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ВВЕДЕНИЕ
Важнейшая термодинамическая характеристика

организмов, экосистем и биосферы в целом – со-
стояние низкой энтропии, т.е. способность созда-
вать и поддерживать высокую степень упорядо-
ченности вещества. Использование энергетиче-
ского критерия для оценки основных тенденций в
эволюции биосферы было реализовано в работах
многих исследователей (Завадский, 1959; Щварц,
1980; Галимов, 2009; Ervin, 1991; Chesser, Sugg,
1996). В ходе эволюции биосферы была выработа-
на оптимальная организация, связанная с осо-
бенностями использования ассимилированной
энергии на различных уровнях организации жи-
вого (Шварц, 1976). Эволюционное упорядочива-
ние обеспечивается сочетанием производства
низкоэнтропийного продукта с итеративным его
воспроизводством (Галимов, 2009).

Эволюция реализуется через экологические
взаимоотношения, в которые вступают все орга-
низмы, а ее механизмы поддерживают высокую
степень упорядоченности структуры и функцио-
нирование экологических систем (Гиляров, 2003).
Под понятием “механизм” понимают некоторую
систему причина – следственных взаимоотноше-
ний в цепи процессов в экосистеме. Обычно по-

нятие “механизм” связывается с процессами,
проходящими, главным образом, на уровне орга-
низма, по отношению к уровню популяций и со-
обществ оно применяется редко. Тем не менее,
понимание взаимосвязи процессов в системах
надорганизменного уровня для экологии часто
оказывается более важным, чем раскрытие инди-
видуальных нарушений, происходящих в особях,
входящих в сообщество" (Филенко и др., 2005).

Загрязнение окружающей среды становится
фактором, стремительно изменяющим условия
жизни на планете, что предоставило нам уникаль-
ную возможность наблюдать эволюцию в дей-
ствии (Бигон и др., 1998; Моисеенко, 2017). Пони-
мание антропогенной трансформации структур-
но–функциональной организации экосистемы,
потоков вещества и энергии в условиях ее антро-
погенного загрязнения, которые происходят в
единстве и взаимодействии всех элементов, явля-
ется одной из актуальных задач современной эко-
логии и биогеохимии.

Цель работы – сформировать представление
о механизмах антропогенной изменчивости эко-
системы в условиях высокого антропогенного
воздействия и механизмов ее самоорганизации
(восстановления) после прекращения действия
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загрязнения. Устойчивость экосистем, протека-
ющие процессы дезорганизации под действием
токсичного загрязнения и восстановительной са-
моорганизации рассмотрены с позиций экологи-
ческой теории (Одум, 1986; Пианка, 1981; Алимов,
2000) и термодинамического механизма упорядо-
чивания вещества в живых системах (Пригожин,
Стенгерс, 2008; Галимов, 2009). Мы предприняли
попытку привести характеристики пертурбаций в
экосистемах и механизмов их самоорганизации к
понятиям, характеризующим универсальность
“феномена жизни” в свете теории Э.М. Галимова
(2005, 2009).

Озёрные экосистемы являются удобным объ-
ектом для рассмотрения эволюции надорганиз-
менного уровня организации живого в условиях
активного антропогенного воздействия и восста-
новительной самоорганизации. В основу работы
легли показатели деградации и восстановитель-
ной эволюции водных экосистем после токсич-
ного загрязнения (на примере загрязняемых за-
ливов крупных озер) (Моисеенко, 2011; Moiseen-
ko et al., 2009; Moiseenko, Sharov, 2019).

МЕХАНИЗМЫ ПОДДЕРЖАНИЯ 
СТАБИЛЬНОСТИ

Рассмотрим в первую очередь устойчивое (ста-
бильное) функционирование водной экосисте-
мы. Анализ публикаций (Алимов, 1994, 2000;
Odum, 1985; Cains, 1990; Pratt, Cains, 1996; Chesser,
Sugg, 1996) показывает многообразие подходов и
определений к оценке устойчивости экосистем,
т.е. ее способности противостоять потоку загряз-
нений. Устойчивость может быть оценена как ее
способность противостоять пертурбациям (ре-
зистентная), так и способность возвращаться к
исходному состоянию (эластичная) после дей-
ствия стрессового фактора. Эластичную устой-
чивость часто называют упругостью экосистемы
(Алимов, 2000).

