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Ñâîéñòâîì æèâîé ìàòåðèè ÿâëÿåòñÿ óìåíüøåíèå ýíòðîïèè, ÷òî ïðîÿâëÿ-
åòñÿ â ñòðåìëåíèè ðàçâèâàþùèõñÿ ýêîñèñòåì ê óñèëåíèþ ãîìåîñòàçà ñ îêðó-
æàþùåé ñðåäîé, ò. å. ñïîñîáíîñòè ê ïîääåðæàíèþ ñòàáèëüíîãî ñîñòîÿíèÿ â
äèàïàçîíå ìåíÿþùèõñÿ óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû. Ïîêàçàòåëåì óñèëåíèÿ
ãîìåîñòàçà ÿâëÿåòñÿ ìàêñèìàëüíî âîçìîæíîå äëÿ èìåþùåãîñÿ ïîòîêà ýíåð-
ãèè ñîäåðæàíèå áèîìàññû è êîëè÷åñòâà èíôîðìàöèîííûõ ñâÿçåé â ýêîñèñòå-
ìå. (Îäóì 1975, Ïèàíêà 1981, Ñòåáàåâ è äð. 1993.)

Èìåííî ýòèì îáúÿñíÿþòñÿ òàêèå çàêîíîìåðíîñòè ðàçâèòèÿ âõîäÿùèõ â
ýêîñèñòåìû ïîïóëÿöèé, êàê óâåëè÷åíèå ãëóáèíû óòèëèçàöèè ñóáñòðàòà è ýêî-
íîìè÷åñêîãî êîýôôèöèåíòà åãî ïîòðåáëåíèÿ. (Ïå÷óðêèí 1978, Ïå÷óðêèí 1981,
Êåëëü 1989.)

Ó÷èòûâàÿ âûøåèçëîæåííîå âñå ýêîñèñòåìû äîëæíû áûëè áû ðàçâèâàòüñÿ
ïî ïóòè äåòðèòíûõ è ñèìáèîòè÷åñêèõ ïèùåâûõ ñâÿçåé ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìå-
ðîâ îñîáåé è ïðîäîëæèòåëüíîñòè èõ æèçíåííûõ öèêëîâ, ò. å. ñ óìåíüøåíèåì
óäåëüíûõ çàòðàò ýíåðãèè íà ïîääåðæèâàþùèé è ñòðóêòóðíûé ìåòàáîëèçì.
Ïèðàìèäà áèîìàññû â òàêèõ ýêîñèñòåìàõ ñòîèò íà ñâîåì îñíîâàíèè, áèîìàñ-
ñà ïåðâîãî òðîôè÷åñêîãî óðîâíÿ çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàåò áèîìàññó ïîñëåäó-
þùèõ. Ïðè÷åì ýôôåêòèâíîñòü ïåðåíîñà ýíåðãèè íà êàæäûé ïîñëåäóþùèé
óðîâåíü íå ïðåâûøàåò 10% (çàêîí Ëèíäåìàíà). Ýêîñèñòåìà ñòðåìèòñÿ ïîä-
äåðæèâàòü ìàêñèìàëüíîå êîëè÷åñòâî áèîìàññû è èíôîðìàöèîííûõ ñâÿçåé,
à çíà÷èò åé äîëæíî áûòü ýíåðãåòè÷åñêè ¾íå âûãîäíî¿ ïîääåðæèâàòü çíà-
÷èòåëüíóþ äîëþ áèîìàññû íà âåðõíèõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíÿõ. Èìåííî òàêîå
ïîëîæåíèå ìû íàáëþäàåì â êëàññè÷åñêîé ýêîñèñòåìå � â òðîïè÷åñêîì ëå-
ñó. Îñíîâíàÿ áèîìàññà ñîñðåäîòî÷åíà òàì íà ïåðâîì òðîôè÷åñêîì óðîâíå
� ðàñòåíèÿõ (àâòîòðîôàõ). Ïðè÷åì ðàñòåíèÿõ áîëüøèõ ðàçìåðîâ è ñ äëèí-
íîé ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ æèçíåííîãî öèêëà, ÷òî ïîçâîëÿåò ìèíèìèçèðîâàòü
óäåëüíûå çàòðàòû ýíåðãèè íà êîíñòðóêòèâíûé è ýíåðãåòè÷åñêèé (ïîääåðæè-
âàþùèé) ìåòàáîëèçì. Ïåðåäà÷à ýíåðãèè íà ïîñëåäóþùèå òðîôè÷åñêèå óðîâ-
íè îñóùåñòâëÿåòñÿ ÷åðåç äåòðèòíûå è ñèìáèîòè÷åñêèå ïèùåâûå öåïè. (Îäóì
1975, Àíäåðñîí 1985, Óèòåêêåð 1980, Ñòåáàåò è äð. 1993ã.)

Èñõîäÿ èç ýòîé ëîãèêè, òàêîå æå ïîëîæåíèå äîëæíî áûëî áû íàáëþäàòüñÿ
è âî âñåõ äðóãèõ ýêîñèñòåìàõ. Îäíàêî ïðîïîðöèè ïèðàìèä è ïîñòðîåíèå öå-
ïåé ïèòàíèÿ â ðàçíûõ ýêîñèñòåìàõ îêàçûâàþòñÿ íå îäèíàêîâûìè. Íàïðèìåð
ïèðàìèäà ñòåïíîé ýêîñèñòåìû îêàçûâàåòñÿ áîëåå êðóòîé ïî ñðàâíåíèþ ñ òðî-
ïè÷åñêèì ëåñîì. Îñíîâíàÿ áèîìàññà â ñòåïè òàêæå ñîñðåäîòî÷åíà íà íèæíåì
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óðîâíå, îäíàêî ïîñëåäóþùèé óðîâåíü � òðàâîÿäíûå æèâîòíûå � óñòóïàåò åé
íå ñòîëü çíà÷èòåëüíî. Ïðè÷åì æèâîòíûå (ãåòåðîòðîôû) ïèòàþòñÿ ïðåèìó-
ùåñòâåííî æèâîé îðãàíèêîé (ïàñòáèùíûå ïèùåâûå öåïè). Ïðîèñõîäèò ýòî
ïîòîìó, ÷òî â îòëè÷èå îò òðîïè÷åñêîãî ëåñà, â ñòåïíîé çîíå ñëèøêîì ìàëî
îñàäêîâ. Íå áóäü òðàâîÿäíûõ æèâîòíûõ ñ èõ çàìå÷àòåëüíîé ìèêðîýêîñèñòå-
ìîé � ðóáöîì, ãäå ñèìáèîòè÷åñêèå àíàýðîáíûå ìèêðîîðãàíèçìû ýôôåêòèâíî
ðàçëàãàþò ðàñòèòåëüíóþ áèîìàññó � êðóãîâîðîò áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ ÷åðåç
äåòðèòíûå ïèùåâûå öåïè áûë áû çäåñü ñëèøêîì ìåäëåííûì. Ñòåïíàÿ òðàâà
çàñûõàëà áû è ðàçëàãàëàñü â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ñåçîíîâ, à ýòî âûçâàëî áû
êîëîññàëüíîå íàêîïëåíèå ìåðòâîé îðãàíèêè. Ýêîñèñòåìà ñàìà ñåáÿ çàäóøèëà
áû.

Ýêîñèñòåìàì ëåñîâ è ñòåïåé îêàçûâàåòñÿ ¾âûãîäíî¿ ñîäåðæàòü îñíîâíóþ
áèîìàññû íà ïåðâîì óðîâíå (ðàñòåíèÿ-àâòîòðîôû). (Îäóì 1975, Ñòåáàåâ è äð.
1993, Áèãîí è äð. 1989, Àíäåðñîí 1985.)

