюдается большой разрыв между глобальным и ре­
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гиональным моделированием, "сверху" и моделированием биогеоценотичес- ких процессов "снизу". Это обусловлено интуитивным, в лучшем случае феноменологическим подходом к выделению иерархии геосистем. Наиболее обоснованным, по-видимому, является объединение биогеоценозов (элемен­тарных ландшафтов) в иерархические более высокие геосистемные единицы на основе выделения и анализа системоформирующих латеральных потоков вещества. В большинстве природных условий такими потоками является водная миграция вещества со склоновым поверхностным, внутрипочвенным, грунтовым, подземным и русловым стоком. В экстрааридных условиях веду­щее значение, кроме того, приобретает атмосферный перенос, а в экстра- криогенных - гравитационный механический, ледовый и снежный перенос вещества. Такой подход в качестве первого иерархического уровня объе­динения биогеоценозов позволяет выделить геосистему склона, состоящую из трех-пяти (редко большего количества) биогеоценозов. Это - уровень почвенно-геохимической катены, уровень геохимического сопряжения эле­ментарных ландшафтов. Формализация выделения катены имеет физический смысл - это объединение биогеоценозов вдоль линий тока. Линии тока - это кривые, в каждой точке которых их касается вектор н/(Х,У). Через каждую точку земной поверхности проходит лишь одна линия тока. Сово­купность этих линий отражает токовое направление, перпендикулярное к основному направлению горизонталей. Иными словами, линии тока отража­ют направление вектора напряженности геопотенциала, а горизонтали - эквипотенциальные поверхности действующего поля гравитации Земли.Следующий иерархический уровень геосистем - система объединения склонов и водотока - это система элементарного (по Хортону) водосбо­ра. Дальнейшая иерархия геосистем хорошо разработана, и по ней сделан ряд обобщений - это система водосборов Хортона-Философова-Стралера. Характерно, что для геосистем, начиная с уровня элементарного водо­сбора, устойчиво проявляются физические механизмы, ограничивающие их площадные размеры, так называемые бифуркационные механизмы.При объединении элементарных систем в более иерархически высокие встает вопрос о границах, который до настоящего времени конструктив-, но и однозначно не решен. Водораздел, принимаемый за границу при бас­сейновом водосборном членении пространства, часто кажется слабой ус­ловной границей. По обе стороны водоразделов, особенно в равнинных районах, находятся одни и те же горные породы, почвы, растительность, животные и микробные ценозы, микроклиматические условия. Воспринимая определение биогеоценоза или элементарного ландшафта дословно, полу­чаем, что водораздел делит их на части. Кроме того, бассейны в ряде случаев, особенно выше третьего-четвертого порядка (по Хортону), мо­гут быть независимы от литологии и петрографии поверхностных отложе­ний, и если структурные границы геосистем выделять по литологическим границам поверхностных отложений и пород, водоразделы далеко не всег­да окажутся границами. По-видимому, по этой причине, не все принимают 
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идею водосборно-бассейнового функционирования биогеоценотических и других геосистем.Однако это препятствие скорее методологического порядка: соотноше­ние реального объекта и его отображения в сознании, соотношение в при­родных системах дискретности и континуальности и т.п. В практике оно может преодолеваться при переходе на более высокий иерархический уро­вень геосистем: водораздел на водосборе первого порядка, включающем несколько элементарных водосборов, уже не будет делить элементарные ландшафты (биогеоценозы). Формализация такого перехода на более высо­кий уровень геосистем не представляет большой сложности.В термодинамике необратимых процессов любой физический процесс в наиболее общем виде может быть описан соотношениями вида:
= SLiÄ’

где 3j - обобщенные термодинамические потоки, Х^- обобщенные термоди­намические силы, a Lik - кинетические феноменологические коэффициенты, характеризующие проводимость среды (обобщенная проводимость), а так­же подвижность субстанции в среде. Т.е. в упрощенном виде потоки про­порциональны сумме действующих сил, в роли которых выступают градиен­ты физических полей. При анализе этого выражения можно легко увидеть, что любые природные явления, объекты и процессы в общем случае могут классифицироваться (выделяться) по движущим силам X, либо по величи­нам феноменологических коэффициентов L, либо по тем и другим характе­ристикам одновременно.Так, если классифицировать геосистемы по определяющим полям и их градиентам, то придем к выделению геосистем по потокам вещества в по­ле геопотенциала, поскольку наиболее общим для любых геосистем явля­ется поле силы тяжести. Это и есть так называемый функциональный под­ход к выделению и исследованию геосистем, который последовательно развивается в работах В.Б.Сочавы (1975), А.Ю.Ретеюма (1975). Именно этот принцип положен в основу выделения геоморфологических систем (Ласточкин, 1987). Если рассматривать поведение элементарных объемов воды в геоморфологических системах по действием силы тяжести, то мож­но получить иерархию речных бассейнов (водосборов), которая будет со­ответствовать формализованной схеме Хортона-Философова-Стралера.Выделение геосистем по принципу резкого изменения (т.е. по скач­кам) кинетических феноменологических коэффициентов ,ь приводит к клас­сификации природно-территориальных комплексов по принципу однороднос­ти (прежде всего литологического субстрата): фаций, урочищ, ландшаф­тов по Н.А.Солнцеву (1949).Очевидно, что оба эти подхода взаимодополнительны и их противопос­тавление бессмысленно. По-видимому, их роль может быть различна на разных иерархических уровнях. Следовательно, необходимо создавать бо­лее унифицированные классификации геосистем, учитывающие выделение
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материальных объектов как по действующим силам (градиентам определяю­щих полей), так и по изменению феноменологических коэффициентов.Под влиянием идей биогеоценологии исторически сложилось такое по­ложение, что в полевых условиях и при моделировании, иследуются преж­де всего наиболее характерные, стандартные участки биогеоценозов, уда­ленные от своих границ. В полевых исследованиях такой подход связан с методикой закладки стандартных площадок, а в моделировании это хо­рошо увязывается с аппаратом обыкновенных дифференциальных уравнений, теория решения и исследования которых хорошо.разработаны. При таком подходе исследуются характеристики отдельных, пусть и осредненных и характерных точек пространства.Однако важнейшей особенностью природных экосистем является иной, не точечный механизм распределения видов и сообществ в пространстве, выявленный методами градиентного анализа, обоснованного впервые Л.Г.Раменским (1938). При изучении распределения видов по градиентам среды выяснено, что их популяции занимают различное положение на гра­диентах и имеют широко перекрывающиеся колоколообразные кривые рас­пределения. Виды эволюционируют в направлении дифференциации отноше­ний как к местообитанию, так и к нише, что ведет соответственно к рас­средоточению центров их распределения на градиентах факторов среды (Уиттекер, 1980). Это приводит к континуальности распределения видов п пространстве (именно в плановых координатах). Поскольку основными градиентами среды являются изменения в пространстве реальных геофизи­ческих полей, эти выводы предполагают использование теории поля для моделирования поведения биогеоценозов. Если радиусы индивидуальной активности особей малы по сравнению с характерными размерами занимае­мого сообществом ареала, и при этом миграция вида в пределе одного местообитания носит случайный характер, то вполне законно описание экосистемы в терминах диффузионных уравнений (Свирежев, Логофет,1978). Несмотря на правомочность применения различных уравнений теории поля, п математической экологии лишь в самые последние годы стал развивать­ся этот подход (Окиво, 1980, Москаленко, 1983; Математическое модели­рование в биогеоценологии, 1985).Важное значение имеет этот физический подход, основанный на общена­учных понятиях и терминах,в плане включения частных процессов и систем в более общие геосистемы. Так, именно в силу своей общности уравнения математической физики стали довольно широко применяться в сложных сис­темах таких, например, как гидродинамика - экосистема (Меншуткин, 1971, Норгеев и др., 1977, Беляев, 1978 и др.), гидрология - русло (Макка- пеев, 1971, Гришанин, 1972 и др.), гидрологический сток - морфология склона (Девдариани, 1967, Трофимов, Московкин, 1983 и др.), почва - растение - атмосфера (Нерпин, Чудновский, 1975, Сиротенко, 1981, Па­лагин, 1981 и др.) и т.д. Создание физико-математических моделей необ­ходимо не только для развития теоретической базы экологии и биогеоце- пологии, но и для развития натурных наблюдений и планирования экспери- 
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ментов. Необходимость пространственного рассмотрения вытекает и из но. вых практических задач прогнозирования и проектирования биогеосистем как важнейшей части механизмов управления качеством окружающей среды, потому что без этого оптимизация структуры и протекающих в биогеоце­нозах процессов невозможна.Переход от точечного к пространственному уровню моделирования ре­шает еще одну важную проблему - проблему идентификации неких фиктив­ных осредненных характеристик и свойств точки пространства, исполь­зующихся в нульмерных моделях, поскольку переход к моделям с распре­деленными физическими параметрами позволяет вводить в модели измеряе­мые в природе реальные величины и решать задачи в масштабах реально­го времени и пространства. Основные принципы построения физико-мате­матических моделей и обзор моделей процессов миграции вещества и энергии в геосистемах приведен в работе Сысуева (.1986).Отмечая преимущества физико-математических моделей с распределен­ными параметрами, нужно отметить необходимость развития специальных методов исследований и разработку методик получения комплекса экспе­риментальных данных. Поскольку для таких моделей необходима информа­ция о полях физических параметров и изменениях этих полей во времени, получение такой информации традиционными методами является трудоем­кой задачей.О соотношении методов измерений и иерархииобъект ов-моделейНесмотря на актуальность, в научной литературе мало обобщающих трудов, которые могли бы дать представление о том, какие существуют принципы, как реально и с какой степенью точности определяется весь комплекс параметров окружающей среды. В этом отношении в более выгод­ном положении оказались вопросы измерения микроклиматических парамет­ров, которые освещены в ряде серьезных монографий (Monteith,1973, S.chwerdtfeger,I976, Unwin,1980, Стернзат, 1978, Манойлов И др., 1980, Богданов и др., 1983 и др.). Описания используемых в сети Гидрометео­службы стандартных приборов и методов (Гидрологические приборы..., 1978, Стернзат, 1978) показывают, что большинство приборов ориенти­ровано на механические принципы измерений и аналоговое представление информации. Это затрудняет возможность их комплексирования и автома-. тизации. Вместе с тем, уже 15-20 лет тому назад было совершенно ясно, что "неизбежен переход от отдельных приборов и небольших систем к комплексным системам сбора, передачи и обработки агрометеорологичес­кой информации" (Чудновский, 1972, стр.145), который осуществим толь­ко при цифровом представлении данных.Новый этап в развитии приборной базы контроля параметров окружаю­щей среды стал возможен только при нарастающем внедрении микропро­цессорной техники и использовании в виде датчиков различных микро­электронных приборов. Именно по этому пути пошли создатели аппарату- S2»



ры слежения за качеством среды за рубежом. В ряде стран разработаны, созданы и получили широкое распространение полностью автоматизирован­ные сетевые дистанционные комплексы сбора, передачи и регистрации мно­гочисленных физических и химических параметров не только приземных слоев атмосферы, но и природных вод и почв. К таким системам можно от­нести "Спартак" фирмы Aicyon Equipment (Швейцария), "Милос" и "Мидас" фирмы Vaisala (Финляндия), "Дорнье" фирмы Dornier (ФРГ) и многие дру­гие. Разрабатываются подобные системы сбора экологической информации и в нашей стране. К сожалению, их производство не выходит за рамки экспериментальных единичных экземпляров, ориентированных на решение специализированных задач. Только применение таких комплексов позволит решить задачи резкого принципиального повышения точности, надежности, объективности, быстродействия приборов и оперативности и эффективнос­ти применения получаемой информации. К преимуществам подобных систем относятся также: I) возможность длительных непрерывных наблюдений за параметрами удаленных объектов при очень большом (не ограниченном принципиально) числе приемных датчиков; 2) гибкость системы, основан­ная на модульном принципе - возможность быстрой замены и расширения числа датчиков, объектов и типов измеряемых параметров; 3) синхрон­ность наблюдений на всех объектах, причем исключающих присутствие че­ловека вблизи датчиков; 4) автоматический прием и регистрация информа­ции с программируемым режимом опроса различных датчиков обеспечивает отсутствие субъективных ошибок; 5) цифровой выход дает возможность прямого соединения системы с базой данных и пакетами прикладных прог­рамм обработки данных и постоянно действующих моделей объектов на ЭВ8 и др.Эти системы могут использоваться для сбора не только традиционных гидрометеорологических параметров окружающей среды таких как темпера­тура, давление и влажность воздуха, направление и скорость ветра, ин­тенсивность солнечной радиации и атмосферных осадков, температура и уровни грунтовых и поверхностных вод, температура и влажность почв, но и физико-химических и химических параметров приземных слоев атмосферы, природных вод и почв при подключении соответствующих датчиков таких, например, как газоанализаторы, дозиметры, пылемеры (Манойлов и др., 1980), ионоселективные электроды и т.п. Как известно, последние 20-25 лет наблюдается интенсивный рост числа химико-аналитических методов и способов применения ионоселективных электродов (ИСЭ). К числу наи­более распространенных ионов, определяемых с помощью ИСЭ, относятся Ма+, к+, Са2+, F“, ci-, MOJ, s“7 ИСЭ позволяют определять также кон­центрации растворенных газов, например, аммиака, окислов азота, двуо­киси углерода, кислорода.В настоящее время исследованы ИСЭ с жидкостными, органическими и кристаллическими мембранами, избирательно чувствительные более чем к тридцати ионам, причем их число еще более расширяется при использова­нии различных косвенных методов определения (Справочное руководство, 
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1986, Савенко, 1986). ИСЭ, как правило, характеризуются хорошей чувст­вительностью и часто применяются для определения концентраций порядка I мг/л. Прямые определения можно проводить в объемах жидкости от 300 мкл, в независимости от окраски, вязкости, количества взвесей и коллоидов. Преимуществом методов является их очень малая энергоемкость и возможность работы в автономном и автоматическом режимах, что поз­воляет использовать их не только в лабораторных условиях, но и непос­редственно tn situ в объектах - природных водоемах и почвах.Подобные исследования, выполненные, например, в условиях чернозем­ных почв Ставрополья, с одной стороны, выявили достоверную внутрису- точную динамику pH, Eh, рСа, рыо^, обусловленную не простым отражением гидротермического режима, а сложной ритмикой почвенных физико-химичес­ких и биохимических микропроцессов (Быстрицкая, 1987), а с другой- от­четливые закономерности пространственного поля pH и Eh в зависимости от положения почв в геохимически сопряженном ряду, причем не только в мезокатене при сопряжении биогеоценозов, но и в макрокатене восточ­ного склона Ставропольской возвышенности в целом (Алексеев и др., 1987).Цифровой отсчет активностей и концентраций определяемых ионов на ряде приборов позволяет легко автоматизировать процессы анализа. Не­обходимо подчеркнуть, что только с появлением ИСЭ возникла возмож­ность экспериментального определения термодинамических параметров ак­тивности растворенных солей в природных растворах. Это открывает путь для проникновения в гидрохимию, геохимию и почвоведение идей и мето­дов физической химии - термодинамики электрохимических процессов и теории растворов электролитов. Так, исследования последних лет пока­зали, что ионометрия in situ имеет уникальное значение и перспективы для термодинамического анализа карбонатно-кальциевой системы почв (Снакин и др., 1987).Таким образом, перспективность использования ионоселективных элек­тродов связана с возможностью простых экспресс-методов анализа, соз­данием автоматических станций контроля состава природных вод и воз­можностью непосредственного измерения термодинамических параметров.Если даже удастся расставить датчики во всех точках координатной сетки данной исследуемой природной системы и непрерывно получать все необходимые параметры в масштабах реального времени (или с некоторым интервалом), может возникнуть опасность "утонуть" в потоке сигналов, поскольку их обработка превратится в серьезную проблему. Таким обра­зом, иерархическая пространственно-временная организация биогеосис­тем, которую мы определим тем или иным способом (например, приведен­ным выше), требует и иерархической системы наблюдений и соответствен­но приборов, оборудования и методик.^Необходимо организовать экспери­менты и наблюдения таким образом, чтобы совершенно отчетливо знать, что и на каком уровне геосистемы мы измеряем, что мы получаем на вы­
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ходе приборов, причем ориентированно именно на модели данного иерар­хического уровня. Следовательно, один и тот же пространственно-времен­ной масштаб должен быть сохранен как для выделения исследуемой природ­ной системы и ее физико-математического описания, так и для инструмен­тального определения различных пространственно распределенных реаль­ных параметров.Для выявления и исследования иерархичности структуры геосистем, на­ряду с комплексом традиционных экологических, ландшафтно-географичес­ких и биогеоценологических методов исследований, важным является по­вышение роли комплекса методов автоматического дешифрирования аэрокос­мической информации и других дистанционных методов, а также ряда ме­тодов прикладной геофизики. Дешифрированию аэрокосмических снимков посвящены работы Б.В.Виноградова (1980, 1984) и др.Рассмотрим возможность применения методов прикладной геофизики для исследования структуры и процессов миграции вещества в зоне аэрации. Для этого можно применять практически все методы прикладной геофизики: электроразведку, магниторазведку, сейсморазведку, гравиразведку, ра­диационные и ядерно-физические методы. Однако, как показывает опыт гидрогеологических, гидромелиоративных и инженерно-геологических изыс­каний, доминирующее положение занимают методы геоэлектромагнитных ис­следований, что обусловлено рядом причин: относительная экономичность, мобильность и производительность этих методов, их легкая приспосабли- ваемость для решения задач в различных природных условиях, высокая информативность, возможность высокой степени автоматизации и интер­претации результатов (Черняк, 1987). Достоинства геоэлектромагнитных методов связаны с тем, что они базируются на измерении большого чис­ла электрических и электромагнитных параметров, тесно связанных с раз­личными свойствами горных пород, почв и других образований. В настоя­щее время получено большое количество парных и тройных взаимосвязей как между различными петрофизическими величинами (пористостью, плот­ностью, водо-, газо-, тепло- и электропроводностью, намагниченностью и т.д.), так и с другими величинами (петрохимическими, петрофизико­химическими), такими как минеральный и химический состав и др. (Коб- ранова, 1986).Примеров использования этих методов в ландшафтно-географических исследованиях и тем более в биогеоценологических очень мало. В почвове­дении возможности электрометрических методов определения влажности и засоленности исследовались с начала 30-х годов нашего столетия. С обобщениями этих результатов можно ознакомиться в работах (Вадюнина, Корчагина, 1986, Качинский, 1970 и др.).В связи со сложной зависимостью электропроводности почв от их влаж­ности, гранулометрического и минералогического состава, содержания и состава солей в почвенном растворе, температуры и плотности и т.п., прямопропорциональная взаимосвязь электропроводности и влажности почв 
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обнаруживалась не всегда. Тем не менее, наличие такой связи для неза­соленных почв в интервале влажностей от 1-1,5 МГ до примерно ПВ, т.е., в пределах продуктивной влаги, дало основание для разработки и приме­нения конструкций влагомеров по электропроводности почв. В СССР зна­чительным распространением пользуется "Измеритель влажности почвы АМ-II", а в США - влагомер Боуюкоса,в котором для компенсации разли­чий в концентрациях почвенных растворов применяется сорбционный гип­совый датчик. Попытки создания более прочных сорбционных датчиков с пористой керамикой были предприняты в АФИ (Степанов, 1972). Перспектив­ными являются диэлькометрические методы определения влажности.Как известно, диэлектрическая постоянная свободной воды слабо за­висит от ее минерализации и температуры и близка к 81. Диэлектричес­кая проницаемость неполярных (нерудных) минеральных компонентов 6-10, а воздуха - I. Отсюда следует, что диэлектрическая проницаемость в природных почвах в естественном состоянии будет определяться, главным образом, количеством содержащейся в ней влаги. Датчиками диэлектри­ческих влагомеров являются емкостные конденсаторы, однако изолятором между пластинами конденсатора является не настоящий диэлектрик, а в той или иной мере проводящая пористая почвенная среда. Поэтому при из­мерении необходимо определять и вводить поправку за высокочастотные диэлектрические потери и обеспечить высокую помехозащитность емкост­ных измерителей от искажений за счет влияния и вариации электропровод­ности пород и почв.В настоящее время эти трудности преодолеваются с помощью подбора высокочастотных диапазонов измерений и возможностей современной радио­электроники. Хорошие эксплуатационные качества в полевых и лаборатор­ных условиях показал прибор ЭВ-76 ВСЕГИНГЕО (Черняк, 1987). Более чем десятилетний опыт непрерывных наблюдений за влажностью почво-грунтов зоны аэрации на Щемиловском гидрогеологическом полигоне ВСЕГИНГЕО по­казал, что абсолютное отклонение значений влажности, полученных из диэлектрических измерений, от соответствующих данных термостатновесо­вого метода оказалось il,I3% для объемной влажности и ± 0,75% для массовой влажности, средняя относительная погрешность диэлькометри- ческого метода составляет 5 и 6,5% соответственно. Для сравнения: в гумидных и семигумидных районах в сети Гидрометеослужбы допустима 10% ошибка для определения влажности термостатно-весовым методом, что же касается оперативности и возможности автоматизации, то традицион­ный метод вообще не выдерживает никакого сравнения, тем более, что многократное бурение в одной и той же точке при выполнении режимных наблюдений вообще может вносить весьма существенные погрешности.В упрощенном варианте диэлькометрический метод определения влаж­ности почв предлагается в работе Судницына и др. (1987). Предложенные в этой работе в качестве датчиков кабели, уложенные на определенной глубине, позволяют проводить осреднение влажности по длине кабеля,
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том самым давая более объективную характеристику поля влажности почв.Важное достоинство практически всех геофизических методов в том, что модификацией датчиков и их положения относительно измеряемых по­лой позволяет одним и тем же приборам измерять аномалии от разномас­штабных природных объектов. Так, выбирая расстояние между измеритель­ными электродами в два-три раза меньше горизонтальной протяженности исследуемых структур (ми = I м) и малый шаг измерений (0,5-1 мы), Н.В.Бердников применил методы электрического профилирования (ЭП) для дешифрирования, интерпретации и площадной съемки погребенного мерз­лотного реликтового полигонально-блочного микрорельефа (Бердников, 1976). Принципиальная возможность применения методов электроразведки была обоснована различием электросопротивлений суглинков, довольно од­нородных по составу и удельному электрическому сопротивлению (^> = = 35 Ом-м), и опесчаненных отложений, заполняющих трещины-жилы. Элек­трическое сопротивление опесчаненных отложений 55 - 80 0м«м в зависи­мости от содержания в них глинистых частиц. Таким образом, задача вы­явления и картирования трещин-жил сводилась к выявлению плохо прово­дящих линейно вытянутых (в пределах одной стороны полигона) тел, имею­щих клинообразное сечение в вертикальном разрезе и находящихся в вер­хах геоэлектрического разреза на глубине 2-3 м от поверхности. В то же время'методы электроразведки результативны при зондировании геоло­гических структур, расположенных на глубинах в десятки, сотни и даже тысячи метров. Перспективно применение методов геоэлектрики не только для выяснения структуры зоны аэрации, но, по-видимому, и для исследо­вания . более мелких структур и свойств собственно почв.. А.Н.Малютин (1972) применял методику точечного определения исход­ных электрического сопротивления и влажности почв на глубинах 5,20 и 50 см для исследования скорости инфильтрации во времени вдоль раз­личных склонов. Исследования показали, что колебания интенсивности инфильтрации по длине склона оказались значительными, не имеющими правильного характера и индивидуальными на разных склонах, причем гра­фики электрического сопротивления в продольном профиле в несколько сглаженном виде повторяли их. Ту же закономерность показало и сопос­тавление пространственных полей этих параметров. Коэффициенты корре­ляции между интенсивностью впитывания и электрическим сопротивлением оказались во всех случаях достаточно высокими (от 0,75 до 0,85), что позволило автору предложить формулы для расчета инфильтрации и коэф­фициентов вариации впитывания по величинам электрического сопротивле­ния и коэффициентов вариации на соответствующих глубинах почв.Большие возможности выявления структур и свойств геосистем и их ком­понентов различного иерархического уровня связаны с использованием высокоточных магнитометрических методов. Это возможно вследствие того, что при поднятии над поверхностью почв магниточувствительных датчиков наблюдаются четкие различия в затухании аномальных магнитных эффектов от объектов разной глубины залегания, разных размеров, протяженности 
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на глубину, разного вещественного состава и намагниченности (Ревякин и др., 1986). При аэромагнитных исследованиях с различных высот иссле­дуются наиболее крупные аномалии. Разрешающую способность и информа­тивность магнитометрической съемки, так же и других геофизических ме­тодов, позволяет существенно повысить применение автоматизированных систем обработки материалов, методов геофизических исследований, ин­тенсивно разрабатывающихся и развивающихся в настоящее время (Ревякин, 1986; Гура и др., .1987; Арманд и др., 1987 и др.).Дополнительную информацию дает измерение магнитной восприимчивости Ж, также измеряемой непосредственно в поле, в разрезах, шурфах, сква­жинах с помощью портативных переносных каппаметров типа ИМВ-2 или КТ-5. Магнитная восприимчивость характеризуется соотношением ферро-, ферримагнитных, парамагнитных и диамагнитных минералов, содержащихся в породах и отложениях. К диамагнитным (немагнитным)относятся алюмоси­ликаты и силикаты, не содержащие ионовFe2t?e^*Mn2+ и некоторых других; к ферри- и ферромагнетикам — окисные и гидроокисные■минералы элементов группы железа. Упрощая, можно сказать, что чем больше в исследуемом объекте ферри- и ферромагнетиков, тем выше напряженность магнитного поля, создаваемого им, хотя решающим фактором образования магнитных аномалий является не столько абсолютная величина интенсивности, сколь­ко различия в намагниченности вмещающих пород и исследуемых объектов (Дягилева, Андриевич, 1987). Железо является типоморфным элементом, т.е„‘ интенсивно мигрирующим, перераспределяющимся и накапливающимся, обуславливающим характерные геохимические особенности ландшафтов в зонах избыточного и контрастного увлажнения. В процессах формирования кор выветривания и почв наблюдается тенденция к образованию в верхних горизонтах окисных магнитных минералов железа и высокая устойчивость этих минералов в почвах в окислительных условиях, преобладающих в зо­не гипергенеза, особенно в автоморных ландшафтах (Перельман, 1966, Сысуев, 1980). Поэтому максимальные значения магнитной восприимчивос­ти наблюдаются именно в верхних горизонтах почв и достигают значений 300-2000-10~5ед. СМ, превышая на порядок восприимчивость нижних поч­венных горизонтов и почвообразующих пород (Ревякин и др., 1986). Та­кое распределение и приводит к формированию локальных магнитных ано­малий от неоднородности почвенного покрова и рельефа, которые затуха­ют при поднимании датчиков над поверхностью Земли. Методы каппамет­рии также успешно применяются почвоведами для исследования превраще­ния минералов железа в почвах и для выяснения генезиса почв (Бабанин и др., 1975, Вадюнина, Корчагина, 1986).Важные результаты для палеомагнитных реконструкций дает измерение вектора остаточной намагниченности пород ın. Достаточно сказать, что палеомагнитные реконструкции наряду с другими геофизическими метода­ми исследования континентальных и океанических участков литосферы да­ли в конце 60-х годов мощный толчок для превращения почти забытой ги­потезы "мобилизма” в достаточно строгую теорию тектоники плит, обще-
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принятую в настоящее время во всем мире (Хайн, Михайлов, 1985). Важна роль использования палеомагнитных методов и в геохронологии новейших отложений (Каплин и др., 1973). Кроме того, измерение остаточной на­магниченности пород позволяет получать дополнительную информацию об их составе и свойствах. Большое число взаимосвязей магнитных характе­ристик с другими параметрами пород можно найти в справочных руководст­вах по геофизике (Физические свойства..., 1984, Кобранова, 1986).Для выяснения вертикальной и горизонтальной структуры не только по­род, и почв зоны аэрации, hq и структуры напочвенных покровов (снег, лед, растительность и т.п.) перспективно применение методов высокочас­тотного импедансного электромагнитного зондирования, таких как методы радиокип, методы сверхвысокочастотной радиометрии (СВЧ РМ) и др. Вследствие возможности ведения непрерывных как наземных маршрутных и автомобильных, так и разновысотных аэро-профилирований, они обладают производительностью и оперативностью, не достижимой другими методами.В настоящее время с помощью СВЧ РМ может производиться дистанцион­ное площадное измерение толщины льда, запасов влаги в снеге и атмос­фере, плотности и объемной влажности почв, температуры и интенсивнос­ти волнения моря с самолетов. Возможно применение СВЧ РМ для измере­ния уровня грунтовых вод (УГВ) неглубокого залегания (до 1,0-1,5 м), степени минерализации и контроля загрязнений пресных открытых водое­мов, а также объемов биомассы (Шутко, 1986, Арманд и др., 1987).Радиолокатор подповерхностного зондирования С-023, основанный на излучении сверхширокополосных наносекундных импульсов метрового диа­пазона, позволяет производить профилирование минерального дна торфя­ной залежи глубиной до 7 м, а также дифференцировать слои торфа раз­ного состава; в песчаных отложениях изучение литологической структу­ры и определение УГВ возможно в диапазоне 1,5-10 м; такие же характе­ристики получены при исследовании мерзлых пород, а также глубин и от­ложений пресных.водоемов (Финкельштейн и др., 1986).Даже небольшое количество приведенных примеров показывает, насколь­ко эффективным может оказаться применение комплекса методов приклад­ной геофизики для выявления иерархичности структуры, выявления гра­ниц различного порядка, исследования физических свойств и различных процессов в геосистемах и биогеосистемах.ЗаключениеОбъективно существующая взаимосвязанная пространственно-временная иерархия природных систем требует однозначного определения объектов исследования, системообразующих процессов, выбора основных перемен­ных состояния и параметров геосистем данного иерархического уровня. Такое определение возможно лишь на основе физико-математической тео­рии природных процессов. Сохранение единого пространственно-временно­го масштаба как в моделях, так в натурных и экспериментальных исследо­ваниях диктуется необходимостью строгого соответствия приборно изме-
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ряемых параметров параметрам теоретических моделей. Для успешного ре­шения проблем прогнозирования состояния окружающей среды постоянно действующая система теоретических моделей должна функционировать сов­местно с автоматизированными сетевыми комплексами, обеспечивающими со­ответствующий пространственно-временной шаг при сборе, передаче и ре­гистрации параметров геосистем исследуемого масштаба. Совершенствова­ние и разработка новых методов исследований и приборной базы, ориен­тированных на обеспечение информацией теоретических систем, является в настоящее время актуальнейшей задачей.ЛитератураАлексеева Т. В., К о в д а И. В., МоргунЕ. Г. и др. О своеобразии окислительно-восстановительных условий в почвах сопряженного геохимического ландшафта Ставропольской возвышеннос­ти // Ионометрия в почвоведении. Пущино, НЦБИ АН СССР, 1987. С. 89-Арманд Н. А., Крапивин В. Ф., Мкртчян Ф. А. Методы обработки данных радиофизического исследования окружающей среды. М.: Наука, 1987. 270 с.Астахов А. В. Курс физики. М.: Наука, 1977. 384 с.Бабанин В. Ф. и др. О некоторых путях превращения соедине­ний железа в почвах // Почвоведение, 1975, № 2.Б е^я е^в$ В» И. Теория сложных геосистем. Киев: Наук, думка,Бердников В. В. Палеогенный микрорельеф центра Русской равнины. М.: Наука, 1976. 126 с.Быстрицкая* Т. Л. О суточной динамике некоторых показате­лей физико-химического состояния почв // Ионометрия в почвоведе­нии. Пущино, НЦБИ АН СССР, 1987. C.I77-I9O.Вадюнина А.Ф., Корчагина 3. А. Методы иссле­дования физических свойств почв. М.: Агропромиздат, 1986. 416 с.Васильев В. Б., Вавилин В. А. Иерархия математи­ческих моделей процесса биологической очистки воды // Мат. моде- лир. в биогеоценологии. Петрозаводск, 1985. С.148-149.Виноградов Б. В. О пространственной структуре раститель­ного покрова // Совр. проблемы биогеографии. Л.: Наука, 1980, С.I3—19.Виноградов Б. В. Аэрокосмический мониторинг экосистем. М.: Наука, 1984. 320 с.Воинов А. А., Тонких А. П. Минимальная модель сук- ^ессии$мак^зо|итного водоема // Мат. моделир. в бгц. Петрозаводск,Вор о щ у к А. Н. Имитационная система ТЭС. Назначение и опи­сание // Тр. ВНИИСИ, M., 1981. № 2. С.29-40.Г вм°у3 ц к и й И. А. Проблемы физической географии. М.:Геологические тела (Терминологический справочник). М.: Недра, 1986. 33 с.Гидрологические приборы и гидрометрические сооружения. Л.: Гидроме- теоиздат, 1978. ч.1,П. 304 с.Г Р^ш а^и н Теория руслового процесса. М.: Транспорт,
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son, 1961; Абросов и др., 1982; Абросов, 1984).: конкуренция за ресур­сы питания, метаболические взаимодействия и различные формы коопера­ции, хищничество, пространственная неоднородность и изменчивость во времени среды обитания. Первые три фактора следует рассматривать как чисто экологические, поскольку они формируют видовую структуру сооб­щества в идеально гомогенных экосистемах. Последние два, внося допол­нительные особенности, определяют закономерности функционирования эко­систем в пространстве и времени.Задачи биогеоценологии и экологии вообще - поставлять знания, не­обходимые для объяснения наблюдаемого видового разнообразия экосистем и, в практическом отношении, для выработки стратегий регулирования составом сообщества в конкретных природных и искусственных экосисте­мах. Эти знания будут поступать благодаря фундаментальным исследова­ниям принципов регуляции численности популяций и условий экологичес­кой совместимости видов. Важнейшую роль при этом играют и будут про­должать играть методы математического моделирования экосистем, являю­щиеся составной частью экологической биофизики (Сидько, Абросов, 1982). Еще в 1934 году Г.Ф.Гаузе (Gayse, 1934) писал, что экспериментальные исследования не позволят нам понять механизмы элементарных процессов борьбы за существование до тех пор, пока мы не выразим эти процессы математически, с тем чтобы провести их количественный анализ.В настоящей статье ставится цель изложить на содержательном уров­не основные теоретические, а где это возможно, и экспериментальные результаты исследований экологических факторов, определяющих видовое разнообразие экосистем. Из-за ограниченности объема будем опираться только на теоретические работы, учитывающие конкретные трофические взаимодействия, и другие, контролирующие рост факторы среды, а значит, учитывающие единство рассматриваемых сообществ и динамических процес­сов внешней среды (Абросов, 1973; Абросов, Ковров, 1977; Абросов и др., 1982; Абросов, Боголюбов, 1988; Дегерменджи, 1981; Tilman, 1982 и др.).Разнообразие ресурсов и закономерности трофической конкуренцииКонкуренция за ресурсы питания и за другие факторы жизнедеятель­ности и обитания организмов широко распространена в природе. Законо­мерности конкуренции во многих случаях определяют состав сообщества и объясняют ход сукцессионного процесса. Так, Коннел (Connell, 1983) пришел к выводу, что в 527 экспериментах с 215 видами из всех таксо­номических групп и различных сред обитания конкуренция имела место в большинстве случаев. В другой обзорной статье (Schoener, 1983) на основании анализа более 150 работ делается вывод, что межвидовая кон­куренция в природе обнаружена в 90% Анализируемых случаев, в том чис­ле ей подвержены 76% таких видов, которые повсюду распространены в экологических системах.
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Рассмотрим закономерности конкурентных отношений в сообществе ор­ганизмов одного трофического уровня х ..., х^, взаимодействие между которыми опосредованное: все они функционируют за счет совместного потребления ресурсов питания s., з2, зп. На данном этапе нас бу­дет интересовать следующее: I) какая роль в формировании видовой стру­ктуры потребителей отводится разнообразию ресурсов питания; 2) как влияют скорости поступления ресурсов в экосистему (скорости воспроиз­водства) при условии сохранения их номенклатуры, на исход межвидовой конкуренции; 3) какие условия совместимости видов.Пусть организм i-ro вида (i = 1, ^потребляют на единицу биомассы (на особь) каждый j-й субстрат со скоростью qr.Cs.p s2, ..., sn). Удельная скорость прироста биомассы (плотности) i-ro вида (jll) взаимо­связана со скоростями потребления субстратов и в общем случае есть также некот'орая функция от концентраций субстратов в среде,= = J-L (s.j, s2, k..,sn).B этом случае динамика экосистемы описывается моделью:= (j^Cs) - di)xi, i = 1, ffi (1)= Ai - D S _ ə = 1,n,
J J J J İ=v xгде s = (s^, s2,..., sn) - вектор концентраций ресурсов в среде;дв­удольная скорость элиминации организмов i-ro вида (смертность, дыха­ние, удаление и пр.); а^ - скорость поступления i-ro субстрата извне на единицу объема экосистемы; г удельная скорость удаления ("обес­ценивания") ресурса в открытой системе. Из модели (I) следует одна из формулировок принципа конкурентного исключения: "для равновесного со­существования совокупности конкурирующих видов, не взаимодействующих друг с другом, помимо потребления общих субстратов, и не поедаемых хищниками, необходимо, чтобы число различных ресурсов было не меньше числа конкурентов" (Абросов и др., 1982, с.21). Заметим, что такая формулировка принципа конкурентного исключения вытекает из ряда пос­ледних работ других авторов и является более корректной и содержатель­ной по сравнению с ранее распространенной в литературе, где указыва­лось, что два вида, занимающие одну и ту же экологическую нишу, не могут существовать совместно длительное время. Однако и эта формули­ровка не является окончательной. Как будет показано ниже, учет межви­довых взаимодействий, пространственно-временной неоднородности, будет приводить к дальнейшим дополнениям, уточнениям.Необходимо отметить, что уравнения динамики сообщества, культиви­руемого в хемостате,= (^(3) - D)Xi, i = 1, m (2)S. = D(s? - а.) - tpii(S)xi, j = 1, n

где d - скорость разведения культуры; s? - концентрация j-го субст- ə 133



рата в поступающей в реактор питательной среде, являются частным слу­чаем системы (I) при условиях: <з± = Dj = D; s? = A»/D. Качественные результаты анализа хемостатных экосистем соответствуют модели (I). Су­ществует преемственность выводов, даже если удельные скорости элимина­ции видов и субстратов различны.В случае взаимозаменимых субстратов на практике чаще всего предпо­лагается аддитивный характер совместного действия смеси субстратов, и зависимость описывается выражениемЯ-(з1’ s2’ •••« %) = [Ai’ ^/isd/(kiə + M
либо его линейной аппроксимацией32............... %) = fy>idsd] ’ С4'где jilj- максимально возможная удельная скорость роста организмов i-ro вида; - константа полунасыщения роста i-ro вида на j-ом суб­страте; - коэффициент приспособленности i-ro вида к j-y субстрату. В случае взаимонёзаменимых субстратову±(3) min [sj/Ckjj + Sj), s2/(ki2 + s2), ..., sQ/(kin + sü^(5) 
либоJlj(s) = mın[jxi, pi2s2,... , J3insn] (6)Коэффициент приспособленности £>i;j равен произведению удельной скорос­ти потребления, лимитирующего рост d-ro субстрата (oi;j) на экономи­ческий коэффициент его усвоения (^ə)» т.е. в услови­ях лимитированного роста <Pij=CySj ■В pnynaejUjCS) линейного вида (4) или (6) Э^(3)/Эз=£i;j коэффициент приспособленности i-ro вида к j-му субстрату. Поэтому в общем случае функцию/iəts) = (ə/i/Ssə)s=sпо аналогии будем рассматривать как характеристику приспоробленности i-го вида к d-му рубртрату при трофичерких условиях s = s. Вектор приспособленности = (^, £i2’ •••» Pin) является трофической ха­рактеристикой i-ro вида, а матрица сообщества, составленная из векто­ров приспособленности конкурирующих видов,pi1 P’inв =('. ) (7)

f’m'l •.. ^mn
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определяет условия трофической совместимости конкурентов и исход кон­куренции.Обратимся к случаю конкуренции за один ресурс. Кан следует из (2), для каждого i-го вида существует свое значение фоновой концентрации ресурса (st), при которой обеспечивается необходимое для равновесия равенство удельных скоростей прироста организмов и их элиминации, т.е. /-(s) = D. Решение этого уравнения определяет значение зрs| = k^D/Cj^ - D) при JK(s) = ^з/(к± + з); (8)st = D^j_ при jU(s) = min^, ^s).
Поскольку при фиксированном D значение остаточной концентрации субстрата st определяется только трофическими свойствами i-й популя­ции, то его (в£) также следует расценивать как трофическую характе­ристику потребителя.Из анализа модели следует,, что в результате конкуренции ш видов за один субстрат выигрывает один вид, для существования в равновесии ко­торого необходима минимальная остаточная концентрация ресурса, т.е. з = min st, или, что то же самое, выигрывает вид с максимальным коэф­фициентом приспособленности к субстрату Как видно из соотношений (8), остаточная концентрация субстрата определяется совокупностью ки­нетических характеристик организмов: скоростью элиминации, скоростью потребления субстрата, приспособленностью к субстрату, которые могут зависеть от ряда физических характеристик (температуры, токсиканта и пр.). На рис.1 показаны изменения остаточных концентраций силиката для двух видов диатомовых водорослей Asterionella formosa (Af) и Sr- nedra ulna при D = 0,11 сутки"1 (Tilman e.а., 1981).Видно, ЧТО при температурах, ниже <*■ 20,5 °C кинетические характеристики видов таковы, что соответствующие им sgu < s£f, поэтому при этих температурах дол­жен выиграть в конкуренции за силикат Synedra, а при t>20,5 °C 3Af < sSu и П0ЭТ0МУ конкурентное преимущество у Asterionella, что и наблюдалось в экспериментах (Tilman е.а., 1981).Конкуренция видов за взаимозаменяемые субстраты изучалась в ряде работ (Абросов, 1973, 1975.; Leon, Tampson, 1975; Taylor, Williams, 1975; Smouse, 1980). Более полно теоретические результаты в их сопос­тавлении с экспериментальными данными изложены.в монографии (Абросов и др., 1982). Основные принципы совместимости видов и регуляции струк­туры конкурентного сообщества удобно проиллюстрировать на примере конкуренции за два субстрата. В этом случае максимально возможно со­существование двух таких видов, экологические свойства которых удов­летворяют соотношению (Абросов, Боголюбов, 1988):(£и₽>22 " > °»где S = (з^, з2) - стационарные фоновые концентрации субстратов.
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Рис. I. Температурная зависимость стационар­ных остаточных концентраций s’f, s£u конкурирую­щих видов
В случае линейной теории последнее выражение сводится к виду^11^22 ” P2lPl2)<-01'l022 “ с12°22) > °' (10)
Будем говорить, что ə-й субстрат является основным элементом пита­ния i-ro вида, если скорость его потребления является наибольшей для данного вида:ф. ,(S.) = №X[<pik(sk)] •