Э.М. Галимов, изучая феномен зарождения
жизни на уровне возникновения самовоспроиз-
водящихся молекул, отмечал, что биологическая
система стремится организоваться таким обра-
зом, чтобы в ней возникли необратимые линей-
ные процессы, которые препятствовали нараста-
нию энтропии и свели это нарастание к минимуму
“…устойчивость биологических систем обусловле-
на их существенной линейностью, способностью к
воспроизводству и тем, что они являются не про-
сто сложными, а представлены подсистемными
множествами …” (Галимов, 2009).

Стабильность функционирования (стацио-
нарность) есть функция устойчивости экосисте-
мы к действию дестабилизирующего фактора –
будь то токсичное загрязнение, эвтрофирование,
или изменение гидрологических характеристик.

В процессе сукцессионного развития экосистемы
достигают зрелого (климаксного) состояния.
А.Ф. Алимов (2000) измеряемыми параметрами
стабильности сообществ или экосистем предлага-
ет принять пределы варьирования их характери-
стик, не выходящих за рамки среднего уровня го-
довых флуктуаций, сложившихся в ходе эволюци-
онного развития и свойственного данной системе.
В табл. приведены ключевые характеристики при-
родного состояния трех озер Северо–Запада (пе-
риод 1 – природное состояние), которые мало из-
менялись с момента сформированной относи-
тельно стабильной экосистемы. Бесспорно, в
отдельных случаях экосистемы эволюциониру-
ют, например, происходит старение озер (вплоть
до образования болотных систем), но этот процесс
может развиваться тысячи и миллионы лет. Мы
рассматриваем доиндустриальный период, когда
условия окружающей среды мало видоизменялись
(на отрезке 100–200 доиндустриальных лет).

Выделим признаки устойчивости экосистем и
постараемся дать объяснение с точки зрения уни-
версальности механизмов функционирования жи-
вых систем в свете теории Э.М. Галимова (2009).
Признаки устойчиво функционирующей экоси-
стемы объясним в терминах, описывающих сущ-
ность “феномена жизни” надорганизменного
уровня организации живого.

Соотношения сил и потоков. Приток энергети-
ческих субсидий в экосистему (в виде биогенных и
органических веществ) постоянен, образование
продукции (Р) в пределах годовых флуктуаций,
уравновешен тратами на дыхание (R), т.е. P/R ≈ 1.
Биодоступные формы элементов и веществ утили-
зированы в экосистеме, т.е. поступающие извне
вещества потребляются в биогеохимических цик-
лах, избыток – выводится из экосистемы путем за-
хоронения или оттока, что характерно для откры-
тых систем.

Необратимость и сопряжение линейных процес-
сов осуществляется путем восходящих (от проду-
центов к консументам 1, 2, 3….Ni – порядка) и
нисходящих потоков передачи энергии и веще-
ства вследствие “работы” редуцентов, т.е. выпол-
няется важное условие стационарности – линей-
ность передачи энергии внутри открытой систе-
мы, каковыми являются экосистемы. На каждом
уровне иерархической организации потребление
энергетических ресурсов сопряжено с их тратами
на дыхание, наращивание биомассы и воспроиз-
водство в ансамбле функциональных единиц эко-
системы (в подсистемах). Продукция сопряжена
с деструкцией в общем биогеохимическом круго-
вороте. Развитие последовательной цепи (сети)
стационарных систем Э.М. Галимов (2005) рас-
сматривает как путь эволюционного упорядочи-
вания как в онтогенезе, так и филогенезе.
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Низкоэнтропийные системы. Структурная слож-
ность экосистем определяется, таким количе-
ством и разнообразием видов, которые миними-
зирует потери (рассеивание) энергии при переда-
че из одной подсистемы в другую в трофической
структуре. Она зависит от ряда природных абио-
тических факторов, таких как климат, ландшафт-
ные характеристики и др. Более сложно организо-
ванные экосистемы формируются в условиях вы-
сокого потока энергии и вещества (например,
тропические экосистемы), поэтому биоразнообра-
зие закономерно возрастает от северных к более
южным широтам, где потоки энергии увеличива-
ются при уравновешенных тратах на продукцию,
дыхание, ассимиляцию и выведение. В зрелой
устойчивой экосистеме энтропия минимальна.

Функциональное соответствие, как мера упо-
рядочивания – одно из условий стационарности
определяется таким количеством видов и особен-
ностями их функционирования в трофической

структуре экосистемы (как в восходящей, так и
нисходящей линии передачи энергии), которые
минимизируют рассеивание энергии. В каждой
стационарной экосистеме с ее абиотическими и
биотическими характеристиками достигается вы-
сокое функциональное соответствие от продуцен-
тов к консументам и редуцентам. Биоразнообразие
определяется функциональным соответствием как
внутри множества подсистем (микробов, фито-,
зоопланктона, бентоса и рыбного сообщества), так
и между ними, что снижает потери энергии.

Итеративность процессов. Экосистемы не про-
сто сложные системы, а представлены большим
множеством подсистем: среда–сообщества–чле-
ны (виды)–организмы. В стабильно действую-
щих условиях доминантность видов постоянна и
обеспечивается видами К-стратегии жизненного
цикла (Пианка, 1981), т.е. долгоживущими видами,
которые потребляют более энергии на поддержа-
ние метаболизма, обеспечение роста и воспроиз-

Таблица 1. Основные индикаторы качества вод и состояния сообществ крупных озер Северо–запада России в
ключевые периоды их модификаций: 1 – природное состояние; 2 – интенсивное загрязнение; 3 – снижение за-
грязнения и оживления экосистемы (составлена по данным Moiseenko, Sharov, 2019)

Примечания. * Значение токсичной нагрузки ΣCi/MPCi вычисляется как сумма концентраций токсичных веществ (Ni. Cu.
Pb. phenol and lignosulphonate), нормированных к их лимитирующему показателю вредности (ПДК).

Показатели

Озеро Имандра Онежское озеро Ладожское озеро

Периоды и численные значения показателей

1 2 3 1 2 3 1 2 3

Ptot/PO4, мг/л 6/1 26/21 28/5 8/1 54/30 23/4 10/3 178/100 30/8
Ntot/NO3, мг/л 260/17 436/102 360/80 350/110 750/120 620/77 450/130 920/240 705/220
Si, мг/л 1.0 1.1 0.3 2.0 1.2 0.3 1.0 0.5 0.2
Токсическая нагрузка 
(ΣCi/MPCi)*

0.1 3.2 1.5 0.1 0.9 0.3 0.1 1.8 0.8

Фитопланктон

Chl “a”, мкг/м3 0.3 3.8 5.9 0.7 8.4 8.6 0.7 8.0 9.6

Биомасса, г/м3 0.1 3.6 4.8 0.1 2.4 2.2 0.5 5.5 2.5

Численность, клеток 106/л 0.1 3.8 4.6 0.1 3.6 3.4 0.4 12.3 3.7

H (Индекс биоразнообра-
зия Шенона), bit/spec.

3.2 2.5 4.7 3.7 3.3 5.6 3.4 3.1 5.4

Зоопланктон

Биомасса, г/м3 0.3 1.7 2.2 0.1 2.9 1.4 0.6 2.8 1.9

Численность, 103/м3 15.0 271.0 407.0 3.0 110.0 91.0 13.0 143.0 58.0

H (Индекс биоразнообра-
зия Шеннона), bit/spec.

2.8 1.9 3.6 2.3 1.7 3.7 – – 4.1

Макрозообентос

Биомасса, г/м2 0.6 35.0 24.5 0.6 3.2 15.2 1.6 4.8 12.9

Численность, 103/м2 0.5 4.3 8.6 0.2 2.4 8.5 0.8 1.1 3.7

H (Индекс биоразнообра-
зия Шеннона), bit/spec.

3.5 1.6 1.8 2.6 2.0 2.2 – – 2.4
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водства. Воспроизводство, как итеративный про-
цесс, является энергозатратным. Поэтому более
позднее созревание и более редкое воспроизвод-
ство по сравнению с r-стратегами уменьшает дис-
сипацию энергии при воспроизводстве (т.е. ите-
ративности), поскольку каждая итерация сопро-
вождается неизбежным рассеиванием энергии.
Итеративность свойственна не только особям, но
всей системе в слаженном ансамбле воспроизво-
дящихся структур.

В стабильно функционирующей экосистеме,
характеризующейся большой сложностью и опре-
деленной амплитудой естественной вариабельно-
сти, всем видам необходимы пищевые ресурсы,
обеспечивающие метаболические процессы энер-
гией. Однако виды различаются по потреблению
пищевых ресурсов на рост, продукцию, и поддер-
жание основного метаболизма, а также тем, сколь-
ко вещества может быть запасено в тканях, жиро-
вых отложения или органах репродукции. Если
приход вещества равен расходу с учетом миними-
зации рассеивания, то состояние экосистемы
остается стабильным во времени в пределах годо-
вых флуктуаций. Если приход превышает расход,
система приспосабливается за счет возрастания
численности организмов, обеспечивающих эко-
системе более полное использование поступаю-
щего и образующегося вещества. Это может вы-
глядеть как усложнение. Наконец, если возника-
ет дефицит вещества (расход превышает приход),
то система упрощается (Одум, 1986; Алимов,
2000). Таким образом, экосистема будет нахо-

диться в стационарном состоянии столь долго,
сколько приток веществам в экосистему будет
уравновешен его тратами с учетом минимального
рассеивания (рис. 1).

ТОКСИКАНТ 
КАК ДЕЗОРГАНИЗУЮЩИЙ ФАКТОР

Когда деструктивный фактор, каковым явля-
ется токсичное загрязнение, внедряется в экоси-
стему, то может уничтожать те или иные виды в
зависимости от их генотипической толерантно-
сти и фенотипической пластичности. Пертурба-
ции затрагивают структуру (число видов и разме-
ры популяций), соответственно – нарушаются
функции в подсистемах и во всей экосистеме
(Atchison et al., 1996). По мере того, как одни по-
пуляции снижают свою численность, а другие
увеличивают, изменяются потоки энергии в эко-
системе. Стационарные системы обладают высо-
кой устойчивостью и гибкостью, пока выполне-
ны два обязательные условия стационарности:
приток энергии и обмен веществом. Нарушение
этих условий закрывает путь формирования низ-
коэнтропийных структур, и система гибнет (или
реорганизуется) (Галимов, 2009). Гибель может
происходить на молекулярном, клеточном и ор-
ганизменном уровнях, на экосистемном – только
как процессы дезорганизации.

Ю. Одум (1986) сформулировал концепцию
“энергетических субсидий”, под которой пони-
мает всякий источник энергии, увеличивающий

Рис. 1. Признаки стабильно функционирующей экосистемы: приток вещества в экосистему постоянен, образование
продукции в пределах годовых флуктуаций и уравновешено тратами на дыхание; сбалансированное соотношение по-
токов вещества; сопряжение процессов в ансамбле структурных единиц; функциональное соответствие видов в тро-
фической структуре; относительно низкая итеративность подсистем.
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ту долю энергии, которая может пойти на продук-
цию. К ним он относит умеренный поток органи-
ческих и биогенных веществ в экосистему, одна-
ко, высокий и нерегулярный их приток он рас-
сматривает как фактор стресса. Токсичное
загрязнение – только как фактор стресса, приво-
дящий к дезорганизации экосистемы и диссипа-
ции энергии. Если энергетические субсидии пре-
вышают токсичную нагрузку, то продуктивность
системы увеличивается на фоне ее упрощения,
при дальнейшем усилении фактора токсичного
стресса продуктивность и биоразнообразие сни-
жаются. При изменении энергетических потоков
в одном из этих направлений экосистема будет
претерпевать изменения, т.е. находиться в критиче-
ском состоянии, пока не достигнет качественно но-
вого равновесного состояния. C.H. Walker et al.
(1996) приводят обобщающие данные по измене-
ниям в экосистемах под действием токсичного
загрязнения и выделяет следующую стадийность
в изменчивости сообществ: в первую очередь,
число некоторых видов снижается; во вторую –
число особей в популяции сокращается; на тре-
тьем этапе размер популяций может увеличивать-
ся у устойчивых видов.

Мы выделили основные признаки, которые ха-
рактеризовали водные экосистемы трех озер в пе-
риод их дезорганизации под действием комплекс-
ного загрязнения (Moiseenko, Sharov, 2019). В таб-
лице (период 2 – интенсивного загрязнения)
приведены основные показатели биогеохимиче-
ского круговорота и структурных изменений сооб-
ществ, которые демонстрирует сходство модифи-
каций экосистем трех озер в загрязняемых заливах.

Наряду с увеличением общего содержания
фосфора, повышается роль биодоступных форм,
которые экосистема на этой стадии трансформа-
ции не может утилизировать, и они становятся ре-
зервом для интенсификации продукционных про-
цессов и нарастания биомассы первичных проду-
центов – фитопланктона. Структура биомассы
фитопланктона изменяется в сторону преоблада-
ния устойчивых к загрязнению сине-зеленных,
зеленых и криптофитовых водорослей. Известно,
что криптофитовые водоросли способны к миксо-
трофному питанию и, являясь мелкоразмерными
формами, обеспечивают быстрый оборот биомас-
сы в экосистеме, т.е. более активное использова-
ние энергетических субсидий в противодействие
неупорядоченного рассеивания. В зоопланктоне
преобладают мелкие коловратки. В сообществах
зоопланктона и бентоса снижается численность
типичных северных видов, уязвимых к токсикан-
там, что приводит к снижению общего видового
разнообразия.

