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В статье предложен новый подход к решению проблем сохранения Природы. Стимулом к его 

созданию послужили, с одной стороны, отсутствие системы теоретических представлений и 
адекватных методов  сохранения и восстановления природы, с другой стороны  необходимость 
адекватной оценки сохранности природы в резерватах. Проанализированы классические 
представления о потенциальной растительности. Показана недостатки этого подхода при оценке 
состояния растительного покрова и составления прогнозов его развития.   На основе синтеза 
современных концепций синэкологии: «hierarchical continuum», «gap mosaic»,  «mosaic cycle concept 
of ecosystem», « natural disturbance», «keystone species», «ecosystem engineer»и “population-demographic 
concept”разработаны новые понятия «потенциальный экосистемный покров» и «потенциальная 
экосистема». Показаны возможности использования системы синэкологических концепций для 
развития представлений о сукцессиях и климаксе и для создания модельных реконструкций 
потенциального экосистемного покрова. Намечены общие подходы и особенности реконструкции 
потенциального экосистемного покрова лесов и степей. 
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Формирование и развитие представлений о потенциальной растительности 

В настоящее время в мировой науке и в политике четко виден глубокий интерес к 

природным экосистемам как эталонным объектам, в наиболее полной мере реализующим 

функции, жизненно необходимые для существования человечества. Среди них оптимизация 

климата и гидрологического режима, поддержание максимально возможного 

биоразнообразия и высокой продуктивности, почвенного плодородия и других экосистемных 

функций (Gamfeldt et all., 2008; Экономика экосистем.., 2010; Павлов, Букварева, 2011). Эти 

потребности определяли и определяют непреходящий интерес к наиболее хорошо 

сохранившимся природным объектам – экосистемам и их комплексам.  

Представление о потенциальной (природной) растительности (potentielle naturliche 

Vegetation, PNV) сформулировал R. Tuxen (1956). Это было естественным развитием пред-

ставлений F. Clements (1936) о сукцессии как процессе восстановления растительного покро-

ва после нарушений и о климаксе, как завершающей фазе этого процесса. Понятие «потен-

циальная растительность» (PNV), вслед за Р.Тюксеном определяли многие авторы. Так, V. 

Westhoff & E. van der Maarel (1973) дали такое определение потенциальной растительности: 

«…. vegetation that would finally develops in a given habitat if all human influences on the site and 

surroundings would stop at once and if the terminal successional stage would be reached at 



 
 

once…». Оно было принято научным сообществом, и используется до настоящего времени 

при составлении карт потенциальной растительности, при решении проблем природопользо-

вания, при восстановлении исторических ареалов видов животных и растений и пр. 

(Brzeziecki et al.,1973; Stumpel, Kalkhove, 1978;  Chytry, 1998; Ricotta, 2002; Kelly et al., 2005; 

Graeme et al., 2006).  

Усиление интереса к понятию «потенциальная растительность» в конце ХХ – в начале 

XXI века обусловлено потребностью разработать представления об эталонном объекте, 

необходимом при исследовании структурно-функциональной организации и динамики 

конкретных природных  объектов в настоящее время и при решении проблем сохранения и 

восстановления природных ресурсов.  

Одновременно с использованием этого понятия, исследователи пытаются его моди-

фицировать. Они включают в его содержание показатели почв, локального климата, живот-

ного населения и пр. для полноценной характеристики природных объектов и решения задач 

природопользования (Leuschner,1997; Chytry, 1998; Ricotta et all., 2002;  Brunet et all., 2010; 

Bobiec et all., 2011; Hickler et all., 2012). Однако усилий, направленных на совершенствование 

представлений о потенциальной растительности, оказывается недостаточно для решения со-

временных задач. Исследования динамики растительного покрова и истории природопользо-

вания показали малую результативность этого понятия для решения теоретических и прак-

тических проблем (Connell, Slatyer, 1977; Stone, Ezrati, 1996; Pickett et al., 2008; Vera, 2000). 

В работах, посвященных анализу PNV (Carranza et al., 2003; Carrion, Fernandez, 2009; 

Carrion, 2010;  Chiarucci et al., 2010; Loidi, Ferna´ndez-Gonza´lez, 2012; Hickler et al., 2012), 

обозначены причины малой результативности или нецелесообразности использования этого 

понятия: 

1. отсутствие теоретических концепций, позволяющих сделать выбор размеров 

площадей исследования PNV объективным;  

2. малая результативность использования синтаксономии Ж. Браун-Бланке для оцен-

ки динамики растительных сообществ;  

3.  накопление данных о динамике растительных сообществ, не соответствующих 

классической концепции аутогенной сукцессии и климакса Ф. Клементса и Ю. Одума, на 

основе которой развивались представления о потенциальной растительности;  

4. недооценка роли животных и представителей других царств в формировании 

потенциальной растительности; 

5. необоснованность переноса данных о составе, структуре и динамике растительно-

сти, полученных на малых площадях, на большие площади при составлении карт потенци-



 
 

альной растительности и прогнозов развития растительности в результате изменений клима-

та;  

6. принципиальные расхождения в палеореконструкциях вследствие разных 

теоретических предпосылок и неполноты данных; 

7. отсутствие четко датированных, полноценных и однозначных оценок роли 

природопользования в изменениях растительного покрова и животного мира в разные 

периоды развития человечества; 

8. принципиальные расхождения в оценке вклада природных и антропогенных 

факторов в изменение растительного покрова, почв, климата и гидрологического режима в 

разные времена и на разных уровнях: от локального до глобального. 