На основании неравенств (9) или (10), а также условий существования положительных равновесных концентраций субстратов э^ >0, s2 > Os£l1 > £>21’ £>22 > £>12 (11)Либо > &2, ,р21 >
можно I) сформулировать признаки совместимости видов:если основные ресурсы питания видов не совпадают и приспособ­ленность £ любого i-ro вида к своему основному ə-му субстрату пре­вышает приспособленность . к этому субстрату другого.к-го вида (k / i), то возможно устойчивое сосуществование конкурентов;2) если для каждого вида можно указать такой ə-й субстрат, что
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Рис. 2. Зависимость исхода конкуренции от скоростей поступ­
о и

Ргг
8°

ления субстратова) оба вида питаются обоими субстратами, однако, у каждого ви­да имеется свой основной субстрат; б) каждый вид потребляет только свой основной субстратудельная скорость его потребления и приспособленность к нему превышает удельную скорость потребления этого же ресурса и приспособ­ленность к нему другого вида, то возможно устойчивое сосуществование конкурентов.Однако вышеуказанные условия совместимости видов еще не гарантиру­ют сосуществование конкурентов. Принципиально совместимые виды будут реально сосуществовать, если вектор входных концентраций субстратов s0 = (з°, з°) принадлежит области В, точки которой удовлетворяютсистеме з° < неравенств^22^S2^ /ql
32 !1 (12),0'2 з2

где S.J, S2 - стационарные фоновые концентрации субстратов, определя­емые уравнениями_gi(s1, s2) = D (см. (2)). Область В, в которой реа­лизуется сосуществование группы видов Xj и Х2, называется групповой нишей (Nold, 1979; Абросов и др., 1982). На рис.2 показано вытекае- мое из (12) разбиение пространства скоростей поступление субстратов [з°, а°] на три групповые ниши для случая линейных функцийju±(а1, з2) вида (ч). В областях I и II каждый вид соответственно существует раз­дельно, а в области III оба конкуренту устойчиво сосуществуют. При­чем размер групповой ниши для (Xj, Х2) определяется величиной угла ос, который существенным образом определяется соотношением скоростей 
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потребления субстратов, спс22~с12с21* мень№ Для каждого вида различие в интенсивностях потребления основного ресурса и дополнитель­ного, т.е. чем больше сходство между видами, тем меньше размер их групповой ниши и тем менее вероятно их сосуществование. Если же каж­дый вид питается только своим основным субстратом, т.е. Cjg = c£j = О, с£ = 90° и размер групповой ниши максимальный (рис.26).Обратим внимание на следующее примечательное свойство. В области вымывания обоих видов ОАВС (рис.2) фоновые концентрации субстратов равны входным, т.е. з1 = s°, з2 = з2, другими словами, значения (зп, з2)и (s°, s°) отождествляются. Ломаная линия АВС является границей максимальных значений фоновых концентраций (sv з2), при которых^1§1+A2g2 = D’где индекс 1’соответствует номерам тех видов, на границе групповой ни­ши которых находится точка (зг §2). Если точка (з°, з°) будет перед­вигаться, скажем, по прямой мы от точки м к точке н, значения фоновых концентраций (3., 32) будут изменяться по границе АВС от точки А к точке С, т.е. пределы изменений (з^ з2) существенно меньше пределов изменения (з°, з°),а когда точка(з°, з°) находится в пределах облас­ти III сосуществования двух видов на двух субстратах, точка (ЕЦ, §2) совпадает с точкой В и вообще не зависит от значений (з°, з°) - прин­цип аутостабилизации лимитирующих факторов в идеальной форме (Дегер- менджи и др., 1979; Абросов и др., 1982). В общем же случае мы можем говорить только о принципе меньшей изменчивости фоновых концентраций ресурсов по сравнению с вариацией их входных потоков.Рисунок 2 иллюстрирует также другое важное свойство. Прямые КС и АР являются изоклинами стационарных скоростей ростаЛ|131 + ^12S2 ~ D'’ ^21S1 + ^22S2 = D’Граница же нулевой биомассы АВС (или линия изменений фоновых кон­центраций (з^ з2)) состоит из тех участков прямых КС и АР, все точ­ки которых наиболее близки к началу координат. Другими словами, если обозначить= {(3°, 3°)/^(3°, 3°) < d} область нулевой биомассы для i-ro вида, если бы он культивировался один на двух субстратах (на рис.2 м1 совпадает с дОАР, а м2 - с д ОКС), то пересечение ицЛ м2 представляет область ОАВС нулевой биомас­сы для сообщества. Видно, что размер (площадь) области нулевой био­массы для сообщества меньше, чем для монокультур - принцип минимиза­ции области нулевой биомассы.В данном случае линия уровня нулевой биомассы составлена из двух отрезков, принадлежащих к изоклинам уровня d удельных скоростей роста первого и второго видов, что и позволяет как сосуществование этих ви-
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Рис. 3. Определение исхода конкуренции четырех видов за два субстрата по взаимному расположению прямых
дов, так и существование монокультуры каждого. Сказанное позволяет сформулировать геометрическое правило определения возможных исходов конкуренции произвольного числа видов за два субстрата.Пусть четыре вида конкурируют за два субстрата. Матрица сообществаВдх2 = такова, что изоклиныlj : Pj-jS® + £İ2s° = d, i = İT4 (13) расположены как на рис.З. Линия уровня нулевой биомассы АВСД состоит из трех участков прямых (13), соответствующих видам с номерами 4, 3, I. Причем точки В и С являются точками пересечения прямых с 13 и 13 с 11 соответственно. Поэтому второй вид будет вытесняться при лю­бых (з°, з°); возможно сосуществование четвертого вида с третьим, третьего вида с первым, а также существование каждого из трех видов в отдельности. Границы групповых ниш г2, г3> rz, легко определяют­ся соотношениями (12) для соответствующих номеров популяций.Таким образом,сформулированное правило (или принцип минимизации об­ласти нулевой биомассы сообщества) позволяет из всех видов выбрать не­которые совокупности, (группа),которые при определенных (3°, з|) будут устойчиво сосуществовать. Если произойдет инвазия в сообщество нового вида или мутантной формы, то его судьба определяется прежде всего тем, будет ли уменьшен за счет этого вида размер области нулевой биомассы- сообщества, т.е. приведет ли это к более полной утилизации ресурсов.
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Если да, го в пространстве (3°, з°) найдутся групповые ниши для этого нового вида и инвазия будет успешной, если реальная трофическая обста­новка такова, что (з?, з°) попадает в одну из тех же ниш.В случае конкуренции за n > 2 субстратов результаты аналогичны. По­лучены условия трофической совместимости видов накладывают опреде­ленные ограничения на матрицу приспособленности сообщества и др., 1982). Для облегчения практического решения вопроса вой нише какого сообщества принадлежит точка (3°, з°, ..., но понятие мощности пищевой ниши i-ro вида (Q.)
n 1Q. = İL ,Ъ. .3°,1 ə = rıə ə’ 

(Абросов к группо- 8°), введе-

которая характеризует как трофические свойства вида, так и интенсив­ность поступления субстратов в экосистему. Показано, что интересующие исследователя виды закрепятся в экосистеме при определенных 8°, з°,...,з°,если они трофически совместимы, а мощности, их ниш сравни­тельно одинаковы и превосходят мощности ниш остальных конкурентов. С изменением скоростей поступления субстратов одна группа видов заменя­ется другой. Причем при сравнительно избыточном поступлении, скажем, ə-ro субстрата точка Tə будет находиться в примыкающей к j-й оси групповой нише, в которой существует только один, наиболее приспособ­ленный к ə-му субстрату вид. В общем случае в пространстве {з°, з°, ..., з°} найдутся групповые ниши для моновидов, для двух, трех и т.д. до n видов. Возможность смены состава сообщества при вариации ско­ростей поступления, ресурсов приводит к тому, что фоновая концентрация определенного субстрата в целом возрастает с увеличением его поступ­ления и убывает при уменьшении. Однако в пределах тех групповых ниш, в которых число видов равно числу субстратов, фоновые концентрации субстратов в стационарной системе не зависят от скоростей их поступ­ления.Конкуренция за взаимозаменяемые субстраты наиболее характерна для сообществ автотрофных организмов, потребляющих совокупность минераль­ных веществ. Зависимость удельной скорости роста популяций сообщества от концентраций элементов питания может быть представлена в виде (5) или (6). Теоретические исследования (Абросов, 1975; Абросов и др., 1977, 1982; Leon, Tumpson, 1975; Tilman, 1982 И др.) показали, что, как и в предыдущем случае, сосуществование видов и исходы конкуренции определяются двумя факторами: экологическими характеристиками видов (векторами приспособленности к субстратам) и трофическими свойствами среды (s°, s°, ..., s°). Сосуществование видов возможно, если для каждого вида реализуется свой, отличный от других видов, лимитирующий фактор, т.е. число видов равно числу лимитирующих факторов. Это воз­можно, если: I) свойства видов таковы, что минимальные элементы каж­дого столбца их матрицы приспособленности В принадлежит к различным
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Рис. 4. Разбиение пространства (з^, s2J на области, при­водящие к различным режимам лимитирования и исходам конку- енпии двух трофически совместимых видов со свойствами ПУ22 > У12У21I - победа I-го вида при лимитировании обоих субстратом S/p I - победа I-го вида при лимитировании первого вида субстратом s2; а второго - субстратом s^; II - победа 2-го вида при лимитировании обоих субстратом S2; Па - победа 2-го вида при лимитировании второго вида субстратом s^.a первого вида - субстратом s2; III - сосуществование кон­курентов при лимитировании первого вида субстратом S2, а второго - субстратом ступенчатая линия wapq - грани­ца области нулевой биомассы сообщество 1Устрокам; 2) скорости поступления субстратов { s°, ..., з°]принадлежат к соответствующей групповой нише. На рис.4 представлено разбиение пространства {s°, з2} на области, приводящие к различным режимам ли­митирования и исходам конкуренции двух трофически совместимых видов. На рисунке з*. - остаточная (фоновая) концентрация ə-го субстрата, при которой скорость роста i-го вида равна скорости элиминации (В±= =d). Видно, что сосуществование видов возможно, если каждый вид мо­жет поддерживаться в равновесии при меньшей остаточной .концентрации одного субстрата и при большей концентрации другого по сравнению со своим конкурентом.Чаще всего число (m) претендентов закрепиться в экосистеме больше
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Рис. 5. Разбиение на групповые ниши пространства {з°, з2 К - угловые коэффициенты границчисла (и) возможных лимитирующих факторов, и матрица приспособленнос­ти конкурентного сообщества имеет прямоугольный вид:#11 ••’АпBmxn=^n1 ■■'■Дпп Л_Лт-| • • tfimnТак как в стационарной экосистеме не может быть более п видов, то встает вопрос, какие группы из m видов и при каких условиях будут со­существовать? Дополнительные к требованию условия сосуществования, скажем, первых п видов, которым соответствует квадратная матрицаBsnxn, следующие:
min fik1Ai АгАг’ AnPnnдля n < k < m, т.е. любая строка матрицы сообщества вытесненных ви­дов должна иметь хотя бы один элемент, меньший минимального элемента соответствующего столбца матрицы В' сообщества видов, выигравших кон­куренцию. Сформулированное правило позволяет найти из совокупности m видов те группы по п видов, которые'при определенных (3°, ..., 3°) выигрывают конкуренцию. На рис.5 показаны групповые ниши в случае кон­куренции пяти видов за два субстрата. Трофические свойства видов пред­
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ставлены изоклинамиs2) = D (i = i75\T.k. изоклина четвертого вида не участвует в формировании границы нулевой биомассы сообщества, то этот вид при любых S°, S° проигрывает в конкуренции.К настоящему времени практически все теоретические результаты полу­чили как качественное, так и количественное подтверждение на сообщест­вах микроводорослей и гетеротрофных микроорганизмов, что в полной ме­ре отражено в монографиях (Абросов и др., 1982; Tilman, 1982; Абросов, Боголюбов, 1988). Исследования Ю.Г.Пузаченко и его коллег (Пузаченко, Скулкин, 1986; Пузаченко, 1986 и др.) позволяют судить о применимости основных теоретических положений при изучении структуры сообществ выс­ших растений и животных.Метаболические взаимодействия как фактор увеличения видового разнообразияВыше продемонстрирована ведущая роль разнообразия ресурсов питания и скоростей, их поступления в обеспечении видового разнообразия эко­систем. Как правило, это оправдано в условиях "жесткой" трофической конкуренции, когда слабые потоки субстратов не допускают высокой чис­ленности популяций и, как следствие, не приводят к достаточному накоп­лению продуктов метаболизма в среде. В случае же высоких скоростей поступления ресурсов питания возрастает вклад метаболических взаимо­действий в формировании видовой структуры сообщества (Абросов, 1978; Абросов и др., 1982).При наличии в среде внешних ресурсов питания ..., sr и продук­тов жизнедеятельности популяций Pj, Р2, ..., Ре удельная скорость роста каждой популяции будет функцией n = г + 1 переменных, ==jUi(s1...............Sr, ..., рр. Эти переменные будем называть факто­рами среды. Фоновые концентрации (величины) факторов среды зависят от сообщества и контролируются составом сообщества, поэтому эти факторы получили название плотностнозависимых. Для сравнения, если некоторый ингибитор роста или физический параметр среды задается извне и не участвует в биологических превращениях, хотя и определяет значения удельных скоростей роста популяций, то такие факторы не являются плот­ностнозависимыми. Показано (Абросов, Ковров, 1977), что роль незави­сящих от сообщества факторов среды сводится к параметрической регуля­ции; они изменяют кинетические характеристики видов и тем самым влия­ют на видовую структуру экосистем, но они не изменяют механизм, фор­мирующий состав сообщества, и поэтому не приводят к увеличению видо­вого разнообразия. В случае же плотностнозависимых факторов вносятся принципиальные особенности в этот механизм.А.Г.Дегерменджи (1981) теоретически доказано, что возможно сущест­вование положительного равновесия n видов и n плотностнозависимых факто- , ров среды, а также сосуществование р(р 4 п) видов за счет n факто­ров. Отсюда следует содержательный вывод: количество сосуществующих в стационарном состоянии видов не больше числа контролирующих их рост
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плотностнозависимых факторов среды. В общем случае таковыми факторами могут выступать субстраты, ингибиторы или стимуляторы роста, хищники или плотностнозависимые технологические факторы (например, зависящая от скорости роста организмов величина разведения культуры при плот­ностном культивировании). Таким образом, если допустить, что с инва­зией нового вида в экосистему происходит подключение его метаболитов как дополнительного плотностнозависимого фактора, то это приводит к выводу об отсутствии ограничения сверху на число сосуществующих видов, например, на одном субстрате. Реально, число сосуществующих взаимодей­ствующих видов за счет одного субстрата будет определяться энергети­ческими ограничениями, т.е. скоростью поступления этого субстрата и размером (биомассой) организмов.За последние годы опубликован ряд теоретических работ, вскрывающих закономерности динамики взаимодействующих популяций (Абросов, 1978; Абросов и др., 1982; Дегерменджи, 1981; Домбровский, Маркман, 1983; Freitas, Fredrickson, 1978; Miura e. a.,1980). Рассматривались различ­ные варианты положительных, так и отрицательных взаимодействий, а так­же случаи самоингибированного роста. Доказано, что межвидовые взаимо­действия на одном трофическом уровне являются одним из факторов под­держания видового разнообразия. Однако величина вклада межвидовых взаимодействий существенно зависит от обеспеченности внешними субстра­тами. При низких скоростях поступления лимитирующих ресурсов разнооб­разие видов не превосходит числа различимых ресурсов, и видовая струк­тура сообщества определяется изложенным в первой главе трофическим ме­ханизмом. А это означает, что,например, на одном субстрате закрепится один, наиболее приспособленный вид. С дальнейшим повышением скорости поступления этого субстрата будет возрастать концентрация метаболитов этого наиболее приспособленного вида, что уже допускает закрепление некоторых сопутствующих видов. Получается, что виды, лучше приспособ­ленные к условиям внешней среды, начинают поддерживать менее приспо­собленные виды, увеличивая тем самым разнообразие сообщества. К это­му же выводу пришли Ю.А.Домбровский, Г.С.Маркман (1983) при изучении стимулирующего действия метаболитов фитопланктонных видов.При высокой обеспеченности первичными субстратами уже доминирует метаболический механизм регуляции структуры сообщества, который, в принципе, позволяет сосуществование произвольного числа видов за счет одного внешнего субстрата. Например, в случае антибиотических взаимо­действий два вида могут сосуществовать на одном субстрате: а) при ли­митировании обоих видов субстратом и самоингибировании; б) при лими­тировании обоих видов субстратом и ингибировании метаболитом более приспособленного к субстрату вида, причем последний должен иметь боль­ший коэффициент чувствительности к собственному метаболизму; в) при лимитировании одного из видов субстратом и самоингибировании; г) при лимитировании одного из видов субстратом и ингибировании обоих мета­болитом нелимитированного субстратом вида (небольшая вероятность); 
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д) при нелимитированном субстратом росте и самоингибировании. В усло­виях взаимного ингибирования устойчивое сосуществование нескольких.ви­дов на одном субстрате невозможно даже при нелимитирующих количествах субстрата. Более того при росте на различных субстратах двух видов со взаимным ингибированием их сосуществование затруднено.Только самоингибирование (либо продукция аутоингибиторов)не может иг­рать важную роль в поддержании видового разнообразия, позволяя устой­чивое сосуществование произвольного (зависящего от скорости поступле­ния субстрата) числа видов на одном внешнем суббтрате. Напротив, по­ложительные взаимодействия в целом допускают устойчивое сосуществова­ние нескольких видов как конкурирующих за один субстрат, так и потреб­ляющих различные ресурсы.Сообщество с положительными взаимодействиями более полно исполь­зует внешний субстрат, неограниченно уменьшая его остаточные концен­трации. Отрицательные же взаимодействия, наоборот, приводят к увели­чению остаточных концентраций субстратов. Отсюда следует, что при конкуренции за субстрат будет выигрывать ансамбль положительно взаи­мосвязанных видов, а также то, что в сообществе длительно коэволюцио- нирующих видов доля положительных взаимодействий должна увеличивать­ся. Это соответствует также известному в экологии выводу о возраста­нии положительных взаимодействий в процессе экологической сукцессии.Роль хищничества в поддержании видового разнообразия жертвВлиянию хищничества на видовое разнообразие жертв уделено, пожа­луй, самое большое внимание среди натурных, экспериментальных и тео­ретических работ. Достаточно полно этот вопрос обсуждается в моногра­фиях (Абросов и др., 1982; Абросов, Боголюбов, 1988). Хищники, огра­ничивая численность своих жертв, могут уменьшать конкуренцию между ними и тем самым способствовать сосуществованию нескольких жертв. С другой стороны, хищники являются дополнительными плотностнозависи­мыми факторами для жертв, поэтому, согласно принципу стационарного сосуществования, число сосуществующих жертв может возрасти. В литера­туре имеются опыты как в лабораторных, так и в естественных экосис­темах, демонстрирующих увеличение сосуществующих жертв при подключе­нии хищников (Tost е. а.,1973; Levin е. а.,1977; Me Cauley, Brian, 1.979 и др.). Однако направление изменения числа видов жертв при ва­риации воздействия хищничества не всегда однозначно (Lynch, Shapiro, 1981).Полученные к настоящему времени результаты показывают, что для от- . вета на вопрос, будет ли за счет хищничества увеличиваться видовое разнообразие сообщества в целом или некоторой характерной группы ви­дов, необходимо знать структуру сообщества, спектры предпочтения жертв хищниками, трофические условия для жертв и т.д. На рис.6 указа­ны возможные и доминирующие (сплошные стрелки) взаимосвязи между ком-
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Рио. 6. Схема структуры сообщества из одного (а) и двух (б) трофических уровней—»- - доминирующие связи; —— - дополнительные связи; - совокупность связей между двумя сооб­ществами; Aj - скорость поступления первичного суб­страта Sj в экосистему; О, I, II - номера трофичес­ких уровней
понентами экосистемы в случае одного трофического уровня (рис.б,а) и при наличии хищничества (рис.б,б). Как показано выше, для сосущест вования конкурирующих популяций необходимо, чтобы для каждого вида существовал свой, отличный от других видов, фактор среды (субстрат), ответственный в большей степени за существование вида в сообществе. Поэтому число невзаимодействующих жертв (без хищников) не превышает число субстратов (см.рис.6,а).Пусть при наличии следующего (2-го) трофического уровня (см.сис.б б) вместо одного вида Хк существует сообщество видов (х£1\ х^2..
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xl^lk\ являющихся основными жертвами «для группы хищников••• ’ = 1,ш)В данной схеме мы уже допустили, что хищничество позволяет сосуществовать нескольким жертвам на одном внешнем субстра­те, что доказано ранее (Абросов и др., 1982) и не противоречит прин­ципу стационарного сосуществования, согласно которому ık = uk либо ıtk-ı. Однако встают следующие вопросы.I. Субстраты для организмов I-го трофического уровня не являются Оаморазмножающимися (абиотические ресурсы). Скорость их поступления не зависит (по предположению) от их фоновых концентраций. В этом слу­чае, как правило, в системе ресурс-потребитель отсутствуют стационар­ные колебательные процессы; реализуется сосуществование видов при фик­сированных плотностях. Поэтому число видов потребителей не превосхо­дит число различных ресурсов (см.рис.6,а). В то время как в качестве субстратов для организмов II-гб трофического уровня выступают сами по­пуляции, скорость воспроизводства которых уже может зависеть от их плотности. А для систем "ресурс-потребитель", где ресурс имеет биоген­ную природу (саморазмножение) уже характерны два режима динамики: су­ществование при фиксированных,плотностях и циклические колебания. В последнем случае уже не применим принцип стационарного сосуществова­ния, когда справедливо: число видов не больше числа субстратов. Поэ­тому встает вопрос о соотношении числа видов жертв (ıi) (и хищников (и.) в зависимости от внешней характеристики ı-й трофической цепи - скорости поступления i-ro субстрата (др.2. Каковы условия трофической совместимости видов хищников на Ц видов жертв, требуемые как для’сосуществования при фиксированных плотностях, так и для сосуществования в колебательном режиме?3. При снятии пресса хищников на i-й трофической цепи, видимо, бо­лее вероятно уменьшение числа видов жертв в i-й группе. Однако умень­шение скорости элиминации i -й жертвы приведет' к увеличению мощности ее пищевой ниши, (так как У = В. д /п.) что, в свою очередь, мо-
J — I J-J J J-жет привести к вытеснению некоторых групп конкурирующих с ней жертв и дальнейшему изменению числа видов жертв в других группах. Так что общее разнообразие видов на I трофическом уровне может как уменьшать­ся, так и возрастать в зависимости от д^ ..., а^и структуры сооб­щества, что и отмечалось выше. В целом же этот вопрос не изучен.4. Слабо изучена также реакция сообщества на обогащение экосисте­мы одним или несколькими первичными субстратами. Тем не менее уже достигнуто понимание основных свойств функционирования системы "пер­вичные субстраты - жертвы - хищники", особенно в отношении вопросов I и 2 (Абросов и др., 1982; Абросов, Боголюбов, 1988).Роль временной и пространственной неоднородностиПри исследовании роли хищничества уже отмечалось, что в случае по­явления присущих взаимодействию "хищник-жертва." колебательных режимов
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функционирования, (а они возникают при ослаблении или отсутствии лими­тирования скорости роста жертвы пищей) возможно сосуществование произ­водного числа видов на одном ресурсе. Такие временные неоднородности создаются благодаря внутренним взаимодействиям между компонентами эко­системы при постоянных внешних характеристиках среды. Другая причина временной неоднородности связана с флуктуациями внешних по отношению к экосистеме параметров, например, с сезонными колебаниями в обеспе­ченности ресурсами, температуры и пр. Вопросу о влиянии непрерывно ме­няющихся внешних условий на обилие видов биоценозов посвящено большое количество как теоретических (Ковров, Черепанов, 1979; Hsu, 1980; Дом­бровский, Маркман, 1983), так и экспериментальных (Meers, Tempest, 1968) работ. Характерным результатом этих работ является заключение, что периодические режимы приводят к устойчивому динамическому сосу­ществованию двух видов на одном субстрате. В работах (Абросов, Елгин, 1982; Абросов, Боголюбов, 1988) решается вопрос о необходимых и дос­таточных условиях сосуществования в периодическом режиме и о путях уп­равления исходом конкуренции.Так, на примере периодической смешанной культуры показано, что для сосуществования двух видов на одном субстрате необходимо и достаточно выполнение неравенствroj^Cs) -/<2(s) ds < 0; roftgts) -/^(s) ds < 0,
İ A(s) К ~ s ' ’ İ f2(s) % " sгде s , s- соответственно начальная и текущая концентрации субстрата; s =s0/(1 - a), Jl^(s) - трофическая функция ı-го вида;а - доля отбира­емой для последующего цикла микробной биомассы.Эти неравенства будут выполнены, если кривые (s) и ^(а) пересе­каются, а начальная концентрация субстрата в случае одноразового пе­ресечения попадает в интервалS1O So s20’где s10, s20 - корни уравненийГ1 °Д(з) -J4?(s) . ds______ 0 . f 2%(s) ds______  = 0.I A(s) ‘ V3 ’ I ?2(s) ’ % “ 3При приближении sə к одной из границ этого интервала процентное со­держание в смешанной культуре одного из видов стремится к нулю; что позволяет добиваться нужного соотношения биомасс сосуществующих видов.В общем случае показана возможность сосуществования как двух, так и трех и более видов,, конкурирующих за один субстрат, что противоре­чит принципу "п-видов - и ограничивающих факторов", сформулированному для стационарных экосистем. Однако для сосуществования видов в пере­менных условиях нужно, чтобы для каждого вида существовал временной интервал, на котором он имеет конкурентное преимущество перед осталь- 548 ц



ними видами. В этом случае исход конкуренции определяется соотношением как длительности этих интервалов., так и величины конкурентного преи­мущества.Поэтому в общем случае можно утверждать, что устойчиво сосущество­вать могут столько видов, для скольких возможна реализация преимущест­ва перед другими видами. В случае экосистем, однородных в пространст­ве и времени, возможно столько преимуществ, сколько имеется контроли­рующих рост факторов, т.е. ранее принятая формулировка принципа кон­курентного исключения.не противоречит, а является частным случаем предлагаемой формулировки.Полученные результаты позволяют также легко оценить роль простран­ственной гетерогенности среды обитания в увеличении видового разнооб­разия экосистемы в целом. Как было отмечено, для каждой группы видов необходима соответствующая групповая ниша, характеризуемая определен­ным соотношением скоростей поступления (или общим содержанием, в слу­чае замкнутых экосистем) субстратов. Реально два соседних участка био­топа могут различаться по последним характеристикам, что, в свою оче­редь, приводит к различию номенклатуры заселяющих их видов. И чем больше размер рассматриваемой экосистемы (например, лужа, озеро, круп­ный водоем), тем более вероятна пространственная гетерогенность, тем большее число заселяющих ее видов. Оценка вклада пространственной не­однородности в общий механизм сосуществования видов может быть полу­чена при анализе следующей схемы: два внутренне гомогенных хемостата связаны обменными потоками; две конкурирующие популяции лимитированы общим потоком вещества. Теоретически показано, что в такой системе сосуществование на одном лимите возможно лишь при относительно малом уровне обменных потоков; с ростом интенсивности обмена происходит "гомогенизация" и начинает "работать" принцип конкурентного исключе­ния: остается один вид.Изложенная теоретическая концепция позволяет объяснить тенденцию уменьшения видового разнообразия пространственно гетерогенных экосис­тем с увеличением биогенной нагрузки на водоем (эвтрофикация) свыше критической величины, что имеет место в природе (Tilman, 1982).ЛитератураАбросов Н.С. Некоторые принципы формирования микробных эко­систем в условиях непрерывной культуры // Микробиологическая про­мышленность. 1973. № 10. С.13-18.АбросовН. С. Теоретическое исследование механизма регуляции видовой стр^кту^ы сообщества автотрофных организмов // Экология.Абросов Н.С. Межвидовая трофическая конкуренция микроорга­низмов при антибиотическом взаимодействии.Красноярск: Ин-т физики СО АН СССР, 1978. 60 с. (Препр. ДИн-т физики СО АН СССР, № 15Б).Абросов H. С. Факторы поддержания видового разнообразия эко­систем // Биофизические методы исследования экосистем. Новоси­бирск: Наука, 1984. С.6-24.
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УДК 574.712.24АКТУАЛЬНЫЕ ПРОБЛЕМЫ РАЗВИТИЯ АГРОФИТОЦЕНОЛОГИИБ.М.МиркинБашкирский государственный университет, УфаТенденции развития современного сельского хозяйства с постоянным наращиванием энергетических субсидий вызывают серьезную озабоченность экологов и экономистов (Одум, 1986). Одновременно с удорожанием сель­скохозяйственных продуктов и снижением их качества усиливается загряз­нение среды и расходуются трудно восполнимые ресурсы биосферы, такие как гумус почв и пресная вода. Выходом из возникшего тупика является новая сельскохозяйственная стратегия (НОС) и как ее составляющая - новая стратегия растениеводства (НСР), которые опираются на экологи­ческое знание и в той или иной мере воспроизводят в агроэкосистемах функции естественных экосистем, отлаженные природой за геологическую историю биосферы.
© Б.М.Миркин,1990



Научное обеспечение НСС и НСР (далее мы будем обсуждать вопросы, связанные с экологизацией растениеводства, так как проблема НСС шире, чем тема статьи) требует участия специалистов разных наук, как биоло­гического, так и не биологического профиля. Генетикам предстоит, опи­раясь на методы генной инженерии, вернуть растениям свойства К (конку­рентная способность) и R (толерантность к неблагоприятным условиям). Микробиологам - инокулировать азотофиксирующие бактерии хотя бы части злаковых культур и на этой основе снизить потребность в азотных удоб­рениях; земледельцам - разработать энерго- и ресурсосберегающие техно­логии с частичным замыканием циклов минеральных элементов и воды; аг­рохимикам и химикам - создать новые виды удобрений на полимерной осно­ве, способные на принципе обратной связи поддерживать в почвенном рас­творе нужные концентрации элементов питания и т.д. Однако все" эти дос­тижения науки (на сегодняшний день во многом граничащие с фантастикой) должны быть интегрированы агроэкологами и экономистами, которые воз­главляют разработку НСС и НСР. Особую роль в этом процессе революцио- низации сельского хозяйства должны играть специалисты-агрофитоценоло- ги, задачей которых является оптимизация состава и структуры агрофито­ценозов как энергетических блоков агроэкосистем.Место агрофитоценологии в научном обеспечении НСРУ агрофитоценологов - тот же объект исследований, что и ученых-аг­рономов. Это посев одного или нескольких видов сельскохозяйственных растений, включая и их спутники сегетальные сорняки. Специалисты обе­их наук стремятся к решению одной и той же задачи - повышению продук­тивности посева, однако, если для агронома он в той или иной мере "черный ящик", на вход которого подаются семена и энергия, затрачивае­мая на обработку почвы или овеществленная в химикалиях, а на выходе получается урожай, то агрофитоценолог стремится понять суть процессов, происходящих, в растении,. Он стремится к разработке стратегии повыше­ния продуктивности посева через управление этими процессами и воспри­нимает посев как агрофитоценоз, т.е. систему взаимодействующих особей и популяций растений.Агрофитоценоз (АФЦ) - часть агробиоценоза (АБЦ) и соответственно агробиогеоценоза (АБГЦ), объединяющая популяции культурных и сорных растений в пределах исходно однородного (или выравненного человеком) агроместообитания и одной системы использования. АФЦ - явление много­летнее, объединяющее все культуры севооборота, или много поколений од­ного растения при монокультуре. Разные культуры одного севооборота или разные поколения одной культуры не изолированы, а связаны через отношения "предшественник-культура", развиваются в условиях одной и той же почвы с совокупностью сегетальных сорных растений, состав кото­рых определяется почвенно-климатическими условиями и поддерживается банком семян и вегетативных зачатков.Постоянным в севообороте остается и общий биоценотический фон - ге-
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теротрофная биота, которая связана сложными отношениями о компонента­ми АФЦ. Один и тот же АФЦ существует до тех пор, пока сохраняется один тип севооборота и одна система выращивания культур (обработка почвы, удобрение, пестициды и т.п.). Такое понимание АФЦ как многолетнего яв­ления сегодня развивается многими авторами (Гродзинский, 1984; Миркин, Туганаев, 1984; Миркин, 1986). Популярное понимание в недалеком прош­лом АФЦ как кратковременного явления, проявляющегося заново каждый ве­гетационный сезон и отражающего своей структурой по преимуществу влия­ние доминанта - "эдификатора" по сей день имеет своих сторонников (Со­ломаха, 1986; Марков, 1986), но менее удобно, кроме того оно в мень­шей мере созвучно пониманию сообществ естественной растительности. Иногда также трактуют обусловленные влияниями климата разногодичные состояния сообщества как самостоятельные фитоценозы (Василевич, 1983), но чаще изменение состава доминантов в сменно-доминантной раститель­ности (например в луговых сообществах) рассматривается как цикличес­кие формы динамики одного и того же фитоценоза (Работнов, 1983, 1984; Миркин, 1985).Однако при любом понимании АФЦ он не становится автономной систе­мой, т.к. связи между его компонентами проходят через АБГЦ (он не мыс­лится без учета как самой почвы, так и населяющих ее гетеротрофных компонентов). Несмотря на это искусственное "вырывание" АФЦ из АБГЦ, есть, по крайней мере, два аргумента для того, чтобы считать и агро­фитоценоз самостоятельным объектом изучения и агрофитоценологию само- самостоятельной наукой, решающей одну из задач агроэкологии.Во-первых, у АФЦ особое положение энергетического блока (накопите­ля солнечной энергии) в АБГЦ, и своим составом он предопределяет или хотя бы индицирует состав гетеротрофной биоты и условий среды. По этой причине АФЦ - мобильный и чуткий информатор состояния АБГЦ, причем из­влекаемая при анализе АФЦ информация достаточно достоверна и много де­шевле, чем, скажем, индикация по составу почвенной фауны.Во-вторых, сами по себе агрофитоценологические задачи столь сложны и многогранны, что требуют для их решения своих специалистов. Универ­сального эколога, который бы владел полным знанием о всех компонентах АБГЦ, представить себе трудно. Исследовать АБГЦ может только группа специалистов разного профиля, хотя надо признать, что на данном этапе у нас нет примера хорошо организованного и продуманного комплексного изучения даже одного модельного АБГЦ.Весьма показательна для характеристики современного уровня интегра­ции исследователей АБГЦ коллективная монография "Биоценоз пшеничного поля" (1986). Каждая из глав этой книги сама по себе интересна и со­держит ценные результаты.исследований, однако они не составляют еди­ного комплекса при отсутствии единого объекта исследований.Оперирование терминами АБЦ и АБГЦ может приносить даже некоторый вред, так как ставит исследователей отдельных компонентов единства (педозоологов, почвенных альгологов, микробиологов и т.д.) в положе- 153