Численность эврибионтных видов в зоопланк-
тонных и бентосных сообществах возрастает
вследствие высоких концентраций биогенных

элементов и отсутствию конкурентных связей с
типичными обитателями северных вод, уязвимых
к токсичному воздействию. Возрастает видовая
доминантность эврибионтных видов во всех со-
обществах. В зоопланктонных сообществах пре-
обладают мелкоразмерные коловратки; в бентос-
ных прослеживается формирование высокой
биомассы организмов хирономидно-олигохетно-
го комплекса. Уменьшение показателя условной
индивидуальной массы, характерное для фито- и
зооплактонных сообществ, свидетельствует о
преобладания мелких форм (r–стратегов), обес-
печивающих более быстрый оборот биомассы в
экосистеме и утилизацию дополнительно посту-
пающих энергетических субсидий. Снижается
доля хищных видов в зоопланктоне и рыбной ча-
сти сообществ (Моисеенко, 2009; Moiseenko, Sha-
rov, 2019).

Приведенные признаки свидетельствуют о
критическом состоянии экосистем трех озер в ме-
стах интенсивного загрязнения и соответствуют
признакам их неустойчивого стрессового состоя-
ния. С одной стороны, вследствие элиминации
наиболее уязвимых видов, снижается конкурен-
ция, с другой – способные выживать виды полу-
чают больше энергетических субсидий и имеют
преимущества для роста и размножения. Это в
свою очередь ведет к упрощению биоразнообра-
зия системы, нарушению путей передачи энер-
гии. В этих случаях, формирование новой струк-
туры системы становится непредсказуемым, по-
скольку могут наблюдаться опосредованные
вторичные эффекты реколонизации (Chesser,
Sugg, 1996).

Экспериментальные данные подтверждают
общие закономерности изменчивости в водных
экосистемах. О.Ф. Филенко и др. (2005) показа-
но, что преимущественное развитие получают не
только более мелкие члены сообщества, но и
внутри одной популяции происходит увеличение
мелкоразмерных форм, что свидетельствует об
универсальности этого механизма. Сокращение
видового разнообразия, регрессия оппортуни-
стических и подъем мелкоразмерных видов мно-
гие исследователи приводят как результат струк-
турных изменений в сообществах под селектив-
ным действием токсичного фактора (Pratt, Cains,
1996; Falk et al., 2006; Palmer et al., 2007).

С позиций энергетического критерия при дей-
ствии деструктивного (возмущающего) фактора,
например, поступления токсичных веществ, уве-
личивается энтропия биологических систем в пе-
риод дезорганизации. Хаос – явление детермини-
рованное и подчиняется определенной законо-
мерности (Пригожин, Стенгерс 2008). Приведем
основные признаки критического состояния эко-
систем, как высокоэнтропийной хаотичной си-
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стемы, но подчиняющейся детерминированной
закономерности.

Нарушение сбалансированности потоков веще-
ства и энергии. Вследствие антропогенных пото-
ков биогенных элементов накапливается избыток
биодоступных форм азота и фосфора, то есть на-
блюдается превышение притока энергетических
субсидий над их утилизацией в экосистеме (соот-
ношение Робщ/РО4 уменьшается на фоне резкого
увеличения биомассы фитопланктона) (табл. 1,
период 2 – интенсивного загрязнения). Относи-
тельно высокая численность некоторых устойчи-
вых видов будет поддерживаться большим коли-
чеством энергетических ресурсов, которые вы-
свобождаются вследствие разрушенных путей их
передачи в исходной исторически сложившейся
экосистеме.

