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Вiд наукового редактора

Дана книга, створена групою авторiв за участю та пiд
керiвництвом професора В. I.Шанди, є органiчним продовженням з
переопрацюванням, доповненням i певними скороченнями попередньої
монографiї про теорiю, методологiю екологiї та бiогеоценологiї, що
була високо оцiнена чл. кор.НАНУ проф.А.П.Травлєєвим.

Основнi, визначальнi бiогеоценологiчнi принципи системностi,
розвитку, адаптацiоґенезу, еволюцiонiзму, деталiзацiї, екоморфiчного
та сукцесiйного аналiзу були логiчно доповненi екстрапольованими
з теоретичної фiзики принципами невизначеностi та доповняльностi.
Це дало можливiсть значно розширити теоретичний пошук у
бiогеоценологiї, горизонти бачення всiх явищ i процесiв, включаючи
такий аспект їхньої системностi як хаос.

Монографiя вiдзначається цiлiснiстю, багатограннiстю,
завершенiстю. Вона є неординарним явищем i за змiстовнiстю
та побудовою не має аналогiв у вiтчизнянiй українськiй науковiй
лiтературi. Розкриваючий i узагальнюючий стиль мислення дозволив
авторам знаходити оригiнальнi рiшення та формулювання, з їхньою
деталiзацiєю, що виходять за межi стандартизованих пiдходiв у
опрацьованих ними роздiлах бiогеоценологiї.

Автори показали, що невизначенiсть проявляється в бiогеоценозах
у великiй рiзноманiтностi органiзмiв рiзних царств живої природи,
множинностi їхнiх зв’язкiв, у варiантах будови бiогеоценозу, формах
його тiл i органiзмiв, якi його складають, у внутрiшньоорганiзмених
(для рослин) i мiжорганiзмених просторових нiшах, проявах
адаптацiоґенезу та особливостях руху бiогеоценозу в часовi. Принцип
доповняльностi в теорiї структури дав можливiсть визначити та
деталiзувати її сутнiсну змiстовнiсть i рiзнi прояви та форми.
Вiдзначивши, що сучасна бiогеоценологiя перебуває в стадiї розбудови,
автори описали та розширили уявлення про функцiї бiогеоценозiв,
напрями бiогеоценологiчних дослiджень, рiвнi їхньої методологiї,
концепцiї, сучаснi та перспективнi проблеми.

У поглибленнi уявлень про бiогеоценоз був видiлений гравiтацiйний
аспект, який гiпотетично розглядає його як особливу систему, маса,
об’єм i розмiри котрої визначають специфiчнi хiд i вiдлiк часу. Наведена
розгорнута картина членованостi екотопу, ознак, властивостей, функцiй,
типiв i розвитку, уявлень про трофотоп, як систему живлення в
бiогеоценозi.
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У теорiях структури та розвитку бiогеоценозiв були розчленованi
органiзованiсть, як властивiсть, форма устрою та органiзацiя як явища
та процеси. Описанi ознаки, властивостi складу, будови та зв’язкiв,
закономiрностi саморегулювання та розвитку бiогеоценозiв. В усiх
роздiлах монографiї простежується методологiчний i фiлософський
контекст, перелiкова розчленованiсть i лаконiчнiсть визначень для
опису тих або iнших явищ i процесiв, використана формалiзацiя для
побудови перiодичних типологiчних систем з визначенням перiодiв i
пiдперiодiв.

Американський еколог-теоретик Е.Пiанка в своїй книзi
«Эволюционная екология» (с. 293) писав «когда нибудь. . . мы
сможем построить таблицу, аналогичную периодической системе
элементов. С помощью такой таблицы можно будет классифицировать
ниши, делать предсказания и, в конце концов, постичь природу
такого трудноуловимого понятия, как экологическая ниша». У
данiй монографiї прiоритетними є не тiльки подальша розробка
теорiї екологiчної нiшi, формулювання її аксiоматики з визначенням
системностi, просторових моделей, факторiально-ресурсної сутностi,
взаємодiй, але й побудованi перiодичнi статичнi та динамiчнi перiодичнi
системи екологiчних нiш, окреслюючих у формулах їхнє рiзноманiття,
дiагнозуючий i прогнозний стан. На такiй же принциповiй основi
були побудованi ними перiодичнi типологiчнi системи в теорiях
складу, будови, парцелярностi, розвитку бiогеоценозiв, взаємовiдносин
органiзмiв, екологiї популяцiй.

Бiогеоценоз, розглядається на основi iдей стереометрiї, як
особливе об’ємне природне тiло, складної просторової конфiгурацiї
з невизначеними розбiжностями складних топографiчних пiдземної
та надземної поверхонь. У розкриттi алелопатiї були сформульованi
рiзнорiвневi теоретичнi та методологiчнi проблеми, побудованi
типологiчнi перiодичнi системи конкурентних взаємодiй, активностi i
реакцiй рiзних екоморф.

На достатньо широкiй науковiй основi поданi уявлення про
агро- та культурбiогеоценози, їхнi системнiсть, закономiрностi,
створена перiодична типологiчна система агроекотопiв. У теорiї
охорони природи автори виклали власне бачення її проблематики,
класифiкували стратегiї, звернули увагу на антропотолерантнiсть як
один з шляхiв антропнозумовленої еволюцiї живої природи, описали
сутнiсть, значущiсть, цiлi, проблеми, психологiчнi аспекти, перспективи
екологiчної освiти. Розкрита сутнiсть теорiї надзвичайних екологiчних
ситуацiй.
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В описах проблематики техногенної бiогеоценологiї, була створена
типологiчна перiодична система техногенних екотопiв.

Загалом, автори подали, до широкого загалу бiогеоценологiв i
екологiв, теоретично виважену, оригiнальну та змiстовну книгу.

Н.А.Бiлова,
доктор бiологiчних наук,
академiк УЕАН, професор.



8

Свiтлiй пам’ятi
незабутнього друга та вчителя
Анатолiя Павловича Травлєєва
бiогеоценолога, ґрунто- та лiсознавця
свою скромну працю присвячують
автори
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ВСТУП

На широкому тлi прогресивного розвитку бiологiчної науки
бiогеоценологiя, як вчення про дискретнiсть живого покриву планети,
набуває все бiльшої актуальностi в зв’язку з порушеннями всiх
середовищ життя в рiзних просторово-часових масштабах на фонi
негативних наслiдкiв дiяльностi людини та сучасної еволюцiї бiосфери.

Невiдкладнiсть проблем ефективного та рацiонального
використання, помноження та охорони природних ресурсiв i,
загалом, живої природи є спонукальними чинниками розвитку
бiогеоценологiчних дослiджень.

Бiогеоценологiя потребує рiзноспрямованих теоретичних розробок,
практичних дослiджень у живiй природi, експериментального
моделювання в живiй природi та в штучних умовах, побудови та
випробування практичних заходiв рiзного призначення.

Умовою подальшого розвитку бiогеоценологiї є визначення та
оформлення напрямiв дослiджень, створення наукової картини свiту,
формулювання концепцiй, об’єму проблематики, пошуки та реалiзацiя
шляхiв її виходу в практику оптимiзацiї живої природи.

У наших теоретичних побудовах домiнантними були принципи
системностi, динамiчностi, адаптацiоґенезу, екстраполяцiй,
аналогiй, формалiзацiї, невизначеностi, доповняльностi, деталiзацiї,
екоморфiчного, сукцесiйного та ценопопуляцiйного аналiзiв, побудови
перiодичних типологiчних систем, iндукцiї та дедукцiї, узагальнень
для опису явищ i процесiв у бiогеоценозах.

Бiогеоценоз ми розглядаємо як складне, множинно членоване
природне тiло, невизначеної просторової форми зi складними
топографiчними, надземною та пiдземною поверхнями, з рисами
системностi, хаотизму, динамiчностi, адаптацiоґенезу, що розвивається
в фазово-стадiйнiй рухомостi до бiльш або менш стабiльного стану.
Бiогеоценозу притаманнi певнi ознаки, властивостi, закономiрностi
формування складу та, будови, функцiонування, просторово-часової
рухомостi, розвитку та еволюцiї. Рух у часовi та плиннiсть в
бiогеоценозi зумовленi його масою, органiзованiстю, фiзичними,
бiотичним, бiогенним, бiокосним i косним тiлами, положеннями над
рiвнем моря, орiєнтацiєю в просторi за частинами свiту, географiчної
широти, тощо.

Автори висловлюють глибоку вдячнiсть науковому редактору
доктору бiологiчних наук, професору Н.А.Бiловiй i рецензентам
доктору бiологiчних наук, професору В. I.Чорнiй та кандидату
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бiологiчних наук, доценту В.А. Горбань за слушнi зауваження щодо
змiсту та будови монографiї, а також спiвробiтникам кафедри ботанiки
та екологiї Криворiзького державного педагогiчного унiверситету
I.М.Федянiнiй, Ю.Ю.Кобрюшко, Я. I.Квiтко за пiдготовку та
друкування рукопису.
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ЧАСТИНА 1. ЗАГАЛЬНI ПИТАННЯ ТЕОРIЇ
БIОГЕОЦЕНОЛОГIЇ

1.1. Принцип невизначеностi в бiогеоценологiї
У теорiях еволюцiї (Шмальгаузен, 1969; Берг, 1977; Эрлих, 1966),

систем (Берталанфи, 1969; Хайлов, 1963), бiогеоценологiї (Сукачев,
1972, 1973, 1975), екосистемологiї (Голубець, 2000), бiорiзноманiття
(Емельянов, 1999; Еmelyanov, 1999), теоретичнiй бiологiї (Заренков,
1988; Чернишенко, 2006), фiтоценологiї (Василевич, 1983) принцип
невизначеностi, при множинностi проявiв екологiчних явищ i процесiв,
не обговорювався, не дивлячись на його цiлком доцiльну доречнiсть.
Екстраполяцiя цього принципу в бiогеоценологiю є актуальною та
об’єктивно необхiдною для поглиблення її методологiї, загальної
проблематики органiзованостi, структури та розвитку бiогеоценозiв.

Фiлософське розумiння принципу невизначеностi полягає (Роджерс,
1970; Гейзенберг, 2008) в неможливостi одержання чи прогнозування
точних i повних показникiв у оцiнках природних або експериментально
модельованих явищах i процесiв. Принцип невизначеностi значною
мiрою пов’язаний з гносеологiчними проблемами обмеженостi знань i
пiзнавальних можливостей людини на кожному етапi розвитку науки.
Вiн має супроводжувати кожен крок встановлення та певних оцiнок,
якiсних i кiлькiсних показникiв стану бiогеоценозу загалом, його
компонентiв, елементiв, усiх явищ i процесiв у ньому.

Макс Борн (1973, с. 73) писав, що суть добре вiдомого принципу
невизначеностi В. Гейзенберга в природному обмеженнi вимiрюваностi
фiзичних величин. Це стосується також обмеженостi всiх визначень у
бiогеоценологiї.

Системнiсть бiогеоценозiв сприймається в межах iнтуїтивного
її розумiння з невизначеними множинами компонентiв i елементiв,
варiацiй просторової будови, сукупностей зв’язкiв, якi виражаються
в уже вiдомих сiтях взаємозумовленого iснування (трофiчних,
бiохiмiчних, можливо бiофiзичних, iншого, ще невстановленого,
характеру). Принципи системностi та невизначеностi в сутностi
бiогеоценозiв є спряженими та вiдповiдають об’єктивнiй, але
обмежено пiзнанiй реальностi. Цi принципи є провiдними в
аналiзах i оцiнках станiв структури бiогеоценозу, як складу, будови
та зв’язкiв. Усi варiанти пояснення системи, разом iз системними
ознаками та властивостями (Садовский, 1974; Аверьянов, 1986) є
справедливими для кожного бiогеоценозу з урахуванням неповноти
знань i невизначеностi щодо кожного з компонентiв його структури.
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Бiологiчне рiзноманiття в бiогеоценозах виражається множиннiстю,
чисельнiстю видiв органiзмiв рiзних царств живої природи. В це число
слiд включати позабiогеоценотичнi форми, котрим належать певнi
повнi, чи епiзодичнi, ролi в рiзних бiогеоценозах. Точна видова кiлькiсна
«iнвентаризацiя» бiогеценозiв є неможливою як у сучасний перiод, так i
в осяжному майбутньому. Вона є досить вiдносною, дуже приблизною
та невизначеною за своєю сутнiстю, тому що оцiнюється за пробними
площами та екстраполюється на весь об’єм бiогеоценозу. Крiм того,
облiки ускладнюються рiзними мега-, макро-, мiкророзмiрностями
органiзмiв i рухливiстю, в основному, тваринних видiв.

Все бiльшою складнiстю та невизначенiстю характеризуються в
бiогеоценозах: 1) функцiї окремих видiв рiзних царств живої природи;
2) їхнi життєвi форми; 3) таксономiчнi та екоморфiчнi спектри;
4) змiст екологiчних нiш, преадаптацiй i ад- i абаптацiй органiзмiв;
5) екоелементна диференцiйованiсть популяцiй; 6) вiдмiнностi
органiзмiв за типами життєдiяльностi та рiвнями життєвостi.

Гiпотеза екологiчного балансу, урiвноваженостi природних
бiогеоценозiв за складом i чисельнiстю видiв супроводжується
невизначенiстю такої рiвноваги, що можливо iснує за межами її рiзного
встановлення та з’ясування.

Невизначенiсть є об’єктивною реальнiстю органiзованостi,
структури, адаптацiогенезу бiогеоценозу щодо коротко- та тривало
часового розвитку, тобто розгортання в часi. Органiзованiсть, як стан
певної упорядкованостi складу, будови, функцiонування на основi
їхнiх взаємозалежностей, засвiдчує певну зрозумiлу системнiсть явищ,
процесiв i спряжена з хаосом.

Склад бiогеоценозу перебуває в постiйному русi, його невизначенiсть
пов’язана з рiзними спiввiдношеннями чисельностi органiзмiв рiзних
царств живої природи. Постiйне переформування складу за рахунок
появи на свiт, пробудження до життєдiяльностi латентних стадiй,
життєвої активностi, старiння, вiдмирання та ем- iммiграцiй елементiв
рiзних царств живої природи, перiодичнi екологiчнi «вибухи» та навали
(нашестя) рiзних органiзмiв за Ч.Елтоном (1960), складають постiйну
якiсну та кiлькiсну множиннiсть невизначеностi складу бiогеоценозу.

Як органiчне цiле, об’ємний витвiр природи, невизначеної
просторової форми, тiло бiогеоценозу має складнi топографiчнi
пiдземну та надземну поверхнi, пов’язанi з невизначеною
рiзноманiтнiстю форм тiл складаючих його елементiв, тобто органiзмiв
рiзних царств живої природи та просторових нiш у його фiтоценозах
мiж рослинами, всерединi розгалужених їхнiх тiл i мiж iншими
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малорухомими органiзмами. Функцiональна роль форм тiл органiзмiв
рiзних царств живої природи є нез’ясованою, нерозкритою за своїми
сутнiстю та невизначенiстю. Об’єктивним виразом принципу
невизначеностi в просторовiй будовi бiогеоценозу є хаос, як
його пiдсистема з непiзнаними зв’язками, що окреслює iснування
в тiлi бiогеоценозу органiзмiв рiзних царств живої природи, їхнi часто
мiнливi положення, перемiщення, композицiї та комбiнацiї взаємного
розташування в надземнiй i пiдземнiй частинах (горизонтально,
вертикально чи безсистемно).

Зв’язки органiзмiв рiзних царств живої природи, в межах цих царств
i мiж ними, є невизначено факторно зумовленими, опосередкованими,
прямими, непрямими та зворотними. В бiогеоценозах множинною
та невизначеною є кiлькiсть видiв i чисельнiсть складаючих
їх органiзмiв. Усi зв’язки можуть розглядатися в функцiональнiй
значущостi та невизначеностi, як об’єкти з багатьма невiдомими,
щодо спрямованостi, сили, динамiчностi, кiлькiсних характеристик
об’єму iнформацiї, енергiї, речовин тощо. Вони характеризуються
рiзними ефектами дiї, протидiї та загальних ефектiв реакцiй. Зв’язки
органiзмiв вiдзначаються позитивними, негативними впливами чи
їхньою вiдсутнiстю, тобто, узагальнено, симбiозом, антибiозом,
нейтралiзмом, якi можуть сумiщатися у взаємодiях двох видiв
по рiзним напрямам (каналам) такої взаємодiї. Один i той же
вид може багатоспрямовано впливати на iнший, але такий вплив є
невизначеним у всiх його проявах i наслiдках. Всi вияви в бiогеоценозах
багатоаспектностi симбiозу (синойкiя, ендойкiя, епiойкiя, коменсалiзм,
мутулiзм, аменсалiзм тощо), бiохiмiчних взаємодiй органiзмiв рiзних
царств живої природи, в самих собi та мiж ними, форм паразитизму,
конкуренцiї, хижацтва та iнших поки що не мають достатнiх
якiсних i кiлькiсних характеристик i є досить невизначеними в своїй
змiстовностi. Мережi взаємозумовленого iснування та бiохiмiчнi сiтi є
апрiорними виразами функцiональної органiзованостi бiогеоценозiв,
з невизначеними ланцюгами, ланками, ланцюжними реакцiями та
адаптацiями. Трофiчнi сiтi таку органiзованiсть характеризують на
рiвнях, здебiльшого, досить наближеного, якiсного виразу можливих
зв’язкiв, ланок i ланцюгiв без достатнiх, i, тим бiльше повних,
кiлькiсних описiв, тобто тут дiє той же фундаментальний принцип
невизначеностi.

Реальними, об’єктивно iстотними одиницями функцiональної
органiзованостi бiогеоценозiв є консорцiї, що якiсно та кiлькiсно
характеризують трофiчну та топiчну комплекснiсть органiзмiв
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навколо певного, визначального ядра, в якостi котрого, здебiльшого,
сприймається рослинний вид. Консорцiї в сучасних уявленнях, певною
мiрою iмiтують трофiчнi сiтi, приуроченi до мiсць виростання певних
рослинних видiв. Усiм рiвням будь-яких консорцiй властива якiсна
та кiлькiсна невизначенiсть щодо видового складу, руху енергiї та
речовин мiж консортами та ядром. Ця множиннiсть видiв консорцiй
об’єктивно не може бути охоплена та встановлена в зв’язку їхнiми
розмiрностями та, часто, позабiогеоценотичними позицiями.

Адаптацiогенез проявляється в бiогеоценозах у виглядi еколого-
автоматичних процесiв (Шанда, 1972). Формування невизначеної
мiнливостi, що описував ще Ч.Дарвiн (Шмальгаузен, 1969; Берг, 1977)
i збереження ценотично толерантних форм, на основi невизначено
великих екологiчної полiморфностi та генетичної гетерогенностi
популяцiй органiзмiв рiзних царств живої природи, достатньо
прослiдковується в популяцiйному аналiзi.

В теорiї функцiональної органiзованостi бiогеоценозiв сутнiсним є
уявлення про їхню видову ємнiсть, введене М.В.Марковим у 1938 роцi
для фiтоценозiв (Марков, 1962) i екологiчну нiшу. Видова ємнiсть є
числом видiв, якi можуть забезпечуватися ресурсами бiогеоценозу та
самi виконують функцiї ресурсiв для iнших видiв. Видова ємнiсть може
розглядатися як кiнцева, проте невстановлена величина, внаслiдок
невизначеної множини видiв i їхньої чисельностi.

Екологiчна нiша характеризує весь складний, невизначено великий
комплекс факторiв i ресурсiв, якi зумовлюють iснування бiологiчного
виду в бiогеоценозi. Вона є багатовимiрним екологiчним простором
(Пианка, 1981) для кожного бiологiчного виду. Як теоретичнi
абстракцiї, видова ємнiсть i екологiчна нiша, слугують також у якостi
об’єктiв практичних дослiджень щодо всiх або певних царств живої
природи, без достатньої закiнченостi встановлення кiнцевих показникiв.
Невизначенiсть є провiдною в окресленнi їхнього змiсту.

Розвиток як постiйний, закономiрний, невизначено, факторно
зумовлений процес руху в часi бiогеоценозiв у напрямку бiльш-
менш стабiльного стану, в своїх стадiях i фазах характеризується
неможливiстю повного та точного встановлення таксономiчного
та екоморфного складу органiзмiв рiзних царств живої природи.
Практичнi польовi дослiдження (Александрова, 1964; Разумовский,
1981) дають тiльки наближенi картини мiнливостi станiв бiогеоценозiв,
головним чином, на рiвнi їхнiх рослинних угруповань без вiдповiдних
достатнiх (або взагалi без них) описiв тваринного населення,
мiкокомплексiв i, особливо, мiкроорганiзмiв. Невизначенiсть є
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об’єктивним явищем у таксономiчних i екологiчних картинах
бiогеоценозу, його будовi, зв’язках, адаптацiях i розвитку.
Можливо, в бiогеоценозах, i мiж ними, iснують ще нез’ясованi сутнiснi
зв’язки та залежностi, результативнiсть яких ще не встановлена
для органiзмiв i самих бiогеоценозiв. Мiкроеволюцiйнi явища та
процеси в певних популяцiях рухливих форм можуть мати, в
багатьох випадках, позабiогеоценотичнi прояви. Об’єктивне явище
рiзнорiвневої невизначеностi структури приховує чи скривлює:
1) реально можливi, остаточнi функцiї бiогеоценозу як цiлого та його
складових компонентiв i елементiв; 2) рушiйну силу адаптацiогенезу
та розвитку; 3) унеможливлює точнiсть i повноту бiогеоценологiчних
контролю та прогнозування.

Бiогеоценотичний покрив характеризується рiзними
рiвнями невизначеностi в межах бiогеоценозiв i екотопiв,
у яких iнтегруються їхнi таксономiчна та бiохiмiчна
рiзноманiтнiсть.

У перспективi дослiджень i осмислення невизначеностi є наближення
бiогеоценологiчного аналiзу до об’єктивних, повних картин складу,
будови, зв’язкiв, адаптацiогенезу та розвитку бiогеоценозiв, розширення
та поглиблення уявлень про таксономiчний склад i чисельнiсть
органiзмiв рiзних царств живої природи в бiогеоценозах. Взаємне
обмеження кiлькостi та чисельностi видiв є явищем нез’ясованим в
своїй сутi та невизначеностi.

В загальному пiдсумку констатуємо:
1) невизначенiсть проявляється в бiогеоценозах у великiй, що

не пiддається точному встановленню, рiзноманiтностi органiзмiв
рiзних царств живої природи, множинностi їхнiх зв’язкiв, у варiацiях
будови бiогеоценозiв, у формах їхнiх тiл i складаючих органiзмiв,
у внутрiшньоорганiзменних просторових нiшах рослин, проявах
адаптацiогенезу та особливостях руху в часi;

2) невизначенiсть є фактором ускладнюючим або скривлюючим
установлення та осмислення певних функцiй бiогеоценозу загалом
i його складових, вона обмежує можливостi екологiчного та
бiогеоценологiчного прогнозування;

3) iснує об’єктивна невизначенiсть у описах повного та точного
впливу одного виду на iнший, вираженого якiсно за його напрямами
та кiлькiсно у метричних (за розмiрами, масою, енергiєю, речовинами)
чи iнформацiйних одиницях;

4) усi явища та процеси в бiогеоценозi мають аналiзуватися на основi
принципу невизначеностi. Цим принципом проникнутi закономiрностi
бiогеоценологiї.
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1.2. Про методологiю та теорiю бiогеоценологiї

Бiогеоценологiя є наукою про формування, органiзованiсть,
функцiонування, адаптацiї, поширення, розвиток i еволюцiю
бiогеоценозiв. Вона захоплює широке коло польових дослiджень
у живiй природi, їхнє осмислення та моделювання в експериментальних
польових i лабораторно-польових умовах.

Бiогеоценологiя, як наука, поки що знаходиться в стадiї своєї
розбудови, без достатньо чiтко сформульованих напрямiв i концепцiй,
контурiв завершеностi картини свiту в своїй методологiї.

Бiогеоценологiя є спряженою з екологiєю наукою, в осяжнiй
перспективi якої є поєднання з синтетичною теорiєю еволюцiї на основi
розвитку еволюцiйних i кiбернетичних iдей I. I.Шмальгаузена
(1968). Теоретизацiя бiогеоценологiї, започаткована працями
В.М.Сукачова (1972, 1973, 1975), була i є провiдною тенденцiєю
сучасного та перспективного її розвитку, що зумовлюється
складнiстю органiзованостi бiогеоценозiв i їхньої динамiки.
Iнформацiйний i фактологiчний базис бiогеоценологiї є об’єктивно
далеко неповночленним у зв’язку з неможливiстю практично
охопити всi прояви структури (складу, будови, зв’язкiв), функцiї
iснування та розвитку бiогеоценозiв. Все це є сприятливим
фоном плiдного розвитку теоретичного мислення, вiльних i
цiлеспрямованих пошукiв, побудови концептуальних засад. Лежачi
вiдносно на поверхнi теорiї бiогеоценологiї принципи системностi,
динамiзму, адаптацiогенезу органiчно мають урiвноважуватися
iншими, наприклад, екстрапольованими з теоретичної фiзики
принципами невизначеностi В. Гейзенберга та доповняльностi
Н.Бора, як необхiдними iнструментарiями для бiльш глибокого
пiзнання сутностi бiогеоценозiв. У розкриттi органiзованостi та
функцiонування бiогеоценозiв плодотворними є принципи: їхньої
типологiї О.Л.Бельгарда (1971) для степових лiсiв, деталiзацiї
структури бiогеоценозу А.П.Травлеєва (1973) i складання перiодичних
типологiчних систем екологiчних нiш бiологiчних видiв (В. I.Шанда,
2013), парцел лiсових бiогеоценозiв (Л.В.Шанда, 2006), кiбернетичних
схем для висвiтлення рiзних явищ i процесiв тощо.

Бiогеоценоз, неальтернативно, визначається рiзними авторами
вiдповiдно основоположним працям В.М.Сукачова: вiн є сукупнiстю
органiзмiв рiзних царств живої природи, що iсторично формується та
розвивається, на основi рослинного угруповання, в певному, бiльш або
менш однорiдному, вiдчленованому вiд iнших, просторi територiї чи
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акваторiї та складає нероз’ємну єднiсть у самiй собi та зi структурами,
факторами неживої природи, забезпечуючи бiльш або менш циклiчно
залежне функцiонування на основi притоку сонячної енергiї та
обмiнних явищ i процесiв iз сусiднiми бiогеоценозами.

Бiогеоценоз, як феномен органiзованостi живої природи,
є елементарною структурно-функцiональною одиницею
бiосфери, а бiоценоз, вiдповiдно, одиницею живої речовини
планети за В. I. Вернадським (1926). У бiогеоценозах
специфiчно заломлюються та проявляються функцiї бiосфери
на основi активностi складаючих його тiл бiотичного,
бiогенного, бiокосного та косного типiв.

Енергетична функцiя бiогеоценозу виявляється в його
енергетицi, тобто сукупностi всiх процесiв i явищ, пов’язаних iз
одержанням, накопиченням, перетворенням, рухом i розсiюванням
енергiї в трофiчних ланцюгах, сiтях i поза ними. Це — функцiя
бiологiчної продуктивностi. Метаболiчна функцiя характеризує всю
невизначено велику кiлькiсть обмiнних процесiв у органiзмах i мiж
органiзмами бiогеоценозу, також мiжбiогеоценотичнi обмiни в самому
широкому розумiннi (хiмiчними елементами, сполуками, органiзмами,
їхнiми зачатками, рештками тощо). В бiогеннiй мiграцiї хiмiчних
елементiв у бiосферi бiогеоценози можуть слугувати в якостi
бiогеохiмiчних бар’єрiв, на що не звертається достатня увага в її
дослiдженнi та осмисленнi. Концентраторна функцiя бiогеоценозу
пов’язана зi специфiчним накопиченням живої бiомаси, необiогенної
та бiокосної речовин. Деструктивна функцiя проявляється в:
1) руйнуваннi та розкладаннi органiчних i неорганiчних сполук, решток
органiзмiв, якi призводять до утворення необiогенної речовини та її
мiнералiзацiї; 2) розкладаннi сполук косної речовини; 3) руйнуваннi
поверхнi косного тiла бiогеоценозу коренями рослин i землериями.
Рухомiсна, транспортна функцiя бiогеоценозу забезпечується
постiйним внутрiшньо та мiжбiогеоценотичним перемiщеннями, рухом
зачаткiв, цiлих органiзмiв i їхнiх решток, хiмiчних елементiв i сполук.
Середовищетвiрнi функцiї бiогеоценозу пов’язанi з формуванням
у ньому специфiчних станiв його самого, компонентiв, сукупностей
факторiв i ресурсiв рiзної природи та їхнiм поширенням у його межах
i поза ними, що характеризує мiжбiогеоценотичнi зв’язки. Видiльнi
функцiї органiзмiв рiзних царств живої природи, в процесах
життєдiяльностi та посмертного розкладання, формують
загалом особливе бiохiмiчне середовище, комплекс летких
речовин якого є достатньо рухомим i часто органолiптично



18

вiдчутним за межами бiогеоценозу. Б.Б.Полинов (Перельман,
1989) вважав сферу летких речовин характерною геохiмiчною
особливiстю ландшафту i, вiдповiдно, на наш погляд, будь-якого
бiогеоценозу в ньому. Явища та процеси, що характеризують
видiлення органiзмами екзометаболiтiв i продуктiв посмертного
розкладання назовнi, визначають видiльну функцiю бiогеоценозу,
що вiдповiдає його активностi як алелохiмiчного (цiлого) фактору.
Поглинальна функцiя бiогеоценозу виражається сприйманням
сонячної енергiї, рiзних полiв i випромiнювань, вологи, тепла з косної
речовини (пiдстилаючої материнської породи) i впливiв видiльних
функцiй сусiднiх бiогеоценозiв. Геологiчна функцiя бiогеоценозу
проявляється в механiчних рухах хiмiчних елементiв, бiогеохiмiчних
явищах i процесах, якi пов’язанi з використанням органiзмами хiмiчних
елементiв i їхнiх сполук для побудови тiла з послiдуючою втратою за
рахунок прижиттєвих видiлень i посмертного розкладання решток.
Бiогеоценозам, у певнiй мiрi, притаманною є здатнiсть розширювати
свiй об’єм (простiр) за рахунок перемiщення органiзмiв, їхнiх зачаткiв,
решток, летких i водорозчинних речовин за межi перехiдних зон
(екотонотопiв). Цi явища та процеси вiдповiдають бiогеоценотичнiй
експансiї чи бiогеоценохорiї.

Для бiогеоценозiв, як систем, властивою є певна вiдчленованiсть
(автономнiсть), дискретнiсть, органiзованiсть на основi парцелярної та
бiофункцiональної iєрархiчностi, вiдповiдно консортивностi та рiвнiв
мас-енергетичного використання трофiчних ресурсiв.

У загальнiй картинi бiогеоценологiчних дослiджень, на наш погляд,
можна видiлити такi напрями як: 1) таксономiчний (вiдповiдно
визначенню видового складу органiзмiв рiзних царств живої природи);
2) факторiальний; 3) адаптацiйний (стосовно реакцiй на рiзнi впливи,
адаптацiй i формування екоморфiчного складу); 4) просторово-
динамiчний (пов’язаний iз виявленням форм тiл бiогеоценозiв i
складаючих їх органiзмiв у статицi та динамiцi); 5) динамiчно-
еволюцiйний, у межах якого вивчаються рiзномасштабнi просторово-
часовi змiни складу, будови, внутрiшньо- i мiжбiогеоценотичних
зв’язкiв органiзмiв i, загалом, мiжбiогеоценотичних взаємодiй;
6) бiогеографiчний (вiдповiдно поширенню бiогеоценозiв);
7) еволюцiйний, який охоплює всi прояви просторово-часової
мiнливостi, мiкроеволюцiйних явищ i процесiв у бiогеоценозах
вiд сезонних флюктуацiй до вiкових змiн; 8) iнтегративний, у якому
поєднуються всi напрями дослiджень у конкретному бiогеоценотичному
середовищi тощо. Ми не виключаємо подальшої бiльш докладної
деталiзацiї та диференцiйованостi бiогеоценологiчних дослiджень.
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Бiогеоценологiчну методологiю окреслюють неоднаково значущi
та осяжнi складовi. В її онтологiї можна видiлити такi проблеми як:
1) об’єктивно iснуюче, невизначено велике рiзноманiття бiогеоценозiв;
2) їхня об’єктивна складнiсть органiзованостi, функцiонування
та розвитку; 3) специфiчнiсть i неспецифiчнiсть явищ i процесiв
у рiзних типах бiогеоценозiв. Серед гносеологiчних проблем
вiдмiтимо: 1) обмеженiсть i незакiнченiсть сучасних теоретичних
узагальнень i побудов; 2) недостатнiсть фактологiчного матерiалу
про мас-енергетичнi та iнформацiйнi потоки, що регулюють i
рухають бiогеоценози; 3) розширення та поглиблення теоретизацiї;
4) актуалiзацiю принципiв невизначеностi, доповняльностi,
неальтернативних визначень, формалiзацiї, аналогiй, екстраполяцiй у
поясненнi буття, динамiки та еволюцiї бiогеоценозiв. На рiвнi загально-
наукової методологiї увагу зосередимо на проблемах: 1) системностi
бiогеоценозiв у всiх її проявах; 2) їхнього елементно-компонентного
аналiзу щодо складу, будови, зв’язкiв, рiзномасштабних просторово-
часових змiн. У конкретно науковiй методологiї бiогеоценологiї
сутнiсними, на наш погляд, є проблеми: 1) рiзнорiвневої членованостi
бiогеоценозiв; 2) їхньої типологiї на реальнiй i формалiзованiй основах.
У дисциплiнарнiй методологiї вiдзначимо проблеми: 1) деталiзацiї
внутрiшньо- та мiжбiогеоценотичних взаємодiй у бiогеоценотичному
покривi; 2) їхнiй комбiнаторний аналiз. На мiждисциплiнарному рiвнi
методологiї бiогеоценологiї видiляємо проблеми: 1) бiогеохiмiчної
ролi бiогеоценозiв у бiогеоценотичному покривi; 2) їхньої еволюцiйної
значущостi як полiв мiкроеволюцiйних явищ i процесiв; 3) стереометрiї
бiогеоценозiв i складаючих їх тiл; 4) кiбернетики бiогеоценозiв.

Названi рiзнорiвневi та рiзноємнiснi методологiчнi проблеми
складають лише незначну частину їхнiх описiв i визначень, якi
можуть слугувати для побудови концепцiй бiогеоценологiї, як
систем iдей i принципiв наукового бачення її сутi. Ми розглядаємо
концепцiї як сформованi та незавершенi, (що знаходяться в
стадiї розвитку), сукупностi уявлень, способiв i принципiв
осмислення певних явищ, процесiв, об’єктiв, напрямiв науки
та суспiльних рухiв або життя. Концепцiї бiогеоценологiї, як
системи поглядiв, якi сумiщають рiзнi бачення її сутностi, можуть
бути диференцiйованi та iнтегрованi в її єдинiй фрагментарнiй
науковiй картинi свiту. В якостi основних концепцiй ми видiляємо
системну, термодинамiчну, бiотехнологiчну, стереометричну, геоморфо-
логiчну, геологiчну, бiогеохiмiчну, адаптацiогенезну, еволюцiйну
(палеонтологiчну), бiогеографiчну, кiбернетичну. В межах кожної
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концепцiї вимальовуються три аспекти: 1) загально-бiогеоценотичний,
стосовно iндивiдуалiзованостi бiогеоценозiв; 2) мiжбiогеоценотичний,
вiдносно всього бiогеоценотичного покриву чи його частин;
3) планетарний, бiосферний, який визначається бiосферною значущiстю
бiогеоценозiв.

Системна концепцiя є визначальною, панiвною. Вона
перекриває, певною мiрою, поля всiх iнших, виходить iз сутностi
розумiння системи в загальнонауковiй методологiї. Змiст системної
концепцiї складає бачення бiогеоценозiв як об’єктiв системного аналiзу
з усiма, витiкаючими з цього наслiдками. В межах системної концепцiї
обґрунтовуються матерiальнi вирази ознак i властивостей, внутрiшньо-
та зовнiшньобiогеоценотичнi зв’язки елементiв i компонентiв, опис,
аналiз i осмислення порушень системностi. Системна концепцiя
окреслює системне розумiння органiзованостi, функцiонування,
розвитку бiогеоценозiв, як вiдчленованих вiд iнших подiбних або
неподiбних сукупностей взаємодiючих елементiв i компонентiв, з
рiзними рiвнями дискретностi, динамiчностi, цiлiсностi та сумативностi.

Вiд основоположних праць В.М.Сукачова (1972, 1974, 1975) в усiх
розробках i зведеннях акцентувалася системна природа бiогеоценозу
(Голубець, 2000; Номоконов, 1989; Работнов, 1976; Шанда, 2013).
Бiогеоценоз, як сутнiсть, вiдповiдає всiм ознакам i властивостям систем
у їхнiх загальних i неальтернативних визначеннях, як i в картинах,
якi окресленi теоретиками системного бачення природи (Хайлов, 1963;
Садовский, 1974).

Бiогеоценоз, як систему, складають такi його тiла, як бiотичне
(бiоценоз), бiокоснi (приземна атмосфера та ґрунти), бiогеннi
(необiогенне, як органiчнi рештки в стадiї розкладання, та палеобiогенне
як метаморфазованi осадочнi породи органiчного походження, якщо
вони пiдстилають ґрунт), косне, що є пiдстилаючою материнською
породою на рiвнi проникнення в неї коренiв рослин i землериїв. Цi
тiла мають системну природу в множинностi своїх елементiв, завдяки
мас-енергетичним обмiнам всерединi їх i мiж ними. Системнiсть
бiогеоценозiв включає хаос, як невизначенi та непiзнанi їхнi
закономiрностi.

Системна концепцiя описує не тiльки бiогеоценози, але також їхнi
сукупностi, бiоми, як видiли бiогеоценотичного покриву та весь цей
покрив i бiосферу як системи. В системнiй концепцiї, паралельно
з еволюцiйною, випливає теорiя сукцесiйних систем (Одум, 1986) i
сукцесiйного аналiзу. В системну концепцiю цiлком доречно вписується
iдея органiзмiзму, започаткована Ф.Клементсом (Миркин, 1983)
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для фiтоценозу, який, вiдповiдно, вважався квазиорганiзмом. При
цьому з поля зору виключався iндивiдуалiстичний контекст кожного
фiтоценозу. Рослинне угруповання та всi iншi складовi бiоценозу
є сукупностями iндивiдiв на основi їхньої генетичної, генотипiчної
неповторностi. Фенотипiчна iндивiдуальнiсть органiзмiв рiзних царств
живої природи дозволяє розглядати кожен бiогеоценоз не тiльки в
планi органiзмiзму, але й як систему та потоки взаємодiючих iндивiдiв
у процесах їхньої життєдiяльностi та розвитку.

Термодинамiчна концепцiя пояснює бiогеоценози як
вiдкритi, нерiвноважнi, термодинамiчнi системи з рiзними рiвнями
впорядкованостi, невпорядкованостi та їхнiми спiввiдношеннями.
Енергетика бiогеоценозiв — сукупнiсть явищ i процесiв одержання,
накопичення, використання, руху, перетворення та розсiювання
енергiї — пiдпорядкована основним законам термодинамiки.
В межах цiєї концепцiї бiогеоценози розглядаються як енергетичнi
устрої з рiзними об’ємами акумуляцiї, використання та розсiювання
енергiї (сонячної насамперед) на всiх ступенях її руху. Найважливiша
термодинамiчна характеристика всiх екосистем за Ю.Одумом
(1971; 1986), i бiогеоценозiв у тому числi, це здатнiсть створювати
та пiдтримувати високий ступiнь внутрiшньої упорядкованостi
чи стану з низькою ентропiєю. При цьому невпорядкованiсть
вивiльнюється у виглядi розсiювання (дисипацiї) енергiї. За
рахунок енергiї, фiксованої в тiлах, якi складають бiогеоценоз i
весь бiогеоценотичний покрив, його окремi бiоми можна визначати
в якостi енергетичної мозаїки, тому що бiогеоценози мають
неоднакову енергетичну ємнiсть. Вивiльнення та розсiювання
енергiї (особливо у виглядi тепла) можна вiднести до однiєї
з форм внутрiшньо та мiжбiогеоценотичних взаємодiй. У
межах термодинамiчної концепцiї бiологiчнi первинна та вторинна
продуктивнiсть (загалом i у видових визначеннях) мають оцiнюватися
не тiльки одиницями маси, проте також на основi їхньої енергетичної
ємностi (в енергетичних одиницях), що можливо розкриває новi
аспекти цих проблем. Термодинамiчна концепцiя дозволяє бачити
бiогеоценози, бiогеоценотичний покрив i всю бiосферу як вiдкритi
термодинамiчнi системи.

Бiотехнологiчна концепцiя розвиває уявлення про бiохiмiчнi
рiзноманiття та iндивiдуальнiсть бiогеоценозiв на основi природних
технологiй, тобто певних послiдовних явищ i процесiв продуцюювання,
синтезу та ресинтезу органiчних i неорганiчних сполук органiзмами
рiзних царств живої природи в процесi життя та посмертного
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розкладання. В рiзних, таксономiчно та екоморфiчно близьких
бiогеоценозах, аксiоматично сприйнятливими є рiзнi спiввiдношення
чисельностi рiзних груп органiзмiв, станiв їхнiх життєдiяльностi,
бiохiмiчної активностi щодо утворення бiохiмiчних сполук внутрiшньо-
органiзменного призначення та продуцюювання екзометаболiтiв. Це
умовно вiдображає бiохiмiчну iндивiдуальнiсть бiогеоценозiв, але поки
що є якiсно та кiлькiсно складно уловним i вiдчутним.

Бiологiчнi технологiї бiотичного та некротичного типу, тобто
утворення органiзмами рiзних царств живої природи в процесах
життя та посмертного розкладання, речовин рiзної бiологiчної та
екологiчної значущостi, забезпечують побудову специфiчного для
кожного бiогеоценозу бiохiмiчного середовища (Чернобривенко, Шанда,
1966). Воно формується органiзмами з iндивiдуальними, унiкальними
генотипами, бiохiмiчною активнiстю та неоднозначно характеризує
кожний бiогеоценоз. Отже, бiохiмiчна iндивiдуальнiсть бiогеоценозiв
дозволяє, в цьому планi, по новому сприймати iдеї органiзмiзму та
розглядати бiогеоценотичний покрив як бiохiмiчну мозаїку близьких
i вiддалених бiохiмiчних одиниць його диференцiйованостi, а всю
бiосферу — як комплекс таких мозаїк. Рухомiсть летких речовин
бiохiмiчного середовища складає одну з особливостей внутрiшньо
та мiжбiогеоценотичних зв’язкiв. Сума бiологiчних технологiй у
бiогеоценозi є iнтегративною, тому що їхнє складання забезпечує
новий якiсний ефект i бiохiмiчну специфiчнiсть. Природнi, бiологiчнi
технологiї органiзмiв рiзних царств живої природи забезпечують
формування живильних потокiв рiзних хiмiчних сполук i органiзмiв,
включаючи необiогеннi речовини при посмертному розкладаннi
органiчних решток.

Бiогеохiмiчна концепцiя пояснює роль i функцiї бiогеоценозiв у
бiогеннiй мiграцiї хiмiчних елементiв i бiогеохiмiчних циклах. Живi
органiзми в бiогеоценозах виконують геологiчнi функцiї в процесах
i явищах механiчного перемiщення речовин, хiмiчних елементiв, а
також геохiмiчнi функцiї щодо використання хiмiчних елементiв
для побудови своїх тiл, життєдiяльностi та хiмiчного розкладання
органiчних решток, формування необiогенної речовини, мiнералiзацiї
та змiн у бiокосних i косних тiлах бiогеоценозу. «Вихрi життя»
Ж.Кюьє та К.Бера чи жива речовина, як сукупнiсть органiзмiв
(Вернадский, 1926; Vernadsky, 1986), захоплюють i зберiгають у собi
мiльйони рокiв (закон бережливостi К.Бера) хiмiчнi елементи та,
вибiрково, їхнi iзотопи за сучасним розумiнням. Хiмiчнi елементи
в бiогеоценозах залучаються в циклiчнi бiогеохiмiчнi процеси вiд
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мiнерального стану до багаторазового, вибiркового входження в склад
тiл живих органiзмiв. Бiогеохiмiчнi цикли газового та осадового
типiв не є замкненими на один бiогеоценоз. Вони прямо чи непрямо
захоплюють сумiжнi бiогеоценози та частини бiогеоценотичного
покриву. При цьому бiогеоценози можуть виконувати функцiї
бiогеохiмiчних бар’єрiв, коли бiотичнi, бiокоснi, бiогеннi та
коснi їхнi складовi затримують рух хiмiчних елементiв чи
«просiюють» їх за рахунок своєї вибiркової здатностi до
поглинання та концентрування. В цьому є специфiчнi прояви
мiжбiогеоценотичних зв’язкiв.

Стереометрична концепцiя розвиває погляди на бiогеоценози
як особливi природнi тiла невизначеної просторової форми та
об’єму, що складають бiогеоценотичний покрив. Їм властивi складнi
пiдземна та надземна топографiчнi поверхнi. Елементи та компоненти
бiогеоценозiв мають об’ємний просторовий характер i вкладенi в
них у невизначено великих чисельностi, об’ємах i формах. Вiд
ультрамiкроскопiчних, рiзноманiтних форм молекул вiрусiв до
мегарозмiрiв (у метрах i десятках метрiв) усi елементи та компоненти
бiогеоценозiв, як просторовi тiла, в своїй множинностi, якiсно
та кiлькiсно окресленi. Бiогеоценотичний покрив, регiонально та
зонально, хаотично органiзований бiогеоценозами рiзних форм, об’ємiв
i розмiрностей. Уся бiосфера, як природне тiло, обволiкає
планету у великому рiзноманiттi тiл, якими є бiогеоценози.
Форми, об’єми та розмiри тiл, якi входять у склад бiогеоценозiв i
самих бiогеоценозiв є адаптивно вивiреними та екологiчно доцiльними
для забезпечення їхнього стабiльного iснування, функцiонування та
розвитку. В межах цiєї концепцiї парцели розглядаються як об’ємнi,
просторовi видiли бiогеоценозiв, а екотонотопи — як їхнi обплямовуючi
парцели (Л.В.Шанда, 2006). Суттєво важливим є встановлення
просторової конфiгурацiї та орiєнтацiї тiла бiогеоценозу за
частинами свiту.

Геологiчну концепцiю ми розглядаємо як таку, становлення
котрої пов’язане з виявленням i осмисленням впливу гiрських,
материнських, пiдстилаючих, ґрунтоутворюючих порiд, гiдрологiчних
умов (зокрема глибинних) i залягання та хiмiзму ґрунтових вод на
бiогеоценози.

Бiогеографiчна концепцiя є основою географiчної бiогеоценологiї.
Вона об’єднує уявлення про поширення бiогеоценозiв, їхнiй розподiл
у просторi, розмежування на поверхнi Землi окремих видiлiв
бiогеоценотичного покриву та їхню структуру на фонi рiзних фiзико-
географiчних умов.
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Геоморфологiчна концепцiя розвиває та поєднує уявлення
про геоморфологiчнi залежностi бiогеоценозiв, зокрема впливiв
форм i особливостей рельєфу на склад, будову, функцiонування,
розвиток, лiнiйнi розмiри, протяжнiсть бiогеоценозiв, їхнє розмiщення,
планiметричнi проекцiї, орiєнтацiю за частинами свiту, положення
щодо сонячного освiтлення, включаючи експозицiю та крутизну схилiв.

Генетична концепцiя бiогеоценологiї поєднує погляди на
бiогеоценози як арени первинних еволюцiйних перетворень
(Шмальгаузен, 1969), мiкроеволюцiйних явищ i процесiв у популяцiях
органiзмiв усiх царств живої природи з вiдповiдними проявами
мутацiй, генетичного дрейфу, змiнами частот генотипiв i селективної
цiнностi алелiв, явищ трансгенозу (трансформацiї, трансдукцiї тощо)
на фонi ценотичних умов. Внутрiшньо та мiжбiогеоценотичнi зв’язки,
явища бiотичної природи, як, наприклад, екзометаболiти органiзмiв
за С. I.Чернобривенком (1956) можуть дiяти як мутагени, чинники
фенокопiй, морфозiв i адаптивних модифiкацiй. Генетична концепцiя,
започаткована в працях багатьох вчених, потребує подальшої
теоретизацiї та практичних дослiджень на створення доказовой бази
для поєднання з сучасною синтетичною теорiєю еволюцiї як на основi
тихо-, так i номогенезу.

Адаптацiогенезисна концепцiя захоплює не тiльки
осмислення бiогеоценозiв як полiв пристосувальних змiн органiзмiв
(адаптацiоморфозiв за I. I.Шмальгаузеном, 1969), але визначає
бiогеоценози як об’єкти системних пристосувальних явищ i процесiв
(адаптобiогеоценогенезу), спрямованих на забезпечення стiйкостi
бiогеоценозiв завдяки взаємному коригуванню змiн складу, будови,
зв’язкiв при їхнiх внутрiшньо- та мiжбiогеоценотичних проявах. Ця
концепцiя спрямована на зв’язки з сучасною синтетичною теорiєю
еволюцiї.

Еволюцiйна концепцiя включає два напрями теоретичного
осмислення розвитку бiогеоценозiв у часовi: 1) неогенезисний, стосовно
сучасного, колишнього (до сотень i тисяч рокiв) i прогнозованого,
майбутнього станiв бiогеоценозiв у їхнiх змiнах; 2) палеогенезисний
(фiлоценогенезисний) в ретроспективi мiльйонiв рокiв на основi
геохронологiчних, палеобiологiчних, здебiльшого недостатньо
iнформативних даних, якi можна поповнювати та поєднувати
при екстраполяцiї осяжних минулих i сучасних описiв.

Експериментальна бiогеоценологiя є її пiзнавальним напрямом,
щодо з’ясування сутi тих або iнших явищ i процесiв при органiзацiї,
створеннi, реалiзацiї контрольованих i керованих умов з рiзноманiтними
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змiнами в бiоценозах, бiокосних, бiогенних i косному тiлах. У широких,
загальнобiологiчному та бiогеоценологiчному планах, експериментальна
бiогеоценологiя включає осмислення: 1) рiзномасштабних, природних
перебудов у бiогеоценотичному покривi при аномалiях клiмату,
природних катастрофах тощо, а також при еволюцiї ландшафтiв,
органiзмiв i при нестримному поширеннi органiзмiв унаслiдок
розтiкання живої речовини за В. I. Вернадським (1926) або нашесть,
навал органiзмiв за Ч.Елтоном (1960), включаючи рослини, тварини,
гриби, бактерiї, вiруси; 2) iнтродукцiї органiзмiв, або перенесеннi
їх людиною з мiсць природного iснування в новi середовища
(бiогеоценози).

Експериментальна бiогеоценологiя має також розглядатися
як конструктивна, що забезпечує створення та використання культур- i
агробiогеоценозiв у рiзних їхнiх варiантах, якi сутнiснi для виробництва
рослинної продукцiї, фiтосанацiї, фiтомелiорацiї, задоволення
естетичних потреб i духовного розвитку людей. Теорiя та практика
втручання людини в бiогеоценози має iсторичнi коренi та неосяжнi
перспективи.

Iдеї кiбернетичної концепцiї бiогеоценологiї розвивав
I. I.Шмальгаузен (1968). О.М.Колмогоров (1959) визначав
кiбернетику, як науку про системи будь-якої природи, здатних
сприймати, зберiгати, переробляти iнформацiю, використовувати
її для своїх управлiння та регуляцiї. Кiбернетична концепцiя
визначається розумiнням бiогеоценозiв як складних
кiбернетичних систем, яким властивi; 1) певна автономнiсть
i взаємодiї з iншими; 2) невизначенi, в своїй сутi, чисельностi,
iєрархiчностi множини великого рiзноманiття, з якiсними та
кiлькiсними вiдмiнностями елементiв, компонентiв, явищ, процесiв i
зв’язкiв мiж ними; 3) рiзномасштабна просторово-часова динамiчнiсть,
рiзнi перешкодостiйкiсть i саморегулювання на багатозумовлених
засадах при збурюючих впливах; 4) гомеостатичнiсть.

Органiзованiсть бiогеоценозiв суцiльно покривається ланцюгами
та сiтями взаємозумовленого iснування. Цi ланцюги та сiтi
характеризуються рiзними рiвнями мас-енергетичних, iнформацiйних
ємностей своїх ланок. Кiбернетична концепцiя може бути виражена в
блок-схемах кожного типу зв’язкiв, явищ i процесiв.

Концепцiї бiогеоценологiї, наведенi в першому наближеннi,
перспективно мають уточненi, розширенi, iнтегрованi в її методологiї.
В межах i мiж концепцiями, доцiльно та довiльно, можуть бути
окресленi широкi кола теоретичних проблем i напрямiв пошукових
теоретичних, практичних i прикладних дослiджень.
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З позицiй фiлософської та загальнонаукової методологiї в
бiогеоценологiї, вiдповiдно уявленням В. I. Вернадського (1926) про
склад бiосфери, можна видiлити узагальнюючi, стосовно складаючих
бiогеоценоз тiл (або компонентiв) теорiї: 1) бiотичного тiла (бiоценозу),
як аналога живої речовини бiосфери; 2) бiокосних тiл (атмосфери,
ґрунту); 3) бiогенних тiл (необiогенного та палеогенного); 4) косного
тiла (пiдстилаючої материнської породи) в межах її використання та
змiн живими органiзмами. Супiдрядними, в межах кожної теорiї, є
проблеми складу, будови, зв’язкiв, функцiонування, розвитку, еволюцiї.
Найбiльш передбачуваною, та певною мiрою, опрацьованою є теорiя
бiогеоценозу. Її проблематика окреслена нами у визначеннях функцiй
бiогеоценозу, концепцiй бiогеоценологiї та може бути доповнена
рiзноспрямовано. Вона першочергово розглядається в її сутнiсному
(щодо складу, будови, зв’язкiв), функцiональному та динамiчному
аспектах.

У розвитку теорiї та практичних дослiджень бiогеоценологiї
можуть бути наведенi рiзномасштабнi проблеми рiзної досяжностi
та можливостей розв’язання, включаючи тi, що ставляться пiд
сумнiв на рiвнi сучасного мислення. Таким є далеко неповний
реєстр проблем, сповнений розбiжностей i рiзнобою внаслiдок
несумiрностей у об’ємах i напрямах. В межах такого реєстру
вибiрково можна видiлити такi проблеми: 1) сучасний, ретро- i
перспективний (прогнозний) аналiз стану та розвитку бiогеоценозiв;
2) створення та ускладнення типологiчних перiодичних систем у
теорiях складу, будови, функцiонування, розвитку бiогеоценозiв за
зразками типологiчних перiодичних систем парцел (Л.В.Шанда, 2006)
та екологiчних нiш (В. I.Шанда, 2013), у тому числi для уточнення
їхньої iнформацiйної ємностi; 3) видiлення в бiогеоценотичному покривi,
при гейтено- та гологенезi, сукцесiйних сумiщених i розчленованих
систем, тобто груп бiогеоценозiв, якi знаходяться на рiзних фазах
i стадiях сукцесiй; 4) з’ясування, уточнення органiзацiйної та
функцiональної значущостi компонентiв i елементiв бiогеоценозу
щодо їхнього внеску в реалiзацiю його функцiй як системи з рiзними
рiвнями цiлiсностi та сумативностi; 5) осмислення взаємодiй мiж
тiлами та в межах тiл, складаючих бiогеоценоз; 6) деталiзацiю
трофiчних ланцюгiв (пасовищного, детритного та комбiнованого
типiв) з їхнiми кiлькiсними та мас-енергетичними показниками;
7) побудову рiзних варiантiв гiпотетичних схем бiогеоценозiв у
минулi та в сучасну геологiчнi епохи; 8) органiзованiсть бiогеоценозiв
у межах кожного царства живої природи, що його складають;
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9) кiлькiснi характеристики функцiй бiогеоценозу та його складових;
10) визначення параметрiв екологiчних нiш бiологiчних видiв у
статицi та динамiцi; 11) з’ясування мас-енергетичної, кiлькiсної
та iнформацiйної ємностей бiогеоценозiв на рiзних стадiях їхнього
розвитку та в зональних i локальних видiлах бiогеоценотичного
покриву; 12) математичне, кiбернетичне та предметне моделювання
явищ i процесiв бiогеоценозу; 13) парцелярний аналiз бiогеоценозiв;
14) бiогеоценотичну зумовленiсть мiкроеволюцiйних явищ i процесiв;
15) осмислення парцел як iнiцiалей перетворень бiогеоценозiв у ретро-
та в перспективах; 16) дослiдження парцел як факторiв ценохорiї;
17) сукцесiйний аналiз бiогеоценотичного покриву з визначенням
фаз i стадiй сукцесiй; 18) порiвняння екоморфiчної ємностi найбiльш
поширених родин квiткових рослин для ретроспективного аналiзу
бiогеоценозiв i перспективного прогнозування; 19) розробку, апробацiю
та реалiзацiю експериментальних сукцесiй для оптимiзацiї бiогеоценозiв
i всього бiогеоценотичного покриву; 20) створення бiогеоценологiчної
iнформатики з використанням сучасних комп’ютерних технологiй.

Поставленi проблеми є з передбачуваними та непередбачуваними
наслiдками їхнього рiзноступеневого розв’язання.

Загалом, проблематика бiогеоценологiї далеко неповно покриває
усi поля її теоретичних пошукiв i практичних дослiджень у осяжних
i неосяжних сучасних станах, ретро- i перспективах. Концепцiї та
проблеми бiогеоценологiї, визначенi в першому наближеннi, дозволяють
її диференцiювати на: 1) теоретичну та математичну, що опрацьовує
теорiю, методологiю, математичне та кiбернетичне моделювання;
2) загальну (факторiальну, трофоенергетичну, бiотехнологiчну,
бiогеографiчну, еволюцiйну тощо); 3) спецiальну (стосовно зональних
та iнтразональних типiв бiогеоценозiв).

Отже:
1) бiогеоценологiя, як наука, знаходиться в стадiї розбудови,

диференцiювання, поглиблення методологiї та теоретичного бачення;
2) висвiтленi концепцiї та проблеми iлюструють, у першому

наближеннi, складнiсть бiогеоценологiї;
3) бiогеоценози, як елементарнi структурно-функцiональнi

одиницi бiосфери, специфiчно копiюють функцiї живої речовини за
В. I. Вернадським;

4) вони є складними кiбернетичними системами за I. I.Шмальгаузе-
ном iз властивими їм сiтями зв’язкiв багатозумовленого взаємо-
iснування, регулювання та забезпечення адаптацiй, мiкроеволюцiйних
явищ i процесiв.
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1.3. Гравiтацiйний аспект бiогеоценологiї

Еволюцiйно сформованi анатомо-морфологiчна, фiзiолого-
бiохiмiчна, функцiональна органiзованiсть i адаптивнiсть, розмiри,
об’єми, форми та маси тiл живих органiзмiв, їхнi молекулярнi,
бiофiзичнi, цитологiчнi, ростовi процеси, рухомiсть тiл, органiв, частин,
зачаткiв i решток органiзмiв, перемiщення речовин, рухи бiокосних,
бiогенних i косного тiл, атмосфернi, гiдрологiчнi, лiтосфернi явища
та процеси в ландшафтах i бiогеоценозах обумовлюються земним
тяжiнням або гравiтацiєю (Гарднер, 1965; Грушинский, 1985; Коржуев,
1971; Кузнецов, 1959; Раздорский, 1955; Шмутцер, 1981; Патури, 1982).

Гравiтацiя неальтернативно визначається як: 1) характеристика
сили взаємного тяжiння мас, незалежно чи мова йде про земнi тiла,
чи планети, чи зiрки; її властивiстю є постiйнiсть i всюдисутнiсть
(Коржуев, 1971); 2) сила, що рухає свiтами (Мэрион, 1986); 3) явище
притягання матерiальних об’єктiв один до одного (Кауфман, 1981);
4) сила тяжiння, що є константою середовища життя, однiєю з
найважливiших його умов (Роджерс, 1970); 5) одна з фундаментальних,
крiм електричної, сила, що управляє поведiнкою всiх оточуючих нас
тiл (Мэрион, 1986); 6) всесвiтнє тяжiння, унiверсальна взаємодiя мiж
будь-якими видами фiзичної матерiї (Адамчик, 2008).

Гравiтацiя та iншi природнi сили (в тому числi темна енергiя,
темна матерiя тощо) зумовлюють устрiй i еволюцiю Всесвiту.
Гравiтацiя, в загальнiй теорiї вiдносностi А.Ейнштейна, пов’язана
з геометрiєю простору та плиннiстю часу, його сповiльненням
або прискоренням (Гарднер, 1965, Грушинский, 1985; Девис, 1979;
Новиков, 1990). Вiдповiдно закону всесвiтнього тяжiння сила (F ),
взаємного притягання двох тiл, незалежно вiд їхньої природи, прямо
пропорцiйна добутку їхнiх мас (М i m) i гравiтацiйної сталої (G) та
обернено пропорцiйна квадрату вiдстанi мiж ними (R2): F = GM ·m

R2 i
виражається в ньютонах (Роджерс, 1970). Сила притягання мiж тiлами
рiзних мас є загальною, проте кожна маса дiє неоднаково. Гравiтацiйна
стала G = 6,67 · 10−11 Н · м2/кг2 є достатньо малою i тому взаємодiї
багатьох тiл виявляються в зникаюче малих виразах. Е. Роджерс (1970)
писав, що гравiтацiйне притягання тiл, звичних нам розмiрiв, таке
мале, що ми не помiчаємо його в порiвняннi з притяганням Землi та
силами з малим радiусом дiї, що виникають мiж тiлами в контактi.

М.В.Васильєв (1978) звертав увагу, що взаємне притягання двох
людей, якi знаходяться в кроцi один вiд одного, складає приблизно
одну сорокову мiлiграм-сили. Гравiтацiйне поле можна виявити
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тiльки за допомогою надзвичайно чутливих детекторiв (Крейчи,
1984). Наприклад, двi сталевi кулi дiаметром до 10 см у безпосереднiй
близькостi притягаються одна до одної з силою 1 · 10−7 Н.

Сучасна фiзика дiю на вiдстанi описує як вплив поля. Воно є
одним з фундаментальних фiзичних понять (Крейчи, 1984). Всi тiла
породжують гравiтацiйнi поля (Каспер, 1987) i, тим самим, дiють
на будь-якi iншi при будь-яких їхнiх масах. Гравiтацiйне поле —
неоднорiдне за силою та напрямком (Девис, 1979). Поблизу великих
мас воно значно сильнiше, чим при вiддаленнi вiд них (Грушинский,
1985) i дiє локально. Створювана тiлом гравiтацiйна сила пропорцiйна
його масi (Шмутцер, 1981). Вона убуває обернено пропорцiйно квадрату
вiдстанi мiж тiлами (Бергман, 1969).

За законом всесвiтнього тяжiння всi тiла взаємно притягаються.
Наша одинична маса, що знаходиться на Землi, притягається на тiльки
Землею, але також i Мiсяцем, Сонцем та всiма iншими планетами
(Грушинский, 1985). Гiпотетично гравiтацiйне поле має корпускулярно-
хвильову природу, постiйно тримається мiж взаємодiючими тiлами та
впливає на iншi. За вiдкриття гравiтацiйних хвиль Нобелевську премiю
2017 року отримали Р.Вайс, Б.К.Бариш, К.С.Торн.

Гравiтацiйнi поля рiзних мас, як ореоли та потоки квантiв гравiтацiї,
не екрануються та не затуляються (Васильев, 1978), проте складаються,
поєднуються, iнтегруються, утворюючи гравiтацiйнi поля в рiзних
видiлах зональних ландшафтiв i бiогеоценотичного покриву.

Н.В. Бочурова, О. Г.Мiнiна (Номоконов, 1989) писали, що гравiтацiя
є абсолютно особливим за стихiйнiстю та значущiстю фактором
зовнiшнього середовища, сутнiсним у життєдiяльностi живих iстот i
бiогеоценозiв. Вiдомi, визначенi силою тяжiння, явища позитивного та
негативного геотропiзму рослин, рiзнi типи гiлкування деревних порiд
i трав’яних рослин, положення та кут нахилу гiлок на їхнiх стовбурах
i стеблах вiдносно земної осi (чи поверхнi Землi), виявляються на
закладаннi квiткових бруньок, плодоношеннi деревних порiд, плодових
дерев, а також на iнтенсивностi фотосинтетичної продуктивностi
рослин. Сила тяжiння виявляє також рiзноманiтний вплив на
життєдiяльнiсть, а також на стан тваринного населення бiогеоценозу,
як прямий, безпосереднiй, так i опосередкований.

Гравiтацiя, як феномен природи, в бiогеоценозах, з точки зору
взаємного притягання тiл його складаючих i живих органiзмiв, не
обговорювалася на основi невимiрно малих її показникiв для мас
одного порядку. Проте, коли мова може йти про велике розходження
мас тiл, у складi бiогеоценозу, загалом, i окремих живих об’єктiв (а
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також вiрусiв), з їхнiми край малими розмiрами, масами, то можливо,
що сила гравiтацiї може виявитися цiлком дiєвою (Шанда, 2014).
Зауважимо також, що в дослiдах по встановленню гравiтацiйної сталої
за Е. Роджерсом (1970) багато дослiдникiв (у їх числi Буже, Джеймс)
оперували масами гiр у багато мiльйонiв (кг), а також зовнiшньою
оболонкою Землi в 3 · 1020 кг.

Сила тяжiння на поверхнi Землi зумовлена її обертанням,
функцiонально залежить вiд широти, а також вiд розподiлу мас
гiрських порiд у верхнiй частинi земної кори (Грушинский, 1985).
Якщо, щiльнi важкi маси кристалiчного фундаменту чи бiльш глибоких
шарiв Землi пiдходять ближче до поверхнi, то сила тяжiння є бiльшою,
а в областях з великою потужнiстю бiльш легких осадочних порiд
сила тяжiння зменшується. Вона змiнюється на земнiй поверхнi
(Грушинский, 1985) та щодо висоти над нею, чи, до певної межi, в
глибинi. Загалом, гравiтацiйне поле Землi є дискретною системою
його осередкiв рiзної величини, в залежної вiд геоморфологiї та
природної мозаїчностi земної кори, стосовно близькостi до поверхнi
важких кристалiчних чи легких осадочних порiд. Гравiтацiйне
поле бiогеоценозу залежить вiд спiввiдношення складаючих його
ґрунтiв на глибину проникнення коренiв рослин i органiзмiв, а також
пiдстилаючих його легких i важких гiрських порiд.

Бiогеоценотична та еволюцiйна роль гравiтацiї поки
що окресленi тiльки в деяких своїх засновках. Прояви
гравiтацiйних явищ i процесiв у бiогеоценозах є об’єктивною
реальнiстю, що характеризує: 1) видоспецифiчнi маси, об’єми,
будову, форми, особливостi росту та розвитку тiл живих органiзмiв,
адаптацiї, функцiонування; 2) можливу рухомiсть аеропланктону (спор,
пилку, бактерiй, вiрусiв) вiд притягання тiлами з великими масами,
що практично можна виявити навiть на фонi вiтру; 3) форму тiла
бiогеоценозу; 4) рухомiсть води; 5) утримання приземної атмосфери
ґрунтом i пiдстилаючими породами; 6) форми геоморфологiї тощо.

В бiогеоценотичному покривi будь-якого ландшафту гравiтацiйнi
поля геологiчно, геофiзично, геоморфологiчно зумовленi. Гравiтацiйнi
поля Землi, Мiсяця, ближнього космосу накладаються на всi
гравiтацiйнi поля, що формуються в бiогеоценозах i мiж
ними, утворюючи єдиний гравiтацiйний фон або гравiтацiйне
поле бiогеоценотичного покриву на його певних осередках.
Пагорби та височини в бiогеоценотичному покривi гравiтацiйно
взаємодiють, вiдповiдно до своїх мас i формують гравiтацiйну
сiть у бiогеоценотичному покривi. Загальна сума усiх притягань
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(Коржуев, 1971), у будь-який точцi Всесвiту складає мiсцеву
величину гравiтацiї. Рiзниця виражається тiльки масою взаємодiючих
тiл. Гравiтацiйнi поля мiж органiзмами рiзних видiв усiх
царств живої природи та рiзних мас, у залежностi вiд їхнiх
композицiй розташування, iнтегруються в гравiтацiйну сiть
бiогеоценозу, пiдсилюючи одне одного. На цю сiть накладається
гравiтацiйне поле бiогеоценозу та мiжбiогеоценотичнi поля. Сила
притягання мiж тiлами рiзних мас є загальною, проте кожна маса
дiє неоднаково. Внутрiшньо бiогеоценотичнi та мiжбiогеоценотичнi
гравiтацiйнi поля можуть утримувати аеропланктон i дрiбнi органiзми,
якi не мають сил для подолання цих полiв. Поле тяжiння бiогеоценозу
виходить за його межi, перекриваючись у екотонах з сусiднiми
бiогеоценозами. Вiдповiдно, можна говорити про екотоннi гравiтацiйнi
поля та їхнi можливi впливи, та бiогеоценози як гравiтацiйнi системи.

Бiогеоценози розглядаються нами як окремi тiла невизначенi у
своїх формах, поверхнях, масах складаючих частин, у яких можуть
проявлятися сили тяжiння в межах бiогеоценозiв i мiж ними на фонi
загальної зумовленостi гравiтацiйним полем Землi (Шмидт-Ниельсен,
1987). Сила тяжiння бiогеоценозу утримує таке динамiчне,
бiокосне його тiло, як приземну атмосферу з усiєю масою
летких речовин i аеропланктону чи аерофону (сукупнiстю
мiкроскопiчних живих об’єктiв). У якостi мiжбiогеоценотичних
гравiтацiйних взаємодiй можна навести таку, коли два степових
бiогеоценози на схилах, iз трав’яною рослиннiстю, на вiдстанi 2 км
(2 · 103 м), площею 100 га кожний (1 · 106 м2) i питомою вагою ґрунту
1,2 г/см3 (1200 кг/м3) мають маси, при глибинi проникнення коренiв
у ґрунт на 3м, по 1,2 · 103 кг/м3 · 3м · 106 м2 = 3,6 · 109 кг. Тодi,
вiдповiдно наведенiй вище формулi, сила їхнього притягання (F )
становить 6,67 · 10−11 · (3,6 · 109) · (3,6 · 109)/(4 · 106) = 216,1Н, є
достатньо вiдчутною. Сила взаємотяжiння бiогеоценозiв яка може
бути розрахована на основi вiдстанi мiж їхнiми центрами та залежить
вiд конфiгурацiї бiогеоценозiв, для яких Д.Л.Арманд (1975) визначав
тiльки протяжнiсть у межах 0,4–0,65 км.

Проблема гравiтацiї, при всiй її великiй складностi та недостатньої
з’ясовностi, в бiогеоценологiї може бути пов’язана з плиннiстю часу в
бiогеоценозах, яка вiдповiдає iдеям загальної теорiї вiдносностi
А.Ейнштейна. Об’єктивний вплив гравiтацiї на перебiг часу
пояснюється тим, що при збiльшеннi сили гравiтацiї сповiльнюється
хiд часу, а при її зменшеннi — прискорюється. Особливо ефективно
це пояснюється змiною часу при його вимiрах на рiзних висотах над
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поверхнею Землi та пiд нею, в тому числi в горах i на висотi рiзних
споруд. Сила тяжiння в бiогеоценозi розподiляється вертикально
над поверхнею Землi, на поверхнi та в глибинi, що певним чином
впливає на плиннiсть часу. Н.П. Грушинський (1985) вiдмiчає, що при
збiльшеннi висоти на 3м сила тяжiння зменшується на 1 · 10−5 Н.

I.Д.Новiков (1990) описує сповiльнення плинностi часу в полi
тяжiння безпосередньо на Землi. В 1960 роцi фiзики Д.Паунд i Г. Ребка
порiвнювали хiд часу бiля основи башти i на висотi 22,6м. Рiзниця
в ходi часу склала фантастично малу величину (три десятитисячних
мiлiардної частки проценту), проте вона була достовiрно зафiксована.
Крiм того I.Д.Новiков наводить iншi дослiди з доказами, що
засвiдчують сповiльнення плинностi часу в сильному гравiтацiйному
полi. П.Девiс (1979) вказує, що вiдносне сповiльнення часу бiля
поверхнi Землi складає приблизно 10−18 на 1 см пiдйому по вертикалi.

Цi явища та процеси можуть бути екстрапольованi на бiогеоценози,
особливо з чагарниково-деревною рослиннiстю, на лiсовi бiогеоценози,
де висота дерев досягає 20–40–55м i бiльше, а глибини проникнення
коренiв 15–20–35м. У таких бiогеоценотичних ситуацiях верхнi та
нижнi конуси наростання (апекси) знаходяться в умовах рiзної сили
тяжiння та плинностi часу з вiдповiдними ефектами молекулярних i
цитогенетичних процесiв, включаючи ростовi та метаболiчнi. В лiсовому
бiогеоценозi може бути вершинний, поверхневоземний, глибинний потiк
часу. При цьому, гравiтацiйнi ефекти, не дивлячись на їхню незначну
вираженiсть, безпосередньо можуть мати мiсце. Це саме стосується
дрiбних тварин з незначною масою тiл. Розвиваючи такий пiдхiд можна
пiдiйти до пояснення процесiв онтогенезу в межах певного бiогеоценозу,
незалежно з трав’яною чи деревною рослиннiстю, виходячи з його
гравiтацiйного поля i мiжбiогеоценотичного гравiтацiйного фону.

Розмiри, форма, маса тiла та гравiтацiйна сила бiогео-
ценозу є екологiчно доцiльними, ценотично ефективними та
визначають його як систему вiдлiку та плинностi часу. Чим
бiльша маса та розмiри бiогеоценозу, тим бiльше вони стримують,
сповiльнюють хiд онтогенезiв органiзмiв. Це вiдповiдає впливу
гравiтацiї на плиннiсть часу.

Теоретично припустимими є вiдхилення в онтогенезах багатьох
видiв рiзних царств живої природи в рiзних бiогеоценозах, як
середовищах життя, особливо стосовно органiзмiв з невеликими
масами тiла. Ценопопуляцiї одних i тих же видiв у рiзних бiогеоценозах,
у бiльшостi своїй, можуть мати певну асинхроннiсть онтогенезiв, яка
блокує їхнi схрещування. Гравiтацiйно залежнi плиннiсть часу та
просторово-часова сутнiсть бiогеоценозiв недостатньо з’ясованi.
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Бiогеоценоз може розглядатися не тiльки як сукупнiсть, але
також як потiк органiзмiв, iндивiдiв рiзних царств живої природи,
станiв їхнiх життєдiяльностi та життєвостi на тлi тiєї гравiтацiї, що
ним створюється. При цьому можуть мати мiсце незначнi (нано-) i
сезоннi коливання гравiтацiї, залежно вiд сезонних змiн рослинностi
(фiтомаси) та вологостi ґрунту. Час, як фактор, дiє на хiд онтогенезу,
структуруючи його, а, як ресурс, вiн характеризує тривалiсть
iндивiдуального онтогенезу в межах видової норми, а, як фон, —
визначає потiк своєї плинностi. В масштабах iндивiдiв i видiв час
обмежений, а в масштабах еволюцiї вiн є необмеженим, на що вперше
звернув увагу в 1800 роцi Ж.Б.Ламарк у вступнiй лекцiї з iсторiї
зоологiї (Ламарк, 1955).

Фiзика часу неоднозначно засвiдчує його плиннiсть, залежну вiд
гравiтацiйного поля, а бiологiя часу — рух i ритм онтогенезу. Сила
тяжiння бiогеоценозу може змiнюватися в онтогенезi його самого —
вiд формування до зрiлої стадiї. На кожному етапi свого розвитку
бiогеоценоз представлений рiзновiковими органiзмами та iндивiдами,
якi змiнюють один одного в межах кожного царства живої природи.

Загалом:
1) гравiтацiя, як всюдний феномен природи, якiсно та кiлькiсно

проявляється в нiй у явищах i процесах на всiх рiвнях її органiзованостi;
2) бiогеоценози, як особливi тiла, подiбно iншим тiлам

природи, утворюють гравiтацiйнi поля, вiдповiдно своїм масам,
якi дiють у бiогеоценотичному покривi, формуючи гравiтацiйну
мiжбiогеоценотичну сiть на фонi гравiтацiйного поля Землi в її
окремих локусiв;

3) усi тiла, складаючi бiогеоценоз (живi, необiогеннi, палеобiогеннi,
бiокоснi, косне), гравiтацiйно взаємодiють мiж собою, з тiлами сусiднiх
бiогеоценозiв, iнтегруючись у його гравiтацiйному полi;

4) невимiрно малi сили гравiтацiї в бiогеоценозах можуть бути
сутнiсними на молекулярному та цитогенетичному рiвнях i для дрiбних
органiