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Аннотация. Приводится обобщенный анализ понятия сукцессии как недостаточно объяснимой
концепции в гидроэкологии, применительно к лотическим системам. Особое внимание уделено
попытке практического приложения теоретических постулатов для решения проблемы сукцесси -
онных продольных изменений в реках в условиях влияния природных и антропогенных факторов
на водные сообщества.
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Введение.  «Экологическая сукцессия – это
одно из центральных понятий в экологии» [Мит-
челл, 2001, с. 70]. «Сукцессия – постепенные не-
обратимые <…> изменения состава и структуры
сообщества, вызываемые внутренними (автоген-
ная сукцессия) или внешними (аллогенная сук-
цессия) причинами» [Миркин и др., 1989, с. 178].
На протяжении всей своей истории эта концепция
формировалась, в первую очередь, на основе бо-
танических представлений. Фитоценологи
[Cowles, 1901; Clements, 1916; Gleason, 1926], рас-
сматривали сукцессию исключительно как изме-
нение наземных растительных сообществ во вре-
мени.  Вместе с тем,  нельзя не согласиться с ут-
верждением о том,  что сукцессия является одним
из труднообъяснимых и менее всего проработан-
ных феноменов экологии. Понятие экологической
сукцессии применимо к изменчивости сообществ
в проточных водах и содержит, как минимум, два
аспекта – временная сукцессия, присущая кон-
кретному местообитанию, и продольная сукцес-
сия в водотоках вне временного контекста.

Наряду с этим, решая задачи, связанные с во-
просами изучения сложного процесса биотиче-
ской изменчивости в реках под воздействием
комплекса факторов, можно констатировать, что
любая попытка применения концепций сукцесси-
онных изменений является наименее рискованной,
поскольку иных детально проработанных теорий
для проточных экосистем просто нет. Нам пред-
ставляется, что взаимообогащение двух разных
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предметных областей позволит прийти к обнаде-
живающим научным результатам в плане поста-
новки и получения ответов на интересные кон-
цептуальные вопросы.

Обсуждение проблемы. Экологические мо-
дификации структуры сообщества в некоторой
географической точке, происходящие в течение
определенного периода времени после внешнего
воздействия, представляют собой классическую
сукцессию. Этот процесс достаточно хорошо ис-
следован в самых различных биосферных ком-
понентах, включая лотические экосистемы. На
сообщества в проточных водах оказывает влия-
ние целый «букет» нестационарно изменяющих-
ся факторов со стохастическими амплитудами,
механизм действия которых весьма специфичен.

В случае пространственной сукцессии рас-
сматривается ведущий системообразующий гра-
диент (изменение рельефа, водности, минерали-
зации и т. д.) и структура сообществ в каждой
точке этого экоклина (топоклина) интерпретиру-
ется в зависимости от факторов окружающей
среды, присущих конкретному биотопу [Миркин
и др., 1989]. Хотя факторы, определяющие из-
менчивость экосистемы, являются в основном
абиотическими, здесь можно отметить и гетеро-
топические реакции, биотические взаимодейст-
вия, такие как конкуренция, хищничество и др.
Предпринимались самые разнообразные попыт-
ки наложения пространственной модели на сук-
цессионные процессы в наземных экосистемах;
однако, в проточных водах пространственная
продольная модель носит фундаментальный ха-
рактер и обеспечивает тот естественный кон-
текст, в котором проходит развитие биотических
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сообществ в текучих водах.
Основные параметры и механизмы сукцес-

сии. Под сукцессией (хроноклин) понимается по-
степенный и необратимый процесс формирова-
ния (первичная сукцессия) или восстановления
(вторичная сукцессия) потоков поколений био-
тических популяций, направленный на достиже-
ние экосистемой полной реализации потенциала
всех существующих видов в конкретном место-
обитании [Смирнова, Торопова, 2008]. Для мо-
дели классической сукцессии характерно нали-
чие нулевого состояния (или точки начального
отсчета X0)  и климакса, т. е. точки регулярного
аттрактора А, в которой экосистема достигает
динамически равновесного состояния, оптималь-
ного для существования сообществ, где наблю-
дается максимальная биомасса, максимальное
количество симбиотических связей между орга-
низмами [H. Odum, 1975] или максимальная ус-
тойчивость [Розенберг и др., 1923].

Первичная сукцессия включает в себя два ос-
новных элемента: колонизацию в начальной точке
X0 и последующую смену типов сообществ. Не
останавливаясь подробно на анализе феномена
первичного заселения сообществ, отметим, что
процесс первичного заселения может быть пред-
ставлен параметрами скорости сукцессионной
модели. В этой связи интересны подходы к выяв-
лению колонизации чужеродными видами, отсут-
ствующими в данной географической местности
(инвазия), примеры зоогенных сукцессий, связан-
ных с жизнедеятельностью бобров, их возможно-
стью ускорять ход сукцессии в условиях возоб-
новления главных кормовых пород в раститель-
ных сообществах при строительстве бобровых
плотин в реках [Завьялов и др., 2005]. Можно
предположить, что модели колонизации сами по
себе способны объяснить наблюдаемые сукцесси-
онные процессы, но вряд ли эти термины можно
рассматривать в качестве полных синонимов.

На экосистемы могут оказывать влияние та-
кие стохастические повторяющиеся явления, как,
например, пожары, ураганы, наводнения и неко-
торые виды человеческой деятельности (дноуг-
лубительные работы, вырубка лесов, применение
токсических химических веществ, углубление
русла и др.). В этих случаях имеет место вторич-
ная сукцессия, начальная точка X0 которой уже
вполне определена как время завершения воз-
действия.

При расширенном толковании сукцессии к
ней часто относят самые разнообразные эколо-
гические процессы,  которые связаны с любыми
изменениями в составе сообществ, происходя-
щими после внешнего воздействия в данной гео-
графической точке. В литературе можно найти и
такое расширенное толкование экологической
сукцессии, как изменение структуры сообщества,

вызванное долговременными возмущениями ок-
ружающей среды, приводящее к модификации
структуры сообществ в конкретной экосистеме
[Sinha et  al.,  2022].  На наш взгляд,  учитывая ко-
личество известных формулировок и широкий
диапазон изучаемых систем, выделение различ-
ных типов сукцессии и их концептуальное раз-
граничение весьма затруднительно.

Период от начала развития экосистемы X0 до
перехода ее в климаксовое состояние А называ-
ется собственным временем сукцессии, которое
может быть охарактеризовано как число поколе-
ний важнейших (ключевых) видов, необходимых
для достижения климакса.  Однако это время
можно определить лишь при условии внутреннего
протекания сукцессии без воздействия извне, то
есть при спонтанном развитии экосистемы, кото-
рое получило название «аутогенная сукцессия»
[Tansley, 1929]. Отмечаются следующие гипоте-
тические механизмы аутогенной сукцессии
[Connell, Slatyer, 1977; Смелянский, 1993]:

· стимуляция или благоприятствование
(facilitation model) – каждая приходящая в сооб-
щество группа видов создает благоприятные ус-
ловия для внедрения и успешного существования
последующей группы видов, которая тут же всту-
пает в конкуренцию за ресурсы;

· ингибирование или торможение (inhibition
model) – на промежуточных этапах сукцессии
существующими в сообществе видами создаются
неблагоприятные условия для внедрения новых
видов, в результате чего ротация популяций вре-
менно прекращается;

· преимущество толерантности (tolerance
model)  –  по мере смены видов в сообществе по-
степенно приживаются группы, более толерант-
ные по отношению к существующим экологиче-
ским факторам;

· нейтральность или независимое популя-
ционное развитие – смена видов происходит
только в соответствии с особенностями онтоге-
неза и типа стратегии;

· модель насыщения (saturation model
[Смирнова, Торопова, 2008]), основной механизм
которой сводится к спонтанной деятельности
ключевых видов разных трофических групп, пре-
образующих внутреннюю среду экосистемы и
увеличивающих ее структурную гетерогенность.

Вероятно, все описанные механизмы дейст-
вуют в природе.  Однако несмотря на то,  что мо-
дель аутогенной сукцессии представляет собой
чрезвычайно удобный инструмент исследования,
она может использоваться в весьма ограничен-
ных случаях, поскольку не учитывает эффект
воздействия экзогенных (в основном антропо-
генных) факторов.

На необходимость учета изменчивости внеш-
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них факторов, имеющих, как правило, абиотиче-
ское происхождение (в частности, сезонные,
климатические и геоморфологические циклы)
указывал Тэнсли [Tansley, 1929], который выде-
лял аллогенные составляющие сукцессионного
процесса. В природе аллогенные и аутогенные
причины налагаются друг на друга и оказывают
сильное взаимное влияние. Это особенно отно-
сится к проточным водам, где организмы разных
трофических групп (и в составе сообществ) мо-
гут быть разделены пространственно, однако ве-
роятность их взаимодействия существенно по-
вышается из-за способности к дрифту и иным
перемещениям в реках. Будет вполне коррект-
ным допустить, что в некоторых экосистемах
биологические взаимодействия являются интен-
сивными, а в других сообществах структурные
перестройки целиком определяются экзогенны-
ми факторами, поэтому гипотезы об аллогенных
и аутогенных механизмах сукцессии не являются
взаимно исключающими.