Разрывы в линейности передачи энергии (или ис-
кажение) и ее диссипация. На фоне снижения чис-
ленности типичных стенобионтных северных
видов, уязвимых к токсикантам, возрастает чис-
ленность нескольких эврибионтных (резкое уве-
личение доминантности), которые благодаря
высоким концентрациям биогенных элементов
и отсутствию конкурентных связей в токсичных
условиях с другими обитателями, значительно уве-
личивают свою численность, например, коловра-
ток в сообществе фитопланктона, хирономид – в
составе зообентоса; зеленых и сине-зеленых во-
дорослей в составе фитопланктона и др. При воз-
действии токсичного загрязнения условия для
выживания устойчивых эврибионтных видов
улучшаются вследствие высвобождения пищевых
ресурсов, тогда как на другие виды токсичный
агент действует угнетающе. Нарушение передачи
энергии в трофической структуре приводит к ее
неупорядоченному рассеиванию при передаче из
одной в другую подсистему.

Ускорение итеративности системы. Уменьше-
ние условной индивидуальной массы членов фито- и

зоопланктонных сообществ свидетельствует о
преобладания мелких форм (r–стратегов), что
приводит к более частой итеративности в подси-
стемах и экосистеме в целом. Среди видов близ-
кой толерантности преимущества в конкуренции
получают мелкие формы с высокой частотой вос-
производства и сменой поколений. Этот феномен
характерен для многих систематических групп и
подтвержден, как было упомянуто, в экспери-
менте (Филенко и др., 2005).

Таким образом, вследствие нарушения линей-
ности процессов небольшая ошибка (сбои в
функционировании в приложении к экосисте-
мам) усиливаются итерациями так, что результат
эволюционного развития через некоторое число
итераций (искажений) практически непредсказу-
ем. Проявление нелинейности с накоплением
итеративных ошибок приводит к деградации си-
стемы (Галимов, 2009), что мы наблюдаем в за-
грязняемых заливах озер.

Критическое состояние экосистем можно при-
нять за точку бифуркации, при которой система
перестраивается (рис. 2).

Признаки критического состояния экосистем
(в стадии усиления диссипации энергии) носят
одновременно черты противодействия хаосу и
нарастания энтропии: уменьшение размеров чле-
нов сообщества и более эффективное ими исполь-
зование пищевых (энергетических) ресурсов, по-
вышение численности доминантных устойчивых
видов; более быстрый оборот биомассы в экоси-
стеме, экспорт продукции и т.д. Эти механизмы
обеспечивают утилизацию излишков энергетиче-
ских ресурсов, поступающих в виде субсидий или
высвобождающихся вследствие нарушения ли-
нейности процессов передачи вещества в экоси-
стеме. Уменьшение энтропии может достигаться
не только за счет усложнения структуры, но и
ускорения оборота биомассы организмов, кото-
рое обеспечивается короткоцикловыми и более
мелкими видами (или особями одного вида).

Рис. 2. Эволюция экосистемы через критическое состояние в новое устойчивое состояние.
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ЭВОЛЮЦИЯ ЭКОСИСТЕМ 
ПОСЛЕ ЗАГРЯЗНЕНИЯ

Большинство работ по изучению процессов
восстановления в природе посвящены изучению
последействия одного фактора или восстановле-
нию отдельных видов без учета всего комплекса
взаимодействия в экосистемах и сообществах
(Erwin, 1991; Atchison et al., 1996; Palmer et al.,
2005; Falk et al., 2006). Природа изменений сооб-
ществ может быть истолкована из свойств популя-
ций, состоящих из отдельных особей (Бигон и др.,
1989). C.H. Walker et al. (1996) отмечал, что в слу-
чае загрязнения нарушаются многие связи в эко-
системе и восстановление (точнее формирование
экосистемы с новыми свойствами) будет проис-
ходит со множеством прямых, опосредованных и
обратных путей взаимодействия. Наука пока не мо-
жет предсказать до конца направление эволюции
системы после токсичного стресса (Cairns, 2005).

Рассмотрим эволюцию экосистем в новую ста-
дию после прекращения действия дезорганизую-
щего фактора, в приведенном случае – потока
токсичных веществ. Формирование устойчивой
экосистемы (возврат к стабильному состоянию)
управляется законами минимизации энтропии,
характерными для живых систем всех уровней ор-
ганизации.

Ключевые признаки, которые характеризуют
упорядочивание вещества и самоорганизацию
экосистем в устойчивую (зрелую) стадию после
критического состояния (точки бифуркации), со-

поставим с процессами, протекающими в озер-
ных экосистемах Северо-Запада (рис. 3; табл. 1,
период 3 – снижения загрязнения).