ние метафизиков, не стремящихся к познанию целого и ограничивающихся исследованием его частей. Сегодня более реалистически выглядит пробле­ма "дезинтеграции" агробиогеоценологии в самостоятельные исследования по изучению отдельных блоков АБГЦ. И, конечно, в первую очередь оправ­дывает обособление агрофитоценологии как вполне автономного и важного раздела агроэкологии. Следует помнить кроме того, что само по себе всестороннее и комплексное исследование АБГЦ необычайно дорого и пото­му не может быть самоцелью. Во многих случаях достаточно статистичес­ки грамотно оценить зависимости между несколькими интересующими иссле­дователя блоками (составом сегетальных компонентов и биологической ак­тивностью почвы, ее альгокомпонентами или доминантами почвенной мезо­фауны, отдельными фитофагами и т.д.). Для этого.необходимо выявить пе­ременные значения изучаемых блоков в различных вариантах условий сре­ды, так как попытки говорить о связи при изучении какого-то одного или максимум двух-трех конкретных АБГЦ неправомерны. Чрезмерное углуб­ление исследований на ограниченном числе точек дает результаты по ти­пу "все и ничего".Агрофитоценологии как разделу агроэкологии в большей мере вредит не автономность изучения АФЦ в системе АБГЦ, а разобщенность усилий исследователей, работающих в системе АН СССР, вузах и ВАСХНИЛ. В ос­нове этой разобщенности лежит увеличение агрофитоценологов формальным сходством между АФЦ и естественной растительностью, которое отмеча­лось в период 40-60-х годов. Эта схоластическая тенденция во многом скомпрометировала агрбфитоценологию в глазах агрономов, которые не пользуясь пышной терминологией, часто делали для развития агрофитоце­нологии больше, чем "дипломированные" агрофитоценологи. В настоящее время период формальных аналогий между полем пшеницы и ельником уже миновал и для разобщения нет никаких оснований. Для ускоренного раз­вития НСР необходима концентрация усилий всех исследователей, связан­ных с решением агрофитоценологических задач. Эту статью автор рассмат­ривает как некий "проспект" основных теоретических концепций агрофито­ценологии, которые могут быть положены в основу объединения усилий ученых системы АН СССР, ВАСХНИЛ и вузов для разработки НСР.В целом,задачи агрофитоценологии в связи с разработкой НСР в общем плане сводятся к экологической оптимизации на уровнях от агроценопо- пуляции до агроландшафта. Однако задача оптимизации агроценопопуля- ций за счет уже отмеченного изменения геномов сортов (развития свойств К и повышения гетерогенности популяций) несмотря на агрофитоценологи- ческую природу должна в большей мере решаться генетиками и селекцио­нерами. Можно полагать, что популяционный аспект их исследований со временем приведет к обособлению в самостоятельную науку-агродемогра- фию растений.Оптимизация растительности агроландшафта (выбор оптимального набо­ра и пространственного размещения и соотношения культур и их смесей, определение необходимой доли естественной растительности, создание 
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лесозащитных полос и т.д.) решается путем "уравновешивания" .интересов экономики и экологии, т.е. стремления к максимальному доходу и соблю­дению природоохранных мероприятий, гарантирующих сохранение и воспро­изводство природных ресурсов. Реализация этой задачи проводится эколо­гически образованным землеустроителем, конкретизирующим для каждого хозяйства типовые схемы оптимизации использования, разрабатываемые для природных районов.По этой причине в этой статье будет рассмотрена агрофитоценологи- ческая проблематика в узком смысле - только как задача оптимизации состава и структуры АФЦ. Особое внимание будет уделено основополагаю­щим концепциям современной экологии, использование которых открывает наибольшие перспективы для повышения вклада агрофитоценологии в НСР. Будут рассмотрены концепции экологических ниш, сукцессий и роль изу­чения сегетальных сообществ для разработки экологически обоснованных комплексных мер контроля засоренности полей.Роль концепции экологических нишВ современной экологии (Уиттекер, 1980; Пианка, 1981; Одум, 1986) концепция экологической ниши играет роль краеугольного камня фундамен­та. Дифференциация экологических ниш рассматривается в качестве основ­ного организующего начала экосистемы и является итогом конкуренции, .аллелопатии и прочих форм отношений организмов одного трофического уровня. При этом подчеркивается важность различия двух типов ниш - фундаментальной (т.е. той части пространства и ресурсов,. которую вид может занять при отсутствии конкуренции) и реализованной - реальной доли фундаментальной ниши, которую он занимает в сообществе и экосис­теме при наличии конкуренции. Разница объемов фундаментальной и реа­лизованной ниши является характеристикой стратегии вида - она мини­мальна у виолентов (К-стратегов) и патиентов (s-стратегов) и макси­мальна у эксплерентов (R-стратегов). В первом случае вид настолько си­лен, что практически находится вне конкуренции, а во втором специали­зирован для существования в экстремальных условиях, на которые больше нет претендентов. Только в третьем случае (который, кстати, распрос­траняется и на культурные виды и на сорные компоненты АФЦ) виды могут успешно произрастать в сообществах с несформированным ценотическим ре­жимом в условиях повторяющихся нарушений. Если повышается общий фон конкурентных отношений, то обилие и соответственно объем ниши у экс­плерентов резко сокращаются и они, вообще, выталкиваются из сообщест­ва. Поскольку первичные "чистые" типы K,S и R - это явление крайне редкое и в природе мы имеем дело в основном с вторичными типами, у которых в разных соотношениях выражены все компоненты "стратегической триады" или хотя бы два из них (типы kr, ks, RS и krs), то разница в объемах фундаментальной и реализованной ниши имеет место во всех случаях, когда в какой-то степени в стратегии вида представлено свой­ство R.
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В естественных сообществах (климаксовых и серийных, но не первых стадий сукцессии), которые формируются длительное время, растения ос­ваивают все возможное пространство ниш, которое дифференцируется меж­ду компонентами. В АФЦ положение принципиально иное: в зависимости от того, какие культурные растения выбраны в качестве доминантов и нас­колько их экология соот.ветствует агроместообитанию, пространство ниш может иметь больший или меньший объем. Отсюда возникает необходимость введения в концепцию ниши дополнительных понятий - потенциального и реального объема пространства ниш, т.е. максимально возможного для использования растениями пространства и ресурсов (с учетом и предель­ной длительности их использования в вегетационный период) и той реаль­ной их доли, которую удалось задействовать для обеспечения работы АФЦ. Чем лучше оптимизирован состав АФЦ, тем ближе реальное пространство его ниш к потенциальному. Совершенно очевидно при этом, что оба объе­ма меняются (причем нелинейно) в зависимости от внесения удобрений или полива. Приняв это положение, можно свести задачи агрофитоценоло­гии к трем основным вопросам: а) приближение реального объема ниш к потенциальному; б) повышение плотности упаковки ниш внутри этого прос­транства; в) обеспечение саморегулируемой стабильности или программи­рованной лабильности изменения структуры АФЦ.Что же на сегодняшний день уже делается и что предстоит сделать для решения этих вопросов?Приближение объема реальных ниш к потенциальному достигается на ос­нове так называемой адаптивной стратегии, т.е. подбора культурных рас­тений с учетом их соответствия экологии местообитаний. Разумеется, толерантность растений к неблагоприятным факторам не беспредельна, но все же в ряде случаев много дешевле и экологически чище не улучшать условия за счет энергетической субсидии, а подобрать виды и сорта, которые за счет адаптированности к таким неблагоприятным условиям смогут нормально проходить жизненный цикл и давать достаточно высокий урожай. Экономически много рентабельнее создавать на богаре в пустыне пастбищные сообщества за счет видов местной флоры, обеспечивающие до 20 ц/га сухого вещества отличного корма животных (Нечаева, 1986) или сенокосы из местных злаков в условиях-тундры (Котелина и др., 1986), чем улучшать эти условия до состояния, когда появится возможность возделывания более требовательных к влаге и минеральному питанию куль­тур. Эта система предполагает также и подбор видов, которые в состоя­нии удлинить срок использования пашни за счет дополнительного посева второй весенне-раннелетней или пожнивной культуры.Уплотнение упаковки ниш внутри этого оптимизированного пространст­ва является не менее актуальным, т.к. в противном случае "пустоты" в пространстве ниш будут заняты массово-развивающимися сорняками и потребуются значительные, количества гербицидов, чтобы подавить их. Плотность упаковки достигается как за счет тщательного подбора нормы высева и геометрии посева (способа размещения растений в пространств 
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ве), так и за счет гетерогенности агроценопопуляций, включающих раз­ные сорта, или объединения в одном сообществе нескольких видов. Опы­ты П.В.Юрина (1979), ставшие классикой советской агрофитоценологии, показали, что только за счет смешанных посевов можно увеличивать уро­жай кукурузы на 150 ц/га зеленой массы, пшеницы на 10 ц/га зеленой массы и т.д. И эта прибавка урожая по-существу является даровой, так как никаких вложений, кроме как на подбор "комплиментарных" сортов в сортосмесь (скажем совмещения вместе сортов кукурузы высокой и низкой) не требуется. В условиях умеренной полосы смешанные посевы используют­ся по-преимуществу для целей кормопроизводства - выращивания силосной массы, сена, пастбищного корма. Эти посевы за счет дифференциации ниш в пространстве (разное строение надземной и подземной массы) и во вре­мени (размыкание пиков цветения, когда растение потребляет максималь­ное количество ресурсов) обеспечивают более равномерное и полное ис­пользование ресурсов, что резко снижает засоренность посевов и повы­шает выход зеленной массы.Именно эта плотная упаковка ниш является элементом саморегуляции в сообществе, когда его "энтропия" (т.е. непрограммированные элемен­ты структуры, включая и сорняки-) минимальна и не требует для своего погашения дополнительной энергии. В многолетних сообществах сеяных лугов структура меняется в ходе сукцессии сообщества, когда происхо­дит смена культурных доминантов и меняется участие и видовой состав сорных компонентов. Тем не менее, в оптимизированном АФЦ эта сукцес­сия носит характер программированный, т.к. в сообщество с момента его создания включены виды с разным темпом развития и разной длительнос­тью пребывания в АФЦ, что и обеспечивает продуктивное долголетие.АФЦ,созданный при выполнении этих условий,будет полностью оптими­зированным и соответствующим НСР, хотя было бы чрезмерным оптимизмом (если не схоластикой, подобной поиску принципа работы перпетуум моби­ле) надеяться на полную реализацию в АФЦ механизмов, регулирующих су­ществование естественных сообществ. Именно для примирения противоре­чивых начал - более продуктивных и нестабильных АФЦ с постоянным от­чуждением фитомассы и мезее продуктивных и стабильных естественных сообществ при отсутствии отчуждения или при частичном отчуждении фи- томассы необходимы'энергетические субсидии. Задача агрофитоценологии заключается не в том, чтобы исключить их, а в том, чтобы снизить их величину, и за счет поиска оптимальных форм и точек приложения, повы­сить их эффективность, исключить или снизить самопроизвольную утечку энергии из сообщества и экосистемы.Роль концепции экологической сукцессииПосле концепции ниши учение о сукцессиях представляет собой вто­рое по важности теоретическое основании экологии, позволяющее изучать, объяснить и прогнозировать неисчерпаемое разнообразие постепенных нап­равленных (векторизованных) изменений в растительности и экосистемах. 
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которые вызываются действием внешних или внутренних факторов.В подавляющем большинстве случаев практика заинтересована в пресе­чении сукцессий АФЦ и поддержании стабильной среды и структуры. Тем не менее, уже в случае, когда в смеси однолетних культур размыкаются во времени пики цветения и, соответственно, максимального поглощения ресурсов, фактически используется именно принцип сукцессии, хотя она краткосрочна и продолжается всего несколько месяцев. Еще более возрас­тает роль этого принципа при создании травосмесей продленного продук­тивного долголетия, в состав которых включают виды с разной длитель­ностью жизненного цикла и разными темпами развития. В результате сук­цессия приобретает программированный характер и в разные годы домини­руют разные виды, что поддерживает в таком многолетнем АФЦ продуктив­ность и режим ценотической замкнутости. Сорные виды при этом попадают под активный фитоценотический контроль и представлены невысокой плот­ностью популяций, что делает их сплошь и рядом даже полезной вкусовой добавкой к сену или пастбищному корму.Принцип программированной сукцессии чисто эмпирически уже давно используется в луговодстве, при "монтаже" (Куркин, 1983) травосмесей. При этом и режим конкуренции и продуктивность АФЦ оказываются неуп­равляемыми. Происходит быстрое "выталкивание" вида предшествующей фа­зы следующим доминантом последовательности, растения не полностью от­рабатывают свой потенциал и, как следствие этого, нерационально ис­пользуется высеянный цененной материал. Для погашения конкуренции при создании таких травосмесей в 2-3 раза завышается норма высева се­мян и снижается срок продуктивного долголетия, т.к. при обострении конкуренции между культурными доминантами повышаются шансы захвата ниш сорными видами и вырождения травосмеси.В отдельных случаях (Карелия, Коми АССР) удается поддерживать тра­восмеси в продуктивном состоянии до 20 и более лет, однако это скорее исключение, чем правило, и этот "региональный" успех луговодов объяс­няется довольно просто. На удобренных почвах выходцы из местной рас­тительности, адаптированные к бедным, кислым и холодным почвам, ока­зываются слабыми конкурентами эутрофным сеяным травам. Даже такой сильный виолент как канареечник в условиях Коми АССР способен подав­лять сорные компоненты и доминировать в АФЦ только при внесении азот­ных минеральных удобрений в дозе не ниже 90 кг действующего вещества на гектар (Турубанова, Миркин, 1987). В тех районах, где почвы дос­таточно богаты, у эутрофных внедряющихся видов много больше шансов вытеснить из АФЦ культурные травы и это сокращает срок использования травосмеси до 3-6 лет, что резко повышает себестоимость получаемого сена или пастбищного корма.Обеспечение продуктивного долголетия (если, разумеется, речь не идет о посевах трав в севообороте) возможно практически, тем не ме­нее, в любых условиях, если в состав травосмеси включены виды, эколо­гия которых соответствует этим условиям и они могут сформировать сук­
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цессионную последовательность с "передачей эстафеты" максимального развития от одного вида к другому. Ассортимент трав, которыми на се­годняшний день располагают хозяйства,удивительно беден и для успешно­го "монтажа" разных травосмесей необходимо резко интенсифицировать се­лекцию луговых трав на основе местных диких популяций и из, так назы­ваемых, "народных" сортов, которые обычно имеют богатый генотип. При этом возможна специальная селекция именно сортов как компонентов тра­восмесей, к которым предъявляются иные требования, чем, скажем, к тем же видам, выращиваемым в чистых посевах. Целесообразно, к примеру, со­бирать и размножать семена с особей, которые дольше прочих удерживают­ся в травосмеси, так как именно они характеризуются лучше выраженной способностью к дифференциации ниш и обладают комплексом свойств krs (способны конкурировать, выдерживать ценотический стресс и размножать­ся). Необходимо усилить работы по селекции устойчивых бобовых для лес­ной зоны (за счет местных видов горошка и чины) и злаков - для степ­ной зоны. В условиях дефицита влаги на богаре хорошо растут донники и эспарцеты, но нужно большее разнообразие сортов житняка, ломкоколос- ника, регнерии, бекорневищного пырея.При наличии достаточного разнообразия исходного материала необхо­димо каждому сорту (или хотя бы виду) дать его эколого-ценотическую характеристику. Поскольку взаимоотношения компонентов в травосмеси малоспецифичны и конкуренция носит характер "диффузной", то подбор компонентов в зависимости от условий и требуемой длительности исполь­зования вполне в состоянии (при наличии соответствующей информации) выполнить компьютер, хотя и хороший агроном-луговод на основании зна­ния особенностей видов может спрогнозировать и запрограммировать сук­цессию травосмеси.Автогенная по своей природе сукцессия в травосмеси может управлять­ся режимом использования и удобрения, в нужное время можно помочь вне­сением азотного удобрения злакам, подавить сорняки или внесением фос- форно-калийных удобрений поддержать бобовые компоненты. Рыхлокустовые и корневищные злаки могут быть простимулированы соответствующей обра­боткой дернины в случае нарушения травостоя (ранние морозы без-снега, нарушение режима использования). Сукцессию можно "подправить” подсе­вом бобовых или злаковых трав без разрушения сформировавшейся дернины. И при всем этом следует помнить, что любое внешнее воздействие опос­редствуется через режим ценотических отношений и вызывает процесс пе­рераспределения ниш.Распространившееся в последние годы интенсивное травосеяние, когда на короткий срок высеваются травы, чаще в чистом виде, которые много­кратно за сезон скашиваются (или стравливаются) при дозах удобрений 300-400 кг/га действующего вещества азота являются не единственным и в ряде случаев не лучшим вариантом решения вопроса дефицита кормов. Если позволяют площади, значительно лучше использовать те же удобре­ния при дозах 60-90 кг-га. Окупаемость каждого килограмма азота при 
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этом и качество корма будут выше, а себестоимость за счет продления срока службы АФЦ - ниже. Не приходится говорить о том, что в этом слу­чае резко сократится смыв удобрений в водоемы.Изучение сегетальной растительностиПри оптимизации структуры АФЦ, ставится задача повышения его про­дуктивности и замкнутости от массового развития сорных видов перехва­тывающих ресурсы. Поскольку последние являются неотъемлемым компонен­том АФЦ, стоит остановиться на этом вопросе несколько подробнее. Т.Н.Ульянова (1986, а,б) убедительно показала, что связь сорных и культурных растений - генетическая и, что они не только представляют один и тот же тип стратегии, но и могут переходить друг в друга. Мно­гие культурные растения (рожь) имеют сорняки в качестве исходных ро­дительских форм и многие сорняки - это одичавшие культурные растения (конопля, сорно-полевой подсолнечник и т.д.). При этом арсенал адап­тации сорных растений всегда совершенее, чем стратегия их культурных сородичей,и это пораждает сложности при контроле их численности. В то же время в агрономии сильна тенденция к абсолютному уничтожению сор­няков и созданию абсолютно чистых посевов. Эта тенденция, с одной сто­роны, экеномически ущербная, так как требует нереально высоких затрат энергии. С другой стороны, что убедительно показано в коллективной сводке "Биология и экология сорняков" ("Biology and ecology of weeds", 1982), она антиэкологична, так как если численность популяций сорных растений ниже экономического порога (начиная с которого затраты на контроль ниже, чем прибавка урожая), то использование пестицидов прак­тически не повышает урожай, но загрязняет экологическую среду. При не­высокой численности оказываются полезными компоненты АФЦ, благотворно влияющие на процессы кругооборота элементов питания.Нередко на сорняки "валят" все недоработки по правильному подбору культур, соблюдению агротехники, применению удобрений и т.д. Как по­казал К.М.Рудаков (1985), при переходе от степной зоны к лесостепной в Башкирском Зауралье засоренность посевов возрастает в два раза, но урожай при это за счет благоприятного режима осадков по большинству культур не уменьшается, а увеличивается в 1,5 раза.Таким образом, антиэкологичное понятие "борьбы" следует заменить более экологичным эквивалентом "контроль" и осуществлять его на осно­ве знания пороговых значений засоренности. Задача установления поро­говых значений сложная и ее решение в нашей стране еще только нача- • лось (Зуза, 1986; Зубков, 1984). Тем не менее, к ней необходимо прив­лечь внимание в самом ближайшем будущем.Система контроля сорных растений должна носить интегративный, ком­плексный характер и включать все возможные способы: агротехнический, биологический, фитоценотический и, конечно, химический, хотя послед­ний не должен рассматриваться как панацея. Гербициды должны быть лишь 
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"запалом цепной реакции" (Воробьев, 1983), в которую вовлекаются все элементы системы контроля. В свою очередь и сами гербициды должны син­тезироваться с учетом требований экологии, направленность их должна повышаться, а токсичность для прочих компонентов экосистем снижаться. Они должны объединяться в ротационные циклы, исключающие накопление устойчивых к гербицидам форм сорных растений и обладать коротким цик­лом деструкции.В основу контроля должен быть положен постоянный мониторинг за сос­тоянием не только развивающихся сорняков, но и банков семян в почвах. В изучении последнего в нашей стране отмечается полный застой и пото­му мы почти ничего не знаем о потенциальной возможности засорения по­севов в разные по климату годы.При организации системы контроля сегетальных сорных видов с исполь­зованием экологических подходов важную роль приобретает изучение так называемых сегетальных сообществ, т.е. совокупностей сорных видов, организованных.экологическими условиями. Строго говоря, эти совокуп­ности сообществами не являются, так как выступают лишь частями АФЦ, т.е. его синузиями. Однако поскольку возникла традиция изучения "сеге­тальных сообществ" и "сегетальной растительности", не целесообразно отказываться от этих вполне устоявшихся понятий.Сегетальные сообщества отличаются замечательной устойчивостью фло­ристического состава за счет банков семян и вегетативных зачатков и организующего начала эдафо-климатической среды и постоянных антропо­генных воздействий. Тем не менее, в последние годы, в связи с повыше­нием уровня агротехники и введением ротаций гербицидов, отмечено обед­нение видового состава сегетальной растительности при увеличении удельной роли генетически-пластичных видов сорняков, которые оказа­лись как бы преадаптированными к мерам интенсивного химического конт­роля. В связи с этим в ФРГ, ГДР и ПНР даже предпринимаются попытки организации специальных "заповедников", где выращиваются традицион­ные культуры без применения химических средств борьбы и таким образом сохраняются исчезающие виды сорняков подобных Agrostemma githago. Лю­бой вид растений, если он даже кажется бесполезным сегодня, может оказаться полезным завтра и потому было бы преступлением допустить исчезновение каких-либо видов, в том числе.и видов сегетальной флоры.Снижение роли пестицидов возможно при тщательном изучении биологии сорных видов и знании закономерностей их распространения и доминиро­вания в зависимости от эдафо-климатических условий, обработки почвы и ценотического режима, который складывается на той или иной ротацион­ной фазе АФЦ.Большую помощь в выявлении этих закономерностей может ока­зать эколого-флористическая классификация сегетальных сообществ, ко­торая строится на основе подхода Браун-Бланке. Как было недавно пока­зано в обзоре по этой проблеме (Абрамова, Миркин, 1986), такого ро­да классификации (синтаксономия), разработанные ранее в странах Sa­
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ладной Европы, ныне становятся популярными в нашей стране. Разработана синтаксономия для ряда районов (Башкирия, Удмуртия, Якутия, Украина). Такие классификации, с одной стороны, позволяют более точно прогнози­ровать вспышки численности опасных засорителей и показывают их зависи­мость от почв, погодных условий и фаз севооборота, а с другой - явля­ются еще и индикаторами свойств почвенной среды, т.е. ее обеспеченнос­ти азотом, кальцием, реакции почвенного раствора и т.д.(Bioindicati- оп ..., 1985).После хозяйственной генерализации эколого-флористической классифи­кации можно строить схемы типов засоренности, используя два-ранга - зонально-эдафического типа (ЗЭТ), отражающего видовой состав и уста­навливаемого либо в ранге ассоциации, либо объединяющего сегетальные сообщества нескольких близких ассоциаций, и агроценотического вариан­та (АВ), выделяемого по характеру доминантов и соответствующего биоло­гическому типу засоренности, в пределах ЗЭТ. Опыт составления такой классификации был предпринят в Башкирии (Миркин и др., 1987), которая оказалась хорошей основой для разработки дифференцированной комплек­сной системы контроля засоренности полей. Именно в разрезе ЗЭТ и АВ должны определяться и пороги засоренности.ЗаключениеПри обсуждении наиболее принципиальных теоретических аспектов агро­фитоценологии автор старался показать не столько современное состоя­ние разработок, сколько их перспективные направления. В настоящее вре­мя агрофитоценологические исследования распылены по различным учрежде­ниям и единая координационная программа, которая объединила бы усилия всех заинтересованных специалистов, независимо от их ведомственной принадлежности, отсутствует, о чем уже говорилось в начале статьи. Назрела необходимость разработки специальной комплексной программы '’АГРОЭКОСИСТЕМА", которая бы объединила усилия и академической и ву­зовской и отраслевой науки и непосредственно специалистов и руководи­телей Агропрома, который может финансировать отраслевые и проблемные лаборатории вузов. Без такой организационной перестройки нельзя обес­печить развитие фундаментальных исследований, а без развития теории сегодня не будет отдачи науки практике завтрашнего дня. Слова А.Эйн­штейна о том, что нет ничего практичнее, чем хорошая теория, должны стать основным девизом агрофитоценологических исследований.ЛитератураАбрамова Л. М., Миркин Б. М. Флористическая класси­фикация сегетальных сообществ // Успехи современной биологии. 1986. T.I0I, вып.З. С.462-474.Биоценоз пшеничного поля / Под отв. ред. Н.М.Черкасова. М.: Наука, 1986. 72 с.Василевич В. И. Очерки теоретической фитоценологии. Л.: Наука, 1983. 248 с.
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основ борь'бы) // Автореф. дисс. докт. биол. наук. Л., 1985 б. 33 с.Ю р^и^н 2QQ СтРУктУРа агрофитоценоза и урожай. М.: Изд-во МГУ, Bioindication in terrestrischen Ökosystemen. Herausgeg. von R.Schu­bert. Jena; VEB Gustav Fischer Verlag, 1985« 327 s.Biology and ecology of weeds / Ed. W.Holzner and M.Numata. The Hague: Dr. W. Junk publ. , 1982. 461 p.УДК 633/635:581.55(575)БИО1ЕОЦЕНОЛОГИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ СОЗДАНИЯКУЛЬТУР ФИТОЦЕНОЗОВ В ПУСТЫНЯХ СРЕДНЕЙ АЗИИ Н.Т.НечаеваИнститут пустынь АН ТССР, АшхабадСоздание культурфитоценозов (КФЦ) пастбищного назначения произво­дится при осадках 140-250 мм в год в богарных условиях без орошения и удобрения, только за счет более полного использования природных ре­сурсов. КФЦ из нескольких видов аборигенных растений различных био- морф создаются на низком агрофоне, т.е. в условиях, близким к природ­ным. В этих..условиях КФЦ при достаточно высокой продуктивности в 3-8 раз (и не менее, чем вдвое более природных) оказываются длительно жи­вущими (порядка 15-50 лет и более) и достаточно устойчивыми к экстре­мальным условиям пустыни, в частности, к засухе.При создании КФЦ пастбищного и лесного назначения пользовались из­вестными теоретическими положениями фитоценологии, биогеоценологии и экологии. Обычно эти научные основы лишь объясняют закономерности в природных биогеоценозах. Они, к сожалению, мало используются в прак-- тике рационального использования и обогащения растительного покрова. В связи с этим нужно подчеркнуть прямое применение теории в экспери­ментальной геоботанике при создании КФЦ пастбищного назначения в раз­личных типах пустынь Средней Азии.Оценка экологических ресурсовИзвестно, что на барханных песках, лишенных растительности, в- бо­лее глубоких слоях всегда имеется запас влаги, так как она не расхо­дуется на транспирацию растениями. На задерненных светлых сероземах предгорных пустынь поверхностный слой почвы иссушается травами, а на вспашке, с почти уничтоженной дерниной трав, влага просачивается вглубь, где и накапливается.По наблюдениям З.Ш.Шамсутдинова (1975) растения естественного эфе- мероидного полынника могут использовать ресурсы очень небольшого слоя почвы мощностью 0-90 см, где на I га содержится: влаги - 530 т, гуму­са - 42,3, общего азота - 3,5, фосфора - 18,1 и подвижного калия - 2,0 т/га. Искусственные же фитоценозы, имеющие в составе кустарники© Н.Г.Нечаева, 1990.
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и полукустарники, могут использовать запасы влаги и питательных ве­ществ в значительно большем объеме почвы. Например, КФЦ полынный чер- носаксаульник осваивает слой почвы 0-830 см, где содержится 4761,6 т воды, 155,2 т гумуса, 30,5 т общего азота, 178,0 т фосфора и 6,6 т подвижного калия.В антропогенных фитоценозах (ФЦ) о бедным растительным покровом, преимущественно из трав, ресурсы более глубоких слоев почвы не осваи­ваются растительностью.Вскрытые резервы влаги и питательных минеральных ресурсов более глубоких слоев почвы были реализованы при создании КФЦ из кустарников и полукустарников с более глубокими, чем у трав, корневыми системами.Проблема жизненных форм растенийОсобенно важное значение в экстремальной обстановке пустынь приоб­ретает проблема жизненных форм (ЖФ). Обитая в неблагоприятных услови­ях, растения нашли различные пути приспособления к недостатку влаги, высоким температурам, подвижности песков, засоленности почв, что проя­вилось в формировании разнообразных ЖФ растений.Состав ЖФ обуславливает характер и размер накапливаемой биомассы (первичнрй продукции), являющейся кормовой базой для животных как для диких, так и для домашних. Размер первичной продукции определяет вы­ход вторичной, составляющей значительную часть продовольственных и технических ресурсов, получаемых за счет диких промысловых.животных и от пустынного животноводства - овцеводства и верблюдоводства.Для управления использованием растительного покрова с целью полу­чения наибольшего количества продукции при сохранности экосистем, в частности, в пастбищном и лесном хозяйствах, необходимо хорошо знать особенности ЖФ и растительных сообществ, формируемых ими.Морфологическая характеристика жизненных форм растений. В отноше­нии состава ЖФ пустынная растительность достаточно разнообразна. Изу­ченные в этом отношении 277 видов растений пустыни Каракумы представ­лены 58 ЖФ. Наибольшей экологической дифференциацией отличаются дре­весные (37 видов и 17 ЖФ) и полудревесные растения (39 видов и 15 ЖФ), а также многолетние травы (60 видов и 19 ЖФ). Гораздо менее дифферен­цированы однолетники (139 видов и б ЖФ). По количеству видов в расти­тельных сообществах пустынь преобладают однолетние травы, но лишь не­многие из них играют доминирующую роль, тогда как большинство кустар­никовых и полукустарниковых растений являются доминантами раститель­ного покрова (Нечаева и др., 1973).Для понимания жизнедеятельности биологической и хозяйственной про­дуктивности большое значение имеет морфология надземных и подземных органов и соотношение высоты (глубины), диаметра крон и корневых сис­тем и биомассы надземных и подземных органов (Нечаева и др., 1979). Это тем более важно, что до последнего времени в литературе (Родин, 
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1961; Родин и Базилевич, 1965) господствовали неточности в соотношении наземных и подземных органов у отдельных видов и в фитоценозах арид­ной зоны в сторону завышения биомассы подземных частей растений.Различные ЖФ пустынных растений характеризуются такими параметрами: у деревьев высота и диаметр, крон меньше глубины и диаметра корневых систем; кубатура воздушной среды, осваиваемая кронами, в 3-7 раз мень­ше объема почвы, осваиваемого корнями. Биомасса (вес) наземных орга­нов у пустынных деревьев равна или несколько меньше, чем биомасса кор­ней, соотношение биомассы надземных и подземных частей колеблется в пределах от 1:0,6 до 1:1,4; у кустарников глубина и диаметр корневых систем превышает надземную часть в 2-4 раза, а биомасса корней равна или в 1,5 раза больше надземной части. У полукустарниковых растений высота крон в 2-3 раза меньше глубины корневых систем, а кубатура воз­душной среды, осваиваемой корнями, в 5 раз меньше кубатуры почвы, ос­ваиваемой корнями. По массе надземные и подземные органы близки (от 1:0,4 до 1:2). У большинства видов многолетних трав подземные органы по размерам,и биомассе во много раз превосходят надземные побеги. Осо­бенно велика масса подземных органов у корнеотпрысковых (1:3) и кор­невищных трав (от 1:18 до 1:24). У всех однолетников корневые системы развиты слабо и надземная биомасса во много раз (в 5-10) превышает массу корней. Особенно мала масса корней у озимых однолетников, веге­тирующих весной ("эфемеров"), и несколько больше она у яровых видов, вегетирующих в летне-осенний сухой период.Уровень и степень устойчивости урожая (побегов текущего года) к неблагоприятным факторам среды зависит от морфологических и биологи­ческих особенностей растений, относящихся к различным биоморфам.В этом отношении большую роль играет наличие у растений многолет­них органов, которые живут длительное время и являются резервом накоп­ления пластических веществ, гарантирующих удовлетворительный уровень урожая даже в засушливые годы. У древесно-кустарниковых растений - это многолетние одревесневшие части: однолетние побеги (корм) у де­ревьев составляют только-6-8%, у кустарников - 8-20%, а 90-95% всей надземной части - это многолетние ветви. У полукустарников удельный вес зеленых частей 31-35%, а у полукустарничков - 40-70%, следователь­но, удельный вес многолетней части у этих растений значительно мень­ше, что и обуславливает менее устойчивый урожай по годам. У трав толь­ко пустынные осоки обладают мощными подземными корневищами, обеспечи­вающими удовлетворительное развитие в неблагоприятные годы.Пустынные растительные сообщества Средней Азии и Казахстана полу­чили наименование кустарниковые, полукустарничковые и травяные в за­висимости от преобладания в них ЖФ растений. Но в фитоценозах обыч­но присутствуют разные ЖФ и сочетание их в каждом отдельном случае определяет возможности использования ресурсов среды. А это выражает­ся в размере биологической и хозяйственной продукции. Объединение рас­
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тений в ЖФ при анализе структуры и продуктивности фитоценозов очень важно, так как отдельные виды слишком многочисленны, а объединение в ЖФ на основе общности видов по ряду признаков и, в частности, по еди­ной экологической нише, облегчает анализ (Зозулин, 1977; Нечаева, 1975).Состав ЖФ в растительном покрове пустынь определяет не только уро­вень общей фитомассы, но и.размер урожая и размах его колебаний по го­дам в зависимости от метеорологических условий (табл.1).Таблица IБиомасса и урожай кормов на природных пастбищах с различными биоморфами растении, ц/га (многолетние средние значения)
Тип раститель­ности

Надземная часть Под­земная часть Вся био­мас­са Колеба­ния по годам урожаяурожай (побе­ги те­кущего года) много­летние части итого
I. Кустарниковая пес­чаной пустыни (бе- лосаксаульники осоковые) в том числе:

4,73 -32,81 37,54 43,19 80,73 3,0-7,5
кустарники - - 35,30 24,85 62,15 -полукустарники - - 0,05 0,10 0,15 -многолетники - - 0,96 18,08 19,04 -однолетники - - 1,03 0,16 1,19 -2. Полукустарничковая, глинистая пустыня (полынно-солянковая)в том числе:

4,50 28,02 32,52 18,73 51,25 2,2-10,5
кустарники - - 3,25 1,61 4,86 -полукустарнички - - 28,58 15,51 44,09многолетники - 0,02 0,01 0,03 -однолетники - - 0,62 1,21 1,83 -3. Травяная на свет­лых сероземах пред­горий (осоково-мят­ликовая)в том числе:

4,50 Нет 4,50 24,70 29,90 1,3-12,3
многолетники - - 1,20 24,00 - -однолетники - - 4,40 0,70 -

Многолетний средний урожай кормов (максимальный за год с площади I га) на всех типах растительности довольно близок, он составляет 4,5-4,7 ц/га, но колебания его по годам очень значительны. Менее всего изменяется урожай на кустарниковых пастбищах (64-195%) и наиболее зна­
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чительны погодичные флюктуации урожая в травяных сообществах (29-273%) от средней величины урожая.Потенциальный урожай кормов и его колебания по годам, как мы виде­ли, определяет величина общей фитомассы (надземной и подземной), обус­ловленная участием в ней разных ЖФ. Потенциальная урожайность, как и пределы колебаний урожаев по годам, очень важны в практическом отноше­нии, так как в неурожайные годы недостаток кормов восполняется заво­зом сена и концентратов из оазисов, что обходится дорого.Оценка стратегии жизненных форм при создании культурфитоценозов. Использованы практически морфологические, ценотические и экологические особенности и свойства различных биоморф, охарактеризованных выше.Вертикальную и горизонтальную структуру, продуктивность, а в значи­тельной мере и функционирование фитоценозов обуславливает состав ЖФ. Высокую продуктивность КФЦ обеспечивает участие в их структуре различ­ных биоморф - кустарников, полукустарников и трав, благодаря чему над­земные органы растений располагаются на разном уровне в воздушной сре­де, а корни в почве, осваивая большой объем окружающей среды с жизнен­ным ресурсом: в воздухе до 3-5 м, в почве до 15 м.Придавая большое значение вертикальной и горизонтальной структурам КФЦ, одновременно с другими исследователями (Бяллович, I960; Дылис и др., 1964; Уткин и др., 1969; Быков, 1973), а также особенностям функ­ционирования КФЦ в зависимости от состава жизненных форм (Зозулин, 1977; Нечаева, 1975),* была произведена всесторонняя оценка различных ЖФ растений (Нечаева, Василевская, Антонова, 1973) для отбора видов в культуру.По своим ценотическим свойствам растения далеко не одинаковы, их определяет принадлежность к определенному ценотипу. Л.Г.Раменский (1971) выделил виоленты или силокики, патиенты или выносливцы и эксп- леренты, способные быстро захватывать свободные территории, но не бу­дучи энергичными и выносливыми, уступающие место более сильным видам. Эти свойства видов особенно сильно проявляются в процессе формирова­ния КФЦ. Здесь один и тот же вид может переходить из одного ценотипа в другой, например, в первые годы жизни кустарники и многие полукус­тарники ведут себя как патиенты, но с достижением генеративной фазы усиливается их средообразующая, роль и они становятся силовиками (вио- лентами). В процессе формирования КФЦ пока не завоевали жизненное пространство будущие виоленты, в массе развиваются эксплеренты, в час­тности, на распашке это однолетние злаки из запаса семян в почве. Че­рез 1-2 года они резко снижают свое обилие, вытесняемые высеянными виолентами. Но появление эксплерентов играет положительную роль, обес­печивая получение урожая в первый год закладки КФЦ, пока не обрели си­лу виоленты.Учтено, что каждая ЖФ растений обладает определенной зависимостью от факторов внешней среды, что различные ЖФ по-разному приспосаблива­ются к экстремальным условиям пустыни и использование среды целым КФЦ 
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происходит по принципу экологической очереди: виоленты, как наиболее сильные организмы, перехватывают наибольшее количество материально­энергетических ресурсов, а другие используют лишь остатки (Нечаева, Приходько, 1966; Федосеев, Нечаева, 1962; Раменский, 1971; Марков, 1972; Утехин, 1977; Шамсутдинов,' Ибрагимов, 1983). Учитывая это, в КФЦ, в основном, использовались виоленты, способные достаточно полно ис­пользовать имеющиеся в природе ресурсы. Эти виды и включались в высе­ваемые смеси, причем доля участия того или иного вида определялась не только принадлежностью растений к определенному ценотипу, а и хозяйст­венными задачами, сезонным назначением пастбища. Как правило, для сме­сей выбирались растения, обладающие большой конкурентной мощностью, средовлиянием (виоленты). Создаваемые КФЦ должны были отличаться вы­сокой урожайностью, устойчивостью, продолжительностью жизни, конкурен­тной силой и вместе о тем уживаемостью с другими видами. Виоленты,об­ладая высокой средообразующей способностью и изменяя среду, в первую очередь, почвы, обеспечивают условия для жизнедеятельности друг друга . в КФЦ.

6 7 *ШППРРис. I. Структура ценопопуляций кустарников в культурофито- ценозах пустынной зоны, % (в скобках указан возраст КФЦ) р -всходы текущего года; ə - ювенильные; im - имматурные;у - виргинальные; g-| - молодые генеративные; g2 - средневозраст­ные генеративные; g5 - старые генеративные; Ss - субсенйль- ные; s - сенильныеВ изученных КФЦ хорошо уживались черный и белый саксаулы с черке­зом; оба вида саксаула с жузгунами; разные виды жузгуна между собой; элления (чогон) с полынью, если произрастали примерно в равных коли-
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чествах, а в случае преобладания элления полынь подавлялась, с жузга- нами плохо уживались черкезы и чогон.Механизм подавления различен: чаще - это изменение почв под влия­нием опада, а иногда медленно разлагающийся опад, как у жузгунов, ме­ханически препятствуют появлению всходов и их дальнейшей жизни (Нечае­ва, Приходько, 1966).В условиях пустынь изучение этого вопроса представляет большие ме­тодические трудности, так как зачастую не все компоненты смеси, в за­висимости от метеорологических условий, дают всходы и развиваются дальше и нельзя всегда получить 2-3-видовые или полидоминантные сооб­щества, как это предполагалось при высевании смеси семян.Процесс саморегуляции, свойственный природной растительности (Алек­сандрова, 1962; Сукачев, 1967), йротекает и в КФЦ. Ценотическая сов­местимость или несовместимость видов в КФЦ выражена ярче, так как они значительно гуще по сравнению с природными. В молодых фитоценозах сильнее выражена конкуренция в борьбе за влагу и выживают всходы, ко­торые появились раньше и успели развить более глубокие корни. С двух - четырех лет вступает в силу средообразующая деятельность растений, влияние фитогенных полей (Уранов, 1965; Нечаева, Приходько, 1966).Реализация положения о флористической и ценотической полночленности фитоценозовПри конструировании КФЦ реализовано на практике положение о флорис­тической и ценотической' полночленности фитоценозов Л.Г.Раменского (1971) и Т.А.Работнова (I960).Сравнение структуры и продуктивности коренных и антропогенных мо­дификаций растительного покрова пустынь (Нечаева, 1969, 1975) позво­лило выявить неполночленность антропогенных сообществ. Оказалось, что в фитоценозах, подверженных интенсивной вырубке и перевыпасу, недос­тает многих жизненных форм и видов растений - нет кустарников', хоро­шо поедаемых полукустарников. Высота растений не превышает 50-80 см, корневые системы неглубокие - до 1-2 м. Поэтому не все слои воздушной среды и почвенные горизонты насыщены органами растений и ресурсы све­та, влаги, питательных веществ полностью не используются. Продукция растительной массы низка. Восстановив целесообразную структуру расти­тельности путем создания КФЦ, можно было ожидать многоярусных, разно­образных сообществ с высокой продуктивностью, что и осуществилось.При подборе фитомелиорантов оказалось, что наиболее надежными яв­ляются представители аборигенной формы, прошедшие длинный путь адап­тации к экстремальным условиям пустыни, могущие произрастать при нез­начительном запасе влаги и питательных веществ. Они быстро реагируют даже на незначительное улучшение экологических условий, создаваемых простейшей обработкой почвы: грубой распашкой, боронованием, заклад­кой влагонакопительных и песконакопительных борозд. Это кустарники Haloxylon aphyllum, Н. persioum, Aellenia turcomanica, A. subaphylla, 
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Salsola paletzkiana, S. riohteri, Ephedra strobilacea, различные ВИДЫ ИЗ рода Calligonum, полукустарники Kochia prostrate, Salsola oriental- is, Ceratoides ewersmanniana,различные виды Artemisia из секции Ser- iphidium И другие. Использовались и многолетники из родов Astragalus, Agropyron, Роа, Perula, Dorema, однолетники ИЗ родов Anisantha, Eme- ropyrum, Sameraria, Maloolmia, Agriophyllum, Salsola И др.У аборигенных кустарников и полукустарников в культуре появились ценные биологические свойства: у них дружно и рано формируется скелет особи в надземной и подземной частях, растения отличаются высокой жиз­ненностью, многочисленностью однолетних побегов и высоким урожаем кор­мовой массы. Все они обильно плодоносят и вступают в генеративную фа­зу в более молодом возрасте, чем в природе, часто в первый год жизни.Структура ценопопуляций в культурфитоценозахПрименительно к КФЦ возрастная структура ценопопуляций оказалась особенно важной для оценки продуктивности, выявления особенностей возобновления и прогнозирования продолжительности жизни. Продолжитель­ность жизни нужно знать для практики, так как возникает вопрос, как изменяется их продуктивность с возрастом, через сколько лет нужно пе­ресевать КФЦ.Говоря о численности особей в ценопопуляциях КФЦ, следует сравни­вать их с природными: белый саксаул в природе обычно составляет 250 особей/га, черный саксаул - 400 особей/га. В культурфитоценозах эти растения образуют популяции численностью 2,5 и 4,5 тыс. особей/га.Обратимся к рис.1 и табл.2, характеризующим возрастной состав це­нопопуляций рсновных видов кустарников-фитомелиорантов в КФЦ. В пред­горьях на полосах густые черносаксаульники (3525 особей/га) с хорошо развитыми особями представлены популяциями, состоящими преимуществен­но из генеративных особей (№ 2 и 4). Это обуславливает высокую продук­тивность, но не обеспечивает обновления возрастного состава.КФЦ № 10 характеризует популяцию черного саксаула нормального типа (численность 1600 особей/га) с разновозрастным составом особей. Она сформировалась благодаря расселению черного саксаула (и других кустар­ников) за пределы распаханных полос. В предгорьях с дерниной из высо­ких трав на целине такое возобновление наблюдается только в очень за­сушливые годы, когда травы угнетены и освобождается экологическая ни­ша, необходимая для проживания всходов посеянных кустарников. Обычно в природе эта благоприятная обстановка кустарниками не используется за отсутствием их семян в почве, в связи с полным уничтожением кустар­ников. От обильно же плодоносящих посеянных растений как в полосах, так и за их пределами, семена разносятся ветром, прорастают и укоре­няются. Формируются ценопопуляций нормального типа с большой числен­ностью особей. Улучшенные площади расширяются и сливаются в сплошной массив.
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Это подчеркивает значение количества и особенно сроков выпадения осадков.для различных ЖФ. Зимне-весенние осадки благоприятствуют тра­вам. Степень развития и урожай последних прямо пропорционален их ко­личеству. Передвижка осадков на позднюю весну (май) обуславливает уг­нетение трав, но обеспечивает появление и приживание всходов кустар­ников и хорошее развитие их взрослых особей. Таким образом, это тот случай, когда фитоцинотический фактор играет решающую роль, несмотря на большое значение влаги для жизни растений в йустыне.Внедрению кустарников при наличии вблизи источников их семян иног­да способствует роющая деятельность песчанок, нарушающая дернину осо­ки и мятлика. Такое место в урочище Карабиль (№ 4). Однако небольшие площади колоний обуславливают появление лишь отдельных особей кустар­ника .Черкезники, созданные посевом семян черкеза Палецкого, оказались почти одновозрастными (№ 14) и короткоживущими, очевидно, сказались неподходящие экологические условия, обычно черкез Палецкого обитает на барханных песках. В 17 лет полосы состояли наполовину из сухостоя. Нередки случаи, когда молодой черкез в посевах в возрасте 1-2 лет по­гибал (® 15). Расселения черкеза за пределы полос не наблюдалось, воз­можно, что за 17 лет жизни не сложилось подходящих условий для возоб­новления на целине. Кроме того, черкез Палецкого особенно сильно пов­реждался личинками чернотелок.Чогонники характеризуются слабым возобновлением в полосах и корот­кой жизнью, но наблюдался случай массового возобновления этого расте­ния за пределами полос, по целине в засушливую весну. Это короткожи­вущий кустарник, но положительным его свойством является быстрый рост чогона, он плодоносит уже в первый год жизни и отлично поедается ско­том.В Каракумах искусственные КФЦ создаются на обарханенных песках, супесях, такырах, где нет дернины многолетних трав или на задернен- ных песках по распашке осоковой дернины. Почти во .всех случаях' в Ка­ракумах наблюдается хорошее или удовлетворительное возобновление (№ 8, 9 и II), несмотря на меньшее количество осадков и более часто повторяющиеся, по сравнению с предгорной зоной, засушливые года. Всходы в разных случаях приурочены к различным местообитаниям: на бар­ханных песках и супесчаной равнине они распределяются равномерно по всей площади в связи со сравнительной малочисленностью взрослых круп­ных кустов и слабой зарощенностью травами барханных гряд (№ II) и су­песчаной равнины (№ 9); на такырах в посеве по бороздам (№ 8) всходы и молодые растения тяготеют к наружным краям борозд; на распашке пес­ков с осокой вздутой молодые особи распределяются в распаханных поло­сах (№ 12).На формирование ценопопуляций фитомелиорантов в КФЦ большое пря­мое влияние оказывает запас влаги в почве. При наличии прочих усло­вий, которые необходимы (густота растений и др.), массовые всходы бы- 
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Рис. 2. Динамика возрастного состава ценопопуляции по­лыни бадхнзской в 37-летнем культурфитоценозе на песках, %, Бадхыз Туркмен. ССР (Условные обозначения те же, что и на рис.1)
вают не ежегодно, что в течение 37 лет прослежено в культуре полыни бадхызской (рис.2). Но тем не менее видно, что годы с хорошими всхо­дами не редки. Это и обеспечило хорошее состояние популяции полыни в течение 37 лет. Даже не ежегодного обновления ценопопуляции полыни ока­залось достаточным для длительного, теоретически бесконечного сущест­вования данного вида на приколодезных песках Бадхыза.Процессы возобновления в природе