Несмотря на недостатки, необходимость использовать представление о PNV при ре-

шении задач охраны и природопользования активно обсуждается (Zerbe, 1998; Kelly et al., 

2005; Aguilar et al., 2010; Farris, et al., 2010; Zampieri, Lionello, 2010; Vaca et al.,2011; Wang et 

al.,2011; Hickler, et al., 2012). Во многих статьях обозначена необходимость сохранить это 

понятие как исходное для сопоставления с анализируемыми объектами. Это четко выражено 

в критическом обзоре I. Somodi с соавторами, которые пишут: «We propose to use the static 

PNV concept as a baseline, a null model for landscape assessment and in comparisons» (Somodi et 

al., 2012, page 590). При этом авторы, считающие это понятие нужным, подчеркивают, что 

создаваемые модельные реконструкции обладают разной долей вероятности и что необхо-

димо постоянно совершенствовать методы сравнения анализируемых объектов с модельным 

образом потенциальной растительности, сформированным на основании исследований наи-

менее нарушенных (по историческим и современным данным) растительных сообществ. 

Разделяя мнения авторов о необходимости развивать модельные представления об 

эталонных природных образованиях, мы считаем, что его дальнейшему совершенствованию 

препятствуют следующие обстоятельства: 

1. Необоснованность использования определения «потенциальный» применительно 

только к растительному покрову. Потенциальная растительность – часть единого 

образования – экосистемы (Odum, 1969, Одум, 1986). Выявить соответствие анализируемого 

растительного сообщества его потенциальному состоянию невозможно, не оценив: а) 

наличия видов иных трофических уровней и их влияние на растительность; б) устойчивости 

функционирования всех элементов экосистемы. Без исследований экосистем нельзя 

сформировать представление о природном облике растительности и невозможно решить 

современные вопросы сохранения природы на приемлемом для выживания человечества 

уровне.  



 
 

2. Невозможность составить обоснованные прогнозы многолетней динамики расти-

тельных сообществ и оценить степень восстановления природного (потенциального, климак-

сового) состояния после нарушений, используя только представления классических работ Ф. 

Клементса (Clements, 1936), выполненных в рамках парадигмы организмизма. 

Согласно этой парадигме  

1) растительный покров дискретен, он состоит из растительных сообществ, 

относительно автономных, с четкими границами (аналог организма);  

2) сукцессия - детерминированный процесс, на разных сукцессионных стадиях 

которого в соответствии со сменой эдификаторов последовательно и согласованно сменяют 

друг друга разные компании подчиненных видов растений;  

3) представления о климаксовом и сукцессионных состояниях развивали 

применительно только к растительному сообществу, а не рассматривали как имманентные 

для экосистем в целом. 

На ранних этапах развития представлений о потенциальной растительности предпола-

галось, что ее облик в полной мере отражают климаксовые сообщества, характерные для за-

вершающего этапа аутогенных сукцессий (Odum, 1969; Одум, 1986). Однако следование па-

радигме организмизма при изучении динамики растительных сообществ привело к парадок-

сальным (и неверным) представлениям. Так, климаксовыми считали лесные сообщества на-

чальных-средних сукцессионных стадий, когда сомкнутый (теневой) полог только начинал 

формироваться первым поколением позднесукцессионных видов деревьев; устойчивых по-

токов поколений еще не было. Такой образ климаксового сообщества был создан исследова-

телями на основе описаний наиболее хорошо сохранившихся фрагментов евразийских и се-

вероамериканских лесов. Однако документированные сведения об истории их использования 

показали, что они сформировались в результате многовековых антропогенных воздействий: 

выжиганий, рубок, выпаса скота, сбора подстилки и пр. (Vera, 2000; Восточноевропейские 

широколиственные леса, 1994; Восточноевропейские леса…, 2004; Кюстер, 2012). Несоот-

ветствие исторических данных и представлений об облике климаксовых сообществ, приня-

том в парадигме организмизма, привело к необходимости отказаться от классических пред-

ставлений о сукцессиях и климаксе и к появлению разносторонних исследований и разнооб-

разных моделей динамики сообществ (Connell, Slatyer, 1977; Stone, Ezrati, 1996; Pickett et al., 

2008).  

3. Отсутствие понимания необходимости реконструировать историю 

природопользования каждой анализируемой территории в разные периоды антропогена, на 

протяжении которого человеческая деятельность стала фактором, определяющим состав, 

структуру, динамику экосистем и их комплексов разного ранга. 



 
 

Сильная разобщенность специалистов разных областей науки мешает решению задач 

модельной реконструкции природных особенностей тех или иных регион в разные этапы 

антропогена на основе согласованных ботанических, зоологических, почвенных, 

палеонтологических, археологических и историко-архивных исследований, 

сопровождающихся радиоуглеродными и иными датировками. Этим объясняются 

существующие до сих пор парадоксальные представления о формировании европейских 

«климаксовых» лесов без участия ключевых видов животных, несмотря на 

палеонтологические и исторические материалы, свидетельствующие об их повсеместном 

присутствии (Vera, 2000; Vera et al., 2002; Восточноевропейские леса…, 2004; Смирнова и 

др. 2001; 2006).  

Формирование и развитие представлений о потенциальном экосистемном покрове 

Обоснование понятий «потенциальный экосистемный покров» и «потенциальные 

экосистемы» становится возможным в результате осознания значимости новой науки – 

исторической экологии и использования ее представлений для развития синэкологии (The 

ecological history…, 1998; Бобровский, 2010). Развивая представления Р.Тюксена и его 

последователей, можно предложить понятие «потенциальный экосистемный покров» и 

определить его как покров, который существовал на разных этапах развития биосферы до 

антропогенных воздействий и мог бы существовать (или восстановиться) в современных 

климатических условиях вне воздействия человека. Комплексные исследования в рамках 

исторической экологии и экологии экосистем (синэкологии), аккумулировавшей 

представления новых парадигм, могут составить необходимую основу новых подходов к 

исследованиям и модельным реконструкциям потенциального экосистемного покрова. 

К настоящему времени в рамках парадигм континуальности, системной и 

популяционно-демографической, сменивших парадигму организмизма, получена огромная 

информация. Она позволила сформировать концепции, принципиально изменившие 

представления о структурно-функциональной организации и динамике растительных 

сообществ и экосистем: 

  «hierarchical continuum concept» - континуальности живого покрова на разных 

уровнях организации (Allen., Starr, 1982;  O'Neill et al., 1986; Pickett et al., 1987; Acker, 1990; 

Collins et al., 1993; Andel, 1994; Смирнова и др., 1999); 

  «gap mosaic concept» - мозаики прорывов (окон распада) в пологе леса, которые 

появляются в результате смерти старых деревьев, формирования в этом прорыве молодого 

поколения деревьев и его последующего развития и отмирания (Watt, 1947; Aubreville, 1971; 

Falinski, 1978; Brokaw, Scheiner 1989; Коротков, 1991; Acevedo et al., 1995 , McCarthy, 2001; 

Mysterud et al., 2007);  



 
 

  «mosaic cycle concept of ecosystem» - появления, развития и исчезновения моза-

ик в экосистемах, которые формируют представители разных трофических групп: растения, 

животные, грибы и др. в процессе жизни и смерти (The mosaic cycle., 1991; Смирнова, 1998; 

Bobiec et al., 2000; McCarthy,  Weetman, 2006); 

   «natural disturbance concept» - естественных нарушений вследствие  жизни 

обитателей экосистем всех трофических групп (The ecology of natural disturbance, 1985; 

Andel,1994;  Disturbance Dynamics, 2002; Seidl  et al., 2011);  

  «aedificator, keystone species, ecosystem engineer concept» – видов - мощных сре-

допреобразователей сообществ и экосистем (Braun-Blauquet, Pavillard, 1925; Сукачев, 1928; 

Hastings et al., 2008; Смирнова, Торопова, 2008);  

  «популяционно-демографическая концепция» - экосистемы суть множество 

взаимодействующих потоков поколений в элементарных популяциях всех видов, объединен-

ных (управляемых) популяционной жизнью мощных средопреобразователей в процессе 

взаимодействия со средой, освоения и преобразования среды (Ценопопуляции растений, 

1976, 1977, 1988; Gatzuk et al., 1980; The population structure of vegetation, 1985; Smirnova, et 

al., 2000; Смирнова и др., 1993).  

Все эти концепции создали основу для перехода от организменного к экосистемному 

мышлению и позволили описать огромное разнообразие структур и процессов на разных 

уровнях организации экосистемного покрова, что необходимо для модельных реконструкций 

потенциального экосистемного покрова. 

«Hierarchical continuum concept» первоначально была разработана применительно к 

растительному покрову как удобному модельному объекту. В дальнейшем, анализируя 

размещение видов разных трофических групп в пространстве экологических факторов, 

исследователи обосновали представление о непрерывном живом покрове поверхности суши 

разного иерархического уровня: от микрогруппировок и растительных сообществ до 

растительного покрова климатических зон и пр. Четкие границы между элементами этого 

покрова обусловлены только физическими препятствиями природного (реки, скалы, 

лишенные растительности и пр.) или антропогенного (рубки, распашки, посадки и пр.) 

характера. Дальнейшее развитие концепции континуальности привело к представлению, что 

покров этот многослойный, охватывающий не только наземные, но и почвенные слои; в 

каждом слое, согласно тем или иным критериям, можно выделить мозаики (скопления 

особей одного или разных видов) разных размеров и разных структурно-функциональных 

типов (Мордкович и др, 1985; Смирнова и др., 1999; Методические подходы…, 2010; 

Миркин, Наумова, 2012).  



 
 

Использование концепции иерархически соподчиненного континуума показало, что 

членить сначала растительный, а затем и живой покров в целом можно по-разному в зависи-

мости от поставленных задач и возможностей исследователей (Миркин, Наумова, 2012). Это 

принципиально усложнило выбор элементов покрова: растительных сообществ или экоси-

стем, исследование которых позволило бы охарактеризовать направление и темпы их дина-

мики после нарушений, а, следовательно, и восстановление их природного облика. Подход к 

решению этой проблемы предложен в рамках популяционно-демографической концепции 

(Смирнова и др., 1993). 

Концепции: «gap mosaic concept», «mosaic cycle concept of ecosystem» и «natural 

disturbance concept» с разных сторон описывают перманентное появление, развитие и смены 

в составе сообществ и экосистем структур разного типа и разной длительности 

существования. Их формируют популяции видов разных трофических групп, 

систематического положения и разной роли в экосистемах. Каждая из этих концепций 

описывает и объясняет механизмы формирования иерархического пространственно-

временного континуума уже на уровне экосистемного покрова (Смирнова и др., 1999). 

Среди этих концепции наиболее хорошо известна и часто используется «gap mosaic 

concept», которая позволила описать лесные сообщества как мозаику постоянно 

появляющихся прорывов в пологе леса в результате смерти нескольких деревьев от старости. 

В этих прорывах развиваются совокупности молодых деревьев одного или нескольких видов, 

они взрослеют, производят потомство и в свою очередь умирают в конце онтогенеза (Watt, 

1947; Falinski, 1978; Acevedo et al., 1995; Bobiec et al., 2000; Восточноевропейские леса…, 

2004). Значительные различия размеров взрослых деревьев и подроста определяют 

физиономически различимые элементы «gap» мозаики, которые в отечественной литературе 

названы возрастными парцеллами (Дылис, 1978). Использование онтогенетической 

периодизации вместо абсолютного возраста позволило однотипно характеризовать этапы 

развития населения парцелл, независимо от длительности этих этапов (Восточноевропейские 

леса…, 2004). 