Восстановление сбалансированности потоков
вещества и энергии. Накопленные биогенные эле-
менты вовлечены в биологических круговорот в
экосистеме, о чем свидетельствует снижение кон-
центраций минеральных форм фосфора и азота,
т.е. происходит более эффективная утилизация
биодоступных форм биогенных элементов. На-
пример, в озере Имандра соотношение Робщ/РО4 в
2003 г. стало 8.7 (после снижения загрязнения),
тогда как в период загрязнения (1978–1983 г.) было
2.6 (Moiseenko et al., 2009). Снижение концентра-
ций биодоступных форм биогенных элементов яв-
ляется следствием утилизации их диатомовыми
водорослями, которые в период реколонизации
занимают доминирующее положение, но при бо-
лее высокой численности по сравнению с природ-
ными показателями. Поэтому биомасса водорослей
практически не снижается или снижется незна-
чительно на протяжении последних десятиле-
тий, свидетельствуя о повышенной биопродук-
тивности озера по отношению к природной. В
озерах Ладога и Онега (загрязняемых заливах),
несмотря на снижение потока фосфора в экоси-
стему, величины максимальных и средних зна-
чений биомасс, а также содержания хлорофилла
в период восстановления почти не изменились
(Moiseenko, Sharov, 2019). Концентрации биодо-
ступных форм фосфора по отношению к общим

Рис. 3. Особенности состояния экосистем на разных стадиях их антропогенной эволюции: 1 – природное состояние –
биогеохимические циклы в рамках сезонных флуктуаций стабильны; 2 – критическое состояние – разбалансирование
продукционно-деструкционных процессов под влиянием энергетических субсидий и стрессовых факторов; 3 – новая
стадия эволюционного развития – устойчивое состояние, но отличное от природного (Moiseenko, Sharov, 2019).
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снизились, хотя в меньшей степени, чем на озе-
ре Имандра.

Совершенствование линейности передачи энер-
гии, как условие снижения ее диссипации. В услови-
ях снижения токсичного загрязнения, например, в
озере Имандра, наблюдалась реколонизация био-
топов обитателями северных и также вселенцами
из более южных вод, что подтверждается очеред-
ной сменой доминирующих комплексов, при
этом увеличивается индекс биоразнообразия, т.е.
сложность системы. Однако видовая структура
сообществ отлична от природной, несмотря на
частичную реколонизацию участков озер обита-
телями северных вод. Структурная сложность
экосистемы восстанавливается, однако ряд ви-
дов, характерных для природного состояния, не
возвращаются или встречаются в единичных эк-
земплярах, изменяется доминантность в сообще-
ствах. Например виды, единичные в природном
состоянии, развиваются в высокой численности;
появляются интродyценты.

Снижается итеративность системы и, следова-
тельно, чувствительность к “ошибкам”. В эволю-
ционировавшей экосистеме увеличивается роль
верхних трофических уровней и хищных форм.
Индекс видового разнообразия планктонных со-
обществ возрастает. Происходит увеличение чис-
ла крупных форм и хищных организмов (К–стра-
тегов) в структуре зоопланктона и бентоса, оче-
видно, и рыб, что свидетельствует о снижении
итеративности подсистем и неизбежное рассеи-
вание энергии при стремлении системы к упоря-
дочиванию.

Приведенные показатели модификации эко-
систем после токсичного стресса, сопровождае-
мого биогенным загрязнением, согласуются с ха-
рактером эволюции больших Американских озер.
Например, в озере Онтарио с 1968 г. по 1985 г. от-
мечалось плавное снижение концентраций фос-
фора, количество которого уменьшилось вдвое к

1985 г. и к 2000 г. – до 6 мкг/л. Однако продукция
фитопланктона и хлорофилла “а” не изменялась
вследствие интенсивного развития криптомонад –
очень мелкой формы первичных продуцентов.
Высокие биомассы криптомонад поддерживают
биомассу первичных продуцентов (Grey et al.,
1994; Greate Lakes Ecosystem: Report, 2001). В по-
следние годы отмечается повышение роли хищ-
ных форм в сообществах зоопланктона и возрас-
тание рыбопродуктивности. Эти факты не позво-
ляют объяснить ответные реакции экосистемы
только медленной скоростью воодообмена, хотя
очищение вод, бесспорно, вносит вклад в процес-
сы улучшения состояния озер.