и в кулыурфитоценозахПеред закладкой культурфитоценозов необходимо было изучить про­цесс возобновления кустарников и полукустарников в природе. Анализ возобновления в условиях антропогенных экосистем как более древних, так и современных показал, что в природе в почве отсутствуют диаспоры ценных кормовых растений. Это обусловлено различными причинами, преи­мущественно антропогенного характера, в результате которых кустарни­ковая и полукустарниковая растительность была уничтожена. Площади жуз- гунников и полынников в Карабиле и Бадхызе ТССР сократились буквально на глазах, так как в предгорной зоне они интенсивно вырубаются на топ­ливо, а их место быстро занимают многолетние травы - осока толстолоба- кован и мятлик луковичный.Изучение взаимоотношений между кустарниками и травами в природе (Коровин, 1934; Бурыгин и др., 1956; Нечаева, Приходько, 1966; Шамсут- динов, 1975), а позже и в культуре, показало,что травы оказывают силь­
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ную конкуренцию только всходам кустарников и полукустарников, когда они используют одну экологическую нишу - поверхностные слои почвы. Со второго года жизни корни у кустарников углубляются и позже эти разные жизненные формы живут за счет почвенных ресурсов различной глубины и вполне уживаются в фитоценозах. Были найдены практические пути устра­нения конкуренции со стороны трав для всходов кустарников в виде гру­бой распашки. На приколодезных песках всходы приживались удовлетвори­тельно, хотя взамен конкуренции трав здесь выступили другие неблаго­приятные явления и особенно подвижность барханных песков.В дальнейшем процессы возобновления изучались в уже сложившихся КФЦ, произрастающих в различных экологических условиях. В зависимости от.характера возобновления изученные КФЦ в возрасте от 6 до 37 лет можно разделить на три типа:I. Возобновляющиеся (тип "а"). Ценопопуляций нормального типа с многочисленными вегетативными особями, с высокой жизненностью, хоро­шим обновлением, что обеспечивает длительную, вероятно, бесконечную жизнь КФЦ. Продуктивность удовлетворительная и высокая.2. Невозобновляющиеся (тип "б"). Ценопопуляций регрессивные с еди­ничным возобновлением. Численность взрослых особей большая, заполнен­ность жизненного пространства полная. Продуктивности очень высокая. Продолжительность жизни КФЦ обусловлена длительностью жизни фитомели­орантов - от 15 до 50 (100) лет.3. ^возобновляющиеся в самих обработанных полосах, но расселяю­щиеся за пределы полос (тип "в"): на супесях с однолетними травами возобновление происходит часто - раз в 3-4 года; здесь оно зависит от степени плодоношения генеративных особей и количества осадков весной. На целине с многолетними травами - только в засушливые весны, когда травы угнетены. Продолжительность жизни этого КФЦ бесконечная. Продук­тивность выше в первые 50 лет за счет высокой численности особей от первого посева.Продуктивность культурфитоценозовВысокая продуктивность КФЦ обусловлена, по сравнению с природными, даже хорошей сохранности, участием разнообразных жизненных форм, вы-= сокой численностью особей в популяциях кустарников и полукустарников и более хорошим их развитием за счет использования большого объема воздушной среды и почвы.Особи всех видов кустарников и полукустарников в посевах развиты гораздо лучше, чем в природе, достигают большей густоты, а параметры крон большого размера (рис.З). На охраняемых искусственных черносак- саульниках крона саксаула достигает в диаметре 6-7 м, а на выпасаемых массивах - 2-3 м. В обоих случаях численность особей и проективное покрытие достаточно высоки. По своей биомассе природные и культурные особи одного вида значительно различаются. Например, средневозрастная особь белого саксаула в природе весит 30-40 кг, в культуре - 50-70 кг,12.Зак.313 т



Рис. 3. Проекции крон растений в культурфитоценозах паст­бищного назначения в предгорной пустыне (Карабиль и Бадхыз Туркмен.ССР)I - черносаксаульник, Карабиль, Колодец Саламкую, 20 лет (№ 3); II - черносаксаульник, Бадхыз, колодец Овезчулук, 17 лет (№ I): III - черносаксаульник, Бадхыз, колодец Ка- газлысуджи, 17 лет (№ 4): 1У - черкезник, Бадхыз, колодец Кагазлысуджи, 17 лет (№ 14); У - полидоминантный кустарни­ково-травяной, колодец Ходжагардемирли, 37 лет (№ 18) КФЦ 1-1У - посев на полосной распашке; У - подсев на при- колодезных песках: I - черный саксаул; 2 - белый саксаул: 3 - жузгун; 4 - черкез Палецкого; 5 - хвойник шишконосный;6 - астрагал длинночерешниковый; 7 - дорема Эчисона; 8 - ферула бадракема; 9 - всходы саксаула; 10 - субсенильные; II - сенильные особи
на высокогрядовых песках крупные 24-летние экземпляры того же вида достигают 235 кг. Полынь бадхызская в природе обычно имеет диаметр 50-60 см, а в культуре - 100 см. Продукция природных и культурных белосаксаульников показана в табл.З.Белосаксаульники - коренная, наиболее распространенная формация Каракумов характеризуется сравнительно высокой продукцией фитомассы (около 90 ц/га). В суровых условиях Каракумов за 10 лет на барханных песках при подсеве семян формируется белосаксаульник с многолетними травами (Argusia sogdiana, Неliotropium dasyoarpum). Это сообщество с биомассой 54 ц/га, где зеленые части (11,2 ц/га) уже обеспечивают скот кормом, а подземные органы останавливают ранее подвижные пески. На приколодезных песках предгорной пустыни (Бадхыз) черкезовый бело­саксаульник в возрасте 18 лет продуцирует 305 ц/га фитомассы, где однолетние побеги составляют 40 ц/га.
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Таблица 3Поодукция биомассы природных и культурных белосаксаульников (т/га) (числитель - абсолютные цифры, знаменатель - %)
Показатель Природный ила- новый белосак- саульник. Цен­тральные Кара­кумы. Гибик

КультурфитоценозТ'уненковый белосаксауль- ник, 10"лет. Песчаные гря­ды, Централь­ные Каракумы, Каррыкуль
Однолетнезла­ковый черке- зово-белосакса- ульник, 18 лет Бадхыз, прико- лодезные пески

Фитомасса 89,7 53,6 304,6
в том числе: ТОО 100 ТОО

листья, побеги 6,20 11,2 40,17 21 12одревесневшие 35,6 14.6 139,6побеги 40 28 46подземная часть 47,5 27,8 124,943 51 42
Особенно велика продукция биомассы в КФЦ предгорной зоны, где и на распашке, и на приколодезных песках формируются очень богатые КФЦ из кустарников и полукустарников, несвойственных данному природному рай­ону (табл.4). Столь успешное внедрение кустарников и полыни подтвер- - ждает антропогенный характер безлесия предгорной зоны. Об активном антропогенной обеднении растительности свидетельствует резкое сокра­щение площадей жузгунников в Карабиле и полынников в Бадхызе, произо­шедшее за последние 50 лет. Отсутствие топлива вынуждает население ис­треблять все пригодные для этой цели растения. Тем более важно внедре­ние здесь кустарниковой растительности. Таблица 4Структура и продукция надземной Фитомассы искусственных фитоценозов (пастбищ) в зависимости от состава жизненных форм растений (сухой вес, ц/га)Фитоценоз и Класс жизнен- Зеленая Многолетняя Всего биовозраст ных форм часть(корм) одревеснев­шая часть массы

А. Посев на распашкеПолынный чогон- Кустарники 9,5 92,2 101,7ник, 7 лет Полукустарники 8,7 25,1 33,8Многолетники 0,7 0 0,7Однолетники 4,0 0 4,0Всего: 22,9 117,3 140,2
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Окончание табл.4Фитоценоз и возраст Класс жизнен­ных форм Зеленая часть (корм) Многолетняя одревеснев­шая часть Всего био­массыПолынник, 7 лет Полукустарники 7,3 20,5 27,8Многолетники 1,5 0 1,5Однолетники 3.2 0 3,2Всего: 12,0 20,5 32,5Мятликовый осоч- Многолетники 2,4 0 2,4ник, целина, контроль Однолетники 2,1 0 2,1Всего 4,5 0 4.5Б. Подсев на приколодезных пескахЧеркезовый бело- Кустарники 133,4 518,1 651,5саксаульник, 18 лет Полукустарники 2,0 6,1 8,1Многолетники 3.2 0 3,2Однолетники 4,6 0 4,5Всего: 143,2 524,2 667,4Чогоновый полын- Кустарники 55,3 137,1 192,4ник, 7 лет Полукустарники 8,5 29,1 87,6Многолетники 2,0 0 2,0Однолетники 0,6 0 0,6Всего: 66,4 166,2 232,6Астратальник, Полукустарники 0,7 14,7 15,4контроль Однолетники 0,1 0 0,1Всего: 0,8 14,7 15,5
ЗаключениеОсновной целью создания культур фитоценозов в аридной зоне было улучшение пастбищ, изменение их сезонности и увеличение количества пастбищных кормов, особенно для зимнего сезона. Не менее важно было найти способы увеличения количества топлива, улучшения общего состоя­ния экосистем и борьбы с опустыниванием.Использование известных теоретических положений экологии, фитоцено­логии и биогеоценологии позволило найти пути реконструкции раститель­ного покрова, которые легли в основу разработки методов обогащения пастбищ.ЛитератураАлександрова В. Д. Растительное сообщество в свете не­которых идей кибернетики // Бюлл. МОЙП. Сер. биол. 1961. Т.бб, № 3. C.I0I-II3.Бурыгин В. А., Закиров К. 3., Запромето- в а H. С., П а у з н е р Л. Е. Ботанические основы реконст--
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^кции пастбищ Южного Казылкума. Ташкент. Изд-во АН Узбек,ССР, 1956.Б u^k_o в Б« Геоботанический словарь. Алма-Ата: Наука, 1973.Бяллович Ю. П. Биогеоценотические горизонты // Тр. МОИП. Отд. биол. I960. № 3. С Л3-60.Дилис Н. В., Уткин А. И., Успенская И. М. О го- ризонтальной ст^укту^е лесных биогеоценозов // Билл. МОИП. Отд. би-Зозулин Г. М. Научные и практические аспекты использования ландшафтов как эталонов природы // Человек и биосфера. Ростов: изд-во Ростовск. ун-та, 1977. С.158-166.Коровин Е. П. Эфемеровая растительность как производительная сила пустынь Средней Азии // Хозяйственное освоение пустынь Сред­ней Азии и Казахстана. Ташкент: Госиздат, Среднеазиатское отделе­ние, 1934. С.45-66.М ом от о в И. Ф. (ред.). Теоретические основы и методы фитоме- лио^ации^пустынных пастбищ Юго-Западного Казылкума. Ташкент: Фан,Марков М. В. Агрофитоценология. Наука о полевых растительных сообществах. Казань: изд-во Казанок, ун-та, 1972. 269 с.Нечаева Н.Т. Динамика пастбищной растительности Каракумов под влиянием метеорологических условий. Ашхабад: изд-во АН Турк­мен.ССР, 1958. 215 с.Нечаева H. Т. Фитоценотические и агрометеорологические осно- . вы^ул^чшения пустынных пастбищ // Пробл. освоен, пустынь. 1969.II е ч а е в а H. Т. Особенности продуктивности растительного покро­ва пустынь Туркменистана в связи с составом жизненных форм расте­ний // Пробл. освоения пустынь. 1975. № I. С.11-20.И е ч а е в а H. Т. (ред.). Растительность песчаных Каракумов и ее продуктивность. Ашхабад: Ылым, 1970. 172 с.Нечаева H. Т., Василевская В. К., А н т о н о- 1973 К244* Жизненные Ф°РМЫ растений пустыни Каракумы. М.: Наука,Нечаева Н.Т., Антонова К. Г., К аршена с С. Д., Мухаммедов Г., Нурбердиев М. Продуктивность растительности Центральных Каракумов в связи с различным режимом использования. М.: Наука, 1979. 256 с.Нечаева H. Т., Приходько С. Я. Искусственные зим­ние пастбища в предгорных пустынях Средней Азии (Опыт создания ис­кусственных фитоценозов). Ашхабад: Туркменистан, 1966. 227 с.Работнов Т.А. О флористической и ценотической полночленнос- ти ценозов // ДАН СССР. I960. Т.30, № 3. С.671-674.Раменский Л. Г. Введение в комплексное почвенно-геоботани­ческое исследование земель // Избранные работы. Л.: Наука. 1971 С. 165-257.Родин Л. Е. Динамика растительности пустынь. М., Л.: Изд-во АН СССР, 1961. 227 с.Родин Л. Е., Базилевич Н. И. Динамика органическо­го вещества и биологический круговорот в основных типах раститель­ности. М., Л.: Наука, 1965. 253 с.Сукачев В. Н. Структура биоценозов и их динамика // Структу­ра и форма материи. М., 1967. С.560-577.У р а н о в А. А. Фитогенное поле // Проблемы современной ботаники. М.: Наука, 1965. T.I. С.251-254.
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Утехин В. Д. Первичная биологическая продуктивность лесостеп­ных экосистем. М.-: Наука, 1977. 146 с.Уткин А. И., Б я з р о в Л. Г., Д ы л и с Н. В., Солн­цева 0. Н. Вертикальнофракционное распределение фитомассы и принципы выделения биогоризонтов в лесных биогеоценозах // Билл. МОИП. Отд. биол. 1969. Т.74, вып.1. С.85-100.Федосеев А. П., Нечаева H. Т. Некоторые закономер­ности формирования урожая пастбищной растительности Юго-Восточных Каракумов в связи с метеорологическими условиями // Тр. Ин-та бота­ники АН Туркмен.ССР. 1962. Т.УП. С.21-39.Шамсутдинов 3. Ш. Создание долголетних пастбищ в аридной зоне Средней Азии. Ташкент: Фан, 1975. 176 с.Шамсутдинов 3. Ш., Ибрагимов И. 0. Долголет­ние пастбищные агрофитоценозы в аридной зоне Узбекистана. Ташкент: Фан, 1983. 176 о.УДК 633/635:581.55(252.62)ФОРМИРОВАНИЕ ТУНДРОВЫХ КУЛЬТУРНЫХ БИОГЕОЦЕНОЗОВН.С.Котелина, И.Б.Арчегова, Л.К.Грунина,Л.Б.Турубанова, Е.С.БратенковаИнститут биологии Коми НЦ УрО АН СССР, СыктывкарС позиций .активно развиваемого в настоящее время учения о биогео­ценозах (Сукачев, 1964), последние представляют собой сложные саморе­гулирующиеся природные системы. Особенности развития этих систем опре­деляются типом растительного сообщества (древесная, травянистая, мохо­вая и др.), которое является центральным, организующим компонентом биогеоценоза.
С растительным сообществом сопряженно развивается почва, все свой­ства которой складываются в результате обменных процессов между про­дуктами жизнедеятельности растительного сообщества и осваиваемого им субстрата, в первую очередь под воздействием поступающего в субстрат с растительными остатками органического вещества. Как компонент функ­ционирующего биогеоценоза почва обеспечивает в порядке обратной связи поддержание конкретного в данных условиях уровня продуктивности расти­тельного сообщества, чем достигается стабильность существования во времени данной природной системы.Многообразие биогеоценозов связано ç конкретными климатическими ус­ловиями, характером рельефа, составом горных пород и другими внешними для биогеоценоза факторами. Устойчивость конкретных природных систем поддерживается эволюционно сформированными внутрисистемными связями между системообразующими компонентами, находящимися в определенном соподчинении друг с другом. Системный подход предусматривает рассмот­рение всех особенностей каждого компонента только во взаимосвязи, ина­че говоря, самостоятельность их лишь относительна. Конкретные черты морфологии и свойства компонентов, определяемые функционированием© Н.С.Котелина, И.Б.Арчегова, Л.К.Грунина, Л.П.Турубанова, Е.С.Бра­тенкова, 1990.
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внутрисистемных связей, изменяются или вовсе разрушаются при изменении или разрушении целостности самой природной системы. Нарушение или за­мена на другой тип растительного сообщества преобразует характер обме­на веществ с субстратом. Ранее сформированные свойства почвы, вплоть до ее морфологических характеристик, уже не могут воспроизводиться. Почва преобразуется под влиянием формирующихся новых внутрисистемных связей, количественно и качественно измененных потоков веществ и энер­гии в биогеоценозе. Подобное происходит при сельскохозяйственном ос­воении территории. Под влиянием механических обработок не только раз­рушается растительное сообщество, но и та часть субстрата (собствен­но почва), в которой накоплены были свойства.в результате обмена с конкретным целинным растительным сообществом. Целью комплекса приемов земледелия и растениеводства в сельскохозяйственном процессе является создание искусственного (культурного) биогеоценоза или агробиогеоцено­за в условиях, где развивалась естественная природная биосистема. Ста­бильность культурной системы определяется сознательной деятельностью человека, направленной на подбор культивируемых растений и создание агротехническими приемами оптимальной по свойствам культурной почвы, отвечающей требованиям возделываемых растений. Следовательно, сельско­хозяйственный процесс должен быть зональным по комплексу антропоген­ных приемов. Это особенно ясно выявилось в связи с продвижением сель­ского хозяйства в климатические условия, близкие к экстремальным, в частности, к северу, в зону тундры.Наши прежние публикации освещали формирование агроценозов в тунд­ре (Биогеоценологические исследования на сеяных лугах 1979) из посевов местных видов многолетних злаковых трав. К настоящему време­ни первые сеяные луга достигли 29-летнего возраста. Урожай трав в пос­ледние 10 лет довольно стабилен - 25-30 ц/га сухой массы. Характерной чертой задернованной суглинистой почвы является наличие плотной дер­нины мощностью 3-5 см. Суммарная прочность дернины на 20-летнем лугу составила 20,6 кг/см2, при этом более половины ее (17 кг/см2) связа­но с биологической прочностью, в том числе о развитой корневой систе­мой трав. Под дерниной до 10-12 см окультуренный гумусовый слой, сла­бокислый, с максимальным содержанием основных питательных веществ, гу­муса (около 5%), в составе которого значительна доля гуминовых ве­ществ, обеспечивающих улучшение агрофизических свойств культурной поч­вы, что выявлено специальными исследованиями (Биогеоценологические исследования ..., 1979). Отмечено, что в почве сеяного луга ослаблены оглеение и тиксотропные свойства, характерные для почв естественных биогеоценозов.Формирование культурного биогеоценоза на основе посева многолетних трав в тундре завершается^по нашим данным,к 10-му году жизни луга, с этого возраста луг вступает в состояние'динамического развития, ус­тойчивость которого определяется соблюдением комплекса факторов, не­
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обходимых для сохранения достигнутой оптимальной продуктивности. К числу этих факторов относится внесение удобрений и уход, поддерживаю­щий активное весеннее возобновление травостоя.Надо заметить, что долговечность сеяного травостоя находится как бы в обратной связи с его продуктивностью: чем выше она, тем больше может накапливаться растительных остатков, образующих довольно быстро на поверхности почвы слой ветоши, препятствующий весной прорастанию трав. По нашим данным на старовозрастном лугу (27-летнего возраста) общая надземная фитомасса составила 304 г/м2. Из этого количества бо­лее половины (55,5%) приходилось на отмершую часть, из которой ветошь составила около 20%. Иными словами, за один только текущий год накап­ливается до 20% отмирающих растительных остатков. При стравливании отавы скотом, осенью на поверхности луга накапливается значительно меньше отмирающей растительной массы. Так, на многолетнем лугу, регу­лярно стравливаемом-, на общую отмершую массу приходится только 2% об­щей надземной массы.В естественных условиях оборот органического вещества регулируется связью между продуктивностью растительного сообщества и консументами I и II порядков. В культурных биогеоценозах баланс органического уг­лерода должен. регулироваться путем стравливания (помимо уборки уро­жая) остатков зеленой продукции и активизации деятельности консумен­тов II порядка. Однако до настоящего времени исследований почвенного зоонаселения и микрофлоры нами не проводилось. О слабой активности организмов-деструкторов, можно судить по быстрому накоплению слабораз- ложившегося растительного материала (ветоши, подстилки) без регулярно­го стравливания или использования иных приемов его трансформации.■Подземная растительная масса накапливается в-подавляющем количест­ве (80-90% от запаса в 0,5 м толще) также в культурном слое (до IQ- 15 см). Доля слаборазложившихся остатков корневой массы довольно ве­лика. Вместе с тем, именно с травянистым составом растительных остат­ков связано существенное изменение качества гумуса. В старолуговой почве (гор. Ад и Aj) отношение Сгк и Сфк около-или больше I, тогда как в целинной почве гумус под подстилкой характеризуется преоблада­нием фульвокислот (Сгк:СфК = 0,3+0,2). Характерно, что отношение С к к в горизонте Ад довольно велико (19), что свидетельствует о слабой микробиологической активности в агробиогеоценозах. В распределении азота по фракциям гумуса можно отметить преобладание его в слабогид­ролизуемой части гумуса (48% от общего азота).Таким образом, в тундровой зоне в результате сельскохозяйственного освоения формируются и функционируют многолетние культурные биогеоце­нозы, замещающие характерный для водораздельной территории тип био­геоценоза - ерниковб-моховую бугорковатую (пятнисто-бугорковатую) тундру. Оптимальное состояние продуктивности культурного биогеоцено­за поддерживается антропогенным фактором. На его фоне складывается 
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и развивается новый, не свойственный естественной биосистеме обмен ве­ществ, определяемый поступлением в почву качественно нового органичес­кого материала. Его трансформация обусловливает преобразование освоен­ного слоя в культурную почву, характерную для данного типа агроценоза. В климатических условиях, характеризующихся недостатком тепла, боль­шое значение имеют приемы усиления биологических процессов. Активиза­ция биологических процессов превращения растительных остатков может быть достигнута за счет введения в состав травосмесей бобового компо­нента.Создание бобово-злаковых травостоев устойчивого состава представ­ляет существенную трудность, особенно в развитии луговодства в райо­нах Крайнего Севера, поскольку сортовые клевера, высеваемые в таежной зоне, не выдерживают в тундре суровых погодных условий. Именно поэто­му наше внимание привлекли дикорастущие виды бобовых, встречающиеся в специфических условиях тундровых луговин. На обследованных нами лу­говинах (по склонам приречных увалов) более половины (60-70%) надзем­ной массы приходится на бобовые, остальную массу (20-30%) составля­ют различные виды разнотравья. Обильно представленное разнотравье, по-видимому, несколько ограничивает развитие злаков и тем самым ослаб­ляет угнетающее воздействие их на бобовые. Возможно, разнотравье вы­полняет роль буфера.На.основании многолетнего изучения бобовых, встречающихся в Запо­лярье, установлено, что наибольший интерес в качестве бобовых компо­нентов для создания сеяных лугов в тундре представляют из местных ви­дов: астрагал субарктический, копеечник арктический, клевер люпино­видный, а из заносных - клевера белый и луговой, горошки мышиный и заборный.В 1978 году нами были предприняты попытки по созданию посевов из названных выше видов бобовых. Закладывались не сплошные смешанные по­севы, а парцеллярные агроценозы, полосные и шахматные посевы с преоб­ладанием -В них бобового компонента (до 70%) и незначительной примесью разнотравья и злаков. При закладке бобовых агроценозов элементы агро­техники состояли в тщательной подготовке почвы для уничтожения корне­вищных злаков (на староосвоенных участках), в улучшении воздушного режима почв внесением шлака и других мелиорантов, известкованием, применением доз азота (№ 30-60) на фосфорно-калийном фоне (РК)90.В первые 2-3 года развитие бобовых в условиях посева шло замедлен­но. С четвертого года сформировался бобово-злаковый фитоценоз, кото­рый продолжает развиваться: растет доля участия бобовых в общей над­земной фитомассе, расширяется занимаемая ими площадь (происходит се­менное и вегетативное возобновление). Это свидетельствует о вступле­нии созданного злаково-бобового агроценоза в фазу стабильного сущест­вования. Среди испытанных бобовых наиболее продуктивными в смешанных агроценозах оказались: горошек мышиный, клевера белый и люпиновидный, 
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копеечник. Семилетний злаково-бобовый фитоценоз характеризуется общей растительной продукцией 120-200 г/м2 - на долю бобового компонента приходится от 22 до 54% фитомассы.Местные виды бобовых - ценный высокобелковый компонент травосмеси: клевер люпиновидный, копеечник арктический, астрагал субарктический в начале цветения характеризуются содержанием протеина 23-32% от сухо­го вещества. В этот период надземная масса имеет хорошую облиствен- ность, за счет чего в ней содержится много витаминов и белка, в состав его входят все незаменимые аминокислоты. Белки бобовых обладают высо­кой растворимостью. Они являются к тому же биологически более полно­ценными по сравнению с белками злаков: в них содержится больше таких важнейших аминокислот, как лизин и метионин. Все это служит основой для широкого использования дикорастущих бобовых в качестве высокобел­ковых компонентов для повышения продуктивности сеяных злаковых сено­косов и пастбищ.Особо важное практическое значение имеют посевы канареечника трост­никовидного, который распространяется до лесотундры. Этот крупносте­бельный злак дает большую вегетативную.массу, использование его может дать значительный экономический эффект. Да рекогносцировочных опытах мы убедились в возможности возделывания канареечника в тундре, после чего перешли к производственным опытам в условиях материковой тундры. На 9-й год его посев сохраняет высокую продуктивность - 300-350 ц/га зеленой массы. Такую высокую продуктивную устойчивость имеют посевы только семенами северных популяций (с пойм Вычегды и Печоры). Зеленая масса канареечника не уступает по кормовым достоинствам другим злакам, используемым в тундре для залужения. При хорошем удобрении содержание протеина в канареечнике составляет 21% от сухого вещества. Под посе­вами канареечника оформляется дерновой горизонт. Почвы к восьмому- девятому году приобретают черты, характерные для сеяных многолетних лугов.Нами также испытаны другие местные виды высокостебельных злаков, среди которых перспективны: вейники, регнерии, кострец безостый, сох­раняющий высокое долголетие в посевах.Залужение тундры - специфический способ сельскохозяйственной экс­плуатации земель в экстремальных почвенно-климатических условиях, основанной на закладке сеяного луга для долголетнего использования (сенокосного, сенокосно-пастбищного) на почвах водораздельной тундры. Успешное залужение возможно лишь при посеве многолетних трав, адапти­рованных к местным условиям.Таким образом, длительное стабильное существование многолетних агроценозов в условиях тундры служит основой для практического раз­вития сельского хозяйства в этой зоне. Перспективность его связана с учетом экологических условий зоны, природной низкой продуктивностью почв, формированием зональных многолетних культурных биогеоценозов.
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Многолетние агроценозы в тундре позволяют решать природоохранные (поч­воохранные) задачи при расширении антропогенного воздействия на при­родный климатический комплекс Крайнего Севера.ЛитератураБиогеоценологические исследования на сеяных лугах в Восточноевропейс­кой тундре. Л.: Наука, 1979. 192 с.Сукачев В. Н. Динамика лесных биогеоценозов // Основы лесной биогеоценологии. М., 1964.УДК 577.346ЭКОЛОГИЧЕСКОЕ НОРМИРОВАНИЕ В РАДИОЭКОЛОГИИ Д.А.Криволуцкий, E.Ä.Федоров, Е.Г.Смирнов, Т.А.Антонова, А.Л.Кононович, Л.П.ХамьяновИнститут эволюционной морфологии и экологии животных им. А.Н.Сёверцова АН СССР, МоскваЗащита окружающей среды является одной из актуальных проблем сов­ременности. В последнее время прилагаются большие усилия в решении этой проблемы, однако высокие темпы развития промышленности, транспор­та и других отраслей народного хозяйства выдвигают новые сложные за­дачи на пути защиты окружающей среды от загрязнений.Для того чтобы представить, как велики и опасны последствия антро­погенного загрязнения окружающей среды, достаточно напомнить, что в результате сжигания всех видов топлива в атмосферу ежегодно поступает более 200 млрд т углекислого газа, более 70 млн т других летучих и твердых продуктов горения, в том числе более 150 млн т сернистого га­за. Загрязнение атмосферы токсичными продуктами горения причиняет большой ущерб здоровью. Образование в атмосфере из сернистого газа и паров воды серной кислоты является причиной выпадения на землю так на­зываемых кислых дождей и других загрязнений, поражающих все формы жиз­ни. Ежегодный прирост загрязнений указанного типа составляет около 5%. Другой вид загрязнений вызван расширением применения агрохимика­тов. Ежегодно в почву вносится свыше 500 млн т минеральных удобрений и около 3 млн т пестицидов.В постановке проблемы охраны среды обитания человека, почвенного и растительного покрова часто предлагают исходить из тезиса о невоз­можности полного предотвращения его антропогенного загрязнения даже в условиях так называемых "безотходных" технологий. Нетоксичные для живого отходы в каких-то определенных пределах пока что, по-видимому, неизбежны вследствие чрезвычайно больших материальных затрат на пол­ную очистку промышленных выбросов и сбросов. Поэтому проблему охраны© Д.А.Криволуцкий, Е.А.Федоров, Е.Г.Смирнов, Т.А.Антонова, А.Л.Ко­нонович, Л.П.Хамьянов, 1990.
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природы во многом можно рассматривать и как проблему научно обоснован­ного нормирования и контроля выбросов и сбросов загрязняющих веществ в окружающую среду.Проблема эта многоплановая: она охватывает широкое разнообразие антропогенных нагрузок - химически токсичных и радиоактивных веществ, которые различаются как по способу воздействия на почву, растения, жи­вотных и человека, так и по его последствиям.Среди продуктов, загрязняющих окружающую среду, можно выделить группу так называемых "экотоксикантов", представляющих особую опас­ность для живых организмов. Сюда входят вещества, которые являются чужеродными для живых организмов (ксенобиотики), обладающие при этом токсическими свойствами или приобретающие их в процессе трансформации в окружающей среде или при взаимодействии с живыми организмами.К числу экотоксикантов, составляющих так называемую "грязную дюжи­ну", относят тяжелые металлы и их соединения (свинец, ртуть, кадмий, никель и др.), радионуклиды, нефть и нефтепродукты, персистентные пестициды и гербициды; некоторые широко применяемые химические продук­ты (полихлорированные бифенилы, поверхностно-активные вещества), ток­сичные отходы химических, металлургических и других предприятий.В последнее время в зарубежной литературе большое внимание уделя­ется группе "суперэкотоксикантов", отличающихся от обычных экотокси­кантов тем, что токсическое действие проявляется в чрезвычайно низких концентрациях, измеряемых не миллиграммами на килограмм веса организ­ма, а микрограммами и даже нанограммами на килограмм веса. В эту груп­пу входят полихлорированные дибензо-парадиоксины, дибензофураны, не­которые родственные им соединения. Эти вещества обнаружены как приме­си к некоторым гербицидам.Изучением процессов загрязнения окружающей среды, разработкой ме­тодов контроля загрязнений, методов снижения и предотвращения загряз­няющей среды, ликвидации тяжелых последствий и другими проблемами за­щиты от загрязнений занимаются специалисты различных научных направ­лений, связанных с экологией, - биологи, химики, географы, медики, техники и др. Сотрудничество этих специалистов породило в последнее время образование ряда междисциплинарных научных направлений, работа по которым осуществляется по национальным и международным программам и координируется соответствующими национальными и международными ор­ганизациями. Многие научные направления и программы связаны между со­бой и даже перекрываются по отдельным вопросам. Для успешного разви­тия работ по этим направлениям важное значение имеет более четкое фор­мирование границ, задач, методологии и других показателей.Актуальность задач по защите от загрязнений будет возрастать и в будущем, поскольку, как известно, общий мировой объем промышленной продукции в последние десятилетия удваивается через каждые 15 лет, а энергетические мощности возрастают вдвое еще быстрее - каждые 12 лет. На основании этого подсчитано, что техногенная нагрузка на природную
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среду в различных формах проявления, в том числе и в загрязнении окру­жающей среды, к 2000 г. может возрасти в 2-3 раза, если не будут со­вершенствоваться методы защиты окружающей среды от загрязнений, не бу­дут широко внедряться безотходные и малоотходные технологические про­цессы в промышленности, энергетике, сельском хозяйстве, на транспорте и др.Интенсивное загрязнение окружающей среды химическими веществами породило целый ряд сложных экологических проблем. Загрязнение окру­жающей среды благодаря неуклонному росту, гигантским масштабам и тя­желым последствиям для окружающей среды рассматривается как один из самостоятельных экологических факторов, оказывающих вредное действие на людей, растительность, животный мир и в целом на биосферу.Одним из междисциплинарных научных направлений, занимающихся изу­чением опасности загрязнения окружающей среды с экологических пози­ций с целью защиты, живых организмов от поражения вредными веществами, находящимися в окружающей среде, занимается экологическая токсикология или экотоксикология.Экотоксикология как термин, определяющий самостоятельное научное направление, введен в 1969 г., когда при Международном научном коми­тете по проблемам окружающей среды (СКОПЕ) была организована специаль­ная Рабочая комиссия по экотоксикологии. Эта рабочая комиссия сформу­лировала основные направления работ по экотоксикологии и приняла пер­вое официальное определение, согласно которому экотоксикология пред­ставляет собой междисциплинарное научное направление, изучающее дейст­вие вредных химических веществ, находящихся в окружающей среде, на жи­вые организмы и их популяции, входящие в состав экосистем, от микро­организмов до человека.Впоследствии по мере развития работ по проблемам экотоксикологии была уточнена область научных интересов этого направления и круг ре­шаемых задач. В 1978 г. на конференции СКОПЕ было принято уточненное определение экотоксикологии, применяемое до сих пор. "Экотоксиколо­гия - междисциплинарное научное направление, связанное с токсическими эффектами химических веществ на- живые организмы, преимущественно на популяции организмов и биоценозы, входящие в состав экосистем. Она изучает источники поступления вредных веществ в окружающую среду, их распространение и превращение в окружающей среде, действие на живые организмы. Человек, несомненно, является наивысшей ступенью в ряду биологических мишеней".Характерной особенностью экотоксикологии, вытекающей из приведен­ного выше определения, является то, что в отличие от традиционной ме­дицинской токсикологии она изучает токсические эффекты как на индиви­дуальные организмы, так и на популяции организмов. Вторая группа осо­бенностей экотоксикологии связана с тем, что при изучении токсических эффектов на популяционном уровне возрастает значение окружающей среды как активного фактора, влияющего на поведение экотоксиканта и прояв- 
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ление им токсических и других свойств. Применение системного подхода является важным условием эффективного решения сложных многоступенча­тых задач экотоксикологии.Под действием природных и антропогенных нагрузок в экологических системах проявляется широкое разнообразие реакций на самых различных уровнях организации - клеточном, тканевом, организменном, популяцион­ном и биоценотическом. К реакциям на клеточном уровне относятся повы­шение частоты хромосомных нарушений в делящихся клетках и частоты му­таций, ухудшение качества пыльцы; на тканевом - изменение роста орга­нов и тканей; на организменном - снижение репродуктивной способности, сокращение продолжительности жизни; на популяционном - изменение воз­растного состава популяций; на уровне сообщества - видового состава сообщества и характера доминирования в нем отдельных видов, продуктив­ности сообщества в целом и отдельных его блоков, устойчивости к внеш­ним воздействиям.Экологическое нормирование и контрольза состоянием окружающей средыНа современном этапе нормирование содержания загрязняющих веществ в объектах окружающей среды базируется на санитарно-гигиенических принципах, т.е. на необходимости защиты прежде всего человека. Именно на этой основе устанавливаются значения предельно допустимых концен­траций (ПДК) различных веществ в воде и воздухе, по которым в основ­ном и ведется нормирование выбросов промышленных отходов в атмосфе­ру. Однако в ряде случаев этого оказывается недостаточно. Возможны такие ситуации, когда поддержание концентраций токсических веществ в воздухе и воде в пределах ПДК не обеспечивает надежную защиту чело­века, так как для этого необходимо соблюдение требования, чтобы содер­жание нормируемых веществ в продуктах питания, производимых на данной территории, не превышало их ПДК в рационе человека.Как известно, в деле организации санитарного контроля исходят из основного принципа, что основным объектом контроля должен быть чело­век. И дело здесь не только в том, что именно человек нам всего доро­же; во многих случаях человеку вредны загрязнения в меньших концен­трациях, чем растениям и животным. Скорее всего этот принцип - фоку­сирование внимания контрольной службы на человеке - верен и в теории и оправдан в подавляющем большинстве практических дел.Однако возникает вопрос, всегда ли и в какой мере нормативы, уста­навливаемые по человеку, обеспечивают защиту других объектов живой природы - организмы, популяции и экосистемы в целом. Ответ на этот вопрос неоднозначен. Для иллюстрации приведем ряд примеров. Считает­ся, и вполне обоснованно, что значения ПДК, установленные для антро­погенных радионуклидов в воде, воздухе и рационе, надежно защищают не только каждый человеческий индивидуум, но и все виды живых орга­
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низмов. Другая ситуация наблюдается в случае загрязнения атмосферы двуокисью серы. В условиях длительного воздействия этого токсиканта при его концентрациях в воздухе,.не превышающих ПДК для человека, про­исходит повреждение таких чувствительных к загрязнению объектов, как хвойные леса (Федотов и др., 1983).Отмеченные различия в действии предельно допустимых концентраций радиоактивных веществ и so2 на человека и хвойные леса отчасти могут быть объяснены неодинаковой степенью жесткости ограничений на ПДК этих токсикантов в атмосфере при нормировании их на основе санитарно-ги­гиенических критериев. Известно, что ПДК радиоактивных веществ в объе­ктах окружающей среды очень "жестки". Заведомо безопасные для челове­ка значения ПДК техногенных радионуклидов и обусловливают их безвред­ность для всех объектов живой природы. Запас "прочности" ПДК по so2 очевидно, существенно меньше, чем для техногенных радионуклидов. Име­ются и другие подобные данные.Давно известно, в частности, что лишайники гибнут в городах при уровнях загрязнения воздуха, считающихся безвредными для людей. В За­падной Европе нередки случаи использования для питья пресной воды, в которой могут жить далеко не все пресноводные животные. А как быть с почвой? Почвенные организмы при некоторых уровнях загрязнения нефтью или тяжелыми металлами могут сильно пострадать, в то время как сель­скохозяйственная продукция (зерно, молоко, мясо, овощи) оказывается вполне пригодной для потребления человеком по санитарным нормам.Таким образом, не вдаваясь в критику существующих санитарно-гигие­нических нормативов на содержание различных загрязняющих веществ в объектах окружающей среды, следует констатировать, что эти нормативы не обеспечивают равной степени защиты объектов живой природы от всех типов этих веществ. Видимо,не все объекты живой природы можно норми­ровать только "по человеку" и здесь требуются иные подходы.Наличием этих противоречий объясняется повышенный интерес к методо­логии и практике экологического нормирования, одним из проявления ко­торого является создание Государственным Комитетом СССР по науке и технике Междуведомственного научно-технического совета по комплексным проблемам охраны окружающей среды и рациональному использованию при­родных ресурсов, в рамках которого постановлением № 178 от 15.07.1987 г. образована Временная техническая комиссия по разработке эколо­гического нормирования допустимых нагрузок хозяйственной деятельности и природные территориальные комплексы и природные компоненты, которой руководит академик А.Л.Яншин. Рассмотрим эту проблему подробнее для случая повышенного фона ионизирующей радиации.Возможные критерии охраны окружающей среды от, воздействия радиоак­тивных веществ условно делятся на два класса - антропоморфные, учиты­вающие охрану здоровья человека, и собственно "экологические", направ­ленные на охрану представителей флоры и фауны. Принципы выбора крите­
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риев и нормирование для этих двух классов существенно различны. Антро­поморфное нормирование направлено на сохранение здоровья каждого пред­ставителя населения, что и определяет подход к выбору степени риска и меры риска. При нормировании, получившем условное название "экологи­ческое", такое требование представляется слишком жестким, поскольку даже в естественных условиях, независимо от воздействия на экосистему со стороны человека, смертность представителей флоры и фауны очень ве­лика.Вопрос о подходе к задаче экологического нормирования сильно услож­няется как вследствие большого количества типов элементов экосистемы, так и из-за сложного характера взаимодействия между этими элементами. Рассмотрим несколько возможных подходов к задаче нормирования.I. Можно потребовать сохранения устойчивости экосистемы в целом, рассматривая ее как систему взаимодействующих подсистем. Однако, если под устойчивостью понимать способность системы функционировать как целое, пределы допустимого воздействия оказываются неоправдано велики. Свойства биоценозов таковы, что при внешних воздействиях, наносящих ущерб отдельным звеньям системы, возникает компенсация за счет других звеньев, и экосистема продолжает функционировать. Такая компенсация наблюдается даже при гибели целого биологического вида, роль которого в сообществе принимают на себя другие звенья. Постепенно экосистема может измениться до неузнаваемости, однако она по-прежнему будет функ­ционировать как некоторое саморегулирующееся и самоподдерживающееся сообщество. Несмотря на сохранение биоценоза как функционирующей сис­темы, его изменения далеко не всегда можно считать допустимыми. Вслед­ствие изменения соотношения между консументами различного порядка, условия существования для некоторых видов (в том числе и для человека) могут сильно ухудшиться. Например, при некоторых нарушениях может уменьшиться количество промысловых рыб или увеличиться численность животных - разносчиков заразных заболеваний.Совершенно недопустимым следует признать нанесение ущерба редким, исчезающим видам, хотя их роль в общем функционировании биоценоза, как правило, незначительна. Резюмируя, можно сказать, что нормирова­ние, основанное на сохранении общей устойчивости экосистемы является недостаточным, не гарантирующим от возможных необратимых последствий.2. Можно потребовать ненанесения ущерба каждой популяции. Эта за­дача в свою очередь распадается на вспомогательные этапы. Сам ущерб при рациональном воздействии на популяцию складывается из ряда сос­тавляющих. Во-первых, непосредственное воздействие на представителей популяции наносит вред как эти представителям, так и их потомству. В этом аспекте нормирование связано с рассмотрением некоторого эффек­та радиационного поражения (смертности, потери иммунитета к заболе­ваниям, генетических мутаций) в зависимости от дозы ионозирующего излучения. При нормировании в качестве критического выбирается наибо­
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лее значимый вид воздействия. Уровень допустимого воздействия (риска) может быть задан волевым образом. Однако более обоснованным является сравнение ожидаемого ущерба, наносимого лучевым воздействием,с естест­венной генерацией вредных последствий, соответствующих рассматривае­мому типу поражения. В такой модификации экологическое нормирование по своей идеологии аналогично нормированию облучаемости человека. Не­обходимо отметить, что при экологическом нормировании необходимо учи­тывать существенную зависимость выхода эффектов поражения от возраста.В случае антропоморфного нормирования это достигается путем введе­ния различных нормативов для разных возрастных групп. При энологичес­ком нормировании выдержать такое разделение невозможно. Поэтому норма­тивы приходится усреднять по всем возрастным категориям и стадиям раз­вития. Второй составляющей ущерба является косвенное воздействие в ре­зультате трофических связей между различными видами. Воздействие на консументы низших порядков вызывает нехватку пищи и, тем самым, нано­сит дополнительный ущерб консументам более высокого порядка. Соотно­шение между непосредственным и косвенным ущербом зависит от радиочув­ствительности консументов различных кровней. Как правило, косвенное воздействие является незначительным вследствие того, что по самому ис­ходному принципу нормирования требуется исчезающе малое воздействие на любой критерий, в том числе, и на численность популяции. Следует отметить, что практическая реализация второго принципа очень трудоем­ка и требует изучения реального биоценоза в плане выбора наиболее ра­диочувствительных звеньев, а также путей воздействия на эти звенья. Далеко не всегда наиболее радиочувствительные животные подвергаются наибольшей опасности. Степень ущерба определяется всем комплексом факторов воздействия, в том числе, и условий обитания. Так, например, почвенные животные и насекомые получают лучевые нагрузки существенно больше, чем птицы или водоплавающие животные,вследствие концентриро­вания радионуклидов в почве. При нормировании по второму принципу очень сложным является вопрос о выборе наиболее радиочувствительного звена. Всегда есть опасность, что некоторый радиочувствительный эле­мент экосистемы выпал из рассмотрения из-за недостатка информации.3. Третий возможный подход к нормированию был предложен как попыт­ка обойти сложности, связанные с рассмотрением конкретных экосистем. Поскольку информация о степени поражаемости элементов зачастую недос­таточна, в качестве предельной нормативной лучевой нагрузки предложе­но взять среднюю величину флуктуаций естественного радиационного фона земли. Совершенно очевидно, что добавочное облучение, не превосходя­щее этой величины, не может нанести ущерба ни одному элементу экосис­темы, а также экосистеме в целом, поскольку ущерб не был нанесен за все время существования жизни. Этот критерий не опирается на какие- либо результаты биологических или гигиенических исследований, пола­гая, что любые другие нормы при соблюдении упомянутого норматива, вы­полняются автоматически.13.Зак.313 193