В лесах, где четко выражена «gap mosaic», ясно видны средопреобразующие воздей-

ствия деревьев (Falinski, 1978; McCarthy, Weetman, 2006; Seidl et al., 2011). Они проявляются 

в создании взрослыми деревьями подкронового пространства со специфическими 

экологическими характеристиками среды (освещенность, влажность, химический состав 

почв и пр.) и специфическими обитателями из разных трофических групп (Алейников, 

Бовкунов, 2011; Гончаров и др., 2014); 



 
 

в формировании ветровально-почвенных комплексов (ВПК) и ветровальных комплек-

сов (ВК), которые образуются в результате смерти деревьев от старости (Алейников, Бовку-

нов, 2011).  

Преобразования среды обитания в процессе жизни и смерти отдельных деревьев и их 

скоплений, а также соответствующие преобразования почвенного покрова создают 

гетерогенную мозаичность лесных экосистем (Смирнова, Бобровский, 2001).  

Широкое распространение концепции «gap mosaic» позволило исследователям в 

терминах этой концепции однотипно описывать сукцессионные процессы в лесных 

экосистемах после полного уничтожения. На первых этапах восстановления в экосистемах 

еще не сформированы онтогенетические парцеллы, элементы ветровально-почвенных (ВПК) 

и ветровальных комплексов (ВК). На средних этапах они начинают формироваться и растет 

разнообразие их типов. Кроме того, каждый элемент ВК и ВНК изменяется со временем, 

таким образом, с учетом стадии развития их общее многообразие увеличивается еще больше. 

На завершающих этапах возникает устойчивый оборот онтогенетических парцелл и всех 

элементов ВПК и ВК (Восточноевропейские леса…, 2004). 

В процессе развития концепции «gap mosaic» исследователи обратили внимание на 

формирование типов мозаик, не связанных с жизнью и смертью деревьев: зоогенную, мико-

генную и иные. Результаты исследований структуры и динамики элементов мозаик, форми-

руемых видами разных трофических групп и разной роли в экосистемах, реализованы в «mo-

saic cycle concept of ecosystem» (The mosaic cycle., 1991).  

Последняя концепция из этой группы – «natural disturbance concept» - по существу не 

отличается от «mosaic cycle concept of ecosystem». Она описывает разнообразные варианты 

природных эндогенных нарушений, т.е. таких действий, которые являются следствием про-

цессов жизни и смерти обитателей экосистем, например, порои, тропы, постройки позвоноч-

ных и беспозвоночных животных, ветровальные комплексы, очаговые поражения деревьев 

грибами, вирусами и пр.  

Обобщая рассмотренные концепции, мы приходим к вполне очевидному утвержде-

нию, что каждый вид в экосистемах изменяет среду обитания в процессе жизни и смерти 

особей, и что их можно выстроить в ряды по возрастанию тех или иных воздействий на сре-

ду обитания. Причем, анализируя разные воздействия, мы получаем разные ряды.  

Различия способов и интенсивности средопреобразования разных видов были очевид-

ны даже при отсутствии количественных характеристик воздействий. Именно поэтому уже в 

начале исследований природных сообществ в особые группы были выделены виды, в наи-

большей степени преобразующие среду. Они названы эдификаторами («aedificator», по 



 
 

Braun-Blauquet, Pavillard, 1925), т.е. строителями сообществ. В отечественной литературе это 

понятие широко использовалось (Сукачев,1928; 1975; Миркин и др., 1989; Реймерс, 1990).  

В дальнейшем средопреобразователи, выделенные в разных группах животных, были 

названы ключевыми видами – «keystone species» (Davidson, Lightfoot; 2006;  Fischer, 

Lindenmayer, Adrian 2006; Fischer, Lindenmayer, 2007) или экосистемными инженерами - 

«ecosystem engineers» (Cuddington, Hastings , 2004; Jouquet et al., 2006; Hastings et al., 2007). В 

настоящее время существует огромная литература, посвященная этим типам средопреобра-

зователей. Из нее следует, что вне зависимости от размеров особей, принадлежности к тро-

фической группе, особенностей биологии и экологии и пр., у них есть общее свойство: они 

сильно и разнообразно преобразуют среду, создавая условия для устойчивого обитания 

больших групп биологически и экологически различных сопутствующих им (подчиненных) 

видов. В результате этих воздействий уменьшается роль конкурентных и увеличивает роль 

комплементарных и мутуалистических отношений в организации экосистемы (Grubb, 1977; 

Lovelock, 1982; Одум, 1986; Levin 1998; Kirchner, 2002; Лукина, 2007).  

Изучение ключевых видов в рефугиумах позволило выделить группы подчиненных 

видов, чья жизнь полностью зависит от тех или иных воздействий на среду ключевых 

видов. Мы назвали их видами-индикаторами. Их присутствие в антропогенно 

преобразованных экосистемах свидетельствует о том, что традиционное 

природопользование может в той или иной мере соответствовать воздействиям ключевых 

видов. Например, умеренный выпас домашних животных в лесах был подобен выпасу диких 

животных и это позволяло сохраняться в таких лесах множеству видов светолюбивых 

растений и насекомых опылителей и других животных. После запрета выпаса домашних 

животных в лесах видовое разнообразие катастрофически сократилось. 

Исходя из этого общего свойства – мощного средопреобразования – мы 

рассматриваем все три термина как синонимы и используем термин «ключевые виды», 

поскольку его наиболее часто употребляют исследователи, описывая виды разных 

жизненных форм и трофической принадлежности. 

