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В статье обсуждаются особенности того, что в современной научной литературе называется “ги-
дробиологической сукцессией проточных вод”. Эти особенности связаны с двуединым характе-
ром такого рода изменений: временна́я (классическая, присущая данной географической точке) 
и пространственная (“продольная”) сукцессии (в последнем случае точнее говорить о “клиналь-
ных” изменениях – экоклины, топоклины и пр.). Это позволяет, с одной стороны, скорректиро-
вать современные знания о проточных водах, а с другой стороны, способствует лучшему пони-
манию сукцессии как общеэкологической концепции.
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Небольшие различия в началь-
ных условиях рождают огромные 

различия в конечном явлении. <…> 
Предсказание становится не-

возможным. (Mais il n’en est pas 
toujours ainsi, il peut arriver que de 

petites différences dans les conditions 
initiales en engendrent de très grandes 
dans les phénomènes finaux; <…> La 

prédiction devient impossible…).

Анри Пуанкаре (Jules Henri
Poincaré; 1854–1912), французский математик,

иностранный член-корреспондент ИСПбАН (1895);
(Poincaré, 1912, p. 5)

Улучшение — это изменение, поэтому быть идеаль-
ным — значит, часто меняться. (To improve is to change, 

so to be perfect is to have changed often).

Уинстон Черчилль (Sir Winston Leonard
Spencer Churchill; 1874–1965), 25 июня 1925 г.;

британский государственный и политический
деятель, лауреат Нобелевской премии по литера-

туре (1953); 
(Churchill, 1974, р. 3706)
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Любая система характеризуется структурой 
и поведением (изменением системы во времени). 
Все многообразие динамических процессов в эко-
системах с известной долей условности можно 
свести к следующим двум типам изменений (Уит-
текер, 1980; Миркин, 1985; Миркин и др., 1989):

•	 обратимые (суточные, сезонные, флуктуации);
•	 необратимые (сукцессии, эволюция сооб-

ществ, нарушения).
Один из вариантов классификации необрати-

мых изменений экосистем (Миркин, 1985; Нау-
мова, 1995) приведен на рис. 1. При этом на про-
тяжении своей истории концепция сукцессии была 
в основном геоботанической (Bazzaz, 1996; Мир-
кин и др., 2001; Титлянова, Самбуу, 2016), и только 
значительно позднее стали говорить о сукцессиях 
почв (Чернова, 1977; Керженцев, 1992; Васенёв, 
2008), болот (особый вид ландшафтов (Боч, Ма-
зинг, 1979; Пьявченко, 1985)), культурных (Royal 
Botanic.., 2016) и антропогенно нарушенных ланд-
шафтов (пирогенная сукцессия, зарастание от-
валов и пр. (Комарова, 1992; Лукина и др., 2005; 
Софронов и др., 2008; Кулагин, 2010; Миронова, 
2011; Мордкович, Любечанский, 2019)); наконец, 
такой пассаж палеоэколога В.А. Красилова (1992, 
с. 48): “эволюцию экономической системы можно 
уподобить экологической сукцессии”. Поэтому не-
удивительно, что в 70–80-х гг. прошлого столетия 
стали формироваться представления о сукцессиях 
в водных экосистемах (например, на коралловых 
рифах (Victor, Richmond, 2005; Ткаченко, 2015) 
и в проточных водах (Hannan, Dorris, 1970; Fisher, 

1977; Fisher at al., 1982; Охапкин, 1997; Зинченко, 
Шитиков, 2011, 2015)).

Сукцессии (от лат. successio — преемственность, 
наследование) относятся к разряду необратимых 
изменений экосистем. В качестве иллюстрации 
приведем несколько определений, которые демон-
стрируют это сложное природное явление.

“Развитие экосистемы, чаще всего называемое 
экологической сукцессией (курсив автора. — Г.Р., Т.З.), 
можно определить по следующим трем параме-
трам: 1) это упорядоченный процесс развития 
сообщества, связанный с изменениями во времени 
видовой структуры и протекающих в сообществе 
процессов; он определенным образом направ-
лен и, таким образом, предсказуем; 2) сукцессия 
происходит в результате изменения физической 
среды под действием сообщества, т. е. сукцессия 
контролируется сообществом… 3) кульминацией 
развития является стабилизированная экосистема, 
в которой на единицу имеющегося потока энергии 
приходится максимальная биомасса (или высокое 
содержание информации) и максимальное количе-
ство симбиотических связей между организмами. 
Последовательность сообществ, сменяющих друг 
друга в данном районе, называется сукцессией” 
(Одум, 1975, с. 324).

“Последовательность изменений, происходящих 
в нарушенном местообитании, называется сукцес-
сией, а достигаемая в конечном счете растительная 
формация — климаксом (курсив автора. — Г.Р., Т.З.)” 
(Риклефс, 1979, с. 355).