Совершенно очевидно, что требование не превышать флуктуаций луче­вых нагрузок естественного фона является резко избыточным, излишне жестким. На практике оно является нижним пределом для нормативов воз­действия.При нормировании лучевых нагрузок по первому или второму принципу необходимо принимать во внимание квоту предела дозы, выдвинутую для каждого вида радиационно опасной деятельности человека. Квотирование было введено, поскольку при определении норматива для конкретного ре­гиона не всегда можно учесть все возможные источники лучевого воздей­ствия. Для атомной энергетики в настоящее время выделена квота, рав­ная 5% от предела дозы облучения.Проблемы экологического нормирования и биоиндикации.при действии ионизирующей радиации на биогеоценозОдин из возможных путей подхода к рассматриваемой проблеме с эколо­гических позиций - разработка и научное обоснование способов биоинди­кации антропогенных воздействий на природные экосистемы и составляю­щие их компоненты. Биоиндикация - это обнаружение и определение био­логически и экологически значимых антропогенных нагрузок на основе реакций на них живых организмов и их сообществ. В полной мере это от­носится и ко всем видам антропогенных загрязнений.Не раз отмечали, что поскольку все живые объекты - открытые систе­мы, через которые идет поток энергии и круговорот веществ, все они в той или иной мере пригодны для целей биоиндикации. Многолетний опыт контроля за состоянием окружающей среды, особенно водных ресурсов, показывает те преимущества, которыми обладают "живые индикаторы":они в условиях хронических антропогенных нагрузок могут реагиро­вать даже на относительно слабые нагрузки вследствие эффекта кумуля­ции дозы; эти реакции проявляются при накоплении некоторых критичес­ких значений суммарных дозовых нагрузок;они суммируют действие всех без исключения биологически важных ан­тропогенных факторов в окружающей среде и отражают состояние окружаю­щей среды в целом, включая ее загрязнение и другие антропогенные из­менения;исключают необходимость регистрации химических и физических пара­метров, характеризующих состояние окружающей среды;фиксируют скорость происходящих в окружающей среде изменений;вскрывают тенденции развития окружающей среды;указывают пути и места скопления в экологических системах различ­ного рода загрязнений и ядов, возможные пути попадения этих агентов в пищу человека;только биологические индикаторы позволяют судить о степени вред­ности любых синтезируемых человеком веществ для живой природы и для человека, причем дают возможность контролировать действие.Неблагоприятные эффекты не являются строго специфическими, одина- 
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новые реакции могут вызывать разные факторы. Более того, в пределах отдельных таксономических групп (роды, семейства), в частности, у дре­весных растений, проявляется тесная корреляция между их способностью адаптироваться к широкому спектру условий природной среды и устойчивос­тью к неблагоприятным физико-химическим воздействиям.Такая же взаимосвязь отмечена и у наземных животных: более радио- устойчивые виды, в частности, млекопитающие, устойчивее и к воздейст­вию других факторов среды. Можно выделить так называемые критические экосистемы, наиболее чувствительные к широкому спектру подобных наг­рузок. К таким критическим системам относятся, в частности, хвойные леса. Это связано не только с высокой чувствительностью хвойных дре­весных пород, но и с тем, что их кроны выполняют роль фильтра, задер­живающего основную часть выпадающих атмосферных примесей, и получают поэтому высокие дозовые нагрузки загрязняющих веществ в расчете на единицу массы жизненно важных органов - листовую и апикальную меристе­му и на репродуктивные органы. Так, в условиях радиоактивных выпаде­ний дозовые нагрузки на эти "критические" органы хвойных древесных растений оказываются при прочих равных условиях (т.е. при одном и том же количестве выпавших на единицу площади радиоактивных веществ) выше. Сочетание относительно высокой чувствительности хвойных пород с боль­шими и длительными дозовыми воздействиями может создавать такие ситуа­ции, когда хвойные леса на загрязняемых территориях окажутся повреж­денными;К критическим звеньям приредных экологических систем, где происхо­дит аккумуляция загрязняющих веществ и создаются высокие дозовые наг­рузки на биоту, относятся также лесные подстилки и тонкий верхний слой целинных (луговых) почв,.лишайниково-моховые сообщества бентонос- ных организмов в гидроценозах. Здесь также возможны экологические на­рушения при уровнях загрязнения, не создающих серьезных ограничений для населения, проживающего на окружающих территориях. Важно иметь э виду, что аккумулятивные среды на суше и в воде - почвы и прибреж­ные илы являются наиболее населенными жизнью во всех ее формах: живот­ными, микрофлорой, корневыми системами высших растений. Именно здесь представляется перспективным вести поиск организмов-биоиндикаторов радиоактивных загрязнений. В почве и в поверхностном слое донных отло­жений многие живые организмы проходят наиболее чувствительные к ант­ропогенным действиям стадии жизненного цикла (яйца, личинки, куколки животных; семена и проростки).Для индустриальных загрязнений среды многое сделано в анализе об­щих закономерностей изменения и деградации экосистем, в частности, выделены фазы деградации, изменения сообществ во времени, т.е. индус­триально вызванной сукцессии: I) аккумуляции загрязнителя без регис­трируемого изменения сообщества; 2) стимуляции развития отдельных ви­дов; 3) деградации сообщества (Bormann, 1982 а, б; Dabrowska-Prot,
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1984; Smith, 1974). Подобные наблюдения сделаны в радиоэкологии толь­ко для экосистем, подвергнутых внешнему облучению, но не для радиоак­тивных загрязнений.При проведении экологического нормирования для целей радиоэкологии следует прежде всего ответить на вопросы: что нормировать и как нор­мировать. Если ответ на первый вопрос можно легко сформулировать так - нормировать следует дозовые нагрузки на природные объекты и содержа­ние в них мигрирующих по пищевым цепям загрязняющих веществ, то ответ на вопрос, как нормировать, затруднен сложностью и разнообразием ес­тественных биогеоценозов, которые состоят из большого количества ви­дов растений, животных, грибов, микроорганизмов и т.д. Биоценозы.име­ют различное строение и расположение своих частей в пространстве. Цель экологического нормирования - определение дозовых нагрузок и концен­траций загрязняющих веществ, безвредных для биоценозов. Подобная пос­тановка задачи предполагает определение критерия вреда, наносимого биоценозу антропогенным воздействием.Основная функция биоценоза заключается в обмене веществом и энер­гией с окружающей средой. И свидетельством неблагополучия в нем явля­ется снижение количественных показателей.материального и энергетичес­кого обмрна биоценоза со средой.Однако нормирование на весь биоценоз затруднено из-за сложности непосредственного контроля за количественными показателями обмена ве­щества и энергии и упоминавшейся сложности строения объекта. Нормиро­вание значительно легче проводить на популяцию какого-то конкретного вида в составе сообщества. Возникает задача выбора такого объекта.По роли вида в фитоценозе различают:виды эдификатора (определяющие лицо фитоценоза и в определенной степени влияющие на существование других растений);виды доминанты (имеющие большую численность и биомассу в фитоцено­зе);виды асектаторы (численность и биомасса которых относительно неве­лика, но наличие этих видов в фитоценозе обязательно);виды редкие.Роль в обмене веществ и энергии у видов первых двух групп значи­тельно выше и поэтому объекты нормирования лучше искать в этих двух группах.В пользу этого свидетельствуют, в частности, результаты опытов по воздействию на растительность ионизирующих излучений. В них доказан пороговый характер зависимости доза - эффект на уровне фитоценоза. Ра­диационные эффекты в растительном сообществе представлены в табл.1.Наиболее радиочувствительными растительными организмами являются представители голосеменных. Лиственные деревья в 2-4 раза устойчивее. Травянистая растительность по радиочувствительности в совокупности близка к лиственным деревьям,но значительная часть видов травянистых
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Таблица IРадиационные эффекты в растительном сообществеДоза облучения, Гр Хроничес-Характер поражения Весной Осенью Хроничес­кая (за сезон) кое излу­чение,мР/ч
Поражение голосеменных - - 13 35Гибель голосеменных 10 15 50 120Поражение лиственных деревьев 50 ТОО 270Гибель лиственных де­ревьев - 125 200 540Поражение травянистых растений (морфологичес­кие уродства) 25 37 37 ТОО
Радиостимуляция травя­нистых растений (гиган­тизм)Гибель травянистых ге­микриптофитов

30 44 50 130
35 50 55 140Гибель 90% видов травя­нистых растений 200 325 530 1400Полная гибель расти­тельности (по литера­турным данным) 3000 6000 —

отличается большой радиочувствительностью, превосходящей лиственные деревья в 2-10 раз. Гибель растительности происходит при очень высо­ких дозах 3000 Гр при облучении весной и 6000 Гр при облучении осенью.Ионизирующее излучение вызывает согласно полученным результатам опустынивание территории. Этот процесс описан в литературе довольно подробно, при его развитии растительность проходит следующие стадии: лес - луг - полупустыня - пустыня - отсутствие растительности. Под действием ионизирующего излучения упрощение растительности и снижение ее продуктивности происходит по таким же стадиям. Смена стадий опус­тынивания под влиянием ионизирующего излучения представлена в табл.2.
Дозы,вызывающие стадии опустынивания территорииТаблица 2

Стадия опустынива- ния территории Доза облучения, Гр Хроничес- кое излу­чение, мР/чВесной Осенью Хроничес­кая . (за сезон)Хвойный лес - луг ТО 15 50 120Лиственный лес - луг - 125 200 540Луг - полупустыня 35 50 55 140
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Окончание табл.2
Стадия опустынива- ния территории Доза облучения, Гр Хроничес- кое излу­чение, мР/чВесной Осенью Хроничес­кая (за сезон)Полупустыня - пустыня 200 325 530 1400Пустыня - гибель рас­тительности 3000 6000 - -

Эти экспериментальные данные указывают на то, что для нормирования по растительному покрову задачей нормирования должно быть недопущение опустынивания территории, а объектами нормирования - виды доминанты и эдификаторы, в частности, представители голосеменных, отличающиеся большей радиочувствительностью.Очевидно, радиоэкологическое нормирование для растительности сле­дует проводить отдельно для разных растительных зон СССР, а в их пре­делах - для наиболее распространенных по территории биоценозов и ви­дов растений.Основным показателем качества почвы считается ее продуктивность - уровень плодородия. Снижение плодородия почв под влиянием деятельнос­ти человека вызывается многими причинами; оно может быть прямым и кос. венным. В случае прямого воздействия на почву, например, вследствие увеличения скорости эрозионных процессов, чрезмерных поливой, поли­вов водой неблагоприятного состава, длительного внесения несбаланси­рованных форм минеральных удобрений, воздействия на почву сельскохо­зяйственными орудиями, химического загрязнения, происходит либо не­посредственное разрушение плодородного слоя почвы или ее органичес­кого вещества, либо ухудшение ее водно-физических, химических, микро­биологических и других свойств, ответственных за уровень плодородия. Косвенное снижение продуктивности возможно без изменения почвенных свойств в том случае, когда качество получаемой на таких почвах про­дукции растениеводства не отвечает стандартам. Такие ситуации возни­кают при радиоактивном загрязнении почв, когда содержание радионукли­дов в урожае на этих почвах превышает их ПДК в рационе человека. В этих ситуациях действие радиоактивных веществ непосредственно на поч­ву и уровень ее плодородия, на произрастающие на ней растения и на почвенную биоту несущественно. Но высокие уровни радиоактивного заг­рязнения продукции растениеводства могут потребовать временного ис­ключения загрязненных почв из севооборота или передачи их под возде­лывание менее ценных культур.В зависимости от конкретных условий значения ПДК того или иного вещества в почве могут быть установлены на основе одного из следую­щих критериев: I) на условии соответствия ПДК вещества в почве его ПДК в сельскохозяйственной продукции, получаемой на этой почве;
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2) на снижении уровня плодородия почв под действием загрязнения в свя­зи с токсическим действием на растения, с повреждением сообществ поч­венных организмов и с ухудшением физико-химических свойств почвы.В качестве биологических индикаторов объектом экологического нор­мирования могут быть и животные. Ряд групп животных, особенно млеко­питающие, очень близки к человеку по морфофизиологическим показателям, и по реакциям таких животных можно обоснованно судить, какая судьба ожидала бы человека в таких же экологических условиях обитания.В настоящее время речь идет о попытках создать систему зоологичес­ких индикаторов для экологического нормирования состояния наземной ( среды, экологического контроля. Опыт показывает, что создать универ­сальную систему индикаторов невозможно: слишком по-разному реагирует животный мир на действие ядохимикатов, промышленных и радиоактивных загрязнений, дефолиантов, на многие другие воздействия. Но создать удобную в практической работе систему биоиндикаторов на действие инди­видуальных загрязняющих веществ - задача вполне посильная при совре­менном уровне наших знаний. При этом существенно, что животные сопри­касаются с загрязняющими биосферу факторами постоянно, контакт диких животных со средой несравнимо более тесный, чем у человека.Можно говорить о возникновении нового направления в экологии - ин­дикационной зоологии, которое ставит своей задачей, изучая изменения отдельных особей диких животных, их популяций и сообществ, делать вы­воды о влиянии антропогенных факторов на животный организм, о возмож­ном влиянии их и на организм человека при его обитании в такой же эко­логической обстановке (Криволуцкий, 1985).Но не все наземные животные удобны для целей биоиндикации. Напри­мер, птицы многочисленны только летом, а на зиму большинство из них улетает; крупные млекопитающие редки, а мелкие подвержены резким из­менениям численности.-Большой интерес представляет в этой связи поч­венная фауна, составляющая 90-99% биомассы и 95% всего числа видов, входящих в наземный зооценоз.Всюду в природе особенно чувствительной группой к воздействию заг­рязнений оказывались дождевые черви. Так было, например, на участках с повышенным естественным радиационным фоном и в экспериментах с вне­сением в почву искусственных радионуклидов 127Cs и 9°sr. Связано это, видимо, с двумя причинами: первая - дождевые черви в отличие от других животных заглатывают саму почву и заметным образом облучаются в случае ее радиоактивного загрязнения не только снаружи, но и изнут­ри организма; второе - индивидуальное развитие червей очень продолжи­тельно, на севере - 2-3 года. За это время доза облучения может ока­заться значительной (Криволуцкий, 1983).Изучая животных-биоиндикаторов промышленных загрязнений Новакова (1980), Криволуцкий (1983) так сформулировали требования к их выбору: высокая численность, интенсивный обмен веществ, большая продолжитель­
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ность жизни, интенсивное размножение, оседлость, малый индивидуальный участок обитания, постоянный контакт с изучаемым антропогенным факто­ром, легкость сбора массового материала исследователем в полевых усло­виях, чувствительность животного к изучаемому фактору, сравнительно крупные размеры для анатомирования. Конкретный опыт использования жи­вотных как биоиндикаторов для радиоэкологии в окружающей среде в СССР был обобщен в работах Д.А.Криволуцкого (1983, 1985), В.Е.Соколова и ДР. (1989).Биогенная миграция радионуклидов и проблемы экологического нормированияНастоящая проблема является достаточно самостоятельной и хорошо разработанной в радиационной гигиене. Но поскольку она возникает всег­да и при любом нормировании радиоактивных загрязнений, следует,на наш взгляд, обратить внимание на хорошо разработанную методику этих работ, необходимость использование стандартных принятых показателей.. В радиоэкологии выработан целый ряд количественных характеристик и зависимостей, которые позволяют оценивать миграцию радионуклидов по пищевым цепям животных и человека. Основные характеристики, исполь­зуемые в радиоэкологических исследованиях: содержание, концентрация, коэффициент накопления, кратность накопления, коэффициент дискримина­ции, наблюдаемое отношение и т.д. На этих основных характеристиках следует остановиться подробнее, так как часто в литературе встречает­ся разное их толкование.Следует различать понятия содержание и концентрация радионуклида. Содержание - это количество радионуклида в целом органе, его выражают в Бк/орган. Концентрация - это количество радионуклида в весовой час­ти органа или ткани, которое обычно обозначают в Бк/кг сырого либо су­хого веса ткани.Для более полной характеристики перехода радионуклидов из рациона в организм сельскохозяйственных животных и птиц и получаемую от них пищевую продукцию часто используют такой показатель, как кратность на­копления. Под кратностью накопления понимают отношение содержание то­го или иного радионуклида в органе или ткани животного к суточному поступлению его в организм (Корнеев, 1977):р = Cpm/q,где F - кратность накопления в органе или ткани; Ср - концентрация радионуклида в органе или ткани, Бк/кг; m - масса органа или ткани, кг; q - количество ежедневно поступающего радионуклида.Установленные в экспериментах максимальные величины кратности на­копления 90Sr в скелете и мышцах у сельскохозяйственных животных при нормальном содержания кальция в рационе могут быть рекомендованы для составления прогноза и расчета предельно допустимого уровня (ПДУ) поступления стронция-90 в мясо при известном содержании радионуклида 
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в рационе. Этот расчет производят по формуле (Федоров, Романов, 1985):
А = Сорт/Р,где А - предел допустимого содержания радионуклида в рационе животно­го, Бк; С - средняя допустимая концентрация радионуклида в пищевом продукте, Бк/кг; m - масса продукта (костяная или мышечная ткань, кг); Р - кратность накопления радионуклида в скелете или мышцах.Воккен (1973) отмечает зависимость кратности накопления радионук- лидов в органе при длительном поступлении от величины вводимой дозы. Чем меньше ежедневная доза 90Зг , длительно вводимого в организм, тем он относительно больше депонируется в скелете. Кроме того, кратность накопления радионуклида зависит от возраста животного, а также от со­держания в пище изотопного и неизотопного носителей.Носителем в химии называют весомое количество элемента, за которым "невесомое" количество другого элемента следует в химических реакци­ях. Изотопный носитель - это стабильный изотоп данного элемента, хи­мические свойства которого тождественны его радиоактивному изотопу (например, стабильный ^7 и радиоактивный 52Р). Неизотопный носитель элемента - это стабильный изотоп (или изотопы) химического элемента, который лишь аналогичен по групповым химическим свойствам радионук­лиду (например, кальций - носитель по отношению к >0Sr или калий по отношению'к I57Cs).Хотя кальций является неизотопным носителем стронция-90, между ни­ми в определенных пределах одновременно существуют и конкурентные от­ношения. Так, например, из почвы через корневую систему в растения переходит больше кальция по сравнению со стронцием-90, из загрязнен­ного радиостронцием корма в скелете животного также преимущественно откладывается кальций. В этом случае говорят о дискриминации (ущем­лении) стронция-90 при переходе по цепи почва - корм - кости.Сравнительное передвижение элементов-аналогов удобно анализировать, применяя понятие наблюдаемых отношений (НО) (Алексахин, 1973). Этот показатель выражает суммарную дискриминацию, которая характеризует передвижение двух элементов из источника в биологическую систему, нап­ример, из рациона животных в их костную ткань:НО (кость - рацион) =(cSr/CCa в костях)/(cSı/cCa в рационе),или НО (растение-почва)=(сЗг?/сСа в растении)/(cSr/,GCaв почве) (Поляков, 1973).Отношение 90Sr/Ca в объектах обозначается числом стронциевых еди­ниц (с.е.), причем I с.е.=1 пКи 90Sr/ı г Са (Воккен, 1973).Для исследования отдельных этапов переноса и при детальном иссле­довании биологических систем используют термин коэффициент дискрими­нации (КД). Величинам КД присваивают специальные названия, чтобы ука­
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зать, какой физиологический процесс они характеризуют, например, КД мочевой обозначает вклад в суммарную дискриминацию в организме процес­са перехода кальция и стронция-90 через почки (Рассел, 1971). Термин КД часто используют как синоним понятия НО (Флейшман, 1982). Однако это не совсем правильно, так как величина НО представляет собой произ­ведение КД для отдельных этапов переноса ионов:HO=Oj-ıa2-Kfl3, ...-кДд.Часто пользуются величиной, обратной НО (Юдинцева, 1968). Эта ве­личина названа А.А.Кузиным (1959) защитным коэффициентом. Он характе­ризует степень снижения относительного содержания радионуклида при его миграции по пищевым цепям.Понятия КД и НО наиболее часто используют при изучении сопряженной миграции 9°Sr и Са, что касается других пар элементов-аналогов (нап­ример, и К), то они применяются реже, так как в процессе перехо­да по некоторым звеньям в биосфере Сз не испытывает дискриминации и в обмене веществ менее связан с калием, чем 90sr с Са. Что касается трансурановых элементов, то они вообще не имеют стабильных аналогов в живых организмах.В тех случаях, когда определять или применять величины НО затруд­нительно, целесообразно использовать другие характеристики. При изу­чении накопления радионуклидов растениями и животными разных трофи­ческих уровней широко применяют коэффициент концентрации (к.к.) или коэффициент накопления (к.н.). Коэффициентом накопления называют отно­шение концентрации радионуклида в организме и окружающей среде.Использование к.н. удобно при относительном сравнении накопления радионуклидов в разных растениях при одинаковых условиях внешней сре­ды, при сравнении накопления гидробионтов, обитающих в одной экосис­теме.Обычно в каждом конкретном случае указывают, что именно подразу­мевается под организмом и окружающей средой. Для растений это может быть концентрация радионуклида в растении целиком или в каких-либо отдельных тканях, отнесенная к концентрации его в почве. Для животных обычно соотносят концентрацию радионуклида в критическом органе жи­вотного к концентрации его в пище. Для гидробионтов берется отношение концентраций радионуклида в гидробионте и воде или гидробионте и илах.При использовании коэффициентов концентрации следует учитывать, что на накопление радионуклидов цезия и стронция в урожае сельскохо­зяйственных растений большое влияние оказывают следующие свойства поч­вы: механический состав, содержание обменного кальция, обменного ка­лия, органического вещества, емкость поглощения, кислотность и состав поглощенных оснований (Юдинцева, Гулякин, 1968). На коэффициент кон­центрации у животных оказывают влияние характер питания, обмена,золь­ность организма и другие факторы (Ильенко,Покаржевский, 1972; Покар- жевский, 1985), т.е. он является суммарной характеристикой многих 
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процессов?и изменения его могут иметь столь произвольное толкование, что использование этого показателя для характеристики процессов миг­рации иногда теряет смысл. Но если рассматривать состояние любой дли­тельно существующей экосистемы как стабильное, т.е. с установившимся изотопным равновесием между компонентами экосистемы, то концентрации радионуклидов во всех составных частях экосистемы должны быть постоян­ными. Это означает, что для любого компонента экосистемы к.к., рассчи­танные по отношению к какому-либо другому компоненту, будут вполне оп­ределенными величинами независимо от непосредственного источника пос­тупления радионуклида в исследуемый объект (Флейшман, 1982). Поэтому при изучении и описании стационарных распределений элементов и изото­пов в экосистеме использование таких параметров, как к.к.и НО являет­ся целесообразным, хотя сопоставление с водой для многих гидробионтов имеет часто формальный смысл и не связано с действительными механиз­мами накопления. На основании к.к., полученных в таких ситуациях, мож­но судить о закономерностях миграции элементов по трофическим уровням, а по характеру накопления отдельных химических элементов, в том числе и радиоактивных, можно подразделять наземных животных, например, на следующие зоогеохимические группы.I. Накопители содержат изучаемый объект в большей концентрации, чем в пищевом субстрате (к.к. >1).2. Рассеиватели содержат элемент в одинаковой с пищевым субстратом концентрации (к.к.=1), но вследствие миграции или роющей деятельнос­ти способствуют интенсификации биогенного круговорота, рассеиванию элемента в пространстве.3. Очистители содержат изучаемый элемент в меньшей концентрации, чем пищевой субстрат (к.к.<1) и способствуют "очищению" пищевой цепи от исследуемого элемента (Криволуцкий, 1983).Для глобальных радиоактивных выпадений,характеризующихся своим продолжительным действием, следует учитывать два пути поступления ра­дионуклидов в растения и сельскохозяйственную продукцию. В зависимос­ти от химической природы радионуклидов, периодов их полураспада и биологических особенностей растений вклад каждого из путей загрязне­ния может быть различным. Расчет производят по следующему соотноше­нию (Федоров, Романов, 1969):С=к з+к а, 11 D где С - концентрация радионуклида в растениях; s - кумулятивное со­держание радионуклидов в почве; а - интенсивность выпадения радионук­лида; кп и кв - соответственно, почвенный и воздушный коэффициенты пропорциональности, носящие эмпирический характер.Почвенный коэффициент пропорциональности кп выражают в единицах концентрации радионуклида в растительном' образце, приходящейся на единицу плотности загрязнения почвы данным радионуклидом:
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(Ки/кг воздушно-сухого вещества)/(мКи/км2)Почвенный коэффициент кп для 90Sr и 89Sr при заданной плотности загрязнения почвы зависит, в первую очередь, от содержания обменного Са в почве, определяемого типом почвы. Для вычисления коэффициента кп целесообразно использовать формулу В.Клечковского-Н.Архипова (1968), связывающую концентрацию радиоактивного Sr в растительной продукции с плотностью загрязнения почвы и содержанием стабильного Са в почве и растительности:С=(к3Сарз)/Сап, где С - концентрация радиоактивного стронция в растительном образце (пКи/кг воздушно-сухого вещества); Сар - концентрация кальция в рас­тительном образце (г/кг воздушно-сухого вещества); Сап - то же в поч­ве (мг-экв/100 г почвы); s - плотность загрязнения почвы радиострон­цием, мКи/км2; к3 - нормированный коэффициент загрязнения, зависящий от типа растительности.Данная формула позволяет выразить почвенный коэффициент пропорцио­нальности кп в видекп=(Са р/Са п)К.Как видно из соотношения, коэффициент кп зависит от содержания каль ция в растительном образце и почве.Для количественной характеристики накопления радионуклидов в расте ниях внекорневым путем применяют коэффициенты первичного удерживания (Рябова, 1978) и~более обобщающие показатели- так называемые "воздуш­ные" коэффициенты пропорциональности (Клечковский, 1973). Для оценки величины "воздушного" коэффициента пропорциональности кв используют среднемесячные плотности выпадения радионуклидов в течение вегетацион ного сезона, так как именно эти выпадения определяют среднегодовые уровни растительной продукции. Поэтому коэффициенты кв выражаются в единицах:(пКи/кг воздушно-сухого вещества)/|мКи/(км2-мес)] .Коэффициент пропорциональности кв для разных видов растительности может быть определен по отношению:KB=(I09 Rn )Л , где R - доля радионуклидов,задерживаемых растительностью, занимающей единицу площади, от кумулятивных выпадений на эту площадь с начала вегетации; п - период экспозиции (месяц); m - запас биомассы образца на единицу площади (кг воздушно-сухого вещества/км2).Для короткоживущих радионуклидов значение кв относят к среднесу­точной интенсивности выпадений, вследствие этого кв будет иметь раз­мерность(пКи/кг воздушно-сухого вещества)/[мКи/(км2-сутки)] .
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Кв варьирует в широких пределах в зависимости от биологических осо­бенностей растений, физико-химических свойств радионуклидов, способа полива (Радиоэкология 1986).Хотя этот метод является упрощенным и ориентировочным, так как коэффициенты пропорциональности колеблются в довольно широких преде­лах, его широко используют в сельскохозяйственной радиоэкологии.Существует метод определения возможного накопления 9°цг в растениях с помощью комплексного показателя, предложенного Клечковским (5968). При определении комплексного показателя (КП), содержание $°sr в мКи/км2 делят на количество обменного Са в мг-экв на 100 г почвы, пос­ле чего количество стронциевых единиц (с.е.) в растениях делят на это значение. После преобразования уравнение приобретает следующий вид:КП=(с.е. в растенияХ’Са мг-экв/Iüü г почвы)/(9°3г пКи/км2).Этот метод прогноза является вполне удовлетворительным на пахот­ных землях с количеством обменного Са от 4 до 25 мг-экв/100 г почвы (Корнеев и др., 1977).Рассмотренные методы прогнозирования размеров накопления радионук­лидов в растительности и способы количественного выражения миграции радионуклидов по трофическим уровням дают возможность с определенной точностью оценивать радиационную обстановку в биогеоценозах, однако в силу сложности процессов миграции, происходящих даже в сравнитель­но простых экосистемах, они не могут считаться универсальными.ЗаключениеОсновой охраны природы является контроль за состоянием окружающей среды, за поддержанием природы в состоянии, пригодном для жизни чело­века.Для осуществления всестороннего контроля за состоянием биосферы особое значение тлеет разработка нормативов, регламентирующих допус­тимые выбросы и сбросы разнообразных загрязняющих веществ в атмосферу и гидросферу и поступление их в природные экосистемы с учетом комплек­сного воздействия этих веществ и других антропогенных и природных факторов на организмы и сообщества.В качестве критериев для ограничений антропогенных нагрузок могут быть приняты изменения первичной продуктивности в биогеоценозах, пов­реждения "критических звеньев", ответственных за гомеостаз экосисте­мы, нарушения биогеохимических циклов биогенных элементов. Однако не­обходимо учитывать, что при проявлении указанных признаков изменения в экосистемах могут стать необратимыми и привести к разрушению всей экосистемы. Поэтому в качестве предвестников таких необратимых нару­шений следует использовать биометрические параметры, более чувстви­тельные к антропогенным нагрузкам. К ним относятся такие показатели, как качество пыльцы и семян растений, выпадение из состава сообществ видов-биоиндикаторов и др. Мониторинг окружающей среды по таким чув- 
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ствительным параметрам экосистем позволил бы выявлять начинающиеся в ' них неблагоприятные изменения и принимать своевременные предупреди­тельные меры по ограничению антропогенных нагрузок на экосистемы за­долго до возникновения критических, необратимых ситуаций.Несмотря на большой объем информации о реакциях природных экосис­тем и составляющих их компонентов на радиоактивное загрязнение и дру­гие виды антропогенных и природных нагрузок, непосредственное исполь­зование ее в целях экологического нормирования представляется весьма затруднительным. Это обусловлено, прежде всего, сложностью оценки эко­логической значимости многих из перечисленных выше реакций на клеточ­ном, организменном и популяционном уровнях на фоне аналогичных природ­ных изменений под влиянием вариаций во времени климатических и сезон­ных условий. Хорошо известно, что в природных условиях даже без вме­шательства человека из состава популяций постоянно выбывает значитель­ная часть особей не только за счет естественной смертности, но и вслед­ствие их потребления в пищу организмами верхних трофических ярусов, в результате межвидовой и внутривидовой конкуренции за пищу, свет, тепло и влагу и под влиянием неблагоприятных внешних факторов. Однако в достаточно широком диапазоне этих изменений в экосистемах поддержи­вается состояние гомеостаза, при котором убыль организмов постоянно восполняется и численность популяций поддерживается в допустимых пре­делах за счет хорошо отрегулированного процесса размножения и отрица­тельных обратных связей между компонентами экосистемы. Всем известны резкие изменения растительности, которые возникают под влиянием хо­зяйственной деятельности человека в лесной зоне Европы: березняки сме­няют ельники и сосняки, на месте дубрав начинают распространяться бу­ковые леса и т.д. Но становится ли при этом хуже природе? Не самому человеку - ведь он-то может и пострадать, теряя хозяйственно ценные виды, а самой природе, биосфере в целом?Человек постоянно и целенаправленно перестраивает живой покров на­шей планеты в наиболее благоприятном для собственного существования направлении. Этот процесс длится уже десятки тысячелетий. Очень мно­гие привычные нам "естественные" биогеоценозы на поверку оказываются антропогенными, сложившимися под действием избирательного использова­ния отдельных видов животных и растений человеком, под действием выпа­са домашних животных, а иногда, кай например, в случае лесостепи и са­ванн - под влиянием периодически повторявшихся пожаров.В настоящее время вопросы экологического нормирования антропоген­ных изменений среды разрабатываются в разных направлениях и с разными целями: здесь и охрана генофонда планеты, и поддержание приемлемого для человека санитарного состояния среды, охрана ландшафтного разно­образия природы, охрана источников получения биологической продукции, охрана рекреационных ресурсов. На наш взгляд, для успешного решения всех этих и многих связанных с ними проблем необходимо отдавать себе 
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отчет в неоднозначности постановки и самих этих проблем и методов их решения. Не все эти вопросы можно и нужно решать одновременно на одной и той же территории. Например,не всюду пригодна для практического при­менения идея оценки устойчивости экосистем как показателя их благопо­лучия при антропогенном воздействии. Дело в том, что при длительных наблюдениях в антропогенной среде (продолжительностью в десятки лет) становится очевидным изменение природы под действием естественных сук­цессионных процессов, циклических изменений климата, а также из-за то­го, не всегда учтенного ранее обстоятельства, что исходная природная обстановка уже была в очень сильной степени затронута антропогенным влиянием и ее никак нельзя принять за "фон" или "эталон" при последую­щих наблюдениях.Экологическое нормирование по структуре контрольных естественных экосистем практически неприменимо к оценке изменений, которые происхо­дят на полях или в иных антропогенных ландшафтах, интенсивно исполь­зуемых в сельскохозяйственном производстве. Эта среда создана челове­ком и поддерживается им в режиме, зачастую ничего общего не имеющем с исходной природной обстановкой, как это бывает, например, на полив­ных землях и в пустыне.При разработке показателей экологического нормирования среды для наземных экосистем приходится сталкиваться со значительной лабильнос­тью населения животных в ландшафтах за счет миграционных процессов, что также осложняет использование ряда биоценотических показателей.Одним из перспективных подходов в оценке состояния окружающей чело­века антропогенной среды может служить контроль за биогенным кругово­ротом основных химических элементов и показателями биологической про­дуктивности. Интенсивность круговорота, запас доступных растениям биогенных элементов, особенно азота и фосфора, продуктивность экосис­тем как первичная, так и вторичная, достаточно объективно характери­зуют состояние биогеоценоза (Криволуцкий, Федоров, 1984; Криволуцкий и др., 1986). Всегда ли достигается это только за счет естест­венных природных факторов или/и с помощью человека?Характерно, что в условиях длительного (хронического) воздействия загрязняющих веществ в относительно малых концентрациях вызываемые ими экологические последствия, в частности, снижение первичной продук­тивности и другие отрицательные эффекты, могут проявиться не сразу, а спустя длительное время, иногда, через несколько лет. Для прогноза этих последствий и их своевременного предупреждения могут быть исполь­зованы более чувствительные биометрические показатели - качество пыль­цы.и семян, частота нарушений хромосом в клетках мерисистемы, фрак­ционный состав белков растительных тканей и др., являющиеся удобными биоиндикаторами предстоящих более серьезных последствий (Тихомиров, 1972, 1984).Йа современном этапе нормирование антропогенных воздействий на ок­ружающую среду базируется, как правило, на санитарно-гигиенических 
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принципах, т.е. практически да том принципе, что если защищен человек, то будет достаточно защищена и вся остальная живая природа. Однако возможны ситуации, когда нормирование сбросов и выбросов только по че­ловеку не обеспечит полной защиты природных экосистем. Поэтому может возникнуть необходимость в более жестких ограничениях на основе эколо­гических требований.Широкие возможности для анализа подобной обстановки представляет радиоэкология леса - область экспериментального исследования действия ионизирующей радиации на такую сложную многокомпонентную экологичес­кую систему, каковой является лесная экосистема. Наличие в лесных эко­системах критических звеньев, где может происходить аккумуляция заг­рязняющих веществ и создаются высокие дозовые нагрузки, создает воз­можность нарушения экосистемы при уровнях радиации, не создающих серь­езных ограничений для окружающего населения. В экспериментах показано, что к критическим звеньям экосистемы здесь относятся древесный ярус, лесная подстилка, а также проростки древесных растений и растения тра­вянистого яруса, у которых корневая система распределена в самом по­верхностном слое почвы - основном слое, аккумулирующем радионуклиды.Анализ промышленных загрязнений показывает, что многие живые орга­низмы, в том числе лишайники, некоторые хвойные породы, развивающаяся икра рыб и т.д. более чувствительны к антропогенным воздействиям, чем организм человека. Здесь целесообразность экологического нормирования бесспорна. Сложнее положение при анализе действия радиации на лесную экосистему: радиочувствительность критических стадий развития боль­шинства наземных организмов (млекопитающих, корневой мерисистемы рас­тений, яиц и ранних стадий личинок насекомых, яиц птиц и т.д.) нахо­дится в пределах одного порядка и определяется радиочувствительностью живой клетки на стадии деления. В то же время взрослые стадии разви­тия этих организмов по радиочувствительности отличаются на три-четы­ре порядка. Поэтому в радиоэкологии леса определяющим становится рас­пределение дозовых полей в экосистеме, а не радиочувствительность от­дельных организмов. Возможны ситуации, когда на одном и том же участ­ке, например, с повышенным фоном естественной радиации, в угнетенном состоянии находится почвенная фауна, но нет явных поражений раститель­ного покрова или популяций наземных позвоночных животных. В экспери­ментах с внешним облучением леса описаны случаи, когда древесный ярус испытывал несомненное угнетение, а многие группы беспозвоночных, в том числе насекомые - вредители леса, резко увеличивали свою числен­ность (Криволуцкий, Тихомиров, Федоров, 1985).Предлагается для нормирования изменений экосистемы в лесной радио- экологии учитывать не только возможные дозовые нагрузки на человека или наземных позвоночных животных, но и на критические элементы эко­системы.
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УДК 574.24ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ И ПРАКТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫИЗУЧЕНИЯ КОНСОРЦИЙИ.А.СеливановПермский педагогический институтИзучение консортивных отношений автотрофных растений с гетеротро­фами с давних пор привлекало внимание ученых. Консорции - важные структурно-функциональные блоки как в природных, так и в антропоген­ных экосистемах.Во многих регионах исследованы трофические связи фитопатогенных грибов и бактерий с сельскохозяйственными растениями и роль насеко­мых - фитофагов в отчуждении фитомассы. Предприняты попытки исследо­вать консортивные связи в лесных биогеоценозах, показать масштабы их распространения в природе, расшифровать механизмы взаимовлияний кон­сортов.© И.А.Селиванов, 1990.
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Изучение консортивных отношений ведется еще недостаточно целенап­равленно и малочисленными группами ученых. Обычно изучаются лишь от­дельные формы консортивных отношений (паразитические, симбиотические, цепи питания и др.), а не весь комплекс организмов, входящих в консор­цию. Основное внимание уделяется трофическим взаимосвязям, а другие формы консортивных отношений (медиопатические, топические, фабричес- кие) рассматриваются редко. Консортивные связи исследованы неравномер­но в географическом аспекте: в южных регионах страны довольно много уделяется внимания трофическим связям высших растений с грибами и на­секомыми, а в нечерноземных зонах эти вопросы практически не изучают­ся. Проблема изучения консортивных отношений в природных и создаваемых человеком экосистемах сложна. Она требует комплексного подхода и ис­пользования стационарных методов исследования, привлечения специалис­тов разного профиля.Интересны в теоретическом отношении вопросы сопряженной эволюции детерминантов/Консорции и их консортов, степень их ассоциированности в разных консорциях, совпадения или несовпадения ареалов и экологи­ческих оптимумов, синхронности в сезонном развитии, характер взаимной морфологической и функциональной приспособленности организмов к сов­местному существованию.Представляют несомненный научный интерес зональные аспекты изучения консорций, в частности, изучение действия экологических факторов на взаимоотношения консортов в разных зонах и вертикальных поясах, осо­бенно в экстремальных условиях, возможность замены одного детерминан­та другим.Для познания консорций, большое значение имеют три вопроса: какова роль консортов в питании зеленых растений; как детерминанты влияют на сопряженные с ними организмы; оказывает ли воздействие внешняя среда на формирование и функционирование консорций.Изучая консортивные связи, следует выявить роль микроорганизмов в минерализации органического вещества; перевод труднорастворимых сое­динений фосфора и кальция в доступные формы; синтез физиологически активных веществ (ферментов, ауксинов, антибиотиков и др.); фиксацию атмосферного азота, а также установить масштабы отчуждения органичес­кого вещества; степень изменения деятельности микроорганизмов и дру­гих консортов в зависимости от внешней среды. С практической точки зрения особенно важно изучение паразитических форм консортивных свя­зей и роль фитофагов (и прежде всего насекомых) в отчуждении сельско­хозяйственной продукции.При изучении консорции важное значение имеет познание действия де­терминанта на сопряженные с ним организмы. В природе нет высших рас­тений, которые бы существовали в стерильной среде, без взаимодействия с другими организмами. Детерминанты выделяют в окружающую среду раз­личные продукты метаболизма в жидкой и газообразной формах. Они ис­
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пользуются биотрофами, экриссотрофами и сапротрофами в качестве источ­ников питания. Эти вещества могут выполнять роль стимуляторов или ин­гибиторов по отношению к ассоциированным с детерминантом организмам 
Поэтому продукты метаболизма детерминантов, по-видимому, опреде­ляют состав микроорганизмов и характер трофических связей детерминан­тов с микроконсортами. Но биохимизм детерминантов, вероятно,обуслав­ливает состав микроскопических фитофагов, в частности, насекомых. Вот почему нельзя не учитывать биохимическую специфику детерминантов, ибо она играет существенную роль в формировании консорций.Не менее важным является исследование влияния внешней среды на ста­новление и роль консорций как структурно-функциональных блоков в эко­системах. Так, анализируя географическое распространение микотрофных и немикотрофных растений и их приуроченность к систематическим таксо­нам растительного мира, можно заметить определенную закономерность. По данным Т.А.Ваботнова (1979) не имеют микоризы растения, возникаю­щие в условиях обильного обеспечения доступными фосфатами, произрас­тающие, на богатых почвах (например, крапива), а также растения, свя­занные своим происхождением с водной средой (гигрофиты) или с условия­ми субаквальных почв (гелофиты), где фосфаты находятся в растворах, а не в твердой фазе, и поэтому отсутствует стимул для образования ми­коризного симбиоза. У некоторых растений развивается способность без помощи гриба использовать труднорастворимые фосфаты, что, возможно, произошло из-за отсутствия необходимых грибных симбионтов. Примером таких растений могут служить горчица или гречиха, способные эффек­тивно использовать фосфор из фосфоритов.В процессе сопряженной эволюции автотрофов с фитофагами и паразит­ными организмами для защиты против них в ряде систематических групп высших растений развилась способность синтезировать и накоплять в своих тканях алколоиды и другие вещества, препятствующие симбиозу с микоризными грибами, ибо в любых микосимбиотических связях в какой-то мере проявляются признаки паразитических отношений.Большую роль в формировании консорций играет современная экологи­ческая среда, в которой произрастает растение-детерминант, в частнос­ти, условия его минерального питания, освещенности, температурного и водного режима, поэтому следует всесторонне изучать влияние экологи­ческих факторов на формирование и функционирование консорций и дина­мику консортивных отношений в экосистемах. В течение двадцати лет сотрудники кафедры ботаники Пермского педагогического института иссле­довали микосимбиотические и микопаразитические формы консортивных от­ношений в разных географических зонах, а также консортивные связи высших растений с эпифитами и насекомыми-фитофагами.В ряде горных, предгорных и равнинных биогеоценозов выявлены фло­ристический состав мхов и лишайников, ведущих эпифитный образ жизни, их приуроченность к определенным видам древесных пород и распределе­ние по стволу и ветвям, а также зависимость от возраста деревьев и 
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эколого-ценотических условий. Но изучались лишь мхи и лишайники. Дру­гие группы эпифитов (водоросли, бактерии и другие) не описаны. Боль­шой интерес представляет прикомлевая1 синузия, где, вероятно* встреча­ется много водорослей и цианей, а также сапротрофные грибы.Консортивные связи в форме эпифитизма исследовались на древесных породах, а есть ли эпифиты на травянистых растениях и кустарниках - не установлено. По-видимому, многие бактерии и грибы могут встречать­ся на них.Изучались эпифиты наземных органов, а из подземных - лишь корни. Сведения о составе эпифитных организмов, живущих на клубнях, лукови­цах, корневищах и находящихся в почве семенах остаются весьма непол­ными.При организации исследований эпифитизма как формы консортивных свя­зей следует установить степень ассоциированности эпифитов с детерми­нантами, формы и масштабы взаимодействия "детерминантконсорт" (топи­ческие, медиопатические, трофические), а также влияние экологических факторов на взаимоотношения эпифитов с детерминантами консорции. Эко­системный подход предусматривает также исследование эпифитов не толь­ко как консортов I порядка, но и как консортов II порядка, и прежде всего как среду обитания насекомых и других мелких животных, как мес­то скопления спор грибов, бактерий, водорослей.При планировании изучения эпифитизма как формы консортивных отно­шений в экосистемах следует учитывать динамичность, зависящую от воз­растных особенностей детерминанта, фазы онтогенетического развития консортов и ряда других причин, поэтому надо предусмотреть изучение взаимосвязей эпифитов с детерминантами не только в статике, но и про­следить их становление и развитие.Исследование паразитических грибов как компонентов консорций пока­зало, что эта фаза консортивных отношений весьма широко распростра­нена во всех природных экосистемах, а также в посевах хлебных злаков и других сельскохозяйственных растений, поэтому эта проблема имеет не только теоретическое, но и практическое значение. При изучении пара­зитизма следует провести инвентаризацию не только паразитов I концен­тра, но и паразитов II концентра, установить их ассоциированность с разными органами детерминанта (листьями, стеблями, корнями, цветами, семенами, плодами). Экосистемный подход предусматривает также выявле­ние приуроченности паразитов к разным ярусам и биогоризонтам.При рассмотрении всех форм консортивных связей первоочередной за­дачей следует считать изучение консорций доминантов и субдоминантов, т.е. таких ценобионтов, которые играют наиболее важную роль в фитоце­нозах.Пермскими ботаниками наиболее детально изучались симбиотические связи высших растений с грибами. Эта форма консортивных связей иссле­дована во всех ландшафтно-географических зонах и основных вертикаль­ных поясах Урала, Кавказа, Кузнецкого Алатау, в некоторых горных сис­
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темах Средней Азии (Гиссарский и Чаткальский хребет, Тянь-Шань, Копет- даг). Описаны типы микориз более чем у четырех тысяч видов высших спо­ровых, голосеменных и цветковых растений, вычислены микосимбиотичес- кие параметры важнейших природных биогеоценозов, экспериментально ис­следованы некоторые вопросы экологии микоризообразования, в частности, динамика формирования и развития микориз, влияние почвенно-грунтовых условий и освещенности на процесс микоризообразования.В настоящее время в исследовании микосимбиотрофизма растений сложи­лись и развиваются несколько направлений: морфологическое, микологи­ческое, географическое, экологоценотическое, физиологическое. В каж­дом из них наряду с большим фактическим материалом накопилось много нерешенных проблем и вопросов, требующих проверки и уточнения.Наиболее многочисленны исследования по морфологии и анатомии мико­риз. Достаточно хорошо изучена морфология и анатомия почти всех типов микориз с помощью световой микроскопии. Однако исследование ультра- микроскопической структуры проводилось лишь немногими учеными. Весьма немногочисленны также гистохимические данные, хотя они во многом мо­гут способствовать пониманию сущности взаимоотношений симбионтов в микоризах.Представляет также интерес изучение структуры микориз у вересковых, грушанковых, горечавковых, орхидных, в особенности у бесхлорофильных представителей. Эти группы, как выяснилось, исследованы меньше других. Даже тип микориз в перечисленных таксонах нуждается в проверке и уточ­нении.Нет сведений о микоеимбиотрофизме у листостебельных мхов и связях печеночников с грибами в условиях лесной зоны.Интересны также вопросы двойного симбиоза у бобовых, облепихи, оль­хи и некоторых других растений, имеющих на корнях клубеньки.Весьма актуальна проблема соотношения корневых волосков и микориз­ных грибов. Применительно к эндомикоризам этот вопрос почти не осве­щен в литературе. Есть лишь указания на то, что везикулярно-арбуску- лярные микоризы оказывают положительное влияние на поглощение фосфора в первую очередь у таких растений, у которых нет корневых волосков или они слабо развиты (лук, кукуруза и т. д.)Мало литературных сведений об изменении микосимбиотических струк­тур в динамике. Изучение этого вопроса, несомненно, может иметь су­щественное значение в познании взаимоотношений в микоризном симбиозе на разных этапах онтогенеза детерминантов.Представляет интерес географический аспект в изучении микосимбио­трофизма растений. Выявлено, что грибы могут вступать в симбиоз с кор­нями высших растений во всех ландшафтно-географических зонах. Уста­новлены некоторые закономерности в географическом распространении ми­коризных растений. В лесной и степной зонах, а также в большинстве высокогорных фитоценозов микотрофные виды явно преобладают над неми­
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котрофными. В тундрах и пустынях, а также в субнивальном поясе гор уменьшается как число микотрофных видов, так и другие микосимбиоти- ческие показатели. Эти закономерности особенно четко проявляются при сравнении эдификаторов и доминантов растительного покрова. Эдификато- ры и доминанты лесных и степных фитоценозов, как правило, имеют интен­сивно развитые микоризы, а в тундрах и пустынях они слабомикотрофны или микориз не имеют.Однако географическое распространение микотрофных видов изучено еще слабо. Нет сведений о лесах Европейского Севера и средней полосы России, Западной и Восточной Сибири и многих других регионов. Почти не изучен микосимбиотрофизм в тропической зоне.Микологическое направление характеризуется выяснением систематичес­кого положения микоризных грибов в разных типах микориз, изучением их биологии и ассоциированности с высшими растениями. Несмотря на столет­нюю историю изучения микротрофии, знания о микоризных грибах остаются весьма неполными. Указывается, что эктомикоризы древесных пород могут образовывать более 600 видов, относящихся преимущественно к лесным ба- зидиомицетам, отчасти - к аскомицетам и дейтеромицетам (Лобанов, 1953; Шемаханова, 1962; Черемисинов и др., 1970; Trappe,1962; Харли, 1963; Селиванов, 1981 и др.). Однако в большинстве случаев сведения о спо­собности грибов формировать микоризы получены на основе визуальных наблюдений и только примерно шестая часть из них проверена в опытах с чистыми культурами. Отсюда вытекает одна из важных задач - инвента­ризация микоризных грибов и проверка их способности образовывать ми­коризу с древесными породами в эксперименте.Потребность в симбиотических связях с корнями высших растений у разных групп почвенных грибов выражена неодинаково. В этом отношении микоризные грибы по Meyer (1963) могут быть разделены на 4 экологи­ческие группы: I) грибы, питающиеся преимущественно сапротрофно, но способные образовывать микоризу, 2) микоризные грибы с широким кругом хозяев, но способные образовывать карпофоры и сапротрофно, 3) грибы с относительно широким кругом растений-хозяев, но образующие плодовые тела только симбиотрофно, 4) грибы,способные образовывать микоризу только с немногими видами деревьев. При изучении лесных биогеоценозов важно установить степень ассоциированности грибов с теми или иными древесными породами в соотношение между указанными выше экологически­ми группами лесных макромицетов.Вопреки широко распространенному мнению о строгой приуроченности микоризных грибов к определенному растению-хозяину, во всех типах ми­кориз не обнаружено узкой видовой специализации. Напротив, большинст­во микоризных грибов способно вступать в симбиоз со многими видами высших растений. Это положение, по-видимому, относится ко всем типам микориз.Многохозяйственность микоризных грибов имеет определенное биологи-. 
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ческое значение: в природных условиях она обеспечивает более широкую экологическую амплитуду и, следовательно, в лучшей степени гарантиру­ет существование вида.При микологических исследованиях в природных биогеоценозах следует выявить экологические вариации симбиотических связей высших растений с грибами, особенно доминантов и субдоминантов растительного покрова.Микоризы у одной и той же древесной породы могут быть образованы разными грибами, но роль разных микосимбионтов в жизни высшего расте­ния бывает неодинаковой. Сравнение микориз сосны обыкновенной, обра­зованных Suillus lutens и Amonita muscaria, показало, ЧТО оба мико­ризных гриба способствуют поглощению фосфора из труднорастворимых сое­динений, но масленик в значительно большей степени, чем мухомор. Ана­логичные результаты получены на сеянцах Pinus radiata: сеянцы, иноку­лированные микоризными грибами Rhizopogon lutens и Suillus granulatus имели больший вес и содержали больше фосфора, чем растения, инокули­рованные грибами Suillus lutens и Cenococcum graniforme.Явление физиологической разнокачественности микосимбионтов в экто­микоризах древесных пород имеет важное теоретическое и большое практи­ческое значение. В практике искусственной микоризации следует подби­рать такие микосимбионты, которые бы оказывали наиболее благоприятное воздействие на высшее растение, а для этого надо провести эксперимен­тальные исследования по выявлению оптимальных микоризообразователей в различных эколого-ценотических условиях.Если состав микоризных грибов в эктомикоризах в какой-то мере из­вестен, то в других типах микориз (у орхидей, вересковых, у большин­ства видов с эндомикоризами) он по-прежнему не установлен. В изучении микоризных грибов в последние годы наметился сдвиг. В частности, поя­вились работы по систематике эндогоновых грибов, методике их извлече­ния из почвы и субстрата и искусственному заражению ими высших расте­ний. В цикле развития большинства эндогоновых грибов выявлены две фа­зы: биотрофная (главным образом симбиотрофная) и сапротрофная. Послед­няя в развитии эндогоновых грибов изучена крайне недостаточно и тре­бует интенсивных и планомерных исследований как в природных условиях, так и в культуре.Весьма возможно, что в распространении эндогоновых грибов сущест­венную роль играют животные (мышевидные грызуны, леммнинги, насеко­мые и др.). Следовательно, эндогоновые грибы в своей жизни связаны не только с растениями, но и с животными. Но это положение требует дальнейшего изучения и проверки.В пределах одной систематической группы высших растений выявлен один и тот же тип микориз. Степень развития микоризной инфекции весь­ма изменчива и зависит от многих факторов: в первую очередь от физио­логического состояния растения-хозяина и от экологических факторов. При определенных условиях существует прямая коррелятивная связь меж­
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ду ростом и развитием высшего растения и интенсивностью микоризной ин­фекции. Выявление механизма этой зависимости необходимо провести био­химическими, физиологическими и анатомо-морфологическими методами ис­следования.Влияние внешней среды на процесс микоризообразования изучен преиму­щественно у эктомикоризных растений, а экология образования эндомико­риз почти не исследована, поэтому следует изучать роль экологических факторов во взаимоотношениях симбионтов в эндомикоризах.Есть основание полагать, что образование эндомикориз во многом за­висит от количества питательных веществ в почве, но большое значение имеют также водно-воздушный режим почвы, освещенность и качество све­та, плотность популяций эндогоновых грибов и высших растений. Работы по экологии образования и функционирования эндомикориз имеются, но по­лученные результаты трудно сравнимы из-за разнобоя применяемых оценок степени развития микоризной инфекции. Поэтому надо исследования про­вести по единому плану и с применением единой методики количествен­ной характеристики степени развития микоризной инфекции.Перспективными могут оказаться исследования влияния спектрального состава света на процесс микоризообразования. Известно, что синий цвет способствует накоплению белков в растении, а красный - углево­дов. Главный биологический смысл микоризообразования заключен в пот­реблении грибами углеводов растения-хозяина. Если это так, то, по-ви- димому, освещение разными частями солнечного спектра должно в неоди­наковой мере влиять на симбиотические связи гриба и высшего растения. Это предположение интересно проверить экспериментально.За последние годы благодаря использованию изотопов достигнуты зна­чительные успехи в расшифровке сущности корневого питания деревьев о помощью эктомикориз. Особенно плодотворными в этом отношении были ра­боты шведских, английских и американских ученых. Показана активная роль микориз в питании деревьев: в природных условиях они улавливают и накапливают питательные вещества в период их освобождения из под­стилок и верхних микробиологически активных горизонтов почвы. Высокая скорость поглощения этих веществ микоризой (особенно фосфора) позво­ляет микоризным растениям улавливать, накапливать достаточный запас питательных веществ, которые затем передаются клеткам корня.За последние годы также достаточно убедительно доказано, что экто- микоризные грибы, помимо участия в поглощении питательных веществ из почвы, оказывают влияние на морфогенез корневой системы и интенсив­ность фотосинтеза. Они выполняют также защитную роль в борьбе с пато­генными инфекциями.Большие сдвиги произошли в изучении зигомицетных везикулярно-арбу- окулярных микориз травянистых растений. На примере изучения ряда куль­турных растений показано, что эндомикоризные растения растут интен­сивнее безмикоризных. Они больше поглощают и накапливают фосфора, ин­тенсивнее цветут и плодоносят. К сожалению, изучением физиологии зи- 
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гомицетных микориз в Советском Союзе занимает крайне небольшое число исследователей, а для успешного решения проблем микосимбиотрофизма травянистых растений необходимы усилия крупных научных коллективов.Биогеоценологическое направление в изучении микориз заключается в рассмотрении микосимбиотрофизма растений как формы межвидовых отноше­ний в биогеоценозах, в установлении его роли в круговороте веществ в природе. Для решения этих задач большое значение имеет выработка коли­чественных методов оценки степени развития микоризной инфекции. Реко­мендуется применение следующих микосимбиотических параметров, характе­ризующих как качественный состав микориз в изучаемом растительном со­обществе, так и интенсивность развития микоризной инфекции: I) мико- симбиотического спектра растительной ассоциации или соотношения между разными типами микориз в фитоценозе; 2) частоты встречаемости мико­трофных видов (в процентах к числу видов, встречающихся в фитоценозе); 3) средней интенсивности микоризной инфекции; 4) относительной интен­сивности микоризной инфекции или микосимбиотического коэффициента рас­тительной ассоциации; 5) микосимбиотического ряда распределения цено- бионтов по степени развития микоризной инфекции; 6) степени полезнос­ти микориз. Методика вычисления и использования этих параметров описа­на (Селиванов, 1975, 1976, 1981, 1986).Изучение микосимбиотрофизма как формы консортивных связей в лесных биогеоценозах, показывает, что посредством коммуникационных гиф экто- микоризных грибов могут соединяться между собою не только древесные породы, но и растения-разных ярусов (Björcman, 1949, Бьеркман, 1963). Таким образом, индивидуальные консорции отдельных деревьев с помощью микоризных грибов могут объединяться в синузиальные консорции. Послед­ние, вступая в контакт с другими ярусами, создают единую экологичес­кую систему. Однако никем не было сделано попыток определить масштабы этого явления в природе, хотя его изучение представляет несомненный научный интерес.Микосимбиотрофизм растений - одна из- широко распространенных форм консортивных связей в биогеоценозах саморегулирующихся систем, где консорции являются структурно-функциональными блоками, из которых складываются как структура биогеоценозов, так и характер межвидовых отношений. Микоризный симбиоз в этой системе служит одним из главных каналов, по которым осуществляется круговорот фосфора в природе. Учи­тывая сказанное, необходимо разработать методы количественного учета миграции фосфора в системе почва-гриб-растение-почва и, пользуясь этой методикой, дать количественную характеристику роли микориз в кругово­роте фосфора в важнейших биогеоценозах.С биогеоценологической точки зрения важно также выяснить соотноше­ние между разными синузиями грибов в лесных биогеоценозах, особенно между микоризными и патогенными, микоризными и ризосферными микроми- цетами, микоризными и подстилочными грибами. Для этого необходима ор­ганизация стационарных исследований.
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Изучение микосимбиотрофизма растений имеет практическое значение. Ввиду множественности микоризной инфекции стоит задача для каждого конкретного региона найти такие микоризообразователи, которые бы дава­ли максимальный эффект при искусственной микоризации древесных пород при их выращивании на безлесных территориях, рекультивируемых землях, в местах, давно вышедших из-под леса. Следовательно, перед микологами, изучающими микоризы, стоит задача разработать практические рекоменда­ции для работников лесного хозяйства и зеленого строительства.Изучение микосимбиотрофизма растений имеет большое общебиологичес­кое и педагогическое значение. Сейчас с достоверностью доказано, что микосимбиотрофизм растений - не частный, узко специализированный спо­соб корневого питания, а широко распространенное явление, характерное для большинства зеленых высших растений и для всех бесхлорофильных ви­дов. Поэтому в освещении этого природного феномена необходимо внести соответствующие изменения, отражающие существенную роль микосимбиотро­физма растений в экосистемах и круговороте веществ в биосфере.ЛитератураБ ь e Р к м а н Е. Микориза растений. М.: Сельхозгиз, 1963. С. 261-Лобанов Н. В. Микотрофность древесных растений. М.: Сов.нау­ка, 1953. С.1-227.Работнов Т. А. Об одном направлении сопряженной эволюции организмов // Бюлл. МОИП. Отд. биол. 1979. Т.84, вьш.2. С.29-34.Селиванов И. А. Микотрофность растений в разных зонах // Журн. общ. биол. 1975. Т.36, № I. C.I07-II8.Селиванов И. А. Консорции в системе биотических взаимоотно­шений в биогеоценозах // Учен. зап. Пермск. гос. пед. ин-та, 1976. T.I50. C.II-I7.Селиванов И. А. Микосимбиотрофизм как форма консортивных связей в растительном покрове Советского Союза. М.; Наука, 1981, С.230.Селиванов И. А. Теоретические и практические проблемы изу­чения консорций // Общие проблемы биогеоценологии. II Всесоюз. Совещ. М.: Наука, 1986. T.I. С.120-122.Харли Дж. Биология микоризы. Перев. с англ. // Микоризы рас­тений. M.S Сельхозгиз, 1963. С.15-244.Черемисинов Н. А., Негруцкий С. Ф., Леш- к о в п е в а И. И. Грибы и грибные болезни деревьев и кустар­ников. М.: Лесн. пром-сть, 1970. С.390.Шемаханова H. М. Микотрофия древесных растений. М.: Изд- во АН СССР, 1962. С.375.Bəörkmann Е. The ecological significance of the ectotrophic mycorhizal association in forest trees. Svensk. hot. tidskr., 1949- Vol. 43. P. 223-262.Meyer F. N. Mycorhiza and other plant synbioses // Symbiosis. N.Y., L. : Acad. Press, 1963. Vol.1. P.171-255-Trappe J. M. Fungus associates of ectotrophic mycorrhizal. Bot. Rev. 1962. Vol. 28, N 4. P. 538-606.
219