По нашему мнению, понятие “запаздывание
ответных реакций” (Grey et al., 1994) на снижение
фосфорной и токсичной нагрузки не адекватно
отражает сложившуюся ситуацию с модификаци-
ями экосистем данных озер. Исходя из экологи-
ческой теории и термодинамических законов
упорядочивания вещества в биологических си-
стемах, ведущим механизмов стабильности моди-
фицированной экосистемы являются ее новые
свойства, направленные на уменьшение диссипа-
ции энергии: вовлеченные в биогеохимический
круговорот биогенные элементы из антропоген-
ных источников продолжают функционировать в
системе, поддерживая продуктивность фито-
планктона и передачу энергии по трофической
структуре. В ответ на новые пертурбации, связан-
ные уже с уменьшением притока энергетических
субсидий и снижения токсичного стресса, “ответ-
ные перестройки” экосистемы развиваются по но-
вой траектории, но не возвращаются к ранним
сукцессионным условиям. “Вследствие наруше-
ния линейности процессов небольшая ошибка
усиливаются итерациями так, что результат через
некоторое число итераций практически непред-
сказуем” (Галимов, 2009). К таким ошибкам
можно отнести “сбои” в воспроизводстве попу-
ляций или функционировании экосистем в усло-

Рис. 4. Эволюционный процесс в экосистеме под влиянием стрессовых факторов антропогенного загрязнения.
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виях загрязнения, поэтому направленность и ско-
рость эволюционного процесса в современной
биосфере являются неопределенными (на совре-
менном уровне знаний). Термин “восстановление
экосистем” в данном случае нельзя отождеств-
лять с понятием возвращения к природному со-
стоянию, скорее он может трактоваться – как эво-
люция экосистемы к новой устойчивой модифика-
ции (рис. 4).

Необратимость существует на всех уровнях,
является однонаправленной во времени и играет
конструктивную роль в формировании новой
структуры. Вблизи бифуркаций основную роль
играют случайные элементы, тогда как в интерва-
лах бифуркаций – детерминистические аспекты
(Пригожин, Стенгерс, 2008). Эти фундаменталь-
ные положения объясняют антропогенно обу-
словленные процессы, протекающие в водных
экосистемах в период увеличения и снижения
токсичных нагрузок, подтверждают формирова-
ние экосистемы с новыми свойствами. Очевидно,
что экосистема эволюционирует (через противо-
действие “хаосу”) в новую устойчивую модифи-
кацию и возврат к природному состоянию невоз-
можен (рис. 4).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В процессе сукцессионного развития экоси-
стемы достигают зрелого (климаксного) состоя-
ния, которое имеет следующие характерные при-
знаки стабильности: низкую степень рассеивания
энергии (энтропии); сопряжение процессов; сба-
лансированное соотношение потоков вещества и
энергии; функциональное соответствие видов в
трофической структуре; относительно низкую
итеративность подсистем.

Токсикант действует на экосистему как дезор-
ганизующий фактор, изменяет структуру и функ-
ции экосистемы, что приводит к диссипации энер-
гии (повышению энтропии). Уменьшение разме-
ров членов сообщества и повышение численности
устойчивых видов в критическом состоянии обес-
печивают более эффективную утилизацию энер-
гии в экосистеме, поступающей в виде энергетиче-
ских субсидий или высвобождающуюся вслед-
ствие нарушения ее передачи в трофической
структуре экосистемы. Критическое состояние
экосистемы в период токсичного загрязнения но-
сит черты противодействия хаосу и снижения дис-
сипации энергии путем преимущественного раз-
вития мелких форм, частая итеративность которых
ускоряет оборот биомассы в экосистеме и утилиза-
цию энергии в период ее перестройки на новое
стабильное функционирование.

Развитие новой модификации водной экоси-
стемы после снижения токсичного загрязнения
согласуются с закономерностями сукцессий эко-

систем: от природной через критическую стадию
к более стабильной ее модификации, но отлич-
ной по структуре от природной. Поэтому, термин
“восстановление экосистем” в данном случае
нельзя отождествлять с понятием возвращения к
природному состоянию, скорее он может тракто-
ваться – как эволюция экосистемы в новое устой-
чивое состояние.

Возможно ли воссоздать природное состояние
тех или иных экосистем, и насколько это оправ-
дано? Переход через критическое состояние (точ-
ку или последовательность точек бифуркации)
приводит к необратимой изменчивости и форми-
рованию новых модификаций экосистем. Ученые
поднимают вопрос – надо ли стремиться воссо-
здать природные характеристики экосистем. По
нашему мнению, основная цель улучшения со-
стояния природных объектов должна быть на-
правлена на поддержание основных показателей
структуры и функций экосистемы, т.е. высокого
качества вод и ее биопродуктивность.
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