Рис. 1. Классификация необратимых изменений экосистем.
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“Процесс развития сообществ называется сук-
цессией… Сукцессионные изменения сообществ 
в разной степени связаны с внешними и внутрен-
ними по отношению к сообществу факторами, 
многие сукцессии могут быть вызваны одновре-
менно причинами того и другого рода в их тесном 
переплетении. В любом случае градиент изменения 
условий среды и градиент изменения видовых 
популяций и сообществ оказываются параллель-
ными. Сукцессии — это экоклин во времени (курсив 
наш. — Г.Р., Т.З.)” (Уиттекер, 1980, с. 176).

“Сукцессия — постепенные необратимые… из-
менения состава и структуры сообщества, вызы-
ваемые внутренними (автогенная сукцессия) или 
внешними (аллогенная сукцессия) причинами” 
(Миркин и др., 1989, с. 178).

“Изменения растительности (растительных со-
обществ), имеющие необратимый последователь-
ный характер, называются сукцессиями (курсив 
авторов. — Г.Р., Т.З.). Движущей силой сукцес-
сий являются внутренние процессы (эндогенез) 
и внешние воздействия (экзогенез). Сукцессии 
идут непрерывно… В чистом виде автогенные и ал-
логенные сукцессии не существуют в силу того, что 
внутренние и внешние причины всегда сопутству-
ют друг другу” (Ипатов, Кирикова, 1997, с. 254).

“Закономерный направленный процесс изме-
нения состава сообщества в результате взаимодей-
ствия живых организмов между собой и окружаю-
щей их абиотической средой называется сукцессией 
<…>. Таким образом, сукцессия — это процесс 
саморазвития сообществ (курсив авторов. — Г.Р., 
Т.З.)” (Христофорова, 1999, с. 393).

“Экологическая сукцессия — изучение того, как 
биологические сообщества воссоединяются после 
естественных или антропогенных нарушений — яв-
ляется главным положением экологии и теорети-
ческой базой, лежащей в основе многих аспектов 
этой дисциплины” (Chang, Turner, 2019, р. 503).

Эта подборка цитат почти за полвека позволяет 
увидеть как “общую часть” (процесс изменений, 
развития экосистем), так и различия в определе-
нии такого сложного понятия, как “сукцессия”. 
Например, Одум понимает сукцессию достаточно 
узко, относя к ней только автогенные процес-
сы, Риклефс — как только вторичную сукцессию, 
Н.К. Христофорова — как процесс саморазвития, 
другие авторы рассматривают сукцессию как мно-
гомерное и непрерывное явление в пространстве 
различных характеристик изменений. Особенно-
стью гидробиологической сукцессии проточных 
вод следует считать ее двуединый характер: времен-
на́я (классическая, присущая данной географиче-
ской точке) и пространственная (“продольная”) 

сукцессии. Это позволяет, с одной стороны, скор-
ректировать наши современные знания о про-
точных водах, а с другой стороны, способствует 
лучшему пониманию сукцессии как общеэкологи-
ческой концепции (Богатов, Федоровский, 2017). 
Рассмотрению и сравнению этих двух аспектов 
сукцессионных изменений и посвящена эта статья.

СХОДСТВО ПРЕДСТАВЛЕНИЙ 
О СУКЦЕССИЯХ

Примеров сукцессий наземных экосистем мно-
жество; это позволяет нам ограничиться лишь 
фрагментарными иллюстрациями. Для водных 
экосистем ситуация несколько иная. Первичные 
сукцессии (носящие локальный характер, но все-таки 
достаточно многочисленные) для гидроэкосистем 
возможны, похоже, только в случае либо обраста-
ния антропогенных субстратов судов и гидро-
технических сооружений (Marine fouling…, 1952; 
Зинченко, 1981; Звягинцев, 2005; Халаман, 2009), 
либо в районах проведения дноуглубительных ра-
бот (Сальников и др., 1983; Зинченко и др., 1984), 
либо в результате подводной вулканической дея-
тельности (Авдейко и др., 1992) 1. В этих условиях 
сукцессионный процесс схож с сукцессиями для 
наземных экосистем:

•	 качественный состав новых местообитаний 
определяется составом флоры и фауны близлежа-
щих (не нарушенных) территорий; на начальных 
стадиях видовое разнообразие незначительно, про-
дуктивность и биомасса малы; по мере развития 
сукцессии эти показатели возрастают;

•	 с развитием сукцессионного процесса 
увеличиваются взаимосвязи между организмами 
(особенно возрастает количество и роль симбио-
тических отношений), полнее осваивается сре-
да обитания, усложняются цепи и сети питания; 
уменьшается количество свободных экологических 
ниш, и в климаксовом сообществе они либо от-
сутствуют, либо находятся в минимуме;

•	 структура этих сообществ (в пионерной ста-
дии) характеризуется доминированием небольшого 
количества видов (фактически с разными типами 
эколого-ценотических стратегий (ЭЦС); например, 
в сообществах обрастаний гидротехнических соо-
ружений на северном побережье Азовского моря 
обнаружено шесть массовых видов с разным типом 