Представители холистической школы
[Clements, 1916; см.: Margalef, 1968; E. Odum,
1969; H. Odum, 1971] рассматривают сообщество
как органическое единство, а сукцессию экоси-
стем – как аналог развития организмов. При этом
механизмы смены сообществ не объясняются,
однако предполагается,  что они включают в себя
отбор на организменном уровне. Этот подход
внес значительный вклад в исследование сукцес-
сии в двух следующих аспектах. Во-первых, хо-
листическая школа, включив в анализ сукцессии
такие общие свойства как продуктивность, поток
энергии и круговорот питательных веществ, по-
зволила получить эмпирические зависимости,
способствующие лучшему пониманию природ-
ных и управляемых экосистем. Во-вторых, экоси-
стемная биология в большей степени принимает
во внимание абиотические факторы, которые яв-
ляются «носителями взаимодействий организ-
мов», чем эволюционная биология популяций или
экология сообществ.

Однако уже в середине ХХ в.  было доказано,
что применение понятия «сукцессия» с вещест-
венно-энергетических позиций даже к отдельному
компоненту экосистемы не имеет законченного
смысла, поскольку преобразование энергии про-
текает в пищевых сетях, которые составляют по-
пуляции, относящиеся к видам разных трофиче-
ских уровней. Параллельное развитие представ-
лений популяционной биологии привело к тому
же заключению [Смирнова, Торопова, 2008]. Та-
ким образом, становится очевидным, что позна-
ние механизмов сукцессий невозможно без согла-
сованного изучения взаимоотношений популяций
видов разных трофических уровней как с вещест-
венно-энергетических, так и со структурно-

динамических позиций одновременно, поскольку
процессы трансформации вещества и энергии
реализуются в потоках поколений популяций ви-
дов, формирующих биоту экосистемы. Можно
говорить о проблемах, связанных с изучением
ценотических (сукцессионных) систем, выделяя
экогенетические, демутационные и другие сук-
цессии [Жирков, 2017].

Сезонные изменения и многолетняя сук-
цессия в проточных водах. Изучение сукцессий
в лотических экосистемах долгое время не при-
влекало внимания исследователей  [Gray, Fisher,
1981; Fisher et al., 1982]. Причин тому много.
Так, например, параметры стока крупных рек
могут быть легко измерены, однако динамика
водных масс не всегда сопровождается ожидае-
мой изменчивостью интенсивности биотических
процессов. Исследования небольших водотоков
обычно не обеспечивают достаточные возмож-
ности анализа из-за ограниченного состава эко-
лого-фаунистических групп, оптимального в уз-
ком диапазоне факторов среды. Быстро проте-
кающие паводковые воды имеют периоды суще-
ствования, как правило, короче циклов жизни
доминирующих видов. И наконец, во многих
проточных водах отмечаются сезонные измене-
ния, что значительно усложняет изучение сук-
цессий. Можно сформулировать определенные
требования к водотокам, являющимся идеальны-
ми для изучения сукцессии: 1) паводковое воз-
действие должно быть значительным; 2) между
внешними воздействиями возможна смена не-
скольких поколений организмов; 3) между ката-
строфическими воздействиями (событиями), ни-
каких дополнительных воздействий не происхо-
дит; 4) сезонные колебания являются минималь-
ными. Известно, что сезонные явления сглажи-
ваются в регионах, где полный цикл сукцессии
завершается в течение одного сезона (например,
в проточных водах аридных зон), чего обычно не
отмечается в реках Западной Европы и европей-
ской части России.

Водотоки обычно подвергаются внешним
воздействиям разного типа и происхождения с
различной степенью перестройки динамики по-
токов: периодические наводнения и паводки
[Wiegert, Fraleigh, 1972; Богатов, 1994]; дноуглу-
бительные и другие гидротехнические работы
[Hannan, Dorris, 1970; Зинченко и др., 1984]; экс-
тремальные и катастрофические воздействия,
такие как засухи [Harrison,  1966],  сильные на-
воднения, промерзания русла [Богатов, 1994;
Медведева, 2003], сброс сельскохозяйственных
стоков [Dimond, 1967; Abellan et al., 2005; Шапо-
ренко, Георгиади, 2018] и др.

В литературных источниках представлена
многочисленная информация по колонизации час-
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то заливаемых новых субстратов, как природных
[Kennedy, 1955], так и искусственных [Wiegert,
Fraleigh, 1972; Cattaneo, Ghittori, 1975; Reice, 1980;
Zinchenko, 1989; Шарапова, 2003]. Вместе с тем,
анализ динамики первичного заселения и реколо-
низации организмов показывает, что в системах,
где имеются многочисленные потенциальные ко-
лонизаторы, скорость восстановления речных
экосистем изменяется в широких пределах [Бога-
тов, 1994; Медведева, 2003]. Проточные воды,
подвергнутые, например, воздействию наводне-
ния, восстанавливают нормальное состояние в
течение периода времени, которое варьируется от
месяца до нескольких лет. Коллинзом с соавтора-
ми [Collins et al., 1981] описываются процессы
длительного (в течение десятилетий) восстанов-
ления некоторых видов во время паводка в усло-
виях сильной эрозии береговых отложений кана-
ла. В тоже время гетеротопные имаго насекомых
вне зависимости от силы наводнения быстро засе-
ляют «свободный коридор» после прекращения
воздействия. Можно привести ставший уже хре-
стоматийным пример по Соноранской пустыне,
где наводнение уносит практически 99% фауны
насекомых, после чего происходит непрерывное
заселение двукрылыми этой пустынной системы
[Gray, 1981; Fisher et al., 1982].