ПРИНЦИПЫ ОРГАНИЗАЦИИ МНОГОВИДОВОЙ ГРУППИРОВКИ КОЛЛЕМБОЛ-САПРОФАГОВН.М.Чернова, Н.А.КузнецоваМосковский государственный педагогический институт им. В.И.ЛенинаЗаконы сложения видов в сообщества - основной вопрос биоценологии. Одним из подходов в исследовании этой сложной области является изуче­ние взаимосвязей между таксономически близкими формами. Уровень таксо­на определяет не только степень филогенетического, но и экологическо­го расхождения составляющих его видов. На начальных этапах диверген­ции - это конкурентное исключение близких форм, на последующих возмож­но возникновение всего спектра биоценотических связей от трофических до мутуалистических или нейтральных. Очевидно, что степень насыщеннос­ти биоценозов видами одной таксономической группы зависит от достиг­нутого ею экологического разнообразия.В современной биоценологии изучение связей и ценотической специфи­ки сосуществующих видов одной таксономической группы составляет очень мощное направление, теоретические позиции которого стали уже достаточ­но стандартными - это изучение размежевания по экологическим нишам близких видов. В последние годы появились интересные работы, придаю­щие подобным исследованиям новый ракурс. Так, Г.М.Длусский (1981) на примере муравьев рассматривает группы родственных видов, обитающих совместно, как относительно автономные структурные единицы биоценоза, называя их "коадаптивным комплексом". Поскольку в них входят виды, составляющие ряды с частичным перекрыванием экологических ниш, эволю­ционная судьба каждого вида зависит от соседних. Структура и слож­ность коадаптивного комплекса жестко зависит от структурной организа­ции и степени сложности конкретного биогеоценоза. В.В.Черных (1986) считает, что именно ценотические связи между родственными видами - прямые или эстафртные, существующие или существовавшие - придают ре­альное содержание надвидовым таксонам.Очевидно, что каждая таксономическая группа имеет свою специфику сосуществования видов, и от.адаптивного диапазона группы зависит, как она укладывается в те рамки, которые представляет ей среда, т.е. кон­кретные структурированные биогеоценозы.
С этой точки зрения представляется интересным изучение ценотичес­кой организации группировок коллембол в лесных фитоценозах. Коллембо- лы - представители очень древнего таксона членистоногих, которые с девона и до наших дней остаются тесно связанными с почвенным ярусом, участвуя в разных звеньях деструкционных пищевых цепей. Эта процве­тающая группа от арктических тундр до тропиков, лимитируемая в основ- © Н.М.Чернова, Н.А.Кузнецова, 1990.
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ном лишь сухостью почвенного воздуха из-за тонких, проницаемых.покро­вов. Основная роль коллембол в экосистемах - канализация активности микрофлоры, участвующей в минерализации и гумификации растительного опада. Способ питания - преимущественно пастьба на грибном мицелии, разлагающихся тканях макрофитов, почвенных водорослях, дрожжах, тру­пах почвенных безпозвоночных и т.п. Достаточно уже обширная литерату­ра по трофическим связям коллембол (Christiansen, 1964; Стриганова, I960; Чернова, 1988 и др.) позволяет считать наиболее вероятным отсут­ствие узкой пищевой специализации и широкое перекрывание возможных ра­ционов многих видов. В лесных сообществах, где деятельность деструк- ционного комплекса сконцентрирована в тонком напочвенном слое подстил­ки и идет конвеерная переработка ежегодного опада, коллемболы пред­ставлены многовидовыми динамичными группировками с высокой плотностью населения во внезасушливые периоды.По нашим многолетним исследованиям в хвойных лесах европейской час­ти СССР, в почве и подстилке конкретных лесных фитоценозов насчитывает­ся несколько десятков видов коллембол со средним уровнем разнообразия 30-40 (максимум 80). Такая видовая избыточность ставит вопрос о принципах ценотической организации группировки.Следует отметить, что общее фаунистическое разнообразие ногохвос­ток под хвойными лесами европейской части страны по сегодняшним дан­ным составляет около 200 видов и, следовательно, до 1/5 и даже 1/3 всей фауны может присутствовать в конкретных лесных сообществах.Качественные, фаунистические различия населения ногохвосток в раз­ных типах леса одного региона сравнительно невелики. Однако частоты распределения видов по численности дают достаточно четкую картину обо­собления группировок в разных лесах, отличающихся положением в эколо­гических рядах древостоев и в связи с этим - характером напочвенного покрова.Отличительная черта населения коллембол лесного биогеоценоза - рез­кая дифференцировка по численности, так что функционально значимыми в группировке в каждый конкретный отрезок времени являются всего нес­колько видов. Смена доминантов в сезонных и погодичных флюктуациях вовлекает в этот круг еще ряд форм, однако до 50% их остается на уров­не малочисленных видов с нереализуемыми репродуктивными возможностями в данном фитоценозе.Такая структура группировок свидетельствует о том, что у коллембол не достигается "разведения" большинства сосуществующих форм по четким экологическим нишам.Набор массовых видов - достаточно устойчивая характеристика био­геоценоза. По спектру доминантов и субдоминантов можно проводить ти­пологию группировок коллембол, которая совпадает с некоторыми харак­теристиками напочвенного покрова (характером подстилки, приземной растительности), но слабо отражает смену древесного яруса (Кузнецова, 1988).
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Что представляет собой набор ценотически значимых видов коллембол в конкретных группировках? Более определенный и постоянный спектр мас­совых видов регистрируется в таких вариантах леса, как черничники, зеленомошники, т.е. ассоциациях мезофитного ряда, тогда как ксерофит- ные брусничники, беломошники, верещатники или, напротив, переувлажнен­ные сфагновые сосняки и ельники характеризуются сильным варьированием структуры населения и в пространственных вариантах и в погодовой дина­мике (табл.1). Отсюда следует, что структура группировки коллембол за­Таблица IОтклонения в составе жизненных форм коллембол в сухое лето по сравнению с влажным в ельниках Архангельской обл. (%, данные I980-I98I гг.)
Группы жиз- ценных форм ЕльникиБруснич­ник Зелено- мошно- чернич- ный

Сфагно­вый
Поверхностно- обитающие 28 30 50Гемиэдафичес- кие 83 22 100Эуэдафичес- кие 14 0 4

дается внешними условиями и В конечном счете определяет­ся в лесном фитоценозе эди- фикаторной ролью лесообра­зующей породы и напочвенного покрова. Чем менее стабилен режим фитоценоза, тем силь­нее отличаются спектры доми- нантов в погодичных флюктуа­циях. Следовательно, круг видов, способных временно принимать заметное участие в структуре группировки, значительно шире в изменчи­вой среде, чем в более пос­тоянной.Для характеристики струк­туры группировки полезно ввести понятие "потенциальных доминантов", имея в виду весь круг видов, количественно преобладающих над другими в те или иные сроки при нормальных пределах флюктуации сообществ. Чем шире этот набор, тем менее структурирована и менее жестко организова­на группировка. В таких разбалансированных сообществах, как агроцено­зы, чуть ли не весь фаунистический состав коллембол пахотных почв мо­жет рассматриваться как круг потенциальных доминантов в связи с тем, что погодные и хозяйственные воздействия на среду обитания не дают стабилизироваться кругу массовых форм, все время перераспределяя коли­чественные соотношения видов (Чернова, 1982). В таких же лесных сооб­ществах, как ельники чернично-зеленомошные с их упорядоченным синузи- альным сложением, определенным фитоклиматом и другими проявлениями от­носительной стабилизации среды, набор доминантных видов коллембол по­разительно устойчив. На обширных пространствах европейской части стра­ны везде, где встречаются эти леса, в группировке ногохвосток господ­ствует практически один и тот же набор из 8-10 видов с выделением в нем трех основных доминантов: Isotomiella minor, Isotoma notabilis И Fols onia quadrioouiata. При этом устойчиво сдерживается численность десятков других видов, постоянно регистрируемых в сообществах.
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Вследствие столь резко выраженной зависимости от внешней среды, структура населения коллембол является хорошим индикатором начинающих­ся сдвигов в состоянии лесных экосистем, так как обладает гораздо меньшей инерцией реагирования, чем растительность или группировки бо­лее высоко организованных животных с широкими возможностями поведен­ческих адаптаций.Если в структурированной, относительно стабильной среде, население коллембол также имеет четкую структуру, возникает естественный вопрос, насколько тесно связаны между собой виды, способные к одновременному массовому размножению, содоминированию в сообществе. Механизмами этой связи могла бы быть преемственность в переработке пищевого материала или комплементарноеть функций, выражающаяся в настолько резком разде­лении экологических ниш, что совместная деятельность нескольких видов становится необходимым условием осуществления того или иного этапа деструкционных процессов.Формальным подтверждением таких отношений могли бы служить устой­чивые корреляции в пространственном размещении видов, иу совместной встречаемости.Корреляционный анализ, проведенный на основе материалов по распре­делению численностей в сериях одновременно взятых пробх} позволил выя­вить временные ассоциации видов - плеяды (по терминологии П.В.Терен­тьева, 1959). Всего проанализировано 134 серии образцов из различных хвойных: лесов европейской части СССР, исследованных нами в 1973- 1982 гг.

х)Анализ проведен на ЭВЧ EC-IOIO. Авторы выражают благодарность А.С.Комарову за консультативную помощь и предоставленные программы.

В каждом типе леса среди населения коллембол лесной подстилки и верхнего слоя почвы обнаруживается одна или несколько плеяд, в кото­рых от двух до десяти (иногда более) видов коллембол в разной степени жестко связаны между собой. В плеяды входят как многочисленные виды, так и формы с относительно невысоким уровнем плотности популяций. Ана­лиз таких плеяд проясняет некоторые вопросы структурной организации многовидового населения коллембол.Из 3652 попарных коэффициентов корреляции, рассчитанных для всех более или менее многочисленных видов исследованных нами лесов (всего 26 пробных площадей) оказались достоверно значимыми (при р=0,05) лишь 534 (т.е. 14,6%). В остальных случаях скоррелированность численностей практически отсутствовала, что предполагает большую независимость по­ведения и распределения видов. Среди выявленных связей 97,6% - положи­тельных и лишь 2,4% (13 случаев) - отрицательных, т.е. лишь в очень небольшом числе случаев статистика регистрирует столь четкое прост­ранственное размежевание видов в биоценозах, что они не могут быть захвачены объемом одной пробы (в наших исследованиях стандартная пло­щадь учетного образца - 25 см2, раздельно по генетическим слоям под­
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стилки). Не менее показательно, что виды, отрицательно коррелирующие в одних условиях, не проявляют этого в других сообществах или в дру­гие сроки (табл.2). Таблица 2Корреляционные связи отдельных видов коллембол в хвойных лесах разных регионов (% значимых связей в исследованных сериях)
Вид Печеро-Илыч- ский запо­ведник Юг Архан­гельской области Дарвинский заповедник Восточная Белоруссия

+ + - + - + —

серий

Isotomiella minor - Onychiurus absoloni 10 0 14 0 II 0 29 0Anurophorus septentri- onalis - O.absoloni 14 0 29 0 50 0 43 0I. minor - Folsomia qua- drioculata 30 0 14 0 17 0 0 0O.absoloni - Mesaphoru- ra gr.krausbaueri 0 0 29 0 58 0 57 0M. gr.krausbaueri - Mic- ranurida pygmaea 0 0 42 0 25 0 29 0A.septentrionalis - I. minor 10 10 0 0 8 0 0 0A.septentrionalis - Is­otoma hiemalis 0 0 14 0 . 25 0 14 0I. minor - NUgr.krausbau- eri - 0 0 70 0 33 0 14 0I.minor - Isotoma nota­bilis 0 0 14 0 8 0 29 0Xenylla grisea - Prota- phorura nemorata 0 0 0 14 0 0 0 0X.grisea - M.gr.kraus­baueri 0 0 0 14 0 0 0 0F. quadriooulata - Lepi- dooyrtus lignorum 0 0 0 0 0 0 14 14Число исследованных 10 7 12 7
Примечание. (+)- количество положительных связей; (-) - количество отрицательных связей.
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Выявляющиеся, плеяды скоррелированных в пространственном распреде­лении видов очень динамичны. Например, в экологическом ряду ельников по нарастанию влажности почвы в окрестностях пос.Раменье Архангельс­кой области (средняя тайга) в 1980 г. были отмечены следующие особен­ности структуры населения коллембол. В брусничнике выявлена одна и довольно четкая плеяда, включающая 8 видов из 33, зарегистрированных в биотопе. В чернично-зеленомошном ельнике из 38 видов выделилось 3 плеяды со слабыми внутренними связями: одна из восьми и две по два



вида. Еще более рыхлые объединения зафиксированы в сфагновом ельни­ке - четыре отдельные плеяды, охватывающие по два-четыре вида.В качестве показателя внутренней структуры плеяды можно принять об­щую сумму связей, приходящихся на каждый ее вид. Отнесение этой суммы к числу видов, входящих в плеяды, дает сравнимые общие коэффициенты степени "жесткости" организации этих комплексов. В исследованном ряду ельников их значения закономерно падают, показывая увеличение незави­симости в распределении видов от ксерофитных к гигрофитным ассоциа­циям.Учеты на этих же пробных площадях в 1981 г. показали значительное усиление жесткости связей в плеядах и изменение в них числа видов. Лето 1981 г. было засушливым, что привело к снижению численности коллемболи к усилению концентрации разных видов в благоприятных микростациях. Формально это выразилось в увеличении числа связей на вид в плеядах во всех исследованных биотопах: в наибольшей мере - ксерофитном брус­ничнике, и в значительно меньшей - в заболоченном сфагновом ельнике(табл.З). Степень "жесткости" плеяд, очевидно, может быть в этом слу­чае показателем экстремальности условий, при которой усиливается рольмикромозаики напочвенного покрова плеядная структурированность в группировках коллембол явно связана с влиянием внешней среды.В южной тайге в брусничных и сфагновых ельниках восточной Белоруссии (Витебская обл.) более сложные .плеяды зарегис­трированы и в ксерофитных, и в заболоченных лесах. Здесь в сфагновых ассоциациях режим влажности переменчивее, а за-

в вьииваемости видов. Таким образом,Таблица 3Изменение числа связей на вид в корреляционных плеядах коллембол в ельниках средней тайги (Раменье, Архангельская
Год Брус­ничный Зелено­мошно-чер­ничный Сфаг­новый

1980 2,75 1,65 1,331981 4,00 2,91 1,92
кочкаренная поверхность старых болот более неоднородна, чем в мезо- фитных биотопах (рис.1). Такие же изменения коррелятивных зависимос­тей видов проявились и в аналогичном экологическом ряду сосняков это­го района: беломошнике - зеленомошнике - сфагновом. Население коллем­бол ярко демонстрирует различия в эдификаторной значимости древосто­ев сосны и ели: во всех случаях группировки ногохвосток сосновых ле­сов более динамичны и сильнее различаются между собой, чем в анало­гичных ассоциациях под пологом ели.Высокая скоррелированность видов может отражать не только усиление экстремальности условий, но и высокую структурированность стабильных фитоценозов. В еловых лесах она усиливается с возрастом насаждения и достигает наибольшей степени в перестойных древостоях, где мозаич­ность, связанная со средообразующим влиянием отдельных деревьев, вы­ражается в значительной степени упорядоченности разных показателей -II). Зак. 313 225



распределения опада, осадков, освещенности, развития микофлоры и т.п. (Карпачевский, 1977). В однотипных, но разновозрастных ельниках Дар­винского государственного заповедника структурированность населения коллембол, выраженная в корреляционных плеядах, была значительно рез­че в старом высокобонитетном 180-летнем насаждении по сравнению с бо­лее молодым 60-летним (рис.2).