По мере углубления исследований ряды от мощных к более слабым 

средопреобразователям постепенно заполняются видами, занимающими промежуточное 

положение. Ординация видов по степени проявления средопреобразующих воздействий 

позволяет все более глубоко проникнуть в структурно-функциональные особенности 

организации природных экосистем; одновременно она показывает еще одно проявление 

континуальности живого покрова Земли: наличие практически непрерывных рядов видов, 

ординированных по интенсивности средопреобразующих воздействий.  



 
 

Осознавая необходимость исследований биологии и экологии каждого вида в анали-

зируемых экосистемах, мы полагаем, что исследования сохранившихся до настоящего вре-

мени ключевых видов и моделирование их исторических ареалов приобретает особое значе-

ние в формировании представлений о потенциальном экосистемном покрове. 

Синтез концепции популяционно-демографической организации сообществ 

(экосистем) и концепции ключевых видов позволяет решить сложную проблему синэкологии: 

определение минимальных площадей выявления потенциальных экосистем. Для решения 

этой проблемы было сформулировано представление об элементарной популяции 

(элементарной демографической единице) как множестве особей одного вида, необходимом 

и достаточном для обеспечения устойчивого оборота поколений на минимально возможной 

территории (Смирнова и др., 1993). Это понятие аналогично предложенному ранее понятию 

«минимальной жизнеспособной популяции», реализованному на зоологическом материале 

(Жизнеспособность популяций, 1989).  

Выявив для конкретной территории набор ключевых видов и размеры их элементар-

ных популяций, и определив, что в состав экосистемы входят все ее потенциальные обитате-

ли, можно рассчитать минимальный размер пространства, в котором способна устойчиво 

существовать климаксовая экосистема. Следует подчеркнуть, что реконструкции климаксо-

вых лесных экосистем, проведенные на основе определения размеров элементарных популя-

ционных единиц не только растений, но и животных, принципиально меняют представления 

о минимальных размерах таких экосистем, полученные в рамках парадигмы организмизма. 

С позиций популяционной биологии ключевых видов границы между климаксовыми 

системами можно условно провести на основе смены состава ключевых видов в пределах 

одной функциональной группы. Следовательно, все то пространство, которое занимает кли-

максовая экосистема с одним и тем же набором ключевых видов и представляет ее собст-

венное пространство. Эти два понятия: минимальное пространство выявления климаксовой 

экосистемы и собственное пространство климаксовой экосистемы принципиально важны 

для решения таких задач как реконструкция восстановленного и потенциального биогеоце-

нотического покрова той или иной территории (Бобровская и др., 2000).  

1. Экосистема есть множество популяций видов разных трофических групп (состав-

ляющих биоту экосистемы) в процессе взаимодействия между собой и преобразования абио-

тических компонентов среды в конкретном местообитании.  

2. Сукцессия – процесс формирования (первичная сукцессия) или восстановления 

(вторичная сукцессия) потоков поколений в популяциях всех видов биоты экосистемы, на-

правленный на достижение ими полной реализации потенций в конкретном местообитании. 



 
 

3. Климакс – процесс поддержания устойчивых потоков поколений в популяциях всех 

видов биоты, экологические потребности которых полностью реализуются при достижении 

экосистемой динамически равновесного состояния в конкретном местообитании. 

4. Собственное время сукцессии – это время от начала развития экосистемы до пере-

хода ее в климаксовое состояние. Собственное время сукцессии можно определить лишь при 

условии ее беспрепятственного осуществления, т.е. при спонтанном развитии экосистемы. 

Такой тип развития экосистемы получил название «аутогенная сукцессия» (Одум, 1986; Ра-

ботнов, 1950; Смирнова, Бобровский, 2001). 

5. Собственное пространство экосистемы формируется в ходе аутогенной сукцессии и 

полностью проявляется в климаксовом состоянии. Собственное пространство экосистемы 

есть результат формирования и взаимодействия популяционных мозаик ключевых и подчи-

ненных видов в ходе аутогенной сукцессии от начального состояния до достижения климак-

сового состояния. 

6. Движущая сила аутогенной сукцессии – средопреобразующая деятельность попу-

ляций ключевых видов, в результате которой формируется биотически обусловленная гете-

рогенная среда экосистемы, что приводит к постоянному увеличению экологической емко-

сти экосистемы и, как следствие, к возрастанию экологического и таксономического разно-

образия. Увеличение гетерогенности среды экосистемы от начальных этапов сукцессии к за-

вершающим этапам и климаксу уменьшает значимость конкурентных и увеличивает значи-

мость комплементарных и мутуалистических отношений в организации экосистемы. Спон-

танная средопреобразующая деятельность ключевых видов определяет магистральную мо-

дель аутогенной сукцессии - модель насыщения (satiation).  

7. Относительная автономность биоты климаксовой экосистемы от среды и ее актив-

ная средопреобразующая функция достигается в результате активизации структурно-

динамических и вещественно-энергетических процессов в ходе автогенных сукцессий.  

Таким образом, с позиций популяционной биологии 

1. размеры (линейные, площадь и объем), состав, структура климаксовых экосистем 

можно определить на основе изучения в природе и/или реконструкции популяционных мо-

заик наиболее мощных ключевых видов и их взаимосвязей с подчиненными видами; 

2. одновременное присутствие в климаксовой экосистеме ключевых видов с разными 

размерами популяционных мозаик определяет их мозаично-иерархическую структуру; 

3. границы климаксовых экосистем определяются или реконструируются по смене на-

боров наиболее мощных  ключевых видов; 



 
 

4. размеры, состав и структура сукцессивных экосистем на каждом этапе развития яв-

ляются результатом взаимодействия экзогенных и эндогенных факторов: на начальных эта-

пах развития преобладают первые, на завершающих – вторые; 

5. понятие экосистема, целесообразно сопровождать определением: климаксовая или 

сукцессивная, поскольку в начале формирования экосистемы все основные параметры (раз-

меры, состав, структура, темпы развития) определяются в первую очередь средой (сукцес-

сивная экосистема), а в конце – биотой.  