В общем случае скорость сукцессии зависит
от продолжительности жизни особей каждого
конкретного вида, поэтому, например, сообщест-
ва диатомовых водорослей восстанавливаются в
течение месяца или двух [Brock, Brock, 1969;
Wiegert, Fraleigh, 1972], в то время как рыбам
может потребоваться несколько лет [Hanson, Wa-
ters, 1974]. Реколонизация путем откладки яиц
обычно оказывается очень быстрой. В.В. Богатов
[1994] приводит пример, когда после трехмесяч-
ной засухи все участки до 200  м длиной сухого
русла р. Вторая речка (г. Владивосток) уже в
первые сутки после восстановления потока засе-
ляются доминирующими амфиподами и плана-
риями, поступившими из проточных ям (то есть
из «рефугиумов»), расположенных в пределах
речной системы, а затем восстановление про-
должалось заселением ручейников. По нашим
данным, в соленых реках аридной зоны Приэль-
тонья отмечается высокая численность, непре-
рывное воспроизводство галофильных видов
двукрылых и быстрая реколонизация яйцами в
условиях сильных ветровых потоков и пересы-
хания рек. Аналогично, если дноуглубительные
работы выполняются в середине канала, оставляя
не тронутыми его периферийные зоны, населен-
ные потенциальными колонизаторами, то сво-
бодные субстраты после работы земснарядов бы-
стро заселяются не только гетеротопными, но и
типично донными организмами из смежных об-

ластей [Зинченко и др., 1984].
Механизмы колонизации имеют высокую сто-

хастичность, поскольку зависят не только от вре-
мени, величины и пространственного распростра-
нения внешнего воздействия, но и от эндогенных
условий для последующего размножения. Напри-
мер, кроме начальной колонизации трудно оты-
скать прямые доказательства интерактивной ауто-
генной сукцессии. Было показано [Dickman,
1974], например, что диатомовое «торможение» в
значительной степени изменяет структуру сооб-
ществ недиатомовых водорослей-пионеров и их
последующее продуцирование. Эту гипотезу под-
твердили другие исследователи [Eichenberger,
Wuhrmann, 1975; Moore, 1976] на примере отслаи-
вания водорослевых обрастаний, что является не-
пременным условием формирования последую-
щих перифитонных сообществ, не подверженных
такому отслоению. Сходные данные были полу-
чены нами при изучении экосистемы Учинского
канала [Зинченко, 1981], когда обрастания кладо-
форы отслаивались летом от бетонированных
стенок водоводов примерно каждые 15 дней вме-
сте с живущими на них гидробионтами. В резуль-
тате происходило заселение водотока диатомо-
выми водорослями, а доминирующим компонен-
том донных сообществ становились гидры и ли-
чинки хирономид, сменившие пиявок и танитар-
зин, развивавшихся ранее на искусственных суб-
стратах. Можно привести примеры изменения в
составе сообществ, обусловленные хищничеством
и локальным вымиранием особей как в изолиро-
ванных заводях или прудах [Gray, Fisher, 1981],
так и в проточных системах Сикамор-Крик, штат
Аризона [Fisher et al., 1982].

Сукцессионные изменения сообществ обычно
происходят в реках на протяжении длительного
времени, что требует очень большого объема
экспериментальных и полевых исследований,
поскольку для изучения водных экосистем из-за
их «мобильного» характера требуются частые, а
лучше – ежедневные наблюдения за происходя-
щими процессами. Поэтому экологи часто под-
меняют фактор времени пространственными
приближениями: участки реки различного воз-
раста (пересыхающий исток, устье, зарегулиро-
ванный створ) рассматривают как различные
стадии развития одного и того же участка во
времени,  что не всегда бывает верно.  Это кос-
венно подчеркивает тот факт, что продольная
сукцессия в проточных водах объективно явля-
ется самостоятельным, важнейшим и неотъемле-
мым процессом формирования экологических
сообществ.