1 Американский эколог Фишер как-то заметил: “Извест-
но несколько задокументированных случаев, когда воздей-
ствие наводнения оказывалось достаточно сильным для 
удаления всей биоты и начала первичной сукцессии. На-
воднение подобной силы происходит редко и редко изуча-
ется экологами” (Fisher, 1983, p. 11).
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питания: гидроидный полип Perigonimus megas, усо-
ногий рак Balanus improvisus, эпибионты гидроида 
(сувойка Zoothamnion sp. и мшанка Bowerbankia im-
bricata), хищный голожаберный моллюск Tenellia 
adspersa и всеядный краб Rhithropanopeus harrisii 
(Христофорова, 1999, с. 399));

•	 при автогенных сукцессиях видовое богат-
ство увеличивается, однако пик его приходится 
на предклимаксовое состояние, когда сообще-
ство представляет собой экотон между серийными 
и климаксовыми (это “происходит потому, что 
с ростом фитомассы растет число экологических 
ниш” (Христофорова, 1999, с. 402) или “иногда 
вследствие усиления конкуренции и некоторых 
других причин видовое разнообразие, сначала воз-
растающее, несколько снижается” (Константинов, 
1986, с. 360));

•	 в ходе сукцессии, примерно по одной схеме, 
меняется и круговорот биогенных элементов; для 
наземных экосистем на начальных стадиях сукцес-
сии минеральные компоненты черпаются расте-
ниями из почвенных запасов, а далее основным 
источником минерального питания становится 
разложение мертвого органического вещества; 
аналогична и схема для водных экосистем — “на 
начальных стадиях развития экосистем кругово-
рот минеральных веществ открыт, роль детрита 
в регенерации биогенов незначительная, скорость 
обмена между биоценозом и биотопом высокая. 
В дальнейшем круговорот становится более закры-
тым, поскольку в значительной степени замыка-
ется в пределах биоценоза. Соответственно этому, 
скорость обмена между сообществом и биотопом 
снижается, роль детрита, количество которого 
в экосистеме возрастает, увеличивается” (Констан-
тинов, 1986, с. 361). На примере Куйбышевского 
водохранилища показано, что изменения в струк-
туре донных биоценозов на фоне возрастания 
эвтрофирования сопровождаются увеличением 
продуктивности первичных звеньев трофических 
уровней при включении в круговорот биогенных 
веществ за счет обменных потоков азота и фосфора, 
захороненных в донных отложениях (Варламова, 
1998; Зинченко, 2003);

•	 в результате эксплуатации наземных и водных 
экосистем и индустриальной деятельности за их пре-
делами, оказывающими определенное направленное 
воздействие на них, “возникает своеобразная — ан-
тропогенная форма экзогенной сукцессии. Причи-
ной ее становится не результат жизнедеятельности 
биоценозов, а закономерные изменения биокос-
ного компонента под влиянием антропогенных 
воздействий” (Константинов, 1981, с. 76). Такого 
рода сравнения можно продолжить.

Устойчивое состояние, к которому стремится 
сукцессионный процесс, носит название “кли-
макс”. Концепция моноклимакса Клементса (Frederic 
Edward Clements, 1874–1945; в данной географи-
ческой зоне [точке] любая сукцессия приходит 
к одному климаксовому состоянию) была подвер-
гнута критике: Тэнсли (Arthur Tansley, 1871–1955) 
предложил концепцию поликлимакса (в данной точке 
любая сукцессия приходит к различным климак-
совым состояниям), а Уиттекер (Robert Harding 
Whittaker; 1920–1980) — концепцию климакс-мозаики 
(в данной географической точке, области, достиг-
шие климакса, чередуются с более молодыми обла-
стями). Формально, антитезисом клементсовской 
концепции моноклимакса (полная конвергенция 
автогенных сукцессий в одном районе) стала идея 
климакс-континуума. Исходя из того, что характер 
климакса зависит от особенностей растительности 
и природных условий, Уиттекер предлагал разли-
чать типы климакса по соотношению длительности 
жизни доминантов и продолжительности процесса 
формирования устойчивого сообщества (табл. 1).

Выделяют два основных типа сукцессионных 
смен (Христофорова, 1999, с. 393):

•	 с участием как автотрофного, так и гете-
ротрофного населения;

•	 с участием лишь гетеротрофов; причем 
в этой ситуации сукцессия идет только в таких 
условиях, где создается предварительный запас 
или постоянное поступление органических сое-
динений, за счет которых существует сообщество 
(в сильно загрязненных органическими вещества-
ми водоемах, в береговых валах макрофитов, вы-
брошенных морем, в скоплениях разлагающейся 
растительной массы, в пещерах с гуано летучих 
мышей и т. п.).