Исследования и реконструкция автогенных сукцессий с популяционных позиций 

(Kelly, Powell, Riggs, 2005; Казанцева и др., 2008) позволяют нам предложить современную 

модификацию этой модели, которую мы назвали моделью насыщения (saturation). Суть ее 

состоит в следующем: каждый новый вид (или новая группа видов), внедряющихся в экоси-

стему, в результате популяционной жизни преобразует среду экосистемы, увеличивая ее ге-

терогенность, и тем самым обеспечивает сосуществование как предшествующих, так и по-

следующих кампаний видов. В процессе развития экосистемы по типу модели насыщения 

усиливаются средопреобразующие функции биоты экосистемы, увеличивается ее продукция 

и возрастает экологическая емкость местообитания. Эти процессы сопровождаются возрас-

танием структурного и таксономического разнообразия экосистемы.  

Полностью развитие экосистем по типу модели насыщения осуществляется только в 

тех случаях, когда нет препятствий для поступления зачатков и приживания всех потенци-

альных обитателей экосистемы. Такая модель аутогенной сукцессии (даже если экосистемы, 

развивающиеся согласно этой модели, очень сложно найти в природе и приходится делать 

теоретические реконструкции) представляет собой чрезвычайно удобный инструмент иссле-

дования. Она позволяет выявить потенции экосистемы в данной климатической ситуации, и 

ее можно рассматривать как эталон для оценки степени отклонения развития конкретных 

экосистем от оптимального пути развития. 

Поскольку мы рассматриваем экосистему как совокупность потоков поколений эле-

ментарных популяций видов, взаимодействующих со средой и объединенных (управляемых) 

популяционной жизнью мощных средопреобразователей, то определение минимальной пло-

щади экосистемы основывается на определении общей площади, которую занимают элемен-

тарные популяции ключевых видов. В процессе восстановления экосистем после нарушений 

элементарные популяции ключевых видов проходят этапы развития от инвазионного к нор-

мальному состоянию (Уранов, Смирнова, 1965). Именно оно характеризуется устойчивым 

потоком поколений. Исследования показали, что на площади, достаточной для осуществле-

ния устойчивых потоков элементарных популяций ключевых видов, подчиненные виды мо-

гут также формировать устойчивые элементарные популяции. Причем, в пределах площади 



 
 

обитания элементарной популяции одного ключевого вида могут существовать несколько 

элементарных популяций одного и того же подчиненного вида (Смирнова и др., 1988; 1993; 

Восточноевропейские широколиственные леса, 1994). 

Отметим, что попытки реконструировать потенциальный экосистемный покров на ос-

нове анализа ареалов популяций ключевых и подчиненных видов редки (Смирнова и др., 

2001; 2006a; Восточноевропейские леса, 2004). В то же время основа таких построений уже 

создана. С одной стороны, это исследования популяционной биологии ключевых и подчи-

ненных видов растений (Ценопопуляции растений… 1976, 1977, 1988; Harper, 1977; Gatzuk et 

al., 1980; The population structure of vegetation, 1985; Смирнова, 1998; Восточноевропейские 

широколиственные леса, 1994; Восточноевропейские леса…,  2004); с другой стороны - клю-

чевых видов животных (Смирнова, 1998; Перерва, Перерва, 2003; Заблоцкая, 2004;Сипко, 

2004;  Белоусова и др., 2005; Yoccoz, Stenseth, 2007;  Алейников, 2011; Козло, Буневич, 2011; 

Завьялов, 2011; 2012). В совокупности эти исследования охватили огромное разнообразие 

видов разных жизненных форм и экологической приуроченности, типов стратегий и особен-

ностей средопреобразования. 

Использование популяционно-демографической концепции организации экосистем 

позволяет на новом уровне знаний вернуться к проблеме сукцессий и климакса (Смирнова, 

Торопова, 2008).  

Решение этой проблемы в рамках популяционно-демографической концепции 

обусловливает необходимость 

1. соблюдать принцип эмерджентности при анализе объектов в иерархических рядах. 

поэтому рассматривать экосистему следует не как множество взаимодействующих особей 

(Одум, 1986; Миркин и др., 1989), а как множество взаимодействующих элементарных попу-

ляций со всеми присущими им свойствами;  

2.  различать динамические процессы на разных уровнях организации экосистемного 

покрова: внутриэкосистемном, экосистемном и комплексов экосистем, применяя термин 

«сукцессия» собственно к экосистемам в динамических рядах от нарушения к восстановле-

нию;  

3. строить модельные сукцессионные ряды экосистем на основании определения эта-

пов развития популяций (инвазионных, нормальных, регрессивных) ключевых видов (Чума-

ченко, Смирнова, 2009); 

4. определять минимальную площадь выявления потенциальных экосистем на основе 

определения общей площади, необходимой для поддержания устойчивого потоков поколе-

ний ключевых видов растений и животных;  



 
 

5. рассматривать аутогенные сукцессии как становление и развитие процесса форми-

рования внутриэкосистемных мозаик разных типов, размеров и длительности существова-

ния, направляемого и регулируемого потоками поколений элементарных популяций ключе-

вых видов; 

6. для прогнозирования структурно-функциональной организации и уровня 

биологического разнообразия потенциальных экосистем разных типов целесообразно 

использовать модель насыщения (Смирнова, Торопова, 2008). 