Рис. I. Корреляционные плеяды кол лембол в гидрологическом ряду ель­ников восточной БелоруссииI - брусничный, II - кисличный, III -сфагновыйНа рис. 1-4 круги обозначают от­дельные виды, к - среднее количест­во связей, приходящихся на I вид в плеядах биотопа
Наиболее наглядно "рассыпчатость" плеяд проявляется в сезонной и многолетней динамике в одной и той же растительной ассоциации. В под­московном ельнике-зеленомошнике (Малинский экологический стационар АН СССР) динамика комплекса коллембол прослеживалась нами в течение 4 лет (1975-1977 гг.) с ежемесячными учетами их численности: по де­сять образцов из трех слоев подстилки (Кузнецова, Бабенко, 1984). Кор реляционные плеяды видов то возникали, то полностью исчезали, следуя погодной динамике. В наиболее населенном ферментативном горизонте подстилки (р-слой) состав плеяд не превышал восьми членов при общем • зарегистрированном разнообразии группировки в 72 видах. В одинаковые календарные сроки разных лет состав плеяд и их структура различались очень сильно (рис.З). Оформленность плеяд усиливалась в сухие месяцы 

и ослабевала во влажные и холодные периоды независимо от общей чис­ленности (рис.4). В целом структурированность населения была сильнее выражена в среднем ферментативном слое подстилки и резко ослабевала в нижележащем слое мулля и верхних сантиметрах минерального горизон-
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та, где поведение видов становилось более независимым от других.В трех сериях образцов, взятых в трех слоях подстилки за 37 сроков учета, максимальная скоррелированность была отмечена для isotomiella minor - Isotoma notabilis (26 случаев) И I. minor - Folsomia fimeta- rioides (21 случай). C Onyohiurus absoioni i.tnlnor оказалась связан­ной в 13 сериях образцов. Связи между другими парами видов проявились менее чем в 10 случаях или не имели значимости (таблЛ).Таблица 4Показатели коррелятивных связей видов коллембол в разных генетических слоях подстилки ельника-зеленомошника (Московская обл., Малинки,1973-1977 гг.)Слой подстилки , Число видов, вов­лекаемых в плеяды Среднее число связей на вид
L 19 0,25

. F II 0,65
н 7 0,37

У коллембол расхождение по экологическим нишам, лежащее в основе образования их коадаптивных комплексов в конкретных биоценозах, выра­жается в существовании хорошо различимых жизненных форм, чему посвя­щена уже значительная часть литературы (Стебаева, 1970). Соотношение жизненных форм коллембол - один из наиболее выразительных интеграль­ных параметров структуры их населения, четко отражающих основные осо­бенности почвенного режима, что показано многими авторами. Примени­тельно к лесным почвам этот вопрос обсуждался авторами статьи (Черно­ва, 1977; Кузнецова, 1983; Чернова, Кузнецова, 1988), И.В.Стебаевым и С.К.Стебаевой (1969), Л.Т.Кутыревой (1984), Т.В.Добролюбовой (1987) и другими.Предполагается, что виды сходной жизненной формы - потенциальные конкуренты, тогда как виды, имеющие разную адаптивную морфологию, мо­гут образовывать устойчивые сочетания. Проведенный формально-корреля­тивный анализ показывает, что для структуры населения коллембол ха­рактерна широкая комбинаторика видов, укладывающаяся в достаточно оп­ределенные границы спектра жизненных форм» задаваемого внешней средой. Вместе с тем круг потенциальных доминантов, в пределах которого воз­можна эта комбинаторика, также достаточно четко определяется степенью стабильности среды и в устойчивых сообществах может быть очень узким. Такая зависимость структуры населения от внешних условий делает груп­пировки коллембол очень чутким индикатором их изменений.Можно сделать также -вывод о практической невыраженности комплемен­тарных и мутуалистических отношений и о преобладании нейтрализма и конкуренции в группировках коллембол. Для столь древней группы сла­бое развитие анастомозов в радиальной дивергенции (прямых трофических 
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или мутуалистических связей) следует считать примитивной особенностью ее экологической эволюции; Связано ли это с исходной морфологической примитивностью группы или с ее общими экологическими функциями в на­земных экосистемах (деструкционные процессы) - вопрос, который, по мнению авторов, представляет особый интерес для дальнейших исследова­ний.ЛитератураДлусский Г. М. Муравьи пустынь. М.: Наука, 1981. 230 с.Добролюбова Т. В. Изменение спектров жизненных форм кол­лембол в гидрологическом ряду горных сосновых лесов // Экология жизненных форм почвенных и наземных членистоногих. М.: МГПИ, 1987. C.I5I-I55.Карпачевский Л. 0. Пестрота почвенного покрова в лесном биогеоценозе. М.: Изд-во МГУ, 1977. 312 с.Кузнецова Н. А. Распределение коллембол (collembola) по генетическим слоям подстилки в ельнике зеленомошно-волосистоосоко­вом // Фауна и экология почвенных беспозвоночных Моск. обл. М.; Наука, 1983. C.5-II.Кузнецова Н.А. Типы населения коллембол в хвойных лесах европейской части СССР // Экология микроартропод лесных почв. М.: Наука, 1988. с. 24-51.Кузнецова Н. А., Бабенко А. Б. Многолетняя дина­мика численности коллембол в ельнике-зеленомошнике // Фауна и эко­логия ногохвосток. М.: Наука, 1984. С.57-67.Кутырева Л.Т. Ногохвостки во вторичных дубняках Приморско­го края // Там же. C.II8-I23.Стебаев И. В., Стебаева С. К. Зональные спектры жизненных форм ногохвосток и эволюция почв // Проблемы почвенной зоологии. Казань, 1969. С.154-155.Стебаева С. К. Жизненные формы ногохвосток (Collembola) // Зоол. журн. 1970. Т.49, вал.10. С.1437-1455.Стриганова Б. Р. Питание почвенных сапрофагов. М.: Наука, 1980. 244 с.Терентьев П. В. Метод корреляционных плеяд // Вестник ЛГУ. 1959. Сер. биол., вып.2. C.I37-I4I.Чернова H. М. Экологические сукцессии при разложении расти­тельных остатков. М.: Наука, 1977. 200 с.Чернова H. М. Комплексы микроартропод пахотных почв Подмос­ковья // Почвенные беспозвоночные Моск.обл. М.: Наука, 1982. С. 107-Чернова H. М. Экология коллембол // Определитель коллембол фауны СССР. М.: Наука, 1988.Чернова H. М., Кузнецова Н. А. Общие особенности структуры населения ногохвосток лесных почв // Экология микроарт­ропод лесных почв. М.: Наука, 1988. с. 5-23.Ч ej]əg| ы^х^ В. В. Проблема целостности высших таксонов. М.: Наука,Christiansen К. Bionomics of Collembola // Ann. Rev. En- tomol. 1964, N 9- P. 147-178.
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ВЛИЯНИЕ ЗУБРОВ КАВКАЗСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО БИОСФЕРНОГО ЗАПОВЕДНИКА НА ЛЕСНУЮ РАСТИТЕЛЬНОСТЬ: БИОГЕННЬЕ СУКЦЕССИИ| С.А.Дыренков|.К.Ю.Голгофская, А.0.НемцевКамчатский отдел природопользованияТихоокеанского института географии ДВОАН СССР, Петропавловск-КамчатскийКогда-то зубры были широко распространены в Европе, на Кавказе, в Закавказье и в Северном Иране (Флеров, 1979). По мере исчезновения ле­сов ареал этих животных постепенно сужался. Уже в XI веке зубры исчез­ли в Англии и частично в Швеции. К ХУИ веку они сохранились лишь в 5 пунктах: в Беловежье,на Кавказе, в Восточной Пруссии, Купревской пуще и Трансильвании (Красиньски, 1969). К 1919 году дикие литовские или беловежские зубры (Bison bonasus bonasus L.) были истреблены в своем последнем прибежище - Беловежской пуще, а их ближайший родственник - зубр кавказский (Bison bonasus caucasicus Sat.) исчез с лица Земли спустя 8 лет.Установлено, что на территории Кавказского Государственного запо­ведника (КГЗ) последний .зубр был убит в 1927 году (Башкиров, 1940).К тому времени (1940), когда в КГЗ началось восстановление горного зубра, во всех питомниках и зоопарках мира сохранилось всего 56 живых зубров (Заблоцкий, I960), среди которых помесь зубра и бизона. Кавказ­ский зубр был истреблен поголовно, поэтому его восстановление во всей чистоте генотипа стало невозможным. Имелось около 20 гибридов беловеж­ского и кавказского зубров, унаследовавших в символических количест­вах "кровь" своего горного предка. В таких условиях единственной воз­можностью восстановления зубров на Кавказе была акклиматизация там гибридных животных. "Кавказский зубр как вид,- писал 0.Г.Калугин (1958), - не может быть восстановлен - речь идет о выведении методом поглотительного скрещивания нового животного, подобного истребленному аборигену по биологическим особенностям и приспособленного к анало­гичным условиям обитания".Сейчас зубровое стадо в КГЗ насчитывает около 1200 особей. Зубры освоили свыше 70 тыс.га заповедных угодий и примерно столько же сопре­дельных с ним территорий. Современное состояние популяции восстанов­ленных зубров характеризуется переходом от разнообразных акклиматиза­ционных процессов к состоянию, вполне аналогичному положению исконных местных видов копытных.Пространственная структура популяции зубров определяется использо­ванием ими ресурсов территории. С 1940 по 1945 год звери разводились в условиях сначала загонной, а затем загонно-выпасной систем содержа-© С.А.Дыренков, К.Ю.Голгофская, А.С.Немцев, 1990. 
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ния, сочетавшей вольный выпас на естественных пастбищах с подкормкой в загонах. Затем (до 1953 года) зубры содержались в условиях подкор­мочно-выпасной системы, при которой их пастьба на воле, но под наблю­дением человека, продолжалась 240-300 дней в году. В этот период зве­ри получали только минеральную подкормку, а в течение остальных 60- 120 дней также сено, свеклу и овес. Нормы зимней подкормки постепенно снижались и ее состав изменялся: вначале были исключены корнеплоды (1954), затем снижена доля концентратов (1957) и, наконец, прекращена подкормка грубыми кормами (I960). Таким образом, переход к вольному содержанию зубров, начавшийся в 1953 году, когда численность животных составляла 61 особь, завершился к I960 г. при численности зубров в 273 головы (Калугин, 1968),За первые 15 лет восстановления зубры освоили угодья на двух участ­ках, вокруг так называемых зубропарков: в Умпырском - 25 км2 и в Ки- шинском - 40 км2. Основное влияние на их размещение оказывал рельеф, особенности снежного режима, видовой состав растительности и структу­ра растительного покрова. В этот период, в основном, сложился видовой состав поедаемых ими растений. За последующие 12 лет пастбищное прост­ранство зубров в заповеднике увеличилось почти в 10 раз и достигло 800 км2. В течение данного периода было положено начало сезонным миг­рациям, кочевкам и локальным подвижкам животных. Этап развития зубро­вой популяции с 1967 г. по настоящее время может быть охарактеризован как период стабильно-флуктуационных изменений. За это время население и ареал зубров подверглись резким колебаниям, главным образом, вслед­ствие климатических депрессий.Подробные сведения о станциях обитания, пастбищном режиме и пове­дении зубров в период расселения можно найти в работах С.Г.Калугина (1968), В.Н.Александрова и К.Ю.Голгофской (1965) и А.С.Немцева (1980). Начиная с 1980 года, экологическая структура популяции восстановлен­ных животных стабилизируется. Она не одинакова на заповедной части ареала и за границами.КГЗ и отражает разные условия существования зуб­ров в пределах ареала. Наименее благоприятна для обитания данных жи­вотных закрытая зимой с трех сторон труднопроходимыми хребтами доли­на р.Умпырки, площадью 8 тыс.га. Поэтому контроль численности умпыр- ской территориальной группировки зубров больше, чем в других местах, осуществляется внешними факторами. Доля сеголеток и их смертность здесь выше соответственно на 13 и 30%, чем в смежных частях популяции. Эти демографические особенности необходимы для поддержания определен­ного уровня устойчивости численности умпырских зубров за счет высокой компенсаторной смертности сеголеток. Здесь также наиболее высока в многоснежные зимы эксплуатационная конкуренция зубров и оленей, а их воздействие на растительность в депрессивные годы особенно ощутимо. Поэтому данный район с четко локализованной Умпырской территориальной группировкой зубров и выбран для исследований.
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Материалы, которые здесь приводятся, получены в заповеднике в ре­зультате выполнения тем: "Кормовые угодья зубров в заповеднике, их то­пографическое распределение и кормовая емкость" (Александров В.Н., Голгофская К.Ю., I956-I96I гг.), "Изучение влияния диких копытных жи­вотных на растительность зимних пастбищ в целях разработки их допусти­мой и оптимальной численности" (Голгофская К.Ю., 1967-1970 гг.), "Сос­тояние и оптимальная численность популяции горного зубра и ее роль в биогеоценозах" (Немцев А.С., 1975-1985 гг.).Оценки проективного покрытия и обилия видов в материалах повторных учетов приведены в одной шкале обилия - покрытия (Braun-Blan qua t ,1964). Названия растений в настоящей статье даны в соответствии с номенкла­турой С.К.Черепанова (1981).Методика исследованийКормовые угодья зубров и характер воздействия животных на расти­тельность пастбищ изучались в результате детальных маршрутных исследо­ваний. Проводились геоботанические описания, таксация древостоев по элементам леса на пробных площадях размером 0,25-0,50 га. При перес­чете деревья распределялись.по ступеням толщины и категориям повреж­дений (преимущественно коры): повреждения слабые до 30% окружности ствола, средние - 30-50%, сильные - 50-100%, усохшие деревья. Повреж­дения подлеска и подроста учитывались на площадках 2x2 м, равномерно расположенных по площади и по методу непровешенной ходовой линии. Сос­тояние травяно-кустарничкового яруса устанавливалось одновременно с проективным покрытием каждого вида на 10 площадках (2x2). Одновремен­но проводилось картирование растительного покрова с выделением типов пастбищ и непригодных участков (Александров, Голгофская, 1965). Более детально обследовались зимние пастбища как один из факторов, лимити­рующих места обитания и численность животных. Для выяснения характера распределения снежного покрова проводилась снегосъемка на постоянных и временных маршрутах с одновременным картографированием. Маршруты намечались с учетом охвата различных высотных поясов.Запасы кормовой массы зимнезеленых лесных растений учитывались ме­тодом укосов. Участки ожиново-овсяницевых типов пастбищ, содержащие 5-7 ц/га (в среднем 6 ц), объединялись в угодья I категории, 2-5 ц/га - II категории, до 2 ц - III категории.Определение запасов кормовой массы коры и побегов деревьев материн­ского полога и ветровала производилось путем сплошного пересчета ство­лов на пробных площадях (0,25-0,50 га) в насаждениях с господством- или примесью данных видов.В 1967-1970 гг., когда с ростом численности копытных животных воз­росло их воздействие на кормовые растения, особенно на древесные и кустарниковые виды, по ходу маршрутов закладывались временные линей­ные площадки 4x10 м2 (по 2 м в обе стороны от линии хода).
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В 1978-1980 гг. для выяснения биотодического размещения зубров зи­мой в долине р.Умпырка мы воспользовались общеизвестным методом учета экскрементов (Пивоварова, 1965). Учет проводился на ленточных пробах шириной 10 м, сразу после того, как сошел снежный покров, до начала вегетации растений (март, иногда первая декада апреля). Для удобства вычисления протяженности маршрута по типам угодий весь маршрут разби­вался на 100-метровые отрезки и закладывался строго по азимуту в глу­бине лесного массива.Особенности питания зубра, его кормовых конкурентов и воздействие их выпаса на кормовые растенияСведения об особенностях питания и состава кормов, пастбищных угодь­ях и воздействии зубров на отдельные виды растений содержатся в публи­кациях Л.В.Крайновой (1951), В.Н.Александрова (1958), В.Н.Александро­ва и К.Ю.Голгофской (1965), С.Г.Калугина (1968), К.Ю.Голгофской (1970). В состав кормов зубров входят травянистые цветковые растения, паперт­ники, лишайники, деревья, кустарники и полукустарники.Важно отметить, что ассортимент кормовых растений современного гор­ного зубра включает все виды рациона аборигенного зверя, приведенные И.Башкировым в его монографии "Кавказский зубр" (1940. С.30-34). Этим, в немалой степени, объясняется сходство топических связей, пространст­венной структуры и миграционной активности данных животных.Наиболее полный список поедаемых растений опубликован С.Г.Калуги­ным (1968). Он состоит из 325 видов, в том числе: злаки - 41, осоки и ситники - б, бобовые - 14, разнотравье - 196, деревья и кустарни­ки- 59 и др. Среди травянистых растений на первом месте - злаки, 80% которых относится к основным и излюбленным кормам. В целом по лесным породам предпочитаемость корма, поедаемость его и повреждаемость рас­тений имеют очевидную и понятную сопряженность (табл.1).Ассортимент древесно-кустарниковых-кормов зубров насчитывает 59 видов растений (Калугин, 1968). Сюда входят не только зимние корма, используемые в снежный период года, но и растения, поедаемые весной, летом и осенью. Степень повреждения различных видов деревьев и кустар- ников-в большой мере определяется той ролью, которую играет тот или иной вид в кормовом рационе животных, т.е. степенью предпочтения, от­даваемого ему по сравнению с другими. При оптимальной плотности жи­вотных и благоприятных условиях зимовки эта зависимость наблюдается почти в чистом виде (Голгофская, 1970). В малоснежные зимы основными кормами зубров служат ожика, горная овсяница, лесная осока (зимнезе­леные растения) (Калугин, 1968). Ветошь различных злаков на бесснеж­ных луговых участках, концы ветвей, кора деревьев и кустарников за­нимают второе место. Побеги объедаются главным образом у лиственных пород и лишь изредка у хвойных (пихта, тис).
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Влияние выпаса зубров на структуру и динамику растительного покрова Растительность лесного пояса в окрестностях бывшего Умпырского зуб­ропарка (в бассейнах Умпырки и нижнего течения Ачипсты) имеет следую­щую общую характеристику.Южные склоны от р.Малая Лаба до балки Рододендроновой (урочище Сер­гиев Гай и хр.Магишо) с колебаниями высот от 1050 до 2300 м над уровт- нем моря прорезаются балками Азиатской, Каменистой, Обильной, Тетере­виной. Растительность до балки Тетеревиной представлена преимуществен­но вторичными древостоями (осинниками, сосняками, грушняками, смешан­но-широколиственными лесами) и серийными фитоценозами различных ста­дий смен. Пихтарники встречаются небольшими участками по крутым скло­нам в верховьях балок Азиатской и Обильной. Наибольшие их массивы рас­пространены выше балки Тетеревиной, где на высоте 1900 м они сменяют­ся березняками полосы верхнего предела леса. По речным террасам имеют место участки промежуточных и вторичных формаций: ольховых, ильмо­вых, ясеневых (Голгофская, 1983). К крутым склонам с выходами корен­ной горной породы (глинистых сланцев) приурочены разреженные дубняки (районы полян Веселая и Алычовая). Участки леса, различные по составу древесных пород, структуре древостоев, а также антропогенные редины, перемежаются с послелесными полянами, различающимися по площади и ха­рактеру растительности. Пестрота растительного покрова определяет бо­гатый ассортимент кормовых растений. Только древесно-кустарниковых пород среди учтенных на пробных площадях насчитывается 22 вида.По южным и юго-восточным склонам хр. Ахцархва (бассейны Ачипсты и Малой Лабы) от Умпырской поляны (1040 м над уровнем моря) до Алоусско- го перешейка (2000 м) значительные площади занимают пихтовые и буко­во-пихтовые леса (западная часть склонов) от верхней границы леса до 1500 м. Ниже этого уровня до русла Ачипсты размещаются пихтово-еловые и еловые леса. Юго-восточный и восточный склоны хребта заняты вторич­ными древостоями: осинниками, смешанно-лиственными лесами, порослевы­ми дубняками и сосняками с дубовым ярусом. Насыщение кормовыми дре­весными породами также значительно (19 видов).Склоны северной ориентации хребтов Лугани, Прогонной и Кочерги за­няты в основном пихтарникими и буко-лихтарниками и пересечены канала­ми стока снежных лавин с зарослями лавинного мелколесья из лиственных пород и нагромождениями мертвых стволов. Террасовидные уступы покрыты фрагментами яворовников или пихтарниками с примесью различных широко­лиственных пород. Верхняя опушка леса окаймляется широкой полосой бе­резового криволесья. Ко 2~й и 3-й террасам. Умпырки и Ячипсты тяготе­ют смешанно-широколиственные древостои (ильм, черешня, клены, бук, ле­щина, бузина черная, калина) и буко-пихтарники. По крутым каменистым склонам западной оконечности г.Прогонная концентрируются ельники и елово-пихтовые древостои (до 1500 м). Подрост древесных пород, как и 
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везде, имеет групповое распределение. Видовой состав деревьев и кустар­ников не богат (до 10 видов).По времени использования и по преобладанию тех или иных сезонных кормов зубров растительный покров может быть разделен на зимние, ве­сенние, летние и осенние пастбища.Летние кормовые угодья объединяют все луговые и лесные участки, со­держащие летние кормовые растения. Сюда входят пихтарники вейниковые и разнотравные верхнегорья,смешанно-лиственные и смешанно-широколист­венные леса, грушняки, букняки с участием широколиственных пород, бе­резняки вейниковые и разнотравные (коренные и производные), ольшанники и осинники. Кормовую ценность в летнее время представляет в основном травяной покров перечисленных формаций. Часть из них .может использо­ваться в зимнее время (осинники, смешанно-широколиственные леса), часть (березняки и разнотравные пихтарники) являются к тому же и ве­сенними кормовыми угодьями. Весною же используется травяной покров по­лян средней части лесного пояса и полосы верхнего предела леса. В осенний период зубрами посещаются те же площади "фруктарники", а так­же отава на луговых полянах лесного пояса.Зимние пастбища объединяют леса, имеющие в своем составе зимние кормовые растения: горную овсяницу, ежевику (в пихтарниках, буко-пих- тарниках и букняках), осину, ильм, козью иву и некоторые другие, преи­мущественно лиственные древесные породы. Кроме того, сюда входят "выг- ревные" и "выдувные", не покрытые снегом участки субальпийского пояса южных склонов, где зубрами используется старник злаков.Для анализа сукцессий, которые связаны с выпасом зубров на лесных пастбищах, нами использованы объекты, представляющие широкий круг рас­тительных формаций южных склонов Умпырки и Ачипсты.Пихтарник разнотравный верхнегорья (пробная площадь 2, близ балки Тетеревиной. Склон крутизной до 45°, северо-западной экспозиции около 1550 м над уровнем моря). Состав древостоя: I-й ярус - ЮПх ЮПх22о(+8о)» полнота 0,6; 2-й ярус - 4 кл. выс.?0 4Ил?0 2Бк, полнота 0,1. Класс бонитета II, древесный запас 680 м3/га.Зубры бывают здесь только проходом в субальпийский пояс. В 1957 г. отмечены слабые повреждения у 8% экземпляров подроста пихты, общая численность которого составляла 2,5 тыс.экз./га. В 1984 г. не отмече­но никаких существенных изменений в состоянии этого растительного со­общества.Букняк с пихтовым подседом (пробная площадь 5, урочище Сергиев Гай, юго-западный склон 15°, около 1500 м над уровнем моря). Состав древо­стоя в 1957 г. - 7Бк200 2Бк90 1Пхд0+кл.ос.+Яс.х). Полнота 0,8, дре­весный запас 310 м3/га. Травяной покров отсутствовал в связи с нали­чием густого подроста пихты и ели восточной (Picea orientalis (L.)
х^Пх - пихта, Кл. выс. - клен Траутветтера, Ил - ильм, Бк - бук, Кл. ос. - клен остролистный, Яс - ясень.

237



Link в возрасте до 50 лет. Кроме того, имелся подрост (5-20-летнего возраста) ясеня, бука, ильма, кленов. Зубры повреждали здесь подрост всех древесных видов, кроме бука и ели: доля экземпляров пихты 1)7%, ильма - 20%, ясеня - 9%. Очень высокая густота (свыше 20 тыс.экз./га) пихтового и елового подроста снижала доступность корма, и повреждае­мость подроста пихты была в 4 раза, а ясеня иг ильма в 9 раз ниже по сравнению с известными случаями максимальной для этих видов древесных растений. Прогнозировалось успешное развитие второго хвойного яруса и частичная смена бука с образованием смешанного буково-пихтово-елово­го древостоя.Учет в 1984 г. показал практически полное выпадение пихты под влия­нием регулярных повреждений ее зубрами в истекшие годы. Выпас зубров явился первичным фактором сукцессии, отменившим прогнозировавшуюся смену состава и укрепившим позиции бука.Дубняк азалеевый (пробная площадь 8, хр. Ахцархва, юго-восточный склон до 35°, около 1300 м над уровнем моря). Состав древостоя - 7Дцд 2С I Ос + ГрХ'. Полнота 0,9, древесный запас 200 м3/га. Дуб поросле­вого происхождения. Животными повреждается подрост и подлесок (боярыш­ник и шиповник). При этом в подросте (около 5,5 тыс.экз./га: дуб, бук, граб, ель, пихта, груша, черешня) в 1957 году было повреждено 100% экземпляров пихты, что привело к ее полному выпадению из состава в последующие годы. Сильно подавлено возобновление груши, черешни, но в целом возобновление происходит успешно (4,5 тыс.экз./га - дуб, граб, бук)л без нарушений тенденций, существовавших до появления здесь зуб­ров, поскольку пихта и ель в данных условиях местообитания не могут войти в состав господствующих ярусов древостоя. Повреждения боярыш­ника и шиповника в 1957 г. не привели к выпадению этих видов, но уменьшили их участие при господстве в составе подлеска авалей (Rhodo­dendron luteum Sweet. ).Осинник разнотравный (пробная площадь 3, урочище Сергиев Гай, юж­ный склон 20°, около 1600 м над уровнем моря). В 1957 году состав древостоя - lOOcgg, полнота 0,4, древесный запас 150 м3/га. В подлес­ке - лещина. Зубры паслись и пасутся здесь охотно, находя в дрстатке и травянистые и древесные корма. По учетам 1957 года здесь были пов­реждены лещина (24%), подрост и молодые деревья ильма 20-40 лет (46%), пихты 20-40 лет, расположенной куртинами (100%), черешни 5-20 лет (28%). Особенно охотно поедалась зубрами кора ветровальных осин и ее корневые отпрыски. К 1984 г. полнота древостоя снизилась до 0,3. Сформировался довольно густой лещиновый подлесок и мощный травяной ярус. Ильм и пихта полностью выпали и трудно представить, в каком направлении пойдет смена осинника, корнеотпрысковое возобновление ко­торого регулярно подавляется.Букняк страусниковый (пробная площадь б, урочище Сергиев Гай, бе- 
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pər р.Умпырка, северо-западный склон до 5°, около 1080 м над уровнем моря). Состав древостоя в 1957 г. - 7Бк20д ^х200+90* П°лнота ” древесный запас - 360 м^/га. Мощный травяной покров из страусника (Matteuccia struthiopteris (L.) Tod) и недотроги препятствовал успеш­ному возобновлению древесных пород. В составе подроста до 1,5 м высо­той отмечены ильм, бук, клен остролистный общей численностью 2,8 тыс. экз./га. При этом поврежденные зубрами деревца составили 63%, более крупный подрост ильма был поврежден на 77% (22% усохшие экземпляры), пихта (20-50 лет) - на 26%,клен остролистный (10-20 лет) - на 28%, клен полевой - на 14%.

х)кл.пол - клен полевой, Чер. - черешня.

Значительный ущерб был нанесен подлеску, из состава которого почти полностью уже тогда выпал бересклет, и имели повреждения более 25% особей черной бузины. К 1984 году облик этого растительного сообщест­ва .значительно изменился: ильм, пихта и бересклет .из состава подроста и второго яруса исчезли совершенно. Естественное возобновление состоя­ло из бука, клена остролистного и полевого. Регулярный выпас зубра бу­дет способствовать упрощению состава древостоя, направляя его форми­рование в сторону чистого букняка.Грушевник разнотравный (пробная площадь 7, урочище Сергиев Гай, юго-западный склон до 10°, около 1300 м над уровнем моря). Привлека­тельность этого угодья для зубров увеличивается наличием невдалеке солонца. Состав древостоя в 1957 году - 5Гр80 ЗЯсдо 1Кл.пол.д0 Чер. Ил.дох), полнота - 0,8, древесный запас - 180 м3/га. При учете было отмечено подавление интенсивным выпасом травяного покрова и естествен­ного возобновления древесных пород. Процент повреждений по породам был следующим (в скобках - процент усохших): груша (5-20 лет) - 39(б)%; черешня (5-40 лет) - 85(59)%; ильм (до 90 лет) - 100(22)%; клен полевой (до 40 лет) - 20(3)%; ясень (до 40 лет) - 34(2)%; ябло­ня (до 30 лет) - 62(24)%. Среди уцелевшего от вытаптывания подроста в возрасте до 10 лет (около 2,4 тыс. экз./га): ясень, клен, бук, яб­лоня и груша, 28% которых имели сильные повреждения. Спустя 27 лет' можно отметить существенное снижение выпасной нагрузки. Однако ильм к этому времени совершенно выпал из состава древостоя и возобновле­ния; в составе подлеска уничтожен и не восстановился бересклет. Про­исходит накопление (более 5,5 тыс. экз./га) подроста ясеня, клена по­левого, груши и появление подроста бука, определяющее направление сукцессии в строну формирования смешанного древостоя, в котором гру­ша не будет уже доминантой основного яруса.Вышеприведенные данные свидетельствуют о том, что выпас зубров мо­жет изменить ход возобновления в.ряде биогеоценозов и повлиять на направление сукцессии фитоценоза. Более подробно мы разберем ход сук­цессии под влиянием выпаса зубров в самом ранимом объекте с тем, что-
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Р и с.. I. Дерево ильма (Ulmus gla­bra) - летопись сукцессииI - часть ствола, обглоданная зубром;2 - отпечатки маточного и личиночных ходов заболонников - Scoly-tus scoly- tus, S. multistriatus; 3 - ХОДЫ И опилки от деятельности усачей (Necyda- lis sp., Rhagium ар.) и златок (Cras- tomerus ар., Agrilus ар. ); 4 - плодо­вые тела Pomes fomentarius; 5 - пло­довые тела Pleurotus osteriatus на мертвой полуразвалйвшейСя древесине ствола и корней ильма 1в сутки. В.Н.Александров (1958) составил

бы иметь представление о максимально возможном его влиянии на жизнь лесных био­геоценозов. Этот объект - смешанно-широколиственные леса, приуроченные к терра­сам рек, шлейфами и конусами выноса в нижних частях скло­нов (800-1500 м над уровнем моря) - в полной мере пред­ставляет лучшие пастбища зубров. В составе раститель­ных сообществ 48% травянис­тых видов и 100% древесных поедается зубрами. Особен­но привлекательны для зуб­ров леса с господством иль­ма и подлеском из берес­клета и шиповника.По данным табл.1 видно, что ильмы — наиболее повреж­даемые виды древесных рас­тений, а ильмовники - наи­более повреждаемые расти­тельные сообщества. Кору и побеги ильма зубр поедает в течение января-июня, по­беги, листья и кору - в те­чение августа-ноября, т.е. фактически повреждения на­носятся в течение всего го­да. Особо ощутимый вред иль­му приносится весной, ког­да у деревьев начинается со­кодвижение. В этот период одно животное объедает в среднем от 3 до 5 деревьев график повреждений ильма в течение года, согласно которому наибольшее количество свежих призна­ков поедания встречается в марте. В период сокодвижения кора ильма отдирается особенно легко: "лыко" может быть длиной до 4 м на стоя­щем дереве. Около 90% ствола окольцовывается полностью. Молодые и средневозрастные деревья (и древостои) страдают от повреждений более всего. В древостоях с толщиной ствола 8-16 см повреждаемость при ра-
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-—*-1--- >■ г —у-з ——>-з —+6Рис. 2. Некоторые биотические связи в популяционной консорции ильма в период зоогенной сукцессииI - прямые трофические; 2 - прямые топические; 3 - пря­мые фабрические; 4 - косвенные топические; 5 - косвен­ные трофические; б - прямые ферическиеПримечание. Компоненты консорции, показан­ные на рисунке: ильм гладкий (uimus glabra), зубр (Bi­son bonasus), заболонники (Scolytus scolytus, S.multi striatus),ИЛЬМОВЫе усачи (Necydaliş sp. , Rhagium sp. ), возбудитель "голландской болезни" (cyratocystis ulmi), трутовки настоящей (Bornes fomentarius), вешенки (Pleu- rotus ostereatus), дятел зеленый (Gecinus viridis)
зовом посещении зубров достигает 100%, причем все повреждения относят­ся к категории средние и сильные. Возраст таких деревьев обычно 20- 40 лет. У ильмов старшего возраста кора толстая и грубая. Зубры нахо­дят более тонкую кору на корневых лапах деревьев и обгладывают их.Подробно ход биогенной сукцессии в.ильмовниках рассмотрим на приме­ре пробной площади № I в 1957 г. (рис.1 и 2).Ильмовник приречный (пробная площадь I, урочище Сергиев Гай, берег р.Умпырки, юго-западный склон до 10°, 1200 м над уровнем моря). В табл.2 и 3 приведены данные об изменениях состава и состояния древо­стоя с 1957 по 1984 гг. В табл.4 даются данные учетов состава нижних ярусов растительного сообщества (оценки обилия-покрытия по комбиниро­ванной шкале Браун-Бланке - Braun-Blanquet, 1964). Отдельно учтено возобновление древесных пород. Согласно учету 1957 года на I га нас­читывалось свыше 8 тыс. экземпляров подроста основных видов-лесообра-16.Зак.313 241



зователей, в том числе ясеня (повреждения у 41% учтенных особей), бу­ка (13%), пихты (50%), клена остролистного (60%) и ильма (100%). В 1984 году общая численность подроста снизилась до 1,6 тыс. экз./rä.Преобладал ясень с повреждением более 30%. Немногочисленные экземпля­ры ильма и пихты имели сильные повреждения. Таблица 2Таксационная характеристика древостоя на пробной площади № ı в ильмовнике приречномГод уче­та Состав древостоя Класс воз­раста Сумма площа­дей сечений м2/га Древес­ный за­пас, sr/raI ярус: 7Ил?0 2Яс?о ТКл.о?0 ТУ 22,8(0,7)х^ 2521957 ед. Бк, Гр, Чер, Пх2 ярус: 2ОКл.п.г,0 + Ябл. ТУ - 32I ярус: ед. Илтпп ТЯстпп 4Кл.оЙГ ТУ 18,2(0,6) 1961984 1Бк, 1Гр, 1Чер, ед.Пх2 ярус: ЮКЛ.П.дд У - 9
Х>В скобках дана относительная полнота.

Таблица 3Распределение деревьев ильма по категориям состояния (% от общего числа экземпляров с диаметром стволов 6 см)

3 74(50) 23 0 2 81 17

1957 г. 1984 г.Неповреж­денные Повреж­денные живые (в т.ч. за­селенные заболон- никами)
Сухостой на корню Неповре­жденные Повреж­денные живые Сухостой на корню Отмершие упавшие деревья

Таблица 4Изменения в составе растительного сообщества ильмовника приречного за период 1957-1984 гг.
Древесный ярусВид Обилие-покрытие, балл1957 г. 1984 г.

Ильм ГОЛЫЙ - ültnus glabra HudS. 2 +Ясень обыкновенный - Fraxinus excelsior L. 2 I
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Продолжение табл.4

Vİ11.

Вид Обилие-покрытие, балл
1957 г. 1984 г.Клен остролистный - Acer platanoides L. I 2Бук ВОСТОЧНЫЙ - Fagus or ien tails Lipsky I IЧерешня - Cerasus avium (L.) Moenok I ГГруша кавказская - Pyrus caucasica Fed. + ГПихта кавказская - Abies nordmanniana (Stev. Spach ) + +Клен полевой - Acer oampestre L. + +Яблоня восточная - Malus orientalis Uglitzk. Кустарниковый ярус I г

Бересклет широколистный - Euonimus latifolia (L. ) Mill + +Шиповник мохнатый - Posa villosa L. + +Крыжовник отклоненный - Grossularia reolinata (L.) MiliТравяной ярус
+ +

Недотрога обыкновенная - impatiens noli-tan- gere L. 4(5. УШ) Г(б.УГ)Герань Роберта - Geranium robertianum L. 3(8.У1) +(+.У1)Коротконожка лесная - Brachypodium sylvaticum (Huds) Beauv. 3(5. УШ) 3(19.X)Козлятник ВОСТОЧНЫЙ - Galega orientalis Lam. 2(12.УШ) 1(.УШ)Ясменник кавказский - Asperula caucasica Poljed,. 2(8.УШ) +(+.1У)Шалфей железистый - Salvia giutinosa l. 1(3.УШ) Г(З.УШ)Сныть - Aegopodium padagraria L. ЦЗ.У) +(+гу)Чина розовая - Lathyrus roseus Stev. 1(5.У1) +(+.П)Ежевика сизая - Kubus caesius L. 1(3.ГУ) +Звездчатка ланцетовидная - steliaria holo- stea L. 1(4.ГУ) +Кочедыжник женский - Athyrium filix-femina (L. ; Roth. 1(3.ГУ) K+DБорец восточный - Aconitum orientals Mill. + 2(17.У)Крестовник ромболистный - Adenostyles rhombi- folia Adam. M. Pimen + 1(4.ГУ)Цицербита крупнолистная - Cicerbita macrophyl- la (Willd. ) Wallr. + 1(7.ГУ)Телекия видная - Telekia speciosa (Schreb.) Baumg. + 1(4,ГУ)Колокольчик широколистный - Campanula latifo­lia L. + 1(3.111)Чистец лесной - Stachys sylvatica L. + 2(20.1У)Крапива двудомная - Urtica dioica L. + 2(15.УГ)Овсяница исполинская - Festuoa gigantea (L. ) + К5.У1)
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Окончание табл.2
Вид Обилие-покрытие, балл1957 г. 1984 г.Короставник горный - Knautia montana (Bieb.)DO + +Ястребинка ушковидная - Hieracium auriculoides Lang + +Лютик кавказский - Ranunculus caucasicus Bieb + +Вязель пестрый - Coronilla varia L. + +Незабудка лесная - Myostotis sylvatica Ehrh. ex Hoffm. + +Подмаренник мутовчатый - Galium vertic ilia turn Dan th. + +Вороний глаз,неполный - Paris incomplete Bieb. + +Земляника зеленая - Fragaria viridis Duch. + +Гравилат речной - Geum rivale L. + +Лапчатка мелкоцветковая - Potentilla micrantha Ratnond ex DC. + +Купена гладкая - Polygonatum glaberrimum C.Koçh + +Щитовник кавказский - Dryopteris caucasica (A.Br. Fraser-Jenkins et Corley ) + +Сердечник-недотрога - Cardamine impatiens L. + +Скабиоза бледно-желтая - Scabiosa ochroleuca L. + +Очиток испанский - Sedum hispanicum L. + +Кипрей горный - Epilobium montanum L. - +Дрема белая - Melandrium album (Mill.) Garcke - +Черноголовка обыкновенная - Prunells vulgaris L. - +Проективное покрытие травяного яруса, % 65 71Примечание. Для видов с высоким обилием, кроме балльной оценки, в скобках приводятся значения проективного покрытия (%) и классы встречаемости (римская цифра: от I до X).