Создание искусственных экосистем путем под-
бора и оптимизации их структуры — одно из акту-
альных направлений прикладной экологии. Напри-
мер, создание травосмесей для газонов (при этом 
различают три основных типа газонов (Газоны…, 
1977) — спортивные (устраиваемые на стадионах, 
футбольных полях, теннисных кортах, площадках 
для гольфа, крикета, бадминтона, площадках для 
игр в школах и детских садах, ипподромах и пр.; 
Абрамишвили, 1970), декоративные (создаваемые 
в садах, дачах, парках, скверах, бульварах, лесо-
парках, лугопарках, на объектах жилой, промыш-
ленной, коттеджной застройки; декоративные 
газоны подразделяются, в свою очередь, на пар-
терные, обыкновенные или садово-парковые, лу-
говые и цветущие, мавританские газоны; Миркин, 
Анищенко, 1994; Кочарян, 2000), специальные 
(устраиваемые на аэродромах, откосах шоссейных 
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и железных дорог, гидротехнических сооружениях, 
рекультивируемых площадях — карьерах, свалках, 
фитомелиорация солончаков и т. п.; Синельни-
ков, 1998; Янтурин, 1998)). При этом, естественно, 
требования к газонным травосмесям различны. 
Например, футбольное поле должно быть густым, 
выдерживать большие нагрузки, мяч не должен 
скользить, поле для гольфа должно еще обладать 
и повышенными декоративными качествами, га-
зоны специального типа имеют в основном сани-
тарно-гигиеническое значение (дернина газона за-
крепляет почву, травостой поглощает из атмосферы 
часть пыли и газов, приглушает шум, повышает 
относительную влажность воздуха и пр.). Кроме 
того, мы все знаем об аквариумах (океанариумах), 
рисовых полях, мелиоративных и транспортных 
каналах, водохранилищах, прудах для аквакуль-
туры рыб и других водных организмов, город-
ских и сельскохозяйственных прудах, водоемах 
при противопожарном обустройстве лесов и для 
обработки сточных вод, и пр.; все это примеры 
искусственных водных экосистем.

В табл. 1 мы постарались привести аргументы 
в пользу сходства общеэкологических и гидро-
биологических взглядов на сукцессионные из-
менения искусственных экосистем (в качестве 
примера были выбраны процессы формирования 
устойчивых травосмесей и обрастания водоводных 
каналов). Так, создание устойчивых и высоко-
продуктивных травосмесей изучалось уфимски-
ми геоботаниками (Миркин и др., 1987), а под 
руководством Н.Ю. Соколовой были проведены 
исследования обрастаний всех водоводов Учин-
ского канала и очистных сооружений Восточной 
водопроводной станции Москвы, когда были по-
лучены уникальные данные по биологии и про-
дукционному потенциалу нескольких массовых 
и редких видов хирономид подсем. Orthocladiinae 
(Соколова и др., 1981; Зинченко, 1982), выявлены 
причины проникновения личинок через систему 
всех этапов очистки в водопроводную воду, дохо-
дящую до потребителя, и даны соответствующие 
практические рекомендации. Таблица весьма на-
глядна и не требует комментариев.

Завершая этот раздел, еще раз вернемся к ди-
лемме курицы и яйца, т. е. соотношению экологии 
и гидробиологии. Эту проблему, так или иначе, 
обсуждают многие гидробиологи (Фёдоров, 1977, 
1987; Алимов, 2000; Протасов, 2005, 2011; Богатов 
и др., 2007; Дмитриев и др., 2020; Зинченко, Ро-
зенберг, 2022). Еще в 20-х гг. прошлого столетия 
немецкий гидробиолог Ленц (цит. по: Зинченко, 
Розенберг, 2022, с. 114) отдавал преимущество 
гидробиологии. С другой стороны, Г.Г. Винберг 

(1977, с. 6) писал: “В гидробиологии раньше, чем 
в экологии наземной жизни, были начаты иссле-
дования надорганизменных систем (таких как, 
например, планктон), что и положило начало обо-
соблению этой науки (курсив наш. — Г.Р., Т.З.)”. 
Это не совсем справедливо по отношению, на-
пример, к фитоценологии, которая признается 
частью общей экологии и в которой основным 
объектом изучения также являются растительные 
сообщества (Миркин, Наумова, 1984, 2017; Мир-
кин и др., 2001). Еще менее убедительно выглядит 
противопоставление гидробиологии и водной 
экологии (см., например, Зилов, 2009, с. 9): в пер-
вом случае говорится о том, что гидробиология 
изучает “структуру и функционирование водных 
экосистем”, во втором — изучаются “водные экоси-
стемы как совокупность трех взаимодействующих 
компонентов: водной среды, водных организмов 
и деятельности человека”.

“Сейчас уже общепризнано, что гидробиоло-
гия — экологическая наука, являющаяся частью 
экологии, поэтому иногда ее называют водной 
экологией” (Семерной, 2008, с. 5). Аналогичной 
точки зрения придерживается А.Н. Камнев (2015): 

“Гидробиология является экологической наукой, 
которая изучает особенности функционирования 
водных экосистем”. И еще: “Экология универсаль-
на, поскольку изучает надорганизменные систе-
мы независимо от среды обитания — воздушной 
или водной. Один из постулатов экологии можно 
сформулировать так: популяции, сообщества и эко-
системы, независимо от их состава, локализации 
и среды обитания организмов, функционируют 
по одним и тем же законам. “<…> Экологические 
аспекты гидробиологии просто вошли в общий свод 
экологических закономерностей. Экология, безуслов-
но, едина и деление ее на гидроэкологию и атмоэ-
кологию (или терраэкологию) достаточно искус-
ственно и может быть чисто методическим (курсив 
наш. — Г.Р., Т.З.)” (Протасов, 2011, с. 31). В письме 
А.И. Баканова  А.А. Протасову от 24 июня 2003 г. 
(Протасов, 2005, с. 84) дана такая интересная оцен-
ка: “В своей известной статье 1977 г. “Заметки 
о парадигме вообще и экологической парадигме 
в частности” В.Д. Фёдоров пишет, что “гидробио-
логи совершенно безосновательно претендуют на 
право именовать гидробиологию самостоятельной 
биологической дисциплиной, поскольку не имеют 
собственной парадигмы, сколько-нибудь заметно 
отличающейся от экологической”. Г.Г. Винберг 
писал, что гидробиология — экология гидросферы, 
т. е. он согласен с Фёдоровым. А.С. Константинов 
понимал гидробиологию уже, как изучение только 
биологической компоненты экосистем, изучение же 
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экосистем в целом — это не задача гидробиологии 
как науки биологической (выделено А.И. Бакано-
вым. — Г.Р., Т.З.)”.

Решение дилеммы курицы и яйца в пользу того, 
что гидробиология большинством исследователей 
рассматривается как раздел экологии, понадобилось 
нам для унификации терминологии и представ-
лений о сукцессионных изменениях гидроэкоси-
стем 2. “Взаимообогащение двух противоположных 
(и не только. — Г.Р., Т.З.) научных областей зачастую 
приводит к обнадеживающим результатам в плане 
постановки интересных вопросов, если не всегда 
ответов на них” (Fisher, 1983, p. 7).

РАЗЛИЧИЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЙ 
О СУКЦЕССИЯХ

Но вернемся к сукцессиям наземных и водных 
экосистем. Напомним, что изменение в сообществах 
с течением времени, присущее данной географиче-
ской точке с последующим внешним воздействием, 
является классическим примером аллогенной сукцес-
сии. Восстановление сообществ может и должно 
определяться такими понятиями как состав видов, 
их численность, доминирование. Основные раз-
ногласия исследователей связаны с общностью 
моделей сукцессионных изменений как в близ-
ких, так и в корне отличающихся типах экосистем. 
Так, например, одни (Drury, Nisbet, 1973, p.  337) 
предлагают делать обобщения только в том слу-
чае, если мы ограничиваем сферу исключительно 
лесами умеренной зоны, другие (Mclntosh, 1980) 
ставят вопрос о существовании общей модели, 
которую еще предстоит открыть. При этом в по-
следнее время наметились разнообразные попытки 
наложения пространственной модели на этот про-
цесс. В наземных экосистемах, наравне с экокли-
нами и топоклинами (распределение популяций 
по экологическим и пространственным градиен-
там) и ценоэкоклинами и ценотопоклинами (для 
сообществ), используются представления о хро-
но- и ценохроноклинах (синоним изменения во 
времени) и циклических сукцессиях (с возвратом 
к исходному состоянию при цикличности больше 
10 лет; например, гологенез растительности реч-
ных пойм (Миркин, 1974; Миркин и др., 1989)); на 

“границе” наземных и водных экосистем говорят 
о ландшафтных сукцессиях (саморазвитие целых 
ландшафтов на примере формирования островов 
в водохранилищах Днепра; Зимбалевская, 1987). Для 

2 Отметим, например, что в очень интересной моногра-
фии о речной гидрологии и гидробиологии (Богатов, Федо-
ровский, 2017) авторы вообще избежали понятия “сукцес-
сия”, а говорили о концепции речного континуума.

водных экосистем популярными стали представле-
ния о продольной (longitudinal) сукцессии (Sheldon, 
1968; Fisher, 1977, 1983; Goldstein, 2007; Зинченко, 
Шитиков, 2015; Богатов, Федоровский, 2017, и др.).

Продольная сукцессия определяется как по-
следовательность сообществ в проточных водах от 
истоков до устья крупных рек (Fisher, 1983, p. 16). 

“Продольные изменения геоморфологических 
и гидравлических характеристик речных систем 
оказывают существенное влияние на распреде-
ление речных организмов. <…> В продольном 
профиле реки закономерно изменяется качество 
среды обитания гидробионтов за счет как абиоти-
ческих факторов, так и жизнедеятельности речных 
организмов. В результате происходит изменение 
видового состава биоты, которое может иметь 
плавный или скачкообразный характер” (Бога-
тов, Федоровский, 2017, с. 316, 317). Фактически 
продольные изменения не зависят от времени 
и не включают в себя восстановление (атрибут 
вторичных сукцессий) после окончания внешнего 
воздействия. Основными факторами продольной 
модели проточных вод называют (в частности, по 
отношению к распределению рыбных сообществ 
(Fisher, 1983)) глубину, скорость потока, темпера-
туру, уклон, тип субстрата, распределение донных 
беспозвоночных и пр. Особенности “макросреды 
обитания (включают продольные изменения ха-
рактеристик русла, речного стока, качества воды 
и температуры) и определяют долготное распро-
странение различных видов. Среда обитания также 
включает в себя распределение гидрологических 
и структурных особенностей, составляющих ре-
альное жизненное пространство организма, на-
зываемое микросредой обитания. Общая среда 
обитания, доступная для вида при любом течении 
реки, представляет собой площадь перекрытия 
между доступной микросредой обитания и подхо-
дящими характеристиками макросреды обитания” 
(Bovee, 1982, p. V).