Продольная (пространственная) сукцессия
в водотоках. В каждой пространственной точке
лотической системы характеристики водных со-
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общества специфичны и формируются под влия-
нием комплекса конкретных биотических и
абиотических условий (конкуренция, хищниче-
ство, скорость потока, уклон, глубина, обеспе-
ченность ресурсами и т. д.), а также биологиче-
ской активности сообществ, расположенных
выше по течению. Продольная сукцессия в водо-
токах отражает пространственную динамику из-
менения функций и структуры биотических ком-
понент от истоков до устьевых участков рек, т. е.
предполагается, что все процессы дифференциа-
ции экосистемы протекают вне контекста време-
ни. Модель продольной сукцессии для проточ-
ных вод хорошо описана и чаще всего объясня-
ется влиянием абиотических переменных, в пер-
вую очередь – гидрологическими особенностями
водотока на разных участках (грунт, скорость
течения и др.) и факторами антропогенного воз-
действия. Например, распределение рыбного со-
общества может определяться величиной уклона
[Huet, 1959], глубины [Sheldon, 1968], скоростью
потока [Kuehne, 1962], температуры [Burton,
Odum, 1945], биотопических различий [Есин и
др., 2009], причем каждый из этих факторов из-
меняется направленно вдоль по течению реки
(можно говорить о комплексном градиенте).
Прибрежные беспозвоночные также реагируют
на такие абиотические переменные, как субстрат,
температура,  расход воды,  скорость течения и
наличие пищи [Illies, Botosaneanu, 1963; Andrews
et al., 1979; Богатов, 1994; Слынько, Кияшко,
2003]. В тоже время, резкие модификации в про-
дольном распределении насекомых могут быть
объяснены биологическими особенностями гете-
ротопных беспозвоночных и конкуренцией меж-
ду представителями одного и того же рода
[Allan, 1975; Богатов, 1978; Зинченко, 2011].

Вместе с тем, лотические системы представ-
ляет собой высокоэффективную естественную
транспортную артерию, переносящую вещест-
венно-энергетические компоненты в одном на-
правлении, вектор которого совпадает с про-
дольным градиентом потока. На особую струк-
туру пространственных взаимодействий между
организмами различных трофических уровней в
водотоках разных порядков указывал В.В. Бога-
тов [1994], уделявший особое внимание прямым
связям между гидробионтами, осуществляемым
за счет дрифта организмов.

Остается только сожалеть, что экология про-
точных вод не использует с достаточной эффек-
тивностью это специфическое свойство водото-
ков. Объективно доказанное наличие вектора
преимущественно однонаправленной связи со-
обществ посредством переноса организмов те-
кущими водами вступает в противоречие с пред-
положением о нейтральности [Connell, Slatyer,

1977].  Эта не во всем справедливая гипотеза ут-
верждает, что предшественники не оказывают
никакого влияния на своих потомков, и эта
мысль относится не только к временному аспек-
ту, но и распространяется на сообщества, распо-
ложенные выше или ниже по течению реки. В
действительности влияние предшественников
может быть слабым или сильным,  а также пря-
мым или непрямым. Следует констатировать, что
анализ сукцессионных рядов в отрыве от изуче-
ния интенсивности дрифта (биостока) обедняет
интерпретацию продольной модели, ограничивая
ее особенностями жизненного цикла или адапта-
цией вида к условиям среды.

Рассматривая три известных направления
экологии проточных вод, которые сформировали
определенный теоретический базис продольной
сукцессии (наземная детритная обусловленность
метаболизма проточных вод; концепция конти-
нуума реки и циклическое (спиралеобразное)
распределение питательных веществ), можно
констатировать, что каждая из этих гипотез
обосновывает причины и механизмы формиро-
вания сообществ сукцессионного ряда . Так, де-
тальное изучение процессов детритного мета-
болизма показало,  что влияние на структуру и
функции сообществ, расположенных вниз по те-
чению, оказывает, например, размер частиц
мертвого органического вещества, определяю-
щий транспортную динамику [Wallace, 1977].

Важным следствием концепции речного кон-
тинуума [Vannote et al., 1980] является подчерк-
нутое стремление экосистемы минимизировать
диссипативные потери в каждой точке простран-
ства и достичь равновесного оптимума исполь-
зуемого вещества и энергии для всего водотока в
целом. В частности, сообщества кренали имеют
принципиально более низкий КПД использова-
ния ресурсов,  в то время как биоценозы в ниж-
нем течении «сконструированы» так, чтобы в
максимальной мере утилизировать те остатки
кинетической энергии, которые были недоис-
пользованы гидробионтами в верховьях реки.
Различия в стратегии функционирования находят
отражение и в закономерном изменении видовой
структуры сообществ. Этот процесс представля-
ется как формирование последовательности син-
хронизированной смены таксономического со-
става комплекса доминантов. Если тот или иной
вид в силу разных причин утратил адаптацион-
ные способности к изменяющимся гидрохимиче-
ским, биотопическим, климатическим или иным,
резко изменяющимся факторам, он заменяется
другими видами, выполняющими, по существу,
ту же функцию, но более приспособленными к
новым условиям. По существу, в этой концепции
рассматривается дискретный сукцессионный ряд,
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а континуальность оказывается,  как бы за скоб-
ками. Более того, подробно обсуждаются про-
блемы продольного зонирования речных экоси-
стем:  выделяются три локальные зоны (креналь,
ритраль, потамаль) и подчеркиваются их корен-
ные различия [Безматерных, 2009].

Концепция пищевых циклов [Newbold et al.,
1981] не ограничивается рассмотрением только
детритных подсистем, а анализирует взаимодей-
ствие между детритным компонентом и пита-
тельными веществами в растворенном состоя-
нии. Питательные вещества и другие основные
трофические элементы непрерывно и циклически
сменяют друг друга вдоль всей экосистемы реки,
определяя и изменяя популяционную структуру
биоценозов. Для полноты изложения вспомним
афоризм Одума: «Matter circulates, energy flows
and dissipates – Материя циркулирует, энергия
течет и рассеивается» [E. Odum, 1969, p. 266].
Единственным отходом экосистемы в целом ока-
зывается тепловая энергия дыхания: она рассеи-
вается в атмосфере и непрерывно пополняется
через фотосинтез за счет солнечного излучения.

Роль пространства и времени в проточных
водах. Следует признать, что в природе нет чис-
тых аналогов ни временной, ни пространствен-
ной сукцессии, поскольку оба процесса проис-
ходят синхронно. Существует наше упрощенное
представление о динамике экосистем и попытки
интерпретировать результаты исследований в
русле решаемых нами задач. Возможно наиболее
важными результатами исследований сообществ
в проточных водах в течение длительного перио-
да является то, что многие из них не находятся в
устойчивом состоянии в любое отдельно взятое
время. В большинстве экосистем одно это явля-
ется безусловным свидетельством сукцессии.
Для объяснения сложного комплекса сукцесси-
онных явлений в водотоках предложено доста-
точно много различных концепций [Богатов, Фе-
доровский, 2017; Барышев, 2020].

Преимущества расширенного толкования сук-
цессии не только в контексте времени, но и про-
странства носят как концептуальный, так и чисто
практический характер. Решение некоторых труд-
ных вопросов, относящихся к сукцессии, прису-
щей конкретному местообитанию, значительно
облегчается, если изменения в экосистеме рас-
сматривать одновременно через призму хронок-
лина и топоклина, выделяя аналоги в обоих сук-
цессионных рядах. Это имеет особенно важное
значение для проточных вод, где взаимодействия
между сообществами осуществляются через те-
кущую среду, из которой можно достаточно часто
брать образцы, оперативно анализировать их, и,
наконец, проводить различные стадии активного
эксперимента.

Например, не всегда легко проследить основ-
ные механизмы преобразования сообщества-
пионера в сообщество-преемник при классиче-
ской сукцессии. Необходимо учесть не только
целый комплекс факторов, оказывающих сово-
купное воздействие в каждой локальной точке
водотока (например, конкуренцию видов, трофи-
ческие условия, освещенность и др.), но и при-
нять во внимание биотические взаимодействия с
сообществами в пространственно смежных об-
ластях (наличие механизмов интенсивности рас-
пределения, фертильность среды, адаптации ми-
грантов и др.).  Исследования дрифта (биостока)
может облегчить понимание и идентификацию
динамики сообществ в проточных водах и дать
количественный прогноз развития экосистемы в
будущем.

Важным моментом исследований сукцессии в
реках является разделение абиотических и био-
тических факторов и сравнительная оценка зна-
чимости их воздействия. Исследования, прове-
денные нами в искусственном проточном канале
[Зинченко,  1982],  показали,  что,  если субстрат и
течение являются единственными детерминан-
тами продольного распределения биоты, то в те-
чение ряда лет наблюдается стабильный харак-
тер сообществ и отсутствие гетерогенных изме-
нений. Значительные продольные флуктуации
гидродинамики проточных вод могут поставить
под сомнение эту нулевую гипотезу.

Проточная вода представляет собой мозаику
небольших участков с различными формами
сукцессионных изменений, поэтому важно ра-
ционально учесть степень этой неоднородности,
основываясь на сути биологических процессов.
Например, диатомовые пионерные сообщества
обычно сменяются образованием смешанного
кладофоро-диатомового сообщества, которые
могут в потоке замещаться сообществом с доми-
нированием анабены [Fishenberger, Wuhrmann,
1975; Богатов, 1994]. Такие переходы проходят
достаточно быстро в ритрали, тогда как в русло-
вой части потока, где скорости потока обычно
высоки, диатомовые пионерные комплексы со-
храняются неопределенно долго. Здесь стохасти-
ческий элемент вводится, когда гидробионты
отделяются от субстрата, смываются вниз по те-
чению и оставляют чистый субстрат, который
затем колонизируется диатомовыми и гидробио-
нтами-обрастателями.

Важным для понимания сути динамики лоти-
ческих экосистем является анализ цикличности
процессов (как внешнего воздействия, так и вос-
становления сообществ; циклические сукцессии
[Миркин и др., 1989]) и здесь спектр возможных
механизмов проточной сукцессии чрезвычайно
велик. Очевидно, что для того, чтобы в сообщест-
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ве произошли заметные изменения, жизненные
циклы организмов должны быть короче,  чем пе-
риод между внешними воздействиями (аклимакс
и циклоклимакс Уиттекера [1980]). Здесь вариан-
тов чрезвычайно много: например, циклы детрит-
ного кругооборота некоторых небольших рек на
северо-западе США достигают 100  лет [Naiman,
Sedell, 1980], в то время как другие гетерогенные
потоки подвергаются частым (еженедельным) на-
воднениям, смывающим субстрат до коренной
подстилающей породы. Для экосистем, которые
подвергаются слишком частому и сильному
внешнему воздействию, характерна «усеченная»
сукцессия, и типичные резиденты будут назы-
ваться пионерами. И наоборот, автотрофные со-
общества, которые формируются ежегодно, не
подвергаясь внешним воздействиям, демонстри-
руют ярко выраженные сезонные изменения.

В результате нестационарных возмущений в
некоторых экосистемах не успевает сформиро-
ваться типичный экоклин, к чему резиденты не
могут приспособиться. Это может быть вызвано
абиотической флуктуацией, быстрыми локаль-
ными биологическими модификациями или
обеими причинами вместе. В частности, при час-
тых возмущениях возможна потеря экосистем-
ной устойчивости, сопровождающаяся коренной
перестройкой видовой структуры с доминирова-
нием видов,  для которых характерна высокая
адаптационная способность. Авторы могут при-
вести пример наблюдаемых временных (клима-
тические изменения) и сезонных (связанных с
изменением водности, уровня минерализации)
изменений в высокоминерализованных реках
аридной зоны Приэльтонья [Зинченко и др.,
2010; Зинченко, Шитиков, 2015]. Отдельные ви-
ды двукрылых (например, хирономиды
Tanytarsus kharaensis Zorina et Zinchenko) в со-
ставе донных сообществ соленых рек проявляют
адаптационные характеристики (локальные био-
модификации) в зависимости от сезонных или
годовых климатических изменений (нестацио-
нарные возмущения) единовременным массовым
вылетом имаго, коротким жизненным циклом,
возможным партеногенетическим размножением
и т. д. [Zorina, Zinchenko, 2009]. Нестационарный
процесс в меньшей мере выражен для автотроф-
ных систем, где растения трансформируют фи-
зические, химические и биологические свойства
среды, но эти биотические модификации прохо-
дят за время, достаточное для генерации экокли-
на, поддерживающего быструю реадаптацию ре-
зидентов.

О моделировании сукцессионных процес-
сов в проточных водах. Сукцессии в природных
экосистемах изучаются достаточно давно в раз-
ных сообществах и в разных аспектах. Особое

значение эти исследования приобрели в послед-
ние 50 лет, когда антропогенное воздействие
распространилось на все биомы и регионы био-
сферы. Под влиянием деятельности человека
часть климаксовых экосистем была трансформи-
рована в агроценозы и техногенные ландшафты,
а остальная часть выведена из равновесного со-
стояния и переведена в сукцессионное. Вместе с
тем, представленный обзор литературы показы-
вает, что по-прежнему нет единого мнения по
главным вопросам, которые могут быть сформу-
лированы следующим образом:  а)  имеются ли
общие закономерности в сукцессии отдельных
компонентов в различных средах, б) детермини-
рована ли сукцессия и какова роль случайных
факторов, в) каковы движущие механизмы сук-
цессии. Более того, отсутствует даже однознач-
ное понимание самого термина “сукцессия”. По-
этому простая констатация сложности и много-
мерности явления – не слишком результативное
занятие,  тогда как работы,  выделяющие на стро-
гой методической основе ключевые воздейст-
вующие факторы, крайне немногочисленны.

Маргалеф [Margalef, 1968] предположил, что
состав сообщества в начальных фазах сукцессии
находится под большим влиянием случайных
обстоятельств – климатических изменений, инва-
зии видов, в связи с чем для ранних стадий ха-
рактерны не столько направленный тренд,
сколько флуктуации. Можно предположить, что
сукцессия детерминирована в том смысле, что
существуют определенные генеральные тренды
для различных структур экосистемы, обуслов-
ленные видовым составом флоры и фауны, а
также ведущими факторами среды.  В то же вре-
мя движение каждой структуры постоянно от-
клоняется от базовой траектории под влиянием
непредсказуемых, случайных воздействий и пре-
дыдущей истории данной сукцессии. Придет ли
развивающаяся экосистема к климаксу и когда –
зависит от частоты и силы случайных флуктуа-
ций.

Для описания сукцессионных процессов раз-
рабатываются модели, учитывающие «кинетику»
изменения таксономического состава биотопов
или интенсивность начального отклика и после-
дующей трансформации того или иного ведуще-
го интегрального параметра экосистемы.
А.С. Исаевым с соавторами [2005] предложена и
верифицирована математическая модель после-
довательного преобразования древесных ценозов
из одного сукцессионного состояния в другое с
использованием представлений о фазовых пере-
ходах разного типа. Экологический аналог урав-
нений Ван дер Вальса дает возможность опреде-
лить критические значения фитомассы насажде-
ния, по достижению которых начинаются сук-
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цессионные изменения. В литературе представ-
лены и другие модели сукцессионной динамики,
которые оценивают уровень детерминизма в раз-
витии экосистемы и прогнозирующие ее состоя-
ние в фазовом пространстве. Их спектр прости-
рается от оценки топологического подобия двух
фазовых траекторий –  наблюдаемого и при слу-
чайных переходах [Orloci, 2001], до сложных
имитационных или нелинейных моделей круго-
ворота веществ и целых «прогнозных комплек-
сов» [Чернышенко, 2005]. Однако в случае вод-
ных сообществ, где состав биоты существенно
более разнообразен и гетерогенен, выбор веду-
щих параметров функционирования экосистем
при построении таких моделей имеет трудно
разрешимые проблемы.

Другой подход в математическом моделиро-
вании связан с выделением фиксированных по-
следовательностей дискретных состояний цено-
за, т. е. формированием сукцессионного ряда.
Если последовательность сукцессионных пере-
ходов интерпретировать как случайные процессы
в дискретном пространстве состояний, то ис-
пользование марковских цепей позволяет количе-
ственно оценить матрицу альтернативных пере-
ходных вероятностей в таком ряду [Логофет,
2010]. Однако набор выделенных типов или ас-
социаций видов экосистемы обычно определяет-
ся экспертно на основе субъективных заключе-
ний, поэтому в литературе существует значи-
тельный разнобой в представлении конкретных
сообществ.

Достаточно доступным и эффективным мето-
дом формирования рядов продольной сукцессии
является ординация [Миркин и др., 1989], т. е.
построение графиков размещения разнотипных
местообитаний вдоль выбранных факторов сре-
ды в декартовой системе координат.  Анализ ре-
зультатов ординации и аутэкологических осо-
бенностей организмов, имеющих оптимальную
стратегию жизненного цикла в определенных
условиях обитания, дал нам возможность сфор-
мировать последовательности продольных сук-
цессионных смен в равнинных водотоках бас-
сейна Нижней Волги различного типа и уровня
природных и антропогенных воздействий: в
р. Чапаевка для отдельных участков которой ха-
рактерно ярко выраженное техногенное воздей-
ствие [Шитиков, Зинченко, 2008]; в высокомине-
рализованных реках аридной зоны Приэльтонья,
при ярко выраженном градиенте минерализации
[Зинченко и др., 2010, 2019].

Показано, что объективно существующую
динамику состояния изученных рек определяют
(в разных вариантах) сукцессионные переходы
между следующими комплексами популяций
макрозообентоса, которые можно выделить по
особенностям жизненных циклов доминантов,
характеру питания или распределению ключевых
видов: фитореофильные виды кренали, литорео-
фильное сообщество детритофагов и всеядных в
ритрали, «посткризисный» ценоз фитофильных
организмов ниже участков сильного антропоген-
ного воздействия, сообщества лимнофильных и
пелофильных видов потамали, специфичные га-
лофильные сообщества в градиенте солености
рек и т.  д.  Однако надо помнить,  что реки явля-
ются особым видом экосистем со встроенной
системой однонаправленного транспорта, в ко-
торых активное перемещение против течения,
хорошо известное у мигрирующих рыб и беспо-
звоночных, является эффективным компенсаци-
онным перемещением [Маргалеф, 1992].

Заключение. В завершении следует согла-
ситься с авторами, которые считают, что термин
«сукцессия» в последнее время используют при-
менительно к любым изменениям: от изменения
размерной структуры популяции до изменений,
происходящих в геологическом времени, напри-
мер, при превращении рифтовых озёр в океаны
[Старобогатов, 2007]. При таком расширенном
понимании термина «сукцессия» он становится
синонимом слов «изменение» и «смена» для
придания тексту наукообразности, т. е. само су-
ществование термина теряет какой-либо смысл
[Жирков, 2017, с. 105], а тогда целесообразность
применения термина «сукцессия» зависит от
масштаба рассмотрения и целеполагания.

Таким образом, настоящий обзор показывает,
что теория сукцессий переживает процесс актив-
ного переосмысления, превращаясь из чисто гео-
ботанического феномена в концепцию изучения
широкого круга различных биосферных компо-
нент. Многое еще остается спорным и неясным,
однако применение сукцессионных представле-
ний и механизмов может оказать существенное
влияние на наши современные представления о
проточных водах. В то же время, уникальный ха-
рактер пространственной динамики сообществ в
лотических системах может способствовать луч-
шему пониманию сущности и роли сукцессии как
общей экологической концепции.
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Annotation. A generalized analysis of the concept of succession as an insufficiently explainable concept
in hydroecology, as applied to lotic systems, is given. Particular attention is paid to an attempt to apply
theoretical postulates in practice to solve the problem of successional longitudinal changes in rivers under
the influence of natural and anthropogenic.
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