Рассмотренные синэкологические концепции составили основу создания модельных 

реконструкций современного потенциального лесного покрова Европейской России (Вос-

точноевропейские леса…, 2004; Смирнова и др., 2006a). 

Первый шаг на этом пути был предпринят при исследовании элементарных популя-

ций деревьев разных видов в восточноевропейских лесах. Методом увеличивающихся пло-

щадок в лесных сообществах с устойчивым потоком поколений деревьев разных видов были 

определены минимальные площади их элементарных популяций и их общая площадь 

(Смирнова и др., 1988, 1990, 1993; 1998; Восточноевропейские широколиственные леса, 

1994; Сукцессионные процессы…, 1999; Оценка и сохранение.., 2000). Затем были реконст-

руированы исторические ареалы сохранившихся до настоящего времени ключевых видов, 

относящихся к разным функциональным группам: деревьям разных видов, зубров и других 

крупных стадных фитофагов, бобров, а также некоторых подчиненных видов на разные пе-

риоды голоцена (Восточноевропейские леса…, 2004; Смирнова и др., 2006b, 2013).  

Обобщение литературных и собственных данных позволило разработать систему 

местообитаний, которые создают и поддерживают элементарные популяции ключевых видов 

разных функциональных групп и определить размеры площадей элементарных популяций 

видов разных функциональных групп; типы и размеры внутрипопуляционных мозаик 

(специфических местообитаний), формируемых в процессе средопреобразующей 

деятельности ключевых видов разных функциональных групп. 

Сравнение полученных данных показывает, что разница размеров площадей, на 

которых реализуется поток поколений элементарных популяций ключевых видов деревьев, 

бобров и зубров, составляет четыре порядка величин. В потоках поколений элементарных 

популяций ключевых видов разных функциональных групп формируются 

внутрипопуляционные мозаики разных типов и размеров, причем они наиболее 

разнообразны у ключевых видов животных, особенно у бобров (Табл.1, Рис. 1-3).  

 

 

 



 

Таблица 1. Иерархическая система местообитаний ключевых видов разных функциональных групп 
 

микросайты: 
1м2 – 10м2 

мезосайты: 
100 м2 -  1000 м2 

макросайты: 
100000 м2 – 100000м2 

мегасайты: 
10 км2- 100 км2 

функциональная группа – деревья различных видов  

бугры, западины 
(Pиc.1A), валеж (Pиc.1B) ,  
пни, подкроновые и меж-
кро-новые пространства 

 

oнтогенетические  
“парцеллы” – различные  
элементы gap-mosaic 

(Pic.1C) 

совокупность сайтов всех 
типов на суммарной площади эле-
ментарных популяций деревьев of 
sites in the area of elementary tree 

population  
  

функциональная группа – бобр речной 

хатки,  (Pic.2A). плотины 
(Pic.2B) ,  

лесосеки (Pic.2C), пруды (Pic.2D), заболоченные леса и болота 

(Pic.2E)  
совокупность сайтов всех 

типов на суммарной площади 
элементарной популяции бобра  

функциональная группа – крупные стадные фитофаги 

места отдыха, порои 
и каталки 

 

коллективные 
тропы, стоянки неболь-
ших групп животных 

(Pic. 3A) 

приводопойные и сухо-
дольные поляны, парковые ред-

колесья (Pic. 3B) 

совокупность сайтов всех типов на 
суммарной площади элементарной популяции 

зубра 
 (Pic. 3C) 

 
 

 

 



 

 
Рис. 1. Внутрипопуляционная мозаика: 

А. Бугор и западина в бореальных лесах Печоро-Илычского заповедника (Фото 
А.А.Алейников) 

В Gymnocarpium dryopteris на валеже  бореальных лесах Печоро-Илычского заповед-
ника (Фото А.А.Алейников) 

С. Молодые липы в окне, созданном в результате смерти старой ели в гемибореаль-
ных лесах Сабарского заказника (Фото М.А.Бариновой). 

 
 
Построение этой системы принципиально важно для формирования подходов к ре-

конструкциям потенциального экосистемного покрова, поскольку она 

1. позволяет оценить размеры площади выявления доисторических лесных экоси-

стем, которые включали представителей всех функциональных групп ключевых видов;  

2. позволяет понять, что минимальная площадь их выявления охватывала весь 

ряд местообитаний от автоморфных к гидроморфным в пределах бассейна малой реки; 

3.  показывает, что наибольшее разнообразие местообитаний лесных экосистем 

формировалось в процессе популяционной жизни  крупных стадных фитофагов и бобров; 

4. дает возможность осознать, что доисторические лесные экосистемы были еди-

ными «детритно-пастбищными» образованиями, а современное выделение в лесном покрове 



 
 

 

 

 

Рис. 2. Внутрипопуляционная мозаика: 
А. Бобровая хатка в долине реки Скутянка, заповедник «Брянский лес»  

(Фото А.А.Алейников) 
В. Бобровая плотина  в долине реки Скутянка,заповедник «Брянский лес»  

(Фото А.А.Алейников) 
С. Бобровая лесосека в долине реки Скутянка,заповедник «Брянский лес»  

(Фото А.А.Алейников) 
D. Бобровый пруд  в долине реки Скутянка,заповедник «Брянский лес»  

(Фото А.А.Алейников) 
E Болото на месте зарастающего бобрового пруда в долине реки Скутянка,заповедник 

«Брянский лес» (Фото А.А.Алейников) 
 
5. в детритном и пастбищном есть результат антропогенного преобразования 

единого лесного покрова; 

6. позволили осознать, что так называемые экосистемы водораздельных лесов, 

долинных лесов, зубровых полян, бобровых лугов, болот, водоемов, ясно различимые сейчас, 

представляют собой фрагменты (осколки) потенциальной экосистемы;  



 
 

 

 

 

 

Рис. 3. Внутрипопуляционная мозаика: 
А. Перерытая почва на стоянке стадо зубров в хвойно-широколиственном лесу запо-

ведника «Беловежская пуща» (Фото В.Н.Короткова). 
В. Молодые осины обгрызанные зубрами в запрведника «Калужские засеки»  

(Фото М.В.Бобровского). 
С. Комплекс лесного и лугового ландшафта – местообитания элементарной популяции зуб-

ров в Тебердинском заповедники (Фото Н.Е.Шевченко). 
 