Для объяснения сложного комплекса сукцес-
сионных явлений в водотоках было предложено 
достаточно много различных концепций (Богатов, 
Федоровский, 2017, с. 295; Барышев, 2020, c. 223):
•	 концепция речного континуума (Vannote 
et al., 1980);
•	 концепция градиента речного биома, про-
дольной русловой сукцессии (Fisher et al., 1982);
•	 дисконтинуальные модели речных сооб-

ществ, в том числе концепция динамики пятен / 
ячеек (the patch dynamics concept — Townsend, 1989), 
в рамках которой рассматриваются относительно 
дискретные группировки и сообщества в динами-
чески меняющихся условиях среды;
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•	 комбинированная концепция функциони-
рования речных экосистем (Богатов, 1995), рассма-
тривающая концепции речного континуума и ди-
намики пятен в комплексе; “тем не менее наличие 
в период межени четко выраженной продольной 
континуальности в изменениях индекса Шеннона 
фито- и зообентосных сообществ, трофической 
структуры беспозвоночных, соотношения в потоке 
органических частиц разного генезиса и т. п. ука-
зывает на оправданность применения положений 
комбинированной концепции функционирования 
речных экосистем (Богатов, 1995), представляющей 
собой синтез концепций речного континуума (Van-
note et al., 1980) и динамики ячеек  / пятен (Townsend, 
1989)” (Богатов, Федоровский, 2017, c. 344);

•	 концепция синтеза речных и прибрежных 
экосистем;

•	 концепция пульсации паводка (Junk et al., 1989);
•	 вспомогательные концепции, учитывающие 

влияние на речные сообщества отдельных природ-
ных факторов (в том числе дренажно-транзитная 
концепция, определяющая функциональную зна-
чимость водосборных бассейнов при формирова-
нии речного континуума);

•	 концепция серийных (множественных) 
нарушений (Ward, Stanford, 1983);

•	 волновая концепция (river wave concept; 
Humphries et al., 2014);

•	 модель ландшафтных фильтров (Poff, 1997);
•	 модель синтеза речных экосистем (Thorp 

et al., 2006);
•	 предлагается выделение статистически зна-

чимых изолированных зон, на границе которых 
происходит сукцессионная смена видового со-
става гидробионтов (Шитиков, Зинченко, 2014) 
как расширение применений концепции функ-
циональных зон Торпа с соавт. (Thorp et al., 2006).

Скорее, следует говорить не о различиях, 
а о разной степени изученности процесса сукцес-
сии в наземных и водных экосистемах. При этом 

“лидерство” принадлежит как наземным (например, 
исследование разного рода “клинальных” изме-
нений), так и водным экосистемам (продольная 
сукцессия в реках).

МАТЕМАТИЧЕСКОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕ 
СУКЦЕССИОННЫХ ИЗМЕНЕНИЙ

Популяризации “сукцессионных идей” (изу-
чению разногодичной изменчивости) во многом 
способствовало развитие методологии и методов 
математического моделирования (как наземных, 
так и водных экосистем). Число моделей такого 
рода не поддается исчислению, и, естественно, не 

претендуя в этой части на полноту обзора, приве-
дем в качестве примера лишь несколько моделей, 
к которым авторы либо имели прямое отноше-
ние, либо хорошо известные им по литературным 
источникам (табл. 2). Классификация методов 
моделирования и, соответственно, самих моделей 
дана по: Розенберг, 1984; Шитиков и др., 2005.

За каждой моделью стоит либо крупная статья 
(серия статей), либо монография; это не позволяет 
посвятить их интерпретации много места (кроме 
того, в табл. 2 приведены ссылки на соответствующие 
публикации). Для иллюстрации приведем лишь неко-
торые данные по модели пространственно-времен-
но́й динамики сообществ хирономид (Chironomidae, 
Diptera; табл. 3, рис. 2) в Куйбышевском водохрани-
лище (Зинченко, Шитиков, 2021).

Анализ многолетней (50 лет, 7 точек) динамики 
ценоза хирономид (Сhironomidae, Diptera) показал, 
что с 1966 по 1975 г. на всех плесах Куйбышевского 
водохранилища (около 500 км, 9 точек) наблюдает-
ся стабилизация таксономического состава на фоне 
общего увеличения численности бентоса (табл. 3). 
Начиная с 1975 г., который был наиболее жарким 
и маловодным, наблюдается вспышка развития 
всего бентоса, и при сохранении массовых видов 
в донных сообществе хирономид стали регистриро-
ваться малочисленные виды — Microchironomus tener, 
Harnischia fuscimana, Polypedilum scalaenum и др. 
Дальнейший анализ экологических показателей 
донных сообществ хирономид в период эвтрофи-
рования водохранилища (1985–1992 гг.) показал 
снижение видового разнообразия (Зинченко, 2003) 
при одновременном росте общей численности за 
счет одного-двух доминантных видов хирономид 
(Chironomus plumosus, Procladius ferrugineus). После 
1992 г. начался период сукцессионного восста-
новления экосистемы водохранилища, который 
продолжается до настоящего времени.

Метод главных компонент позволил выде-
лить два главных фактора, которые с известной 
степенью осторожности можно интерпретиро-
вать как PC1 (21.1%) — фактор пространственной 
(продольной) изменчивости (“сукцессии”) и PC2 
(14.3%) — собственно, сукцессионный фактор 
(изменения во времени). На рис. 2 представлен 
результат, полученный методом анализа траек-
торий АСТ (Analysis of Community Trajectories; 
Caceres et al., 2019). К сожалению, метод АСТ 
не позволяет непосредственно визуализировать 
многомерные траектории, но можно выполнить 
их приближенное проецирование (через взаимос-
вязанную последовательность точек) на плоскость 
двух главных координат (PC1 → PC2), если характер 
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Таблица 2. Примеры моделей динамики наземных и водных экосистем
Естественные и искусственные

наземные экосистемы
Естественные и искусственные

водные экосистемы
Эмпирико-статистические модели

Модель хроноклинов высоты растений луговых 
сообществ поймы Средней Лены (Кононов, 
Неустроева, 1976)

Статистическая модель Куйбышевского 
водохранилища (Меншуткин и др., 1998)

Модель пространственно-временно́й динамики 
сообществ хирономид (Chironomidae, Diptera) 
в Куйбышевском водохранилище (Зинченко, 
Шитиков, 2021)

Самоорганизующиеся модели
Модель продуктивности аласных сенокосов 
Центральной Якутии (Кононов, Розенберг, 1981)

Модель связи между гидрохимическими 
и гидробиологическими показателями для донных 
организмов малых рек, расположенных в Среднем 
Поволжье (Шитиков и др., 2005; Розенберг, 2013)

Аналитические модели
Модели потенциальной эффективности наземных 
экосистем (Брусиловский, Розенберг, 1979; 
Розенберг, 2009)

Классические модели Лотки—Вольтерра, модели 
пресноводных экосистем (Агейков, 2002)

Марковские цепи как модели растительной 
сукцессии (Денисенко и др., 1996; Логофет и др., 
2005; Логофет, 2010)

Динамика водохранилищ равнинного типа 
(Крестин, Розенберг, 1996, 2002)

Странные аттракторы в динамике растительности 
(Розенберг, 1985)

Имитационные модели
Модели луговой растительности (Гильманов, 1978; 
Grassland Simulation.., 1978; Розенберг, 1981, 1984)

Модели экосистемы оз. Байкал (Ащепкова 
и др., 1978; Меншуткин, 1993; Зилов, 2006) 
и других пресноводных озер (Крогиус и др., 1969; 
Меншуткин и др., 2014)
Модели сезонной и сукцессионной изменчивости 
морских экосистем (Ворович и др., 1981)
Модель гидроэкосистемы р. Сена (Even et al., 1998)

Таблица 3. Распределение средних показателей видового разнообразия ценоза хирономид (Chironomidae) в плесах 
Куйбышевского водохранилища за разные периоды наблюдений (n – число видов; H — индекс разнообразия 
Шеннона, бит/экз.; N — численность, экз./м2)

По периодам наблюдений По участкам водохранилища (север — юг)
год n H N плёсы n H N

1966 9.67 1.54 677 Волжский (В) 9.14 1.71 1014
1975 8.22 1.22 778 Волго-Камский (ВК) 6.57 1.23 601
1984 8.00 1.17 1828 Камский (К) 6.57 1.47 350
1992 3.56 1.03 1028 Тетюшинский (Т) 7.14 1.40 662
2002 7.67 1.65 1360 Ундорский (УН) 7.71 1.61 2128
2009 7.44 2.01 1752 Ульяновский (УЛ) 5.71 1.29 1576
2016 4.11 1.60 481 Новодевиченский (Н) 8.43 1.82 1832
среднее 6.95 ± 0.43 1.46 ± 0.08 1131 ± 143 Приплотинный (П) 6.43 1.76 1140

Черемшанский залив (Ч) 4.86 0.83 873
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данных позволяет пренебречь той информацией, 
которая аккумулирована в остальных осях.

Из всех проанализированных плёсов только 
Камский имел противоположную другим ориента-
цию как по оси PC1, так и по оси PC2. Специфиче-
ский характер многолетней динамики структурных 
характеристик сообществ хирономид Камского 
плеса можно связать со значительной неоднород-
ностью водных масс, особенностями гидрологи-
ческих условий и гидрохимического режима. Это 
позволяет по данному параметру (ценоза хироно-
мид (Сhironomidae, Diptera)) отдать предпочтение 
версии о том, что Кама впадает в Волгу, а не наобо-
рот. Может быть, это и есть одно из оснований для 
решения споров о “главности” рек Волга и Кама.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Еще один момент, на который хотелось бы 
обратить внимание. Экология — это междисци-
плинарная, но в большей степени биологическая 
дисциплина. Сукцессия, круговорот вещества 
в природе — явно экологические процессы. Од-
нако, к сожалению, даже “внутри” биологических 
дисциплин наблюдается желание каждый раз “изо-
бретать свой велосипед”. Так, гидробиологи доста-
точно подробно рассматривают роль микробной 

“петли” в продукционных процессах в планктонных 
сообществах и предлагают оригинальные теоретиче-
ские конструкции для ее описания (Копылов и др., 
2007; Копылов, Косолапов, 2011); А.А. Титлянова 
и А.Д. Самбуу также рассуждают о “петлях” в описа-
нии биотического круговорота, подчеркивая, что “у 
нас еще слишком мало данных для характеристики 
круговорота паутины [пищевая сеть. — Г.Р.] и нет 

теории [выделено нами. — Г.Р., Т.З.], позволяю-
щей выделить то сочетание петель, для которого 
баланс вещества будет близок к нулю” (Титлянова, 
Самбуу, 2016, с. 21). Или, например, ставшие уже 
классическими модели автогенных сукцессий (Connell, 
Slatyer, 1977; Botkin, 1981; Миркин, Наумова, 2017; см. 
выше рис. 1 и табл. 1) — благоприятствования, толе-
рантности, ингибирования и нейтральности, — как 
представляется, хорошо “ложатся” на сукцессии 
в рамках “травяного биома”, но практически не 
используются гидробиологами.

Процесс “изобретения велосипеда” свойстве-
нен не только взаимоотношениям экологии и    
гидробиологии. Еще на ранних стадиях станов-
ления экологической науки наблюдалось сходное 
противостояние, в частности ботаники и зооло-
гии: “Напротив, развитие науки экологии было 
затруднено в ее организации и искажено в ее росте 
из-за раздельного развития экологии растений, 
с одной стороны, и экологии животных, с дру-
гой — In contrast, the development of the science 
of ecology has been hindered in its organization and 
distorted in its growth by the separate development 
of plant ecology on the one hand and animal eco-
logy on the other” (Clements, Shelford, 1939, p. V). 
Приведение терминологии и концепций во всех 
дисциплинах экологического профиля к единому 
знаменателю — это движение не только в направ-
лении унификации терминологии, но и попытка 
через экологию проточных вод и экологическую 
сукцессию способствовать лучшему пониманию 
между специалистами и, как следствие, взаимному 
обогащению экологии и гидробиологии.

Нельзя не отметить и очень интересную рабо-
ту Г.А. Заварзина (2007) об эволюции, сукцессии 

Рис. 2. Проекция динамических траекторий видовой структуры хирономид по плесам (В – Волжский, К — Кам-
ский, П — Приплотинный) на плоскость двух главных компонент; годы — начало (1966 г.) и конец (2016 г.) траек-
торий, остальные даты наблюдений — в узлах ломаных прямых.
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и хаэссеитасе. Последнее понятие (лат. haecceitas — 
этость) — подчеркивает несводимость единичного 
существования к сущности, обобщению (различие 
между понятием “человек” и понятием “Сократ”; 
Грицанов, 2002) — было предложено на рубеже 
XIII–XIV вв. И.Д. Скотом 3. В контексте нашей 
работы это единство времени и пространства дей-
ствия, существование здесь и сейчас. В рамках этих 
представлений вся экологическая и гидробиологи-
ческая информация — это информация, получен-
ная “здесь и сейчас”. Все необратимые изменения 
(рис. 1) — есть только настоящее (хаэссеитас; бу-
дущее над ним не властно, а прошлое дает только 
материал для настоящего). Таким образом, эколо-
гические законы в точке времени и пространства 
обусловлены “функцией и взаимосвязью между 
разнородными компонентами” (Заварзин, 2007, 
с. 339). Любая речная экосистема представляет 
собой мозаику небольших участков с различными 
формами сукцессионных изменений, поэтому важ-
но учитывать степень этой неоднородности, осно-
вываясь на сути биологических процессов (Fisher 
et al., 1982; Зинченко, Шитиков, 2015). Современ-
ная теория сукцессий “привязана” к конкретной 
точке пространства (хроноклин); если мы говорим 
о сукцессии по некоторому градиенту (топохро-
ноклин или хронотопоклин, экохроноклин и пр.), 
то такая теория, как и специальная терминология, 
только начинают создаваться.

Наконец, приведем слова испанского гидробио-
лога и эколога Р. Маргалефа (1992, с. 161), который, 
как всегда, парадоксален: “Климакс оборачивает-
ся просто названием утопии, созданной группой 
экологов. Но это-то и хорошо, поскольку он может 
служить идеальным пределом или асимптотой, 
которая может быть, по существу, эталоном дей-
ствия обратной связи на экосистемном уровне. 
Можно понять Браун-Бланке, который писал, что, 
возможно, не существует других областей, кроме 
изучения сукцессии, где так переплетаются факты 
и фантазии”.
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The article discusses the features of what is called “hydrobiological succession of f lowing waters” in modern 
scientific literature. These features are associated with the dual nature of such changes: temporal (classical, 
inherent in a given geographical point) and spatial (“longitudinal”) successions (in the latter case, it is more 
accurate to speak of “clinal” changes – ecoclines, topoclines, etc.). This allows, on the one hand, to correct 
modern knowledge about f lowing waters, and, on the other hand, to contribute to a better understanding 
of succession as a general ecological concept.