Îäíàêî åñëè â ñòåïíîé çîíå ïèðàìèäà áèîìàññû âñå åùå ñòîèò íà ñâîåì
îñíîâàíèè (ïåðâûé òðîôè÷åñêèé óðîâåíü), òî â ýêîñèñòåìå îòêðûòûõ âîä îíà
îêàçûâàåòñÿ êàê áû ïåðåâåðíóòîé èëè, âåðíåå, ïðèîáðåòàåò ôîðìó äåòñêîé
þëû. Ðàñòèòåëüíàÿ áèîìàññà çäåñü çíà÷èòåëüíî ìåíüøå áèîìàññû æèâîòíûõ.
Ïðè ýòîì â îêåàíå íå òðè, à ÷åòûðå îñíîâíûõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíÿ: ìèêðîâî-
äîðîñëè, ïèòàþùèéñÿ èìè çîîïëàíêòîí, æèâîòíûå ïèòàþùèåñÿ çîîïëàíêòî-
íîì, è õèùíûå æèâîòíûå. Ýòîìó ôàêòó ìîæíî äàòü ñëåäóþùåå îáúÿñíåíèå.
Ïðè êðàéíå íèçêîì ñîäåðæàíèè ðàñòâîðåííûõ ïèòàòåëüíûõ (áèîãåííûõ âå-
ùåñòâ) âåùåñòâ â âîäàõ îòêðûòîãî îêåàíà èç ðàñòåíèé ìîãóò ñóùåñòâîâàòü
òîëüêî ìèêðîâîäîðîñëè, áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî ó íèõ âûñîêîå îòíîøåíèå ïî-
âåðõíîñòè â îáúåìó. Ýòè ìèêðîâîäîðîñëè ñïîñîáíû ãëóáîêî óòèëèçèðîâàòü
ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà, íî ïî òîé æå ñàìîé ïðè÷èíå � âûñîêîå îòíîøåíèå
ïîâåðõíîñòè ê îáúåìó � ó íèõ âûñîêèå óäåëüíûå çàòðàòû íà ïîääåðæàíèå
æèçíåäåÿòåëüíîñòè. Âîçíèêàåò òàêîé ïàðàäîêñ, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ýôôåê-
òèâíîñòü ïåðåäà÷è ýíåðãèè íà ñëåäóþùèé òðîôè÷åñêèé óðîâåíü íå ïðåâû-
øàåò 10% (çàêîí Ëèíäåìàíà), çàòðàòû íà ïîäåðæàíèå æèçíåäåÿòåëüíîñòè íà
ïåðâîì òðîôè÷åñêîì óðîâíå â äåñÿòü è áîëåå ðàç âûøå ÷åì íà âòîðîì. Ïîýòî-
ìó ýêîñèñòåìå (êîòîðàÿ êàê ìû çíàåì ñòðåìèòñÿ ê ìàêñèìàëüíî âîçìîæíîìó
ñîäåðæàíèþ áèîìàññû è èíôîðìàöèîííûõ ñâÿçåé) ýíåðãåòè÷åñêè âûãîäíåå,
íåñìîòðÿ íà çàêîí Ëèíäåìàíà, ïîääåðæèâàòü áîëüøóþ áèîìàññó íå íà ïåð-
âîì, à íà ïîñëåäóþùèõ óðîâíÿõ. Ýôôåêòèâíîñòü ïåðåõîäà ýíåðãèè îò ìèêðî-
âîäîðîñëåé ê ïîåäàþùèìó èõ çîîïëàíêòîíó íå ïðåâûøàåò 10%, íî ýòî êîì-
ïåíñèðóåòñÿ çíà÷èòåëüíî áîëüøåé ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ æèçíè çîîïëàíêòîíà
è åãî ðàçìåðàìè. Â èòîãå îáùàÿ áèîìàññà íà âòîðîì óðîâíå îêàçûâàåòñÿ âñå-
òàêè áîëüøå. Ïðè÷åì ïî òåîðèè åñòåñòâåííîãî ðàâíîâåñèÿ Õåéðñòîíà, Ñìèòà
è Ñëîáîäêèíà îñíîâíûå ïèùåâûå öåïè ýêîñèñòåìû îòêðûòîãî îêåàíà äîëæ-
íû ñîäåðæàòü ÷åòíîå êîëè÷åñòâî òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé. Ñëåäóåò òàêæå îòìå-
òèòü, ÷òî åñëè â ýêîñèñòåìàõ, ïîääåðæèâàþùèõ îñíîâíóþ áèîìàññó íà ïåðâîì
òðîôè÷åñêîì óðîâíå, â ÷àñòíîñòè â ýêîñèñòåìå òðîïè÷åñêîãî ëåñà, îñíîâíûì
êðèòåðèåì äëÿ àâòîòðîôîâ ÿâëÿåòñÿ ìèíèìèçàöèÿ óäåëüíûõ çàòðàò ýíåðãèè
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íà êîíñòðóêòèâíûé è ýíåðãåòè÷åñêèé (ïîääåðæèâàþùèé) ìåòàáîëèçì. Òî â
ýêîñèñòåìå îòêðûòîãî îêåàíà � îñíîâíîé êðèòåðèé îïòèìàëüíîñòè äëÿ àâòî-
òðîôîâ � ìàêñèìàëüíàÿ ïðîäóêòèâíîñòü (ïðèðîñò áèîìàññû â åäèíèöó âðå-
ìåíè íà åäèíèöó îáúåìà), êîòîðàÿ êàê èçâåñòíî äîñòèãàåòñÿ ïðè ñðåäíèõ äëÿ
äàííîãî âèäà ñêîðîñòÿõ ðîñòà. Òàê êàê ïðè ñëèøêîì âûñîêèõ ñêîðîñòÿõ ðîñòà
ñíèæàåòñÿ ãëóáèíà óòèëèçàöèè ñóáñòðàòà, à ïðè ñëèøêîì íèçêèõ ñêîðîñòÿõ
âûñîêà äîëÿ çàòðàò ýíåðãèè íà ïîääåðæèâàþùèé ìåòàáîëèçì. Òî è äðóãîå
ñíèæàåò ïðîäóêòèâíîñòü. (Îäóì 1986, Àíäåðñîí 1985, Óèòåêêåð 1980, Áèãîí
è äð. 1989, Ïeðò Ñ. Äæ. 1978, Õóìèòàêè Ñåêè 1986.)

Ìàòåìàòè÷åñêè äàííûå êðèòåðèè îïòèìàëüíîñòè ìîæíî âûðàçèòü ñëåäó-
þùèì îáðàçîì: Çàòðàòû ñóáñòðàòà íà ïîääåðæàíèå æèçíåäåÿòåëüíîñòè (ïîä-
äåðæèâàþùèé ìåòàáîëèçì) ìîæíî âûðàçèòü

S = mx/µ,

ãäå S � êîíöåíòðàöèÿ ñóáñòðàòå, m � êîýôôèöèåíò ýíåðãèè ïîääåðæàíèÿ,
x � êîíöåíòðàöèÿ áèîìàññû.

Çàòðàòû (ïîòåðè) ñóáñòðàòà çà ñ÷¼ò ñíèæåíèÿ ãëóáèíû óòèëèçàöèè ìîæíî
âûðàçèòü

S = µKs/µmax − µ,

ãäå Ks � êîíñòàíòà íàñûùåíèÿ, µmax � ìàêñèìàëüíî âîçìîæíàÿ ñêîðîñòü
ðîñòà.

Çíà÷åíèå ñêîðîñòè ðîñòà ïðè êîòîðûõ ñóììà äàííûõ âûðàæåíèé ïðèîá-
ðåòàåò ìèíèìàëüíîå çíà÷åíèå, ñîîòâåòñòâóåò ìàêñèìàëüíîé ïðîäóêòèâíîñòè
äàííîãî âèäà. Ïðè ýòîì çàòðàòû ñóáñòðàòà íà êîíñòðóêòèâíûé ìåòàáîëèçì
áóäóò ìàêñèìàëüíû. Åñëè ñðåäè ïðèðîäíûõ ýêîñèñòåì ìàêñèìàëüíàÿ ïðîäóê-
òèâíîñòü ïåðâîãî òðîôè÷åñêîãî óðîâíÿ ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì êðèòåðèåì îïòè-
ìàëüíîñòè ëèøü äëÿ ýêîñèñòåì îòêðûòûõ âîä, òî äëÿ èñêóññòâåííûõ ýêî-
ñèñòåì, ñîçäàííûõ ÷åëîâåêîì, ìàêñèìàëüíàÿ ïðîäóêòèâíîñòü, êàê ïðàâèëî,
ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì êðèòåðèåì îïòèìàëüíîñòè. Ýòî îòíîñèòñÿ ê ñåëüñêîìó
õîçÿéñòâó, ëåñíîìó õîçÿéñòâó, àêâàêóëüòóðàì, áèîòåõíîëîãèè.

Çàêëþ÷åíèå
Ýêîñèñòåìà ðàçâèâàåòñÿ êàê åäèíîå öåëîå â ñòðåìëåíèè ê óñèëåíèþ ãîìåî-

ñòàçà ñ îêðóæàþùåé ñðåäîé, èçìåíÿÿ ïðè ýòîì è ñàìó îêðóæàþùóþ ñðåäó.
Ãîìåîñòàç äîñòèãàåòñÿ çà ñ÷åò ðàçâèòèÿ â ïðîöåññå åñòåñòâåííîãî îòáîðà è
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñîîáùåñòâà îðãàíèçìîâ êàê åäèíîãî öåëîãî, ñîñòîÿùåãî
èç òåñíî êîýâîëþöèîíèðóþùèõ âèäîâ îðãàíèçìîâ, îáúåäèíåííûõ ìóòóàëè-
ñòè÷åñêèìè ñâÿçÿìè. Ïîêàçàòåëåì ãîìåîñòàçà ÿâëÿåòñÿ êîëè÷åñòâî áèîìàññû
è èíôîðìàöèîííûõ ñâÿçåé â ýêîñèñòåìå ïðè èìåþùåìñÿ ïîòîêå ýíåðãèè. Â
çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû â êîòîðûõ ôóíêöèîíèðóþò ýêî-
ñèñòåìû, äîëÿ ïàñòáèùíîãî, äåòðèòíîãî èëè ñèìáèîòè÷åñêîãî ïóòè ïðîõîæ-
äåíèÿ áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ ïî ýêîëîãè÷åñêîìó öèêëó, à òàêæå ðàñïðåäåëåíèå
áèîìàññû ïî òðîôè÷åñêèì óðîâíÿì ñèëüíî âàðüèðóåò. ×òî ìîæåò áûòü ïîëî-
æåíî çà îñíîâó ïðè ñîçäàíèè íàó÷íîé êëàññèôèêàöèè ýêîñèñòåì. Îñíîâíîé
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êðèòåðèé îïòèìàëüíîñòè äëÿ ïðèðîäíûõ ýêîñèñòåì îòêðûòûõ âîä è áîëü-
øèíñòâà èñêóññòâåííûõ ýêîñèñòåì � ìàêñèìàëüíàÿ ïðîäóêòèâíîñòü ïåðâîãî
òðîôè÷åñêîãî óðîâíÿ.
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