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Оценка биологического разнообразия и процессов, которые его определяют, – важная составляю-
щая экологических исследований и природоохранной деятельности. В обзоре перечислены основ-
ные обобщающие теории и изложена современная концепция механизмов формирования экологи-
ческих сообществ. Дано представление о детерминистических (абиотическом и биотическом филь-
трах среды) и стохастических (экологическом дрейфе, расселении, видообразовании) процессах,
которые участвуют в формировании таксономического, функционального и филогенетического ас-
пектов разнообразия. Приведены примеры воздействия тех или иных процессов (влияние отдель-
ных факторов среды, биотических взаимодействий, ограничения расселения) на α- и β-компонен-
ты каждого из аспектов биоразнообразия, что позволяет оценить вклад тех или иных процессов в
формирование биоразнообразия изучаемых локальных сообществ.
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Определение механизмов формирования эко-
логических сообществ и закономерностей изме-
нения биологического разнообразия – одна из
главных задач экологии как биологической нау-
ки, изучающей жизнь на надорганизменном
уровне организации [1–3]. Знание этих механиз-
мов открывает перед человечеством перспективы
в области защиты и сохранения существующих
сообществ, а также создания и поддержания ис-
кусственных экосистем, основанных на природ-
ных принципах [4]. Понимание этих механизмов
помогает предсказать, как сообщества могут
трансформироваться в результате изменений кли-
мата [5], в том числе и на заповедных территориях
[6], прогнозировать инвазии чужеродных видов, их
масштабы и последствия для экосистем [7].

В первых фундаментальных исследованиях
экологи уже стремились объяснить наблюдаемое
разнообразие и установить процессы, которые
его формируют [8–13]. К настоящему времени
разработано много частных концепций регуля-
ции состава сообществ, а также предложен ряд
подходов, которые их объединяют [14, 15].

Само по себе биологическое разнообразие –
это сложный феномен, включающий несколько
измерений (рис. 1). Традиционно биоразнообра-
зие определяют в контексте таксономического
разнообразия (~видового богатства) и обилия ви-
дов (соотношения их численности). Однако ви-
ды, входящие в состав сообществ, во-первых, раз-
личаются и выполняют разные экологические
функции, поэтому потеря одних видов влечет за
собой иные последствия для экосистем, нежели
потеря других, во-вторых, виды имеют разную
эволюционную историю, а значит, вносят разный
вклад в существующее разнообразие сообществ
[16, 17]. Для наиболее полной оценки биологиче-
ского разнообразия, помимо его таксономиче-
ского аспекта, необходимо учитывать функцио-
нальное и филогенетическое разнообразие [18].
Ввиду того, что механизмы формирования сооб-
ществ могут по-разному влиять на разные аспек-
ты биоразнообразия, функциональное и филоге-
нетическое разнообразие могут не коррелировать
с таксономическим [19].

Цель данного обзора – описать наиболее об-
щие концепции, объясняющие формирование
разнообразия сообществ, и привести примеры
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оценки роли отдельных процессов, исходя из на-
блюдаемых паттернов таксономического, функ-
ционального и филогенетического разнообразия.

МЕХАНИЗМЫ ФОРМИРОВАНИЯ 
СООБЩЕСТВ

Основные теории
Экология – сравнительно молодая наука, но за

время ее существования предложено множество
частных механизмов, действие которых опреде-
ляет состав и численность видов в локальных со-
обществах, и количество таких механизмов со-
ставляет как минимум несколько сотен [20]. Не-
смотря на такое количество, можно выделить
несколько наиболее важных обобщающих теоре-
тических моделей, которые призваны объяснить
формирование и современное состояние сооб-
ществ, изучаемых эклогами (табл. 1).

Виды, входящие в состав локальных сооб-
ществ, могут иметь разные экологические ниши,
представляющие собой набор биотических и
абиотических характеристик местообитания, в
которых виды могут выживать и сосуществовать
длительное время [9, 11, 12]. Экологическое сооб-
щество определяется особенностями видов, кото-
рые позволяют им добывать ресурсы, избегать
хищников, выдерживать конкуренцию и выжи-
вать в определенных условиях окружающей сре-
ды [21]. В соответствии с правилом конкурентно-
го исключения виды с одинаковыми экологиче-
скими нишами не могут сосуществовать в одном
местообитании [10].

С другой стороны, многие наблюдаемые сооб-
щества не соответствуют теории ниш, согласно
которой виды сосуществуют потому, что значи-
тельно различаются и поэтому избегают конку-
ренции и исключения. Ярким примером является
“загадка разнообразия почвенной фауны”: на-
пример, микробо- и детритофаги среди орибатид
(весьма насыщенная видами функциональная

группа, представители которой потребляют схожие
ресурсы) способны длительное время поддержи-
вать стабильные популяции в ограниченном про-
странстве [25, 26]. Нейтральная модель биоразно-
образия предполагает, что виды сосуществуют бла-
годаря тому, что схожи по своим экологическим
характеристикам и не имеют конкурентного пре-
имущества друг перед другом, в результате чего со-
общество контролируется случайными процесса-
ми: демографической стохастичностью динамики
популяций – экологическим дрейфом, расселе-
нием и видообразованием, которые противостоят
процессам вымирания [14, 27]. При этом эколо-
гически идентичные виды способны сосущество-
вать длительное время, если в расчете на одну
особь у них сохранятся близкая вероятность раз-
множиться, вымереть, заселить свободное про-
странство и эволюционировать [28].

Теория “метасообществ” объединяет перечис-
ленные выше частные механизмы, учитывая вза-
имодействие между локальными сообществами,
иерархическую организацию экологических си-
стем и сложную разномасштабную структуру
процессов, которые влияют на формирование
разнообразия. Связанные между собой процесса-
ми расселения локальные сообщества формиру-
ют метасообщество и региональный пул видов,
окружающая среда фильтрует расселяющиеся ви-
ды в локальных сообществах, при этом виды мо-
гут взаимодействовать друг с другом в процессе
разделения ниш, сосуществовать согласно ней-
тральной теории, но также могут поддерживаться
в локальных сообществах иммиграцией, если ее
темпы достаточно велики [23]. Теория метасооб-
ществ представляет собой взгляд на локальное со-
общество как на часть системы более высокого по-
рядка и использует для объяснения наблюдаемого
локального разнообразия сообществ процессы, ко-
торые работают в разных масштабах [24].

Наиболее общее описание процессов, под вли-
янием которых формируются локальные сообще-
ства, предложил Марк Велленд в монографии
“The theory of ecological communities” [15]. В рам-
ках этого обобщения локальные сообщества фор-
мируются под воздействием четырех основных
процессов высокого порядка – фильтра окружа-
ющей среды, расселения особей, экологического
дрейфа и видообразования (рис. 2). Каждый из
этих процессов на уровне экологических сооб-
ществ аналогичен одной из четырех сил, действу-
ющих в эволюции: отбору, миграции, дрейфу и
мутациям. Эти высокоуровневые процессы, как и
частные низкоуровневые, можно разделить на
стохастические и детерминистические в зависи-
мости от определенности состояния системы (ло-
кального сообщества) в результате их влияния.

Детерминистические механизмы не предпола-
гают случайности в формировании локальных со-

Рис. 1. Аспекты биологического разнообразия.
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обществ. Состав и соотношение видов в них
определены свойствами среды обитания и каче-
ствами видов, которые должны быть приспособ-
лены к условиям среды и друг к другу. Стохасти-
ческие механизмы предполагают формирование
локальных сообществ под воздействием случай-
ных процессов – случайных событий расселения
и экологического дрейфа, в результате чего не-
возможно предсказать точный состав локальных
сообществ, но можно оценить множество буду-
щих состояний и вероятность каждого из них.

При этом экологическая нейтральность, часто
привлекаемая для объяснения паттернов биораз-
нообразия изучаемых сообществ, подразумевает,
что организмы одной функциональной или эко-
логической группы на индивидуальном уровне
идентичны по вероятности рождения, смерти,
миграции и видообразования [14]. Это весьма
широкое определение не исключает сложных
экологических взаимодействий между особями
видов в сообществе. В основном экологическая
нейтральность подразумевает, что популяции ви-

Рис. 2. Наблюдаемые паттерны биоразнообразия – результат взаимодействия стохастических и детерминистических
процессов (по [3], с изменениями и дополнениями).
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Таблица 1. Описание наиболее общих концепций, объясняющих наблюдаемое разнообразие сообществ

Теория
Задействованные процессы 

высокого уровня
(по М. Велленду [15])

Описание

Экологиче-
ские ниши

Отбор видов в сообщество: 
абиотический и биотический 
фильтры

Локальные сообщества сформированы видами, которые приспо-
соблены к среде обитания, длительному сосуществованию друг с 
другом и имеют экологические отличия – занимают разные эколо-
гические ниши [21]. Разделение ниш между видами – основопола-
гающий механизм поддержания биоразнообразия [12]

Нейтральная 
теория

Экологический дрейф, рассе-
ление, видообразование

Локальные сообщества сформированы случайными событиями 
расселения видов и стохастическими демографическими колеба-
ниями – экологическим дрейфом. Все виды сообщества имеют 
одинаковые свойства демографической динамики. Разнообра-
зие локальных сообществ – результат баланса между расселе-
нием, видообразованием и дрейфом [14, 22]

Метасообще-
ство

Расселение, абиотический и 
биотический фильтры

Локальные сообщества являются частью региональной системы 
высшего порядка – метасообщества и связаны между собой через 
расселение множества потенциально взаимодействующих видов. 
Разнообразие локальных сообществ формируется ограничением 
расселения, разделением экологических ниш видов, постоянной 
иммиграцией в сообщество с неблагоприятными условиями из 
окружающих сообществ, где существует стабильная популяция, и 
нейтральным сосуществованием видов [23, 24]

Теория эколо-
гических сооб-
ществ 
М. Велленда

Отбор – абиотический и био-
тический фильтры, расселе-
ние особей, экологический 
дрейф, видообразование

Взаимодействие детерминистических и стохастических процес-
сов определяет состав сообщества. Любой частный экологиче-
ский процесс регуляции состава сообщества можно свести к 
одному из четырех процессов высшего порядка – фильтру среды, 
расселению, экологическому дрейфу, видообразованию [15]
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дов должны подчиняться одним и тем же эколо-
гическим правилам демографической динамики.
При этом детерминированные процессы в сооб-
ществах могут быть экологически нейтральными
и наоборот [29].

Детерминистические механизмы. Отбор
Детерминистические процессы определяют

состав сообществ путем отбора видов, способных
выжить в конкретном местообитании. М. Вел-
ленд [15] выделяет “отбор” как основной детер-
министический механизм высшего порядка, при-
нимающий участие в формировании локального
сообщества. Отбор регулирует присутствие тех
или иных видов в сообществе на основе различий
в приспособленности особей разных видов. От-
бор можно разделить на два основных процесса:
абиотическую фильтрацию и биотические взаи-
модействия. Несмотря на то, что эти процессы
могут приводить к одинаковым последствиям для
сообществ – исключению видов, не соответствую-
щих абиотическому и биотическому окружению,
они действуют на разных масштабах, и эти процес-
сы необходимо различать [30]. Виды, присутствую-
щие в сообществе, приспособлены к условиям
окружающей среды (абиотический фильтр, фильтр
окружающей среды, фильтр местообитания) и су-
ществованию с другими видами сообщества (т.е.
способны выдержать конкуренцию, пресс пара-
зитов, хищников – биотические взаимодействия,
биотический фильтр). Состав сообщества в рам-
ках этой концепции имеет неслучайный характер
и зависит от условий среды [31].

В отношении динамики популяций видов, при-
сутствующих в сообществе, отбор может быть ча-
стотно-зависимым. При положительном частотно-
зависимом отборе приспособленность вида возрас-
тает по мере увеличения его численности. Напри-
мер, некоторые виды растений способны изме-
нять эдафические условия, делая их менее подхо-
дящими для других видов. При отрицательном
частотно-зависимом отборе приспособленность
вида падает с увеличением относительного оби-
лия вида (например, хищник с большей вероят-
ностью будет охотиться на наиболее многочис-
ленную добычу, ограничивая ее численность и
высвобождая часть ресурсов для других видов той
же экологической группы). Обсуждение этих двух
типов отбора в контексте экологии сообществ
важно, поскольку они приводят к разным резуль-
татам – отрицательный частотно-зависимый от-
бор поддерживает разнообразие видов (феноти-
пов, генотипов) в сообществе (например, слож-
ные биотические взаимодействия), в то время как
положительный частотно-зависимый отбор сни-
жает разнообразие [15].

Фильтр окружающей среды (абиотический
фильтр) является первым механизмом, определя-

ющим появление видов регионального пула в ло-
кальных сообществах [32]. Согласно этой кон-
цепции, видовой состав сообществ определяется
комплексом абиотических факторов среды, толе-
рантностью видов по отношению к этим факто-
рам – набором признаков, которые позволяют
выживать в определенных условиях, способно-
стью к размножению и поддержанию стабильной
популяции в условиях локального сообщества.
Фильтр окружающей среды не только прямо вли-
яет на выживание видов в локальном сообществе,
но и модифицирует взаимодействия между вида-
ми [33]. Например, суровые условия окружающей
среды, с одной стороны, отбирают в сообщество
экологически близкие виды, способные выжить в
таких условиях, с другой, препятствуют домини-
рующим видам захватить подавляющее количе-
ство ресурсов, что могло бы привести к исчезно-
вению других видов [34, 35]. Пространственная и
временная неоднородность абиотических факто-
ров среды (сезонность, вариация эдафических
условий), как правило, повышает разнообразие
сообществ в случае, если виды не испытывают
ограничений в расселении [36].

Взаимодействия между видами (биотический
фильтр). Если особи вида способны существовать
в конкретных абиотических условиях, они долж-
ны выжить в условиях конкуренции с другими
видами, выдержать пресс паразитов и хищников.
Взаимодействие видов (биотическая фильтра-
ция) регулирует конечное количество видов, оби-
тающих в локальном сообществе, за счет конку-
рентного исключения и других биотических взаи-
модействий [37]. Состав современных сообществ
и появление в них новых видов подвержены “эф-
фекту приоритета”, при котором уже имеющиеся
в сообществе виды оказывают положительное или
отрицательное влияние на появление новых видов
путем модификации нишевого пространства или
его существенного сокращения [38].

Характер биотических взаимодействий зави-
сит от суровости абиотических факторов, неод-
нородности (гетерогенности) среды и наруше-
ний, вызванных разными причинами [39]. Важ-
ность экологического содействия как одного из
основных биотических взаимодействий возраста-
ет с увеличением суровости среды и снижением
продуктивности сообществ, тогда как интенсив-
ность конкуренции падает. Например, с нараста-
нием суровости условий среды в альпийских со-
обществах биомасса, рост и размножение аль-
пийских видов растений выше в окружении
других растений [40]. Это происходит по причине
изменения лимитирующих факторов: в экстре-
мальных условиях лимитирующими являются
климатические факторы (температура, ветер) и
развитость почвенного покрова, в то время как в
умеренных условиях основным лимитирующим
фактором становится доступность ресурсов, что по-
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рождает конкуренцию. Таким образом, на форми-
рование конечного состава сообщества сильное
влияние оказывают и положительные биотиче-
ские взаимодействия, например средообразую-
щая деятельность некоторых видов по отноше-
нию к другим [41].

Когда новые виды не встречаются с естествен-
ными сдерживающими факторами (оказываются
более конкурентными, чем существующие виды,
имеют специфические защитные приспособле-
ния, не сталкиваются с прессом хищников и пара-
зитов), они становятся инвазивными и значительно
влияют на разнообразие локальных сообществ. Их
появление может приводить к исчезновению на-
тивных видов сообщества и замещению их други-
ми видами [33, 42].

Фильтр окружающей среды отражает фундамен-
тальную экологическую нишу вида, а биотические
взаимодействия – реализуемую экологическую ни-
шу. В экспериментальных исследованиях часто тя-
жело установить влияние конкретного процесса,
поскольку и абиотический фильтр, и биотиче-
ские взаимодействия могут приводить к отсут-
ствию определенных видов в локальном сообще-
стве [30].

Стохастические механизмы

Стохастические механизмы формирования
сообществ связаны прежде всего со случайными
событиями, влияние которых в итоге приводит к
некоторому состоянию сообщества в рассматри-
ваемый момент времени. Виды случайно появля-
ются в сообществе и исчезают, а наблюдаемое со-
отношение их обилия может быть обусловлено
случайными колебаниями – экологическим
дрейфом [14].

Многие процессы на разных уровнях органи-
зации биологических систем носят случайный ха-
рактер, являясь одним из источников наблюдае-
мого разнообразия живой природы: ошибки при
копировании ДНК, процессы формирования им-
мунитета и путей передачи нервных импульсов,
выработка новых моделей поведения [43]. Слу-
чайные (вероятные, но непредсказуемые) собы-
тия – это не просто шум, а одно из фундаменталь-
ных свойств природы. Таким образом, “случай-
ность” во многом лежит в основе формирования
живой и неживой природы. Среди стохастиче-
ских процессов, участвующих в формировании
экологических сообществ, выделяют случайное
расселение особей на новые территории, эколо-
гический дрейф и видообразование [15].

Расселение видов и колонизация новых террито-
рий – важные фундаментальные экологические
процессы. Расселение видов подразумевает пере-
мещение особей между локальными сообщества-
ми [3]. Этот процесс является основополагаю-

щим для многих частных экологических концеп-
ций, особенно первичной сукцессии и теории
островной биогеографии [13]. В паре с видообра-
зованием расселение – это процесс, в результате
которого в сообществе появляются новые виды
[15]. При этом если детерминистические процес-
сы стремятся сократить число видов в сообще-
стве, то расселение видов способствует появле-
нию новых видов и увеличивает биологическое
разнообразие локальных сообществ [3, 44]. В ре-
зультате расселения локальные сообщества пере-
стают быть независимыми и объединяются во
взаимосвязанную систему [15].

Распространение видов в целом невозможно
считать абсолютно случайным. Однозначно сто-
хастическое расселение видов зависит только от
размера популяции: виды с большей численно-
стью имеют большую вероятность расселиться,
но поскольку виды регионального пула отлича-
ются по своим способностям к расселению, веро-
ятность расселения одних видов может быть су-
щественно выше, чем других. Расселение может
быть активным или пассивным, и, вероятно, ис-
тинно стохастическим можно считать именно
пассивное расселение [45].

Виды, которые не в состоянии поддерживать
стабильную (самовоспроизводящуюся) популя-
цию внутри какого-либо сообщества, тем не ме-
нее могут поддерживать свою численность при
постоянной иммиграции из окружающих сооб-
ществ [46]. Высокая интенсивность расселения и
отсутствие ограничений приводят к увеличению
локального разнообразия сообществ (α-разнооб-
разия), в то время как различия между локальны-
ми сообществами снижаются (уменьшается β-
разнообразие) [47].

Экологический дрейф – результат случайных
изменений в сообществе, связанных с рождением
и смертью особей и колебаниями численности
видов, вызванных случайными причинами [3].
Экологический дрейф можно наблюдать на уров-
не случайных событий рождения и смертности
особей, случайного определения (и соотноше-
ния) полов в популяциях и различий в жизнеспо-
собности особей в популяции [48]. Влияние дрейфа
на сообщество тем выше, чем меньше размер попу-
ляций видов, входящих в сообщество [48, 49]. Эко-
логический дрейф может приводить к исчезнове-
нию небольших изолированных популяций, что
упрощает структуру сообщества [50]. Этот про-
цесс имеет тенденцию снижать разнообразие
внутри сообществ и таким образом увеличивать
различия (β-разнообразие) между схожими в
остальном сообществами, что особенно выраже-
но в регионах с большим пулом видов [31, 51].

Видообразование. Определение видообразова-
ния как стохастического процесса условно. К
числу стохастических процессов относятся гене-
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тический дрейф, поток генов и появление мута-
ций, в то время как отбор носит детерминистиче-
ский характер и зависит от функциональных
свойств видов. Видообразование играет важную
роль в формировании регионального пула видов,
являющегося источником разнообразия локаль-
ных сообществ [52]. В меньшем масштабе, напри-
мер на изолированных океанических островах,
этот процесс становится важным источником ло-
кального разнообразия [15]. Регионы с более вы-
сокими темпами видообразования (или низкими
темпами вымирания) имеют более крупные пулы
видов, что увеличивает влияние экологического
дрейфа: в регионах с более крупным пулом видов
экологический дрейф будет вносить больший
вклад в разницу между локальными сообщества-
ми [31]. Видообразование, которое происходит
независимо в разных локальных сообществах,
увеличивает разнообразие этих сообществ и по-

вышает разницу между локальными сообщества-
ми одного региона [15].

Биологическое разнообразие – результат 
взаимодействия детерминистических 

и стохастических процессов

В формировании сообществ участвуют все
описанные выше процессы, но установить отно-
сительный вклад каждого из них часто не просто
[33]. Определение роли того или иного процесса в
наблюдаемой структуре сообщества зависит от
пространственного и временного охвата исследо-
ваний, конкретного сообщества и истории его
развития [53]. Описанные выше процессы можно
представить как несколько фильтров разного
масштаба (рис. 3), которые определяют состав на-
блюдаемых локальных сообществ [54].

На разнообразие локальных сообществ оказы-
вают влияние геологическая история региона и
крупные события планетарного масштаба. Появ-
ление Панамского перешейка около 3 млн лет на-
зад и Великий межамериканский обмен привели
к значительным изменениям в фауне млекопита-
ющих Южной Америки. Ныне около половины
южно-американских видов имеют североамери-
канское происхождение, при этом многие виды
южно-американских сумчатых не выдержали
конкуренции с плацентарными млекопитающи-
ми [56]. В то же время фауна Австралии, не имев-
шая в своей истории подобных по масштабу собы-
тий, сохранила значительную самобытность фауны
до прихода людей [57]. Геологическая и эволюци-
онная истории региона, масштабные катастрофи-
ческие события, видообразование и вымирание ви-
дов формируют региональный пул видов крупных
регионов – большое количество видов, популяции
которых присутствуют в локальных местообита-
ниях, объединенных процессами расселения [58].

Расселение видов и появление их в локальных
сообществах региона – следующий процесс, ко-
торый определяет локальное разнообразие. Об-
мен особями между локальными сообществами и
появление в сообществе новых видов из регио-
нального пула модифицируют влияние фильтра
среды и экологического дрейфа в формировании
сообществ [3, 31]. Расселение способствует насы-
щению локальных сообществ видами и появле-
нию особей видов уже существующих популяций,
уменьшая относительное влияние экологическо-
го дрейфа, увеличивая роль абиотического филь-
тра и особенно биотических взаимодействий [59].
Появление новых видов в локальных сообще-
ствах может как стабилизировать их динамику,
так и вывести их из состояния равновесия [60, 61].

Биотические взаимодействия и абиотический
фильтр, по-видимому, действуют в разных про-
странственных масштабах. Биотические взаимо-

Рис. 3. Процессы, определяющие разнообразие ло-
кальных сообществ, в виде экологических фильтров
(по [54, 55], с изменениями).
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действия, например конкуренция, наблюдаются
на уровне взаимодействия между особями, в то
время как абиотический фильтр определяет со-
став видов, входящих в сообщество, в более круп-
ном масштабе [62]. Но некоторые биотические
взаимодействия, например симбиоз, могут вли-
ять на состав сообщества и в более крупных мас-
штабах [63]. Виды могут исчезать из сообщества
не только под воздействием фильтра среды, но и
в результате случайных событий и экологическо-
го дрейфа [15].

В результате видовой состав современных ло-
кальных сообществ зависит от расселения видов
и существующих барьеров расселения, а также от
того, обладают ли виды определенными свой-
ствами, позволяющими им выжить в условиях
окружающей среды и сосуществовать с другими
видами в сообществе. В случае слабого действия
фильтра среды (как абиотических факторов, так и
биотических взаимодействий) в формировании
сообществ увеличивается роль стохастических
процессов и наоборот [31]. Относительная важ-
ность стохастических процессов растет с увеличе-
нием продуктивности сообществ. Также предпо-
лагается, что более благоприятные для жизни
условия, большая доступность ресурсов и, таким
образом, ослабление влияния фильтра среды и био-
тических взаимодействий лежат в основе положи-
тельной связи между увеличением продуктивности
сообществ с уменьшением географической широты
и увеличением биоразнообразия [64].

Как отмечено выше, при изучении и оценке
влияния данных процессов на формирование со-
обществ велика роль пространственного и вре-
меннóго масштабов исследований, а также кон-
кретных целей и задач [65]. Роль тех или иных
процессов изменяется с развитием сообщества.
Например, при восстановительной сукцессии по-
сле пожаров состав мхов и сосудистых растений в
сообществе в первые годы определяется случай-
ными процессами, роль которых постепенно па-
дает, а детерминистических возрастает [66]. Од-
нако если исследователь сосредоточен на изуче-
нии конкретного локального сообщества и
процессов, которые протекают внутри него в дан-
ный момент времени, для объяснения наблюдае-
мых паттернов биоразнообразия может хватить
нескольких низкоуровневых процессов, при этом
для интерпретации результатов будет не важно,
что некий низкоуровневый процесс порождает
процесс высокого порядка [67].

АСПЕКТЫ РАЗНООБРАЗИЯ
Виды, представленные в сообществе, не явля-

ются функционально равнозначными и эволю-
ционно эквивалентными, поэтому сообщества,
включающие сходное количество видов (сходное
таксономическое разнообразие), тем не менее

могут иметь разное функциональное (ввиду эко-
логических особенностей видов и их неравно-
значности в выполнении экологических функ-
ций) и филогенетическое (из-за разной эволюци-
онной истории видов) разнообразие [68, 69]. Так
как виды имеют разные экологические, функци-
ональные и физиологические особенности, опи-
санные выше процессы могут по-разному влиять
на различные аспекты биоразнообразия [70].

Функциональное разнообразие определяется
как разнообразие функциональных признаков
организмов, присутствующих в сообществе [71].
Функциональные признаки (трейты, traits) – это
особенности организмов, в отношении которых
предполагается или известно, что они влияют на
приспособленность организмов: их рост, размно-
жение и выживание [72]. Функциональные осо-
бенности определяют многомерное пространство
признаков, в котором существуют виды (напри-
мер, масса тела, диета, форма и размер клюва, ли-
стовая поверхность) [73]. Функциональные при-
знаки видов определяют отношения между орга-
низмами и их биотической и абиотической
средой, определяют экологическую нишу вида,
т.е. его способность переносить определенные
условия. Некоторые функциональные признаки
определяют не только способность организмов
выживать в конкретных условиях (response traits),
но и возможность оказывать влияние на окружа-
ющую среду (effect traits). Такие признаки могут
влиять на другие виды, представленные в сооб-
ществе, например через трофические взаимодей-
ствия (хищник – жертва, паразитизм), мутуали-
стические отношения либо такие экологические
процессы, как круговорот питательных веществ,
опыление, потребление опада и т.п. [71].

Оценка функционального разнообразия дает
представление об устойчивости экосистем [74].
Функциональная избыточность, означающая,
что популяции разных видов выполняют анало-
гичную или одинаковую функцию в сообществе,
характерна для наиболее устойчивых к потере
таксономического биоразнообразия сообществ
[75]. В то же время популяции функционально
избыточных сообществ более восприимчивы к
экологическому дрейфу.

Виды вносят уникальный вклад в филогенети-
ческое разнообразие сообществ, которое отража-
ет их уникальную эволюционную историю [76].
Оценка филогенетического разнообразия осно-
вана на измерении длины ветвей филогенетиче-
ского древа сообщества и учитывает эволюцион-
ную историю входящих в него видов [77]. Фило-
генетическое разнообразие часто предлагают
использовать как косвенную меру для оценки
функционального разнообразия, поскольку в отно-
шении многих признаков предполагают эволюци-
онное наследование, а в отношении более близких в
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эволюционном плане видов – экологическое сход-
ство [78–80]. Помимо этого, взаимодействия между
видами и их функциональные особенности зависят
от комплекса признаков, часть из которых может
быть не известна исследователям. Филогенетиче-
ское разнообразие в этом случае может служить
мерой косвенной оценки функционального раз-
нообразия [81]. Но филогенетическое разнооб-
разие ценно само по себе и отражает в целом
морфологические, экологические, генетические
и физиологические различия, которые накопи-
лись между видами в ходе эволюции [82].

Функциональное разнообразие может не кор-
релировать с филогенетическим, если функцио-
нальные признаки находятся под сильным стаби-
лизирующим отбором или из-за интенсивных
конкурентных взаимоотношений между эволю-
ционно близкими (и функционально похожими)
видами [83, 84]. Оценка этого аспекта биоразно-
образия важна для его сохранения во всей полно-
те, поскольку филогенетическое разнообразие
отражает уникальную эволюционную историю
видов. Например, потеря сравнительно неболь-
шого числа видов может критически сказаться на
филогенетическом разнообразии, если потерян-
ные виды были единственными представителями
своей клады в сообществе [85]. Оценка филогене-
тического разнообразия важна в качестве одного
из критериев природоохранной деятельности для
оценки экосистем [86].