7. приводит к заключению, что при современном уровне антропогенного преоб-

разования экосистемного покрова понятия «потенциальный экосистемный покров» и «кли-

максовое состояние экосистем» целесообразно использовать только как модельные. 

Проведенные модельные реконструкции устраняют противоречия между данными па-

леоботаники о совместном обитании светолюбивых и теневыносливых видов деревьев в пре-

делах доисторических лесов и современным видовым составом теневых лесов (Vera, 2000; 

Восточноевропейские широколиственные леса, 1994; Восточноевропейские леса, 2004). Од-

новременно она выявляет причины падения видового разнообразия светолюбивой флоры, 



 
 

регистрируемое в лесных заповедниках (Смирнова и др., 1997; Оценка и сохранение…, 2000; 

Смирнова, Шевченко, Смирнов, 2015). Модельная реконструкция показывает огромное зна-

чение тех заповедных лесных территорий, где спонтанно или с помощью человека восста-

навливаются исторические ареалы ключевых видов животных.  

Такие территории представляют собой природные лаборатории, где по мере восста-

новления популяций ключевых видов животных может происходить восстановление свето-

любивых видов деревьев, кустарников и трав, а также представителей остальных трофиче-

ских групп при условии свободного заноса диаспор или реинтродукции видов с помощью 

человека.  

Несомненно, что по мере восстановления природного биоразнообразия на этих терри-

ториях будет меняться гидрологический режим, локальный климат, продуктивность и другие 

экосистемные функции, что позволит получить более полные сведения о потенциальном 

экосистемном покрове локальных территорий. Объединение полученных данных в разных 

регионах позволит теоретически реконструировать потенциальный покров более крупных 

регионов.  

Обсуждая возможности теоретических реконструкций потенциального экосистемного 

покрова необходимо отметить принципиальные различия таких реконструкций примени-

тельно к лесам и степям Европейской России. Так, исторический анализ показал, что собст-

венно степные и лесостепные территории формировались в позднем голоцене в результате 

антропогенно обусловленной аридизации растительного покрова и замены природных клю-

чевых видов степи и лесостепи (дикие лошади, туры, тарпаны, куланы, сайгаки, дзерены) 

выпасом домашних животных (Восточноевропейские широколиственные леса, 1994; Вос-

точноевропейские леса…, 2004).  

Длительные наблюдения в степных и лесостепных заповедниках Европейской России 

показали, что постепенная замена диких копытных домашними животными, позволила со-

храниться части подчиненных видов растений, животных и представителей других царств. 

Так, например, разведение ценных пород лошадей (так называемые конные заводы, где под-

держивался умеренный выпас) позволило сохраниться красочным луговым степям Цен-

трально-черноземного заповедника до начала их заповедания. В то же время введение режи-

ма абсолютного заповедания на этой и подобных территориях привело (и приводит) к ката-

строфическому падению видового разнообразия. Красочные луговые и настоящие степи на-

чали превращаться и превращаются в бедные в видовом отношении древесно-кустарниковые 

сообщества (Пащенко, 1992; Чибилев, 1998; Лысенко, 2005, 2014; Казанцева и др., 2008; 

2010; Бобровская и др., 2012; Парникоза, 2014).  



 
 

Несмотря на неполноту модельных реконструкций потенциального экосистемного 

покрова, они необходимы для того, чтобы предотвратить или снизить риски заповедания 

(Соколов и др., 1997; Торопова, Смирнова, 2014). Основу этих реконструкций должен соста-

вить огромный опыт спонтанного и/или регулируемого восстановления биологического раз-

нообразия в ООПТ разного типа. Его анализ и обобщение позволит сформировать серии про-

грамм, ориентированных на максимально возможное восстановление природного разнообра-

зия. Реализовать изложенные представления можно при условии комплексных исследований 

в ООПТ, где представлена часть сохранившихся ключевых и подчиненных видов, или идет 

их активная инвазия.  

Заключение  

Анализ литературы показал, что классические представления Р. Тюксена о потенци-

альной растительности востребованы и развиваются в связи с осознанием необходимости 

сохранения и восстановления природных объектов как эталонов, в наиболее полной мере 

реализующих функции, жизненно необходимые для существования человечества.  

Обобщение современных концепций синэкологии и исторической экологии позволяет 

на принципиально новом уровне знаний развивать представления о потенциальном экоси-

стемном покрове и создавать рабочие варианты модельных реконструкций современного по-

тенциального экосистемного покрова конкретных территорий.  

Основу модельных реконструкций составляют накопленные в заповедниках знания об 

экологии, биологии ключевых и сопутствующих им компаний подчиненных видов, а также 

палеореконструкции их ареалов. 

Развитие представлений о потенциальном экосистемном покрове и увеличение числа 

модельных реконструкций потенциального экосистемного покрова разных климатических 

областей представляет собой необходимую основу для решения теоретических и практиче-

ских задач охраны природы на новом уровне. Полученные на заповедных территориях дан-

ные внесут существенный вклад в формирование принципов экологически ориентированно-

го природопользования. 
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