Вторым примером может служить описанный в 1964 г. ильмовник крупно­травный (пробная площадь 12, бассейн р.Цахвоа, пологий шлейф 12°, 1450 м над уровнем моря). Состав древостоя в 1964 г.: I-й ярус - ?Ил80 2Кл.о. 1Бк + П; 2-й ярус - 5Ил 4Кл.о. 1П; 3-й ярус - 5Ил 5Кл.0.+ + Бк + П. Полнота 0,8, класс бонитета III, древесный запас 472 м3/га. Из НО стволов ильма усыхающие составляют 7%, усохшие - 8%. Из числа внешне здоровых (т.е. без признаков усыхания) деревьев ильма диамет­ром 20-64 см 27% имеют свежие повреждения корневых лап и коры на ство­лах диаметром .10-44 см. Повреждения коры до 25% окружности ствола имеются у 5% деревьев, до 50% - у II, до 75% - у 2, до 100% - у 1% деревьев. При этом многие стволы имеют старые, почти закаллюсованные раны прошлых лет. Из 45 экземпляров клена остролистного диаметром 10-48 см 13% имеют значительные повреждения коры. Немногочисленные
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деревья пихты 1-го. и 2-го ярусов усыхают. В подросте - пихта 936 экз./ га высотой от 0,5 до 5 и имеет 30% поврежденных стволиков, 114 экз./га порослевого подроста ильма от 0,5 до 2 м внешне здоровы. Среди всхо­дов (193 тыс.экз./га) отмечено 182,6 тыс.экз./га ильма (4% фаутных), 1,2 тыс.экз/га ели, 2,5 тыс.экз./га клена остролистного, 2,1 тыс. экз./га бука, 4,2 тыс.экз./га пихты. В травяном покрове преобладает лесное крупнотравье: крестовник (Senecio buschianus Sosn.), бальзамин- недотрога, СНЫТЬ (Aegopodium podagraria L.) и др.К 1979 г. ильм и пихта полностью выпали из состава древостоя и крупного подроста. Над пышно разросшимся крупнотравьем возвышались единичные деревья бука, клена и сухостойные ильмы.Прежде чем характеризовать ход сукцессии и роль основных факторов, ее определяющих, необходимо остановиться на следующем. Результаты ис­следований усыхания пихты, ели, бука, ильмовых и др. лабораторией лес­ной патологии Кавказского государственного биосферного заповедника в 1970-1982. гг. "позволили пересмотреть роль в усыхании леса энтомовре- дителей, дереворазрушающих грибов, климатических и эдафических.усло­вий, имеющих по устоявшимся взглядам решающее значение (Черпаков, 1985).Основной причиной усыхания являются биогенные факторы, из которых животные (млекопитающие, насекомые и др.) наносят только механическое повреждение, а грибы, бактерии, вирусы вызывают патологические изме­нения физиологии и анатомии растений.При повреждениях млекопитающими деревьев верхних ярусов обычно усыхают лишь те из них, которые окольцованы. Крупный подрост может также погибнуть при многократном полном объедании побегов, мелкий - при скусывании надземной части растения (Голгофская, Криковцова,1975).Воздействие листогрызущих (первичных) насекомых проявляется в не­котором ослаблении дерева (снижается прирост). Стволовые (вторичные) энтомовредители поселяются только на ослабленных, больных деревьях. Они являются не столько биологическими, сколько техническими вредите­лями древесины и не могут рассматриваться как первопричина усыхания древостоев. К тому же следует заметить, что в заповеднике за всю его историю инвазии как тех, так и других не отмечалось, а в .имеющих мес­то очагах вспышек листогрызущих насекомых на Западном Кавказе отсут­ствовало усыхание (Черпаков, 1985). Роль животных, как показали иссле­дования, заключается в переносе и внедрении опасных инфекций, посколь­ку механические повреждения - "открытые ворота" для их возбудителей.Большинство грибов леса - типичные сапрофиты или факультативные паразиты. Их плодовые тела на растущем дереве - признак его отмирания, так как грибы, вызывающие гниль древесины, не проникают в зону живо­го камбия. Наиболее вредоносны грибы, поражающие сосуды и сеянцы. "При сосудистых поражениях дуба, ильмовых грибы выявлены в сопряжен­ных инфекциях (шесте с бактериями), что не позволило их классифици-
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ровать по степени вредоносности как самостоятельную группу" (Черпаков, 1985. С.76).Из бактериозов наиболее вредоносными являются бактериальная водян­ка (возбудитель Erwinia multivora Scr.-Parf.) (Щербин-Парфененко, 1963) и бактериальный ожог (Erwinia amylovora var. liguiphila) (Черпа­ков, 1979). Заболевание может протекать как в острой (1-2 месяца - I год), так и хронической (3-5 лет) формах. Указанные возбудители - полифаги, поражающие все основные древесные породы, и практически все органы и ткани дерева (пыльцу, цветы, семена, всходы, почки, листья, кору, камбий, древесину). Распространяются фитопатогенные микроорга­низмы животными или человеком по воздуху, ветром и дождем, проникая в растения через механические повреждения. При этом не каждое повреж­дение и не обязательно может явиться местом проникновения инфекции (Голгофская, 1975). В то же время инфицирование может происходить и без участия зоогенных и других повреждающих факторов через устьица, гидатоды, чечевички коры (Черпаков, 1979).Вспышки бактериозов, проводящие к усыханию как отдельных деревьев, так и к полному отмиранию древостоев в очагах поражения периодически возникают в различных географических районах, в том числе и в Кавказ­ском заповеднике (Голгофская, 1973а, 1975, 1975а; Голгофская, Щербин- Парфененко, 1975; Черпаков, 1979, 1985, 1985а; Голгофская, 1985).Причиной гибели ильмовых, которые к настоящему времени фактически вымерли во всем мире (Черпаков, 1985), являются также бактериозы (Черпаков, Цилосани, 1981). Поэтому под грибной инфекцией (возбуди­тель - Cyratocystis ulmi ,’Schw. Morean. - конидиальная стадия гриба, вызывающая микоз сосудов - Graphium ulmi Schw.), известной как "гол­ландская болезнь", подразумевается как комбинированное воздействие G.ulmi с бактериями, так и самостоятельное проявление бактериозов. Переносчиками инфекции являются насекомые - ксилофаги: большой ильмо­вый заболонник (Scolytus scoiy-tus ?.), струйчатый заболонник (s. mul- tiatriatus Marscham - S. orientalus Egg.),ИЛЬМОВЫЙ лубоед (Pteleobius vittatus Pabr) И лубоед Краатца (P.kraatzi Eichh.) И др.Таким образом, зубры, как и другие копытные животные заповедника, нанося механические повреждения с обнажением камбия и заболони, спо­собствуют внедрению инфекции. Ослабленное бактериозом дерево подвер­гается инвазии стволовых вредителей. Такая цепная реакция рано или поздно приводит к гибели групп деревьев и древостоев в целом. Пример гибели древостоя ИЗ Ulmus carpinifolia (Pall. С. Koch) к пятому го­ду от начала повреждения зубрами мы наблюдали ниже поляны Широкая в районе Кишинского зубропарка в 1958 году. Куртина леса с преоблада­нием ильма (состав древостоя 10Ил + Чер. + Ильм голый, возраст около 30 лет, полнота 1,0) на свежих суглинистых почвах юго-западной экспо­зиции, 1300 м над уровнем моря состояла из полностью усохших деревь­ев (31%) и сильно поврежденных и усыхающих (59%). Все живые еще де­ревья были поражены заболонниками и голландской болезнью. Такова же,
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по-видимому, судьба ильмовника, описанного на пробной площади 12 в 1964 году (см.выше).Согласно имеющимся у нас данным, ход сукцессии приречного ильмов­ника (пробная площадь I, 1957) представляется нам следующим образом.I. К 1955 году, после перехода зубров к вольному содержанию, была повреждена значительная часть деревьев ильма, произошло внедрение ин­фекции, стал накапливаться сухостой. Массово размножились заболонники и ильмовый лубоед. Из состава подлеска был выведен бересклет. Оказа­лись сильно потравленными компоненты травяного яруса фитоценоза, отно­сящиеся к излюбленным кормам зубра: ежа сборная, коротконожка лесная, тимофеевка луговая, недотрога, а в зимний период ежевика сизая (ожи­ва) и горная овсяница. Этот трехлетний период (1953-1955 гг.) являет­ся начальным, знаменующим пусковой момент экзодинамической биогенной сукцессии, толчком к которой послужило воздействие многочисленного и долгодействующего по сезонам первичного консумента - зубра.2. Продолжающаяся пастбищная нагрузка и действие заболеваний, в распространении которых активно участвуют заболонники и,лубоеды, в те­чение еще, по крайней мере, трех лет (1956-1958 гг.) создают все более тяжелые условия для фитоценоза. -Это - время наиболее сильного дейст­вия уже полностью сформировавшегося экзогенного комплекса биотических факторов. Сукцессия продолжает оставаться экзогенной. Все возрастает ущерб, наносимый нижним ярусам сообщества, которые, вероятно, теряют ряд видов полностью (ежа сборная, тимофеевка луговая и возможно дру­гие), но сохраняют состав доминантов (impatisns nolitangere), хотя и относящихся к излюбленным кормам.Новых растительных видов в сообществе пока не появляется как по причине все еще достаточной сомкнутости и консолидации основных яру­сов, так и потому, что зубры еще мало кочуют и приносят с собой нез­начительное количество семян. В этот момент (1957) нами сделан первый учет, вполне отражающий главный удар по экосистеме и надвижение катас­трофы для ее растительных доминантов.3. Условно, с момента начала усыхания, более половины, деревьев ильма и до момента достижения общей популяцией зубра максимальной рас- селительной дисперсии (I959-I97I гг.), последующий 13-летнйй период можно назвать отмиранием ильмовника и достижением фазы наибольшего олуговения. Для нее характерно очень постепенное ослабление пастбищ­ной нагрузки (с возвратом сильных ударов в малоснежные зимы), затуха­ние очага заболонников и появление усачей (из родов Necydalis и ньа- gium), продолжение развития заболевания,охватывающего весь древостой, поселение грибов-сапрофитов на мертвой древесине сухостоя (появление плодовых тел Pomes fomentarius Gill.).Фаза сукцессии характеризуется наибольшим отпадом древесного яру­са и, следовательно, осветлением. Выборочное выедание зубром домини­рующих видов травяного яруса приводит к тому, что в нем сменяются до­минанты: Impatiens noli-tangere - Brachipodium. sylvariouaı + крупно- 
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травье. Появляются явно заносные виды (Rumex confertus, Urtica. dioi- ca). Популяция заболонников затухает полностью к концу названного пе­риода с исчерпанием пищевой базы и подавляемая вторичными консумента­ми (птицами,паразитами).4. Период I972-I98I гг. можно назвать фазой наибольшего олуговения сообщества. Для ильма, сохранившегося буквально единично, это время разложения сухостоя на корню и постепенного выпадения отдельных ство­лов, их приземления. Аспективно в популяционной консорции ильма наибо­лее показателен Ротез fomentarius. За 9 лет завершается формирование общей величины отпада в древесном ярусе, достигающего не менее НО м3/га, т.е. почти половины от исходного древесного запаса сообщества в момент начала сукцессии. Текущий отпад превышает текущий прирост и наличный древесный запас поэтому снижается почти на 80 м^/га (табл,3). Формируется тип кленовника разнотравного, который охарактеризован дан­ными учета 1984 г.оДа.5. 1981 год, который мы отметили уже как время стабилизации площа­ди, освоенной зубрами, и установления флюктуирующего умеренного уров­ня пастбищной нагрузки, можно условно считать конечным для дигрессив­ной стадии экзогенной сукцессии, вызванной зубрами. Сейчас текущий прирост наличного древостоя превышает отпад и процессы восстановления и пополнения ярусов растительного сообщества преобладают. Это начало восстановительной стадии сукцессии.Для потерпевшей катастрофический ущерб ценопопуляции ильма, создав­шаяся -ситуация означает ‘(I) повсеместную утрату положения одного из доминирующих древесных видов и даже положения сколько-нибудь значимо­го ассектатора,(2)сохранения, тем не менее, видов ильма в составе фло­ры в местах выпаса зубров и вне их (это относится и к столь же сильно пострадавшим видам бересклета и ко всем видам - компонентам травяного яруса лесных сообществ).Внешне для популяционной консорции ильма новая фаза сукцессии зна­менуется обилием сапрофитного гриба Pleurotus ostereatus (Fr.) Kumm, (возможно и других видов рода rieurotus), завершающего разложение древесины, лежащей в виде упавших стволов и припневых образований иль­ма. Ильмовник сменяется кленовником в связи с гораздо меньшей повре­ждаемостью клена остролистного. Дальнейшая судьба этого смешанного древостоя зависит, главным образом, от состава естественного возобнов­ления, которое отчасти регулируется зубром. Изучение хода этой (те­перь уже восстановительной, эндоэкзогенетической) смены представляет несомненный интерес и Позволит выявить все возможные флюктуации сос­тава девственного леса в присутствии законного его компонента - кав­казского зубра.Состояние изученного сообщества в настоящее время имеет большое ин­дикационное значение. Его стабилизация и вступление в этап восстанови­тельной смены говорит о том, что зубры Умпыря полностью "вписались" в 
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равновесную мезоэкосистему региона, заняв свою законную экологическую нишу, ту самую, которая принадлежала здесь кавказскому зубру до его истребления. Присутствие зубров уже не является фактором дигрессии рас­тительности даже в самых ранимых их выпасом лесных биогеоценозах. Та­ким образом, в Кавказском заповеднике получены уникальные и ценные ма­териалы к продолжающейся дискуссии о роли первичных консументов в ес­тественных и исскуственных лесных экосистемах (Лебедева, 1966; Мишнев, 1984; Jenkins, Reuss, 1969; Mayer а.о., 1980; Stewart, 1982; Veblen, Stewart, 1982; Denno, Me Clure, 1983).ЗаключениеНа северо-западном Кавказе трудами сотрудников Кавказского запо­ведника создана популяция "чистопородного горного зубра", заменившего уничтоженного ранее аборигенного зверя (Язан, Немцев, 1985). Биологи­ческая сторона восстановления зубров в горно-лесных условиях очень сложна. Адаптация животных к новой для них среде сопровождалась перес­тройкой в течение немногих поколений их поведения, экологических функ­ций, многих морфологических и физиологических особенностей. Современ­ное состояние данных фенотипических признаков отражает пройденный гиб­ридными зубрами путь формообразования за 40 лет.Полученные данные говорят также о том, что зоогенные (а чаще ком­бинированные - биогенные) смены растительности в условиях заповедника не могут расцениваться как ретрогрессивные, приводящие к необратимой деградации автотрофного компонента экосистем. Влияние выпаса зубра не грозит полным уничтожением популяций отдельных видов. Воздействие жи­вотного на ход возобновления ряда видов во многих растительных сооб­ществах (смешанных буково-пихтовых, смешанно-широколиственных, корот­ко- и длительнопроизводных грушевых, дубовых и осиновых лесах, на субальпийских лугах) будет постоянным, существенно изменит положение, сложившееся к началу рабоф по его восстановлению. Оно может изменить, например, в пользу бука и в ущерб пихте соотношение этих главных ле- сообразователей, а в целом обусловит несколько иное стационарно-флюк- туирующее соотношение компонентов растительного покрова Кавказского заповедника. Конечно, в присутствии зубра оно будет другим, чем в его отсутствии и, надо полагать, более соответствующим естественному сос­тоянию экосистем, так желаемому всеми для заповедников.ЛитератураАлександров В.Н. К изучению естественного питания зубров в Кавказском заповеднике // Тр. Кавказского гос. запов., вып.4, Майкоп: Адыгейское обл. кн. изд-во, 1958. С.37-55.Александров В.Н. Материалы к экологии оленя в Кавказском заповеднике /7 Тр. Кавказского гос.запов., вып. УШ. Краснодар: Кн. изд-во, 1965. C.I6I-I73.Александров В. Н. Экология Кавказского оленя // Тр. Кав­казского гос. запов., вып.Х. М.: Лесная промышленность, 1968, С.95-200.
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ОСОБЕННОСТИ ОБМЕНА ВЕЩЕСТВ МЕЖДУ РАСТИТЕЛЬНОСТЬЮИ ПОЧВОЙ В ИСКУССТВЕННЫХ НАСАЖДЕНИЯХ СОСНЫНА ДЕРНОВО-ПОДЗОЛИСТЫХ ПОЧВАХЛ.М.Носова, Л.Б.ХолоповаИнститут эволюционной морфологии и экологии животныхим. А.Н.Северцева АН СССР, МоскваОдной из древнейших форм .антропогенного воздействия на природу яв­ляется вырубка лесов и создание на их месте пашен, садов, парков, се­нокосов и пр. В последние десятилетия площади лесов во всем мире ка­тастрофически сокращаются. В умеренной зоне наиболее истощенными ока­зались хвойные леса. Между тем потребности в лесах различного назна­чения (биопродуктивных, почвозащитных, рекреационных и др.) и особен­но энергоемких хвойных лесах возрастает с каждым годом. Поэтому уско­ренное восстановление вырубленных лесов, создание насаждений с высо­кими продукционными возможностями на месте низкопродуктивных в настоя­щее время является одной из актуальных- задач.Для эффективного расширения лесных плантаций используются как мест­ные, так интродуцированные древесные породы. Среди последних почетное место занимает сосна. При смене коренной лесообразующей породы на ин­тродуцированную происходит формирование новых систем с особым типом вещественно-энергетического обмена. В основе преобразования биогеоце- нотического процесса лежат морфологические, физиологические и биохи­мические особенности вида эдификатора, воздействующего на все компо­ненты системы. В почве отражаются все изменения, происходящие в био­геоценозе. Поэтому сопряженное изучение почвы и растительности являет­ся необходимым при решении задач повышения продуктивности восстанав­ливаемых лесов и почвенного плодородия.В наиболее населенных районах Нечерноземья Европейской части СССР, в прошлом на подзолистых и дерново-подзолистых почвах, были широко© Л.М.Носова, Л.Б.Холопова, 1990.
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распространены еловые и широколиственно-еловые леса, от которых сох­ранились лишь отдельные массивы.Для восстановления потенциала хвойных лесов издавна использовались культуры сосны. Так, на месте сложных ельников, произрастающих на суг­линистых дерново-подзолистых почвах, создавались посадки сосны в виде отдельных участков площадью от десятков до сотен гектар, часто в не­посредственной близости о коренными или условно коренными сложными ельниками, что дает возможность сравнивать свойства интродуцированных и зональных лесов.Объектами исследования служили сосновые культуры 32, 48, 73, 90 лет (С-30, С-50, С-70, С-90) в сравнении с коренным сложным ельником 93 лет (Е-90). Все они распространены в однотипных местообитаниях на по­логих склонах местных водоразделов в одном и том же экотоне в Красно- пахорском лесхозе Московской области.Цель работы - оценка накопления органического вещества, характерис­тика структуры надземной фитомассы, ее химического состава (определе­ние n, Р, К, Са, Mg) и интенсивности биологического круговорота в культурах сосны разного возраста в сравнении с.зональным типом - ель­ником сложным. Одновременно анализировались свойства почв выбранных объектов исследования,, и в первую очередь, запасы элементов питания в гумусово-аккумулятивном горизонте, отражающем особенности превраще­ния мертвого органического вещества и интенсивность потребления их фитоценозом.Сложные ельники - это высокополнотные леса с сомкнутостью крон, достигающей 0,8-0,9. Главные особенности структуры определяет I дре­весный ярус, сложенный елью с небольшой примесью дуба, осины и березы (табл.1). II древесный ярус обычно не развит или представлен слабо развитыми деревьями дуба, липы, рябины и др.Почва - слабодерново-сильноподзолистая на покровных суглинках, под­стилаемых мореной, с небольшим по мощности (4-5 см) гумусово-аккумуля­тивным горизонтом мелкокомковатой структуры, морфологически слабо вы­раженным белесоватым подзолистым горизонтом (6-10 см) слоеватой стру­ктуры и достаточно мощным (20-25 см) переходным элювиально-иллювиаль­ным горизонтом. Иллювиальный горизонт расположен в среднем на глубине 45-50 см. Горизонт лесной подстилки выражен только у комлей деревьев- мощностью до 5 см, между стволами он фрагментарен*).Посадка сосны уже к 30-летнему возрасту имеет сомкнутый полог дре­востоя, густой подлесок и развитый травяной покров. Во всех культурах основу древостоя образует сосна с включением небольшого числа лист­венных пород, а с увеличением возраста - все большего количества де­ревьев ели. После прохождения стадии изреживания в культурах сосны к 30 годам отмирает до 3/4 деревьев сосны. По мере развития древостоях),Цетальная характеристика морфологических, физических и химичес­ких свойств в ельнике и сосняках дана в работах Л.Б.Холоповой (1972, 1982) и Л.М.Носовой и др. (1988).
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Табл ица IТаксационная характеристика сосновых культур разного возрастаЧисло ство- Сред- Средний Бони- Запас Воз- СуммаПорода Ярус лов, экз./га няя высота, м диаметр, см тет древе­сины, м3/га раст, лет площа­дей се­чения, эм /гажи­вые су­хиеСосня]< малино!зо-разнотравныйСосна I 1138 225 19 18,7 1а 257,2 32 31,2Береза I 6 - 22,0 23,0 - 1,4 - -Ель II 581 25 3,5 3,5 - — 0,5Береза II 19 - 4,0 3,0 - - -Сосняк малиново-разнотравныйСосна I 827 200 26,0 24,0 I 421,8 48 39,2Береза I 13 - 25,0 30,5 - 4 - 0,6Ель I 13 23,0 19,5 - 3 - 0,4Ель II 53 - 4,0 4,6 - — - —Рябина II 27 - 4,0 3,5 - - - -Черемуха II 572 13 3,5 2,7 - - - 0,3Сосняк малиново-разнотравныйСосна I 495 115 29,0 27,4 1а 401,0 73 29,2Ель I 70 5 . 20,0 20,2 - 17 — 2,2Береза I 45 - 24,0 28,3 - 14 - 2,8Ель II 645 40 9,0 5,7 - 9 - 1,6Береза II 35 5 12,0 9,9 - I - 0,3Рябина II 130 15 9,0 8,0 - - - 0,6Липа II 105 - 8,0 5,5 - - - 0,2Ольха I 25 18,6 - - - 0,7Ольха II 60 - 8,0 5,5 - - -- 0,1Сосняк малиново-разнотравныйСосна I 385 75 33 32,5 1а 423 90 31,9Ель I 105 — 18,0 19,7 - 26 3,2Береза I 5 - 38,0 - 3 0,5Ива ко­зья I 10 - 20,5 - 0,3Липа I 15 19,0 - 0,4Ель II 200 65 4,2 4,4 - 0,8 0,3Дуб II 75 45 12,0 и,т - 4,0 0,7Рябина II 195 8,0 9,5 - 1,4Береза II 10 11,0 10,5 - -Липа II 45 7,0 5,7 - —Осина II 5 -
254



отпад сосны в культурах продолжается и к 50 годам сохраняется 16%, к 70 - 10%, к 90 годам - 7% саженцев от их исходного количества-» Одно­временно возрастает осветленность и проникновение летних и зимних осадков в подпологовое пространство, что определяет активный рост де­ревьев II яруса, кустарников и трав. В средне- и старовозрастных куль­турах обычно хорошо представлен II древесный ярус из многочисленных лиственных пород и ели. В подлеске господствует лещина, малина лесная, бузина красная с присутствием черемухи, жимолости обыкновенной, круши­ны ломкой и др. Обильно представлен подрост ели. Разнообразный по ви­довому составу травяной покров в молодых и средневозрастных сосняках (сосняки малиново-разнотравные) составлен в основном мелкотравными ви­дами (луговой чай, вероника дубравная, живучка ползучая и др.), в ста­ровозрастных (сосняки лещиново-разнотравные) - лютиком кашубским,круп­ными папортниками, кислицей обыкновенной и др.х\Особенности экологических условий и структура насаждений в наиболь­шей степени обусловлены сложением кроны дерева-эдификатора. Крона сос­ны, составленная в основном крупными маловетвистыми сучьями, образует светлый и прозрачный полог. Ее масса составляет около 10% в молодом возрасте, а к 90 годам ее доля уменьшается до 4%.Масса хвои составляет 15-20% от массы кроны, скелетная часть (ох- военные и неохвоенные ветки, побеги последнего года) достигает 70%.' Ввиду хрупкости отмерших веток происходит интенсивное самоочищение стволов, и потому масса сухого скелета у сосны невелика.Важной особенностью сосны является аккумуляция большой массы орга­нического вещества в стволовой древесине, доля которой с возрастом увеличивается (свыше 90%).Анализ состава биогенных элементой (n, Р, К, Са, Mg), играющих важную роль в энергетическом обмене, не выявил достоверных различий у деревьев сосны разного возраста. Большие колебания в содержании биофильных элементов в различных фракциях фитомассы были ранее отме­чены разными авторами (Второва, 1982; Ремезов и др., 1959; Казимиров и др., 1977; Оськина, 1982 и др.). Большим накоплением NEK выделяют­ся хвоя и побеги последнего года.-В хвое концентрация я в 2 и более раза выше, чем в древесине и коре. Хвоя и побеги обогащены Р и К по сравнению с древесиной соответственно в 5 и 10 раз и более чем в 2 раза в сравнении с корой. По содержанию элементов во фракциях деревь­ев сосны представляется возможным составить следующие ряды, общие для разновозрастных деревьев: древесина - ®> Ca?Mg> К >Р; кора - Са> >K>Mg>P; ветки охвоенные - ®>Са > К у Р ?Mg; побеги последнего года - н>Са > К > P>Mg; хвоя последнего года - и? К > Са> Р > Mg; хвоя старше года - м>Са > К > Р > Mg (табл.2).С возрастом запас химических элементов в деревьях сосны возрастает^Подробная характеристика сосновых культур дана в работе Л.М.Но­совой и др. (1988).
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соответственно увеличению биомассы. При этом меняется соотношение био­генных элементов: уменьшается доля n (44% от суммы у С 30 и 36% - С 90), К (соответственно 11% и 8%); возрастает - Са (на 8%) и Mg (на 3%) при сохранении равной у деревьев разного возраста доли Р.Как показали проведенные исследования,(Дылис, Носова, 1977; Уткин и ДРч1986; Второва, 1982) полог сосны, несмотря на небольшую про­тяженность по вертикали (1/4 - 1/5 высоты дерева), характеризуется ге­терогенностью сложения кроны и химического состава фракций фитомассы. А.И.Уткин и др. (1969) и В.Н.Второва (1982) разделили крону на 2 био­геогоризонта - активного и пассивного баланса. По нашим данным (Дылис, Носова, 1977), представляется возможный выделить в кроне до 4 функцио­нальных структур. Наиболее четко выделяется центральная часть кроны, концентрирующая основную массу хвои, текущего прироста, с наибольшей охвоенностью скелета и небольшим количеством сухих ветвей. Количест­во биогенных элементов в 2-4 раза превышает их массу в верхнем и ниж­нем биогеогоризонтах (рис.1).Такой дифференциальный вертикально-фракционный анализ, кроны позво­ляет более полно определить аккумуляцию фитомассы и биогенных элемен­тов в древесном ярусе. В древостое сосредоточена основная масса орга­нического вещества лесных ценозов; в 30-летней культуре она равна 120 т/га (95% надземной фитомассы),а в 50-летней культуре достигает мак­симальных величин - 233 т/га (99%). С увеличением возраста аккумуля­ция фитомассы в древостое сосны снижается до 170-196 т/га и уменьшает­ся доля ее в общей надземной массе (93-94%).Как показывает сравнение с еловыми лесами, культуры сосны характе­ризуются значительно более быстрыми темпами накопления фитомассы. Так, к 30 годам, несмотря на большой отпад деревьев в культуре сосны (в сосняке ~ 75%, в ельнике - 50%) аккумуляция органического вещества превышает его накопление в еловой на 40 т/га, средняя высота и диа­метр соответственно на 5,6 ми 5,4 м (Дылис и др., 1970). В средне­возрастных и старовозрастных насаждениях повышение фитомассы в сосня­ках сохраняется (Дылис, Носова, 1976).Во всех исследованных лесах на древесный ярус ..приходится до 80% (С-70) - 90% (Е) всего запаса биогенных элементов. Среди сосновых культур древесный ярус 50-летнего сосняка удерживает в себе наиболь­шее.их количество (табл.З). С возрастом меняется не только запас, но и соотношение биогенных элементов в фитомассе этого яруса: относитель­ное содержание к падает (с 47 до 36% в С-30 и С-70 соответственно), К - увеличивается (с 7 до 12% в С-30 и С-70), Са - возрастает с 32 до 39% в сосняках соответственно 30 и 90 лет. Относительное количество Р остается тем же, а четкой закономерности в изменении концентрации Mg не отмечено.Прирост древесного яруса отличается снижением доли Са до 22-28%, Mg- до 5-6% и возрастанием в 1,5-2 раза концентрации К. Относитель­ное содержание и в приросте и фитомассе почти одинаково.17.Зак.313 2S7



Сосна 30 лет

Сосна 70 лет

Р и с. I. Распределение фитомассы и химических элементов в кронах сос­ны разного возрастаА - фракции фитомассы; В. - биогенные элементы
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Таблица 3Фитомасса и ее химический состав в сосняках и ельнике
Ярус Фитомас- Химический соста; кг/гах)саЛ', т/га N Р К Са Mg СуммаСосняк 3 0 летI ярус 120,2 378,8 47,3 59,9 260,2 59,2 805.45,7 30,5 3,7 11,7 13,8 3,5 63,2II ярус 1,7 10,9 1.7 5,6 II.2 2,8 32.20,5 1,3 0,2 0,8 1,5 0,4 4,2Подлесок 2,4 15,4 4,7 10,4 44,4 10,6 85.60,5 4,3 0,8 2,4 8,9 1,9 18,3Подрост 1,1 6.7 1,1 3,8 6,6 1.7 20,00,2 1,8 0,5 1,1 1,6 0,4 5,2Травяной 0,6 16,8 2,3 7,6 7,9 1,4 36,0покров 0,6Всего 126,0 428,6 57,1 87,3 330,3 75.7 979,07,3 57,9 5,0 16,0 25,8 7,2 90,0Сосняк 50 летI ярус 233,3 589,8 105,8 175д5 555,4 106,6 1634,19,5 34,7 8,0 14,0 25,1 4,8 86,8II ярус 0,3 1,7 0,2 1,0 1,6 о,з 4,8

о,зПодлесок 2,6 15,1 4,5 11,4 51.5 8,5 91,00,6 3,6 0,8 2,5 9,3 1,6 17,8Подрост - 0,5 0,1 0,3 Р_,5 0.1 1.50,1 0,01 0,05 0,07 0,02 0,25Травяной 0,5покров 0,5 16,7 2,6 7,1 П,7 1,3 39,4Всего 236,7 723,9 114,2 195,3 620,7 116,8 1770,910,6 38,4 9,01 16,75 34,47 5,82 104,8Сосняк 70 летI ярус 169,7 +60,0 81,1 138,0 445,6 22,1 1146,87,4 33,0 7,0 15,9 27,7 5,8 89,4II ярус 8,8 71,3 7,4 41,6 65,0 10,3 195,61,1 11,1 1,1 6,4 8,4 1,6 28,6Подлесок 1,3 7,2 2,7 5,8 26,6 6,0 48,30,3 2,4 0,5 1,3 5,0 1,1 10,3Подрост 0,2 1,3 0,2 0,8. 1.3 0,4 4,00,05 0,4 0,1 0,2 0,4 0,1 1,2Травяной о.зпокров 0,3 8,8 1,1 3,9 7,4 0,2 21,4Всего 180,3... 548,6 92,5 189,9 545,9 39,0 1414,99,15 46,9 8,7 23,8 41,5 8,6 129,5
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Окончание таблЛ
Ярус Фитомас-„,,Х) са т/га Химический составхх-), кг/гаи Р К Са Mg Сумма

I ярус 196,0 489,5 Сосняк 9 80,5 0 лет125,1 531,9 127,7 1354,75,5 25,0 5,0 12,3 18,1 з,з 63,7II ярус 10,8 56,4 7,2 35,7 92,6 16,9 208.71,5 11,1 1,2 6,2 11,1 2,2 31,8Подлесок 2,4 15,7 4,8 II,0 48,3 10,8 90,60,6 4,1 0,5 2,7 7,6 1,0 15,9Подрост 0,2 1,3 0^2 0,8 1,3 0,4 4.00,05 0,4 0,1 0,2 0,4 0,1 1,2Травяной покров 0,50,5 16,1 1,5 6,1 8,8 0,4 32,9Всего 209,95 579,0 94,2 178,7 682,9 156,2 1691,08,15 40,6 6,9 21,4 37,2 6,6 112,6ЕльникI ярус 180., 5 715,1 .11.2,4 240,7 666,3 .1.46,2 1880,77,2 49,0 8,0 25,9 47,6 12,2 142,7II ярус 0,2 0,7 0,1 0,5 1,4. 0,2 2,90,03 0,6 0,2 0,7 0,1 1,7Подлесок 2,0 11,5 4,0 5,8 33,2 6,6 61,10,4 3,5 0,7 2,0 7,4 15,2Подрост 0,2 0.8 0.1 0,5 0,8 Р,2 2.40,02 0,2 0,02 0,1 0,1 1,6 0,45Травяной 0.3 6,1 1,0 2,4 3,5 0,6 13,6покров 0,3 0,04Всего 183,2 734,2 117,6 249,9 705,2 158,8 1960,77,95 53,3 8,82 28,2 55,8 13,94 160,05____ __________Х'В числителе - общая фитомасса; в знаменателе - фитомасса текуще­го прироста.ХХ>В числителе - содержание химических элеме’йтов в общей фитомассе; в знаменателе - содержание химических элементов в^итомассе текущегоприроста.
По мере увеличения возраста древостоя одновременно с замедлением темпов его роста происходит активное разрастание деревьев II яруса (С-70 и С-90). В средневозрастных насаждениях в нкжнем древесном яру­се вместе с елью большую роль играют и лиственные породы. Их фитомасса вместе с подлеском увеличивается и к 90 годам достигает более 12 т/га при приросте 2 т/га. При этом роль ели в составе фитомассы нижнего
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древесного яруса увеличивается, а лиственных пород (дуба, в полесие - лещины) - уменьшается, что обусловлено не только уязвимостью послед­них по отношению к экстремальным условиям холодных зим,, но и усилени­ем затеняющего влияния ели, постепенно выходящей из подроста во II древесный, ярус.Со II древесным ярусом вклад в общий запас биогенных элементов в С-50 и С-70 составляет 12-14% от их общего содержания в надземной фи­томассе. Причем, доля К в общей массе в этом ярусе за счет лиственных пород в 2 раза выше, чем в I ярусе. Хорошо развитый подлесок из лещи­ны ощутимо увеличивает запасы оснований, содержание которых составля­ет более половины общей суммы элементов (табл.З).Доля подроста не велика как в общей фитомассе надземного яруса, так и в запасе биогенных элементов, хотя в 30-летнем сосняке участие его сравнимо с показателями II древесного яруса.Масса травяного покрова в насаждениях сосны в сравнении с массой других ярусов незначительна (0,34-0,62 т/га). В С-30 фитомасса этого яруса не уступает, а в С-50 превосходит запасы органического вещества и биогенных элементов во II ярусе. Запас биогенных элементов в травя­ном покрове, среди которых преобладает N (и>Са ? K>P>Mg) всего в 2,5 раза меньше, чем в подлеске, а учитывая, что каждый год он отми­рает, быстро минерализуется и пополняет уровень питательных веществ в почве, роль его в процессах обмена в системе лес - почва достаточ­но велика.Ежегодное возращение растительного материала, поступающего на по­верхность почвы с'опадом, равно 4,3-5,2 т/га с максимумом в С-50 и наименьшим количеством С-30. Фракционный состав опада в ельнике отли­чен от сосняков, и разновозрастные культуры по этому признаку разли­чаются между собой. Так, доля хвои в опаде сосновых культур в 2 раза меньше (26-39%), чем в ельнике (60%). С возрастом соотношение, фракций в опаде изменяется: снижается доля веток и увеличивается относитель­ное содержание хвои и листьев. Доля последних в старых культурах сос­тавляет 0,8-1,! т/га, т.е. 19-23% от общей массы опада (в ельнике - 12%).Различия в массе опада и его фракционном составе определяют разное количество и соотношение биогенных элементов, поступающих в сосновых культурах разного возраста (рис.2). Количество элементов увеличивает­ся с возрастом насаждений, и в С-70 в 1,7 раза больше, чем в С-30. Разное соотношение фракций в опаде отражается в изменении процентного содержания отдельных биогенных элементов (табл.4). В опаде молодых культур больше к, Р, К, а в более старых - Са.В культурах сосны запасы лесной подстилки по сравнению с ельником значительно меньше. Лиственный опад деревьев, кустарников и трав, яв­ляющийся привлекательным кормом для почвенных сапрофагов, быстро раз­лагается, и к середине вегетационного периода их доля в подстилке хвойных лесов оказывается ничтожной. Подстилка сформирована в своей
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1,0

0,2

0,6

030 050 070 ОООРис. 2. Масса опада и подстилки и за­пасы биогенных .элементов в опаде и под­стилке в ельнике и культурах сосны раз­ного возрастаА - запас биогенных элементов; Б - мас­са опада и подстилки

основной массе из хвои, ве­ток, шишек, коры, соответст­венно составляющих в сосно­вых культурах 4-8, 22-52%, 3-19, 14-22%. В подстилке ельника это соотношение иное (соответственно 33, 36, 24 и 4%).Общий запас химических элементов в лесной подстил­ке связан с ее массой, а соотношение отдельных эле­ментов - с ее фракционным составом (рис.З). Сравнение биогенных элементов в опаде и подстилке выявило сниже­ние процента и, к, Mg в под­стилке при увеличении Са в последней. Фосфора больше, чем в опаде, лишь в подстил­ке молодого сосняка (табл. 4). Сравнение соотношений массы опада и лесной под­стилки показало, что в сред­невозрастных культурах сос­ны разложение поступающего с опадом органического ве­щества идет наиболее быст­рыми темпами. Опадо-подсти­лочный коэффициент, характерный для них - 100-140% в старых и молодых, в ельнике - 150%.Различные фракции опада разлагаются неодинаково, что особенно за­метно при сравнении поступающих на поверхность почвы массы хвои (сос­ны и ели).и ее количества в подстилке. Соотношение этих фракций в опаде и подстилке в сосняках равно 420-470%, в ельнике - 120%, т.е. в сосняках хвоя сосны разлагается в 1,5-4 раза быстрее, чем хвоя ели в ельнике. Эти данные подтверждают наши ранее проведенные исследова­ния по сравнительному разложению различных фракций опада в культурах сосны и в еловых лесах (Дылис и др., 1975).Сравнение количеств опада и подстилки, анализ массы опада в сравне­нии с количеством формирующегося ежегодного прироста в фитоценозе да­ет возможность оценить состояние растительной системы, ее потенциал. Показатели соотношения прироста и опада мертвого органического веще-
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Таблица 4Соотношение биогенных элементов в опаде и подстилке сосновых культур разного возраста
Объект Фитомас- сах', кг/га Состав элементов, %И Р К Са MgС-30 61,0 46 10 23 14 7140,0 30 18 10 36 6С-50 90,3 37 8 14 36 586,6 33 7 II 43 6С-70 103,5 37 8_ 13 37 547,8 34 8 II 41 6С-90 87,6 38 8 13 36 582,7 33 7 12 42 6Е 152,0 40 9 10 32 9174,2 37 7 9 40 7Х>В числителе - масса опада; в знаменателе - масса подстилки.

ства могут свидетельствовать о совершенстве или несовершенстве систе­мы (Казимиров, Морозова, 1973). Устойчивыми природными системами счи­таются те из них, в которых количество прироста органического вещест­ва равно массе опадающего. Исследуемые сосновые культуры по своей ор­ганизации являются явно неустойчивыми, несовершенными системами (табл. 5). Тем не менее, в возрастном ряду в связи с восстановлением корен­ного елового леса, намечается тенденция к сокращению разрыва между массой опада и ежегодного прироста.Как указывалось выше, особенности биогеоценоза, связанные с измене­нием фитокомпонента, условий разложения опада, отражаются, в первую очередь, в свойствах гумусово-аккумулятивного горизонта, наиболее мо­бильной части профиля и в наибольшей степени ответственной за оборот биогенных элементов. В сосновых культурах 50 и 70 лет, для которых ха­рактерно наиболее активное накопление первичной продукции, верхняя толща почвенного профиля (20-25 см) выщелочена в большей степени (Но­сова и др., 1988): судя по количеству обменных оснований, в С-50 и С-70 их количество составляет 6,2 и 6,0 мг-экв/100 г почвы соответст­венно против 7,7 и 7,4 мг-экв/100 г в С-90 и Е. Запасы гумуса в воз­растном ряду сосновых культур возрастают, так же как и запасы общего азота. Подвижные формы азота (n-nh^ ии-но^) в почве сосняков состав­ляют 1,1-1,б от количества общего и, в то время как в ельнике их в 2 раза больше, чем в сосновых культурах. В составе доступного азота преобладают аммонийные формы,на долю которых,как правило, приходится 60-80%. В средневозрастных сосновых культурах почва обеднена доступ­ными соединениями азота (табл.6).
263



264



Таблица 5Сравнительные показатели круговорота органического вещества в культурах сосны и ельнике (% по отношению к ельнику)
Объект Общая фито­масса Фито­масса древо­стоя Общий те­кущий при­рост Теку­щий при­рост древо­стоя

Опад Отношениеопада к при­росту подстил­ки к опадуЕ 100 100 100 100 100 89,9 150С-30 68,9 66,6 92,4 79,2 73,2 71,2 140С-50 129,3 129,3 134,2 132,0 73,2 49,1 120С-70 98,5 94,0 116,5 102,8 64,8 50,0 100С-90 114,2 108,5 102,5 76,4 60,6 53,1 180
Т а б л и да 6Запасы углерода и питательных веществ в горизонте 0-10 смдерново-подзолистых почв в культурах сосны разного возрастаи ельнике (гДг)Объект С N N-NH4 H-N03 Р2°5 к2оС-30 1228 121,3 1,51 0,22 2 ,28 16,85С-50 1221 144,0 0,96 0,75 0 ,98 16,14С-70 1631 148,0 1,33 0,37 I ,05 17,74С-90 1614 156,5 1,76 0,30 2 ,60 19,48Е 3459 199,2 3,69 1,64 3 ,61 19,38

Сопряженный анализ фитокомпонента, емкости системы по отношению к биогеиным элементам, оценка функционирования биогеоценоза по интенсив­ности ежегодного их потребления и удержания, особенности гумусово-ак­кумулятивного горизонта, обязанного своими свойствами превращению мер­твого органического вещества, показал, что в сосновых культурах к 90 годам их существования ярко выражен процесс восстановления коренного типа елового леса с присущими ему особенностями. К 70-90 годам обра­зуется II древесный ярус из ели и развивается обильный еловый подрост, вносящий свой ощутимый вклад в фитомассу и опад биогеоценоза. Качест­во последнего определяет характер продуктов разложения органического вещества, воздействующих на минеральную часть почвы и формирующих спе­цифику гумусового горизонта. Если морфологически почва С-90 заметно отличается от ельника растянутостью профиля, отсутствием его дифферен­циации, более четко выраженной в еловом лесу, то органический гори­зонт уже приобретает черты "елового", что выражается в накоплении гу­муса и азота, аммонийных его форм и подвижных Р,К и обменного Са.По мере своего развития менее стабильная система из интродуцирован­ной породы заменяется более устойчивой, в нашем случае она прибли­жается к зональной системе ельника сложного.
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ЗаключениеВозрастающий острый дефицит в лесосырьевых ресурсах, особенно в густнаселенных районах Европейской части СССР, требует количественных и качественных сдвигов в структуре лесов. Все большее значение приоб­ретает плантационное выращивание лесов, особенно быстрорастущих хвой­ных насаждений. Среди последних важное место занимают культуры сосны.Культуры сосны на дерново-подзолистых почвах - это новый антропо­генный тип лесных систем, не имеющий аналогов среди естественных ле­сов.Древостой сосны отличает ценное с хозяйственной точки зрения соот­ношение между массой ствола и кроны: в стволовой части аккумулирует­ся более 90% фитомассы при быстрых и эффективных темпах ее накопления. Уже к 50 годам в сосновых посадках накапливаются запасы надземной фи­томассы, почти равные фитомасое старовозрастных естественных сложных ельников. Культуры сосны этого периода роста отличаются и наибольшим поглощением питательных веществ из почвы, приводящим к существенному ее обеднению.По сравнению с еловыми посадками, обычно образующими чистые моно­культуры, сосновые - формируют сложные насаждения, в которых под по­логом сосны уже в молодом возрасте происходит естественное возобновле­ние деревьев и кустарников, слагающих II древесный ярус, подлесок и обильный подрост из ели, знаменующий восстановление коренного типа ле­са. Значение нижних ярусов в функционировании лесной системы состоит не только в накоплении дополнительных запасов фитомассы. Возвращение в почву большой массы органических веществ с опадом лиственных деревь­ев, кустарников и трав, особенно в средневозрастных культурах, оказы­вает стимулирующее воздействие на процессы минерализации растительных остатков почвы, что сказывается на уменьшении в ней содержания гумуса.Расширение позиций ели, уже заметно проявляющееся в средневозраст­ных насаждениях сосны, приводит к увеличению ее влияния на лесные сис­темы, в том числе и на почву. Затенение, создаваемое пологом ели, спо­собствует постепенному ослаблению роста и отмиранию большого числа лиственных деревьев и кустарников, а отсюда и меньшему поступлению на поверхность почвы лиственного опада. Увеличение массы опада хвои ели, насыщенного различными фенольными соединениями, замедляет процессы деструкции органических веществ, что приводит к большому задержанию биофильных элементов в накапливающейся подстилке и стабилизации пло­дородного слоя почвы.Таким образом, плантации сосны на дерново-подзолистых почвах пред­ставляют интерес как высокопродуктивные антропогенные лесные системы с ускоренным типом обменных процессов между растительностью и почвой, позволяющим осуществлять рубки древостоя уже в средневозрастных на­саждениях.
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