Функциональный и филогенетический аспек-
ты разнообразия могут не коррелировать с таксо-
номическим, поскольку ограничение расселения
и фильтр окружающей среды по-разному влияют
на эти компоненты разнообразия, а виды и сооб-
щества имеют разную эволюционную историю
[73]. Например, таксономическое разнообразие
птиц лесов Центральной Европы положительно и

наиболее сильно коррелирует с увеличением пло-
щади лесных массивов, возрастом древостоя и его
составом, в то время как филогенетическое раз-
нообразие уменьшается, а функциональное име-
ет положительную, но не столь выраженную кор-
реляцию с этими факторами [87]. Все три аспекта
биоразнообразия могут по-разному меняться при
сукцессионных изменениях (рис. 4). На ранней
стадии сукцессии видовое богатство увеличивает-
ся, но не наблюдается увеличения функциональ-
ного и филогенетического разнообразия – виды
имеют высокий уровень функционального сход-
ства. На поздней стадии сукцессии не происходит
дальнейшего увеличения видового богатства, но
наблюдается рост функционального разнообра-
зия за счет замены функционально избыточных
видов, что свидетельствует о возрастающей роли
биотических взаимодействий [88].

ОПРЕДЕЛЕНИЕ МЕХАНИЗМОВ 
ФОРМИРОВАНИЯ ЛОКАЛЬНЫХ 

СООБЩЕСТВ
Оценка функционального и филогенетиче-

ского разнообразия по отношению к таксономи-
ческому позволяет лучше понять, в какой степени
формирование сообщества обусловлено стохасти-
ческими или детерминистическими механизмами
[88, 90]. Процессы, участвующие в формировании
биологического разнообразия локальных сооб-
ществ, действуют на разных иерархически органи-
зованных пространственных масштабах [65]. Со-
гласно описанным выше теоретическим моделям,
биологическое разнообразие с точки зрения про-
странственной организации делится на региональ-
ный пул видов (региональное разнообразие – γ-раз-
нообразие), разнообразие локальных сообществ
(локальное разнообразие – α-разнообразие) и из-
менение биологического разнообразия между ло-
кальными сообществами (β-разнообразие) [91].
Совместные оценки таксономического, функци-
онального и филогенетического α- и β-разнооб-
разия дополняют друг друга при определении
процессов, которые влияют на формирование ло-
кальных сообществ в градиенте факторов среды,
и позволяют определить те процессы, которые в
наибольшей степени объясняют наблюдаемые
паттерны разнообразия [19, 92].

Биотические взаимодействия, абиотический
фильтр и экологический дрейф действуют на ло-
кальном уровне и определяют α-разнообразие
локальных сообществ, тогда как изменение фак-
торов среды в региональном масштабе, историче-
ские и эволюционные процессы могут в значи-
тельной степени влиять на β-разнообразие [69,
93]. Например, таксономическое, функциональ-
ное и филогенетическое α-разнообразие локаль-
ных сообществ может оставаться неизменным,
несмотря на существенное изменение видового

Рис. 4. Изменения аспектов разнообразия раститель-
ности напочвенного яруса в градиенте вырубки: уве-
личение количества неспециализированных видов
приводит к снижению филогенетического разнооб-
разия (по [89]).

Функциональное разнообразие
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состава, функциональных признаков или фило-
генетического древа от сообщества к сообществу,
что демонстрирует влияние того или иного про-
цесса на формирование локальных сообществ в
региональном масштабе – изменение в локаль-
ных сообществах в градиенте факторов среды или
в результате ограниченного расселения [17, 19].

Детерминистические механизмы: фильтр среды 
и биотические взаимодействия

Поскольку функциональные признаки позво-
ляют видам адаптироваться к условиям окружаю-
щей среды, то фильтр окружающей среды пре-
имущественно влияет на функциональную струк-
туру сообществ, в то время как таксономический
и филогенетический аспекты разнообразия могут
не отражать влияния факторов [17]. Если роль
абиотического фильтра в формировании сообще-
ства велика (например, суровость условий сре-
ды), то в сообщество будут отобраны виды, обла-
дающие сходными чертами, которые позволяют
им выживать в определенных условиях, и мы бу-
дем наблюдать функционально кластеризован-
ное (“clustered”) сообщество, функциональное α-
разнообразие которого снижено (рис. 5) по отно-
шению к таксономическому разнообразию [73].
Если велика роль биотического фильтра (интен-
сивны биотические взаимодействия, например
конкуренция), то ожидается, что сообщество бу-
дет сформировано наиболее функционально раз-
нообразными видами, сильные различия призна-
ков которых будут способствовать сосуществова-
нию благодаря лучшему разделению ресурсов, и
мы будем наблюдать функционально сверхразно-
образное (“overdispersed”) сообщество. В случае
выраженной гетерогенности локального сообще-
ства (вследствие нарушений или присутствия
участков с разной продуктивностью) могут одно-
временно наблюдаться высокие уровни таксоно-
мического и функционального α-разнообразия
[71, 90].

Если функциональные признаки эволюцион-
но сохраняются, т.е. существует филогенетиче-
ский сигнал по отношению к функциональным
признакам, будет наблюдаться корреляция между
функциональным и филогенетическим разнооб-
разием [69, 79, 94]. Степень эволюционного кон-
серватизма ниши и уровень филогенетического
сигнала могут различаться в отношении факторов
среды, из-за чего закономерности изменения
рассматриваемых аспектов разнообразия могут
отличаться в градиентах отдельных факторов [19].
При конвергенции функциональных признаков в
филогенетически не связанных таксонах или
низком эволюционном консерватизме функцио-
нальных признаков между филогенетическим и
функциональным аспектами разнообразия ожи-
дается обратная зависимость [71].

Абиотический и биотический фильтры влия-
ют на формирование локальных сообществ,
“пропуская” виды с определенными функцио-
нальными признаками, что должно отразиться на
уровне функционального, филогенетического и
таксономического β-разнообразия. Если какой-
либо фактор значительно влияет на формирова-
ние сообществ в региональном масштабе, то ожи-
дается высокое таксономическое и функциональ-
ное β-разнообразие, связанное с влиянием этого
фактора [19]. Если влияние фильтра окружающей
среды не столь выражено, то серьезного измене-
ния функционального разнообразия не ожидает-
ся, но могут отмечаться высокие темпы измене-
ния таксономического разнообразия из-за влия-
ния стохастических процессов или интенсивных
биотических взаимодействий [90]. Большая доля
необъясненной факторами среды вариации для
α-разнообразия, чем для β-разнообразия, может
указывать на изменение интенсивности биотиче-
ских взаимодействий вдоль градиентов факторов
среды [19].

Благоприятные локальные условия и высокий
уровень первичной продуктивности могут осла-
бить конкуренцию за ресурсы и снизить темпы
вымирания видов, что в конечном итоге приво-
дит к функциональной избыточности и сниже-
нию функционального α-разнообразия локаль-
ных сообществ по сравнению с таксономическим
и филогенетическим аспектами разнообразия
[90]. В этом случае наблюдается увеличение
функционального β-разнообразия в градиенте
факторов, которые обусловливают степень благо-
приятности условий среды, по сравнению с так-
сономическим β-разнообразием [19].

Стохастические механизмы. Расселение
Случайное, но ограниченное в силу разных

причин расселение видов может влиять на разно-
образие локальных сообществ и определять про-
странственно-структурированные паттерны из-
менения биоразнообразия [93]. Если перемеще-
ние видов не ограничено какими-либо барьерами
или расстоянием, то виды можно найти во всех
локальных сообществах, в которых они могут су-
ществовать. В этом случае фильтр окружающей
среды и биотические взаимодействия определяют
распространение видов [27]. Свободное расселе-
ние видов регионального пула приводит к увели-
чению таксономического и функционального α-
разнообразия локальных сообществ, в то же вре-
мя уменьшая различия (β-разнообразие) между
локальными сообществами [90].

Существующие препятствия к расселению
(например, сложный рельеф) даже без изменения
факторов среды могут влиять на изменение функ-
ционального и филогенетического разнообразия
локальных сообществ, уменьшая таксономиче-
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ское α-разнообразие и приводя к формированию
локальных сообществ, виды в которых обладают
случайным набором функциональных признаков
или функционально сходны по способности к
расселению [90]. Ограничение расселения может
влиять на определенные функциональные груп-
пы, более явно проявляясь в функциональном и
филогенетическом β-разнообразии [70]. В этом
случае ограничение расселения будет действовать
как экологический фильтр, отбирая в сообщества
виды, функционально схожие по своим способ-
ностям к расселению [71]. Зависимость β-разно-
образия от пространственной структуры (рассто-
яния между исследованными локальными сооб-
ществами) говорит о значительном вкладе в
формирование локальных сообществ ограниче-
ния расселения особей [19].

Влияние расстояния между исследуемыми
биотопами (определяемого пространством раз-
нообразия) на изменение аспектов биологиче-
ского разнообразия, помимо ограничений рассе-
ления, может свидетельствовать о существовании
не учтенных в исследовании пространственно-
структурированных факторов. Влияние учтенных
в исследовании пространственно-структуриро-
ванных факторов окружающей среды (например,
изменения температуры с широтой) может выра-
жаться в одновременном влиянии ограничения
расселения и пространственно-структурирован-
ных факторов на разнообразие сообществ [95].

Стохастические механизмы. 
Видообразование и экологический дрейф

Необъясненное пространственной структурой
и факторами среды изменение биоразнообразия
приписывается трудноуловимым процессам, ко-
торые тем не менее участвуют в формировании
локальных сообществ – экологическому дрейфу,
видообразованию, а также не учтенным в модели,
но влияющим на аспекты разнообразия факторам
среды.

Видообразование
Видообразование – один из источников по-

полнения регионального пула видов наряду с
масштабными событиями расселения. Несмотря
на то, что видообразование происходит достаточ-
но медленно и региональный пул видов можно
считать сравнительно постоянным в современ-

ных исследованиях, в некоторых случаях его вли-
яние невозможно игнорировать. Например, за-
полнение свободных экологических ниш на изо-
лированных островах в большой мере достигается
за счет видообразования, в то время как вблизи
материка обычно благодаря расселению и имми-
грации [96].

Видообразование, происходящее независимо в
разных локальных сообществах, повышает α-раз-
нообразие локальных сообществ и определяет слу-
чайные различия между этими сообществами – β-
разнообразие [15]. Широкая адаптивная радиация
может выражаться в низком уровне филогенети-
ческого разнообразия по отношению к другим ас-
пектам разнообразия и высоком уровне эндемиз-
ма [90]. В экологически сходных локальных сооб-
ществах адаптивная радиация может приводить к
появлению набора функционально сходных ви-
дов, близким уровням функционального α-раз-
нообразия и слабым различиям между сообще-
ствами [97]. Темпы видообразования и влияние
на аспекты разнообразия зависят от условий, в
которых оно протекает: изолированности локаль-
ного сообщества, его гетерогенности, силы дей-
ствия абиотического фильтра и биотических взаи-
модействий, а также конкретной рассматриваемой
группы организмов, которой свойственны соб-
ственные темпы видообразования и возможности
давать широкую адаптивную радиацию [96, 98, 99].

Экологический дрейф

В изолированных локальных сообществах, не
связанных расселением, обилие видов случайно и
независимо “дрейфует” в каждом из локальных
сообществ, что ведет к изменению их видового
состава и различиям между сообществами (т.е. к
увеличению β-разнообразия). В небольших сооб-
ществах значение экологического дрейфа возрас-
тает: его воздействие влечет за собой случайное
исчезновение видов, что существенно уменьшает
локальное разнообразие. Случайное влияние
экологического дрейфа позволяет видам домини-
ровать даже там, где им не вполне благоприят-
ствуют условия среды, что ослабляет наблюдае-
мую связь между составом сообществ и фактора-
ми среды. В общем виде экологический дрейф,
как правило, может стать причиной уменьшения
локального разнообразия и исчезновения видов,
и ввиду случайности таких изменений увеличива-

Рис. 5. Влияние процессов формирования локальных сообществ на α- и β-компоненты различных аспектов разнооб-
разия:  и – увеличение и уменьшение наблюдаемого аспекта разнообразия соответственно;  –как увеличе-
ние, так уменьшение уровня аспекта разнообразия в зависимости от условий (рассматриваемой группы организмов,
неоднородности локального сообщества, выраженности градиента факторов в регионе и различий между локальными
сообществами);  и  – аспекты разнообразия, в отношении которых воздействие рассматриваемого процесса вы-
ражено наиболее сильно по сравнению с другими;  – существенное влияние случайных причин в определении ас-
пекта разнообразия, ввиду чего тенденции в изменении тяжело прогнозировать.
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ет различия между сообществами – β-разнообра-
зие [15].

В случае экологического дрейфа мы имеем де-
ло со случайными изменениями состава сооб-
ществ, которые трудно предсказать. Эти случай-
ные изменения могут определять не связанные с
другими процессами (расселением, видообразо-
ванием, фильтром среды) различия между иссле-
дуемыми сообществами.

ОПРЕДЕЛЕНИЕ ПРОЦЕССОВ 
ФОРМИРОВАНИЯ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ 

СООБЩЕСТВ: ПЕРСПЕКТИВЫ РАЗВИТИЯ

В обзоре изложены представления о формиро-
вании экологических сообществ в контексте од-
ной из механистических обобщающих теорий, в
наиболее явном виде формализованной Марком
Веллендом [15]. Этот класс теорий основан на на-
шем понимании экологических и биологических
процессов (фильтры среды, ограниченное и сво-
бодное расселение, видообразование, экологиче-
ский дрейф), которые обусловливают формиро-
вание паттернов биологического разнообразия.

Другой класс теорий базируется на представ-
лении, что наблюдаемые паттерны определяются
наличием статистических ограничений в форми-
ровании сообществ. Данные теории не включают
явных предположений о вкладе биологических
или экологических процессов в формирование
локальных сообществ [100]. Одним из таких под-
ходов является Maximum Entropy Theory of Ecolo-
gy (МЕТЕ) [101]. Он учитывает информацию о че-
тырех параметрах сообществ для прогнозов их со-
стояния: общая площадь сообщества, общее
количество особей, общее количество видов и об-
щая скорость метаболизма всех особей. Эти пере-
менные используются для формирования биологи-
ческих ограничений системы, и прогнозируемые
состояния сообществ должны иметь плотность
особей, среднее количество особей на вид и сред-
нюю скорость метаболизма, соответствующие
исходным ограничениям [101, 102]. METE рас-
считывает наиболее вероятное состояние сооб-
ществ согласно этим ограничениям.

В литературе отмечается хорошая эмпирическая
поддержка прогнозов METE для распределения
обилия видов (species-abundance distribution – SAD),
закономерностей, связанных с пространственным
распределением особей видов, взаимосвязи между
видами и территорией (species-area relationship –
SAR) и вклада видов в метаболизм сообщества
[102–104]. Однако в экосистемах с изменяющи-
мися во времени переменными состояния пред-
сказания METE часто не соответствуют наблюда-
емым данным. Развернутая Maximum Entropy
Theory of Ecology – DynaMETE – предусматрива-
ет учет механизмов и экологических процессов

(например, природных и антропогенных наруше-
ний или быстрого видообразования на островах),
которые ответственны за изменение сообществ
во времени, с чем классическая теория METE
справлялась не очень хорошо, так как в классиче-
ском виде предполагает относительно статичное
состояние сообществ. Как и классическая METE,
DynaMETE включает два функциональных при-
знака видов – скорость метаболизма (или размер
тела) и численность видов. Но в этот подход мож-
но включить другие функциональные признаки
видов и связанные с ними факторы среды. Мож-
но учесть и филогенетическое разнообразие на
основании индексов расстояния между видами на
филогенетическом древе [105].

Интеграция биологических процессов и эко-
логических механизмов формирования экологи-
ческих сообществ и статистических подходов к
прогнозированию состояния экосистем, вероят-
но, позволит создать новую синтетическую тео-
рию экологических сообществ, снабженную
мощным математическим инструментарием, ко-
торый даст возможность предсказывать паттерны
различных аспектов разнообразия и оценивать
роль тех или иных экологических процессов в
формировании сообществ.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Необходимо помнить, что описанные выше ме-

ханизмы формирования локальных сообществ –
удобные механистические модели, которые об-
легчают наше понимание устройства, формиро-
вания и изучение таких сложных систем, как эко-
логические сообщества. Представленная схема
взаимодействия процессов в виде иерархически-
организованных фильтров, безусловно, полезна,
но многие описанные выше процессы действуют,
скорее, одновременно. Например, фильтры явля-
ются абстракциями экологических процессов и
игнорируют тот факт, что эти процессы постоян-
но взаимодействуют сложным образом [33]. Со-
общества могут быть одновременно ограничены
фильтром среды и интенсивными биотическими
взаимодействиями, ввиду чего функциональные
признаки, связанные с фильтрацией среды, будут
функционально избыточными, а черты, связанные
с биотическими взаимодействиями, разнообразны-
ми [106]. Однако описанные теории позволяют вы-
двигать и тестировать гипотезы, которые уточняют
наши представления о формировании сообществ и
роли факторов среды, которые определяют суще-
ствующие паттерны биоразнообразия.

Важное свойство теории экологических сооб-
ществ Марка Велленда [15] – ее инклюзивность,
благодаря чему предложенные ранее отдельные
концепции и механизмы формирования экологи-
ческих сообществ рассматриваются как порожда-
ющие четыре процесса формирования сообществ
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высшего порядка и могут быть сведены к ним.
Необходимо учитывать пространственный и вре-
менной масштаб исследований. Влияние многих
факторов на состав локального сообщества можно
установить только при проведении крупномас-
штабных региональных исследований [19, 107] или
при изучении сообществ в разных масштабах
[108]. Влияние многих процессов может усколь-
зать от экологов, поскольку мы сосредотачиваем
свою исследовательскую работу и интерпретацию
полученных результатов на уровне объекта иссле-
дования – локального сообщества [67]. С другой
стороны, в зависимости от задач исследования
при изучении локальных сообществ вне контек-
ста их взаимосвязи с другими сообществами для
объяснения наблюдаемого разнообразия может
быть достаточно только низкоуровневых процес-
сов, проявление которых можно установить в на-
блюдаемом локальном сообществе.

Исследование выполнено за счет гранта Рос-
сийского научного фонда № 22-74-00101 “Роль
факторов среды в формировании сообществ поч-
венных орибатид (Acari: Oribatida) Европы”,
https://rscf.ru/project/22-74-00101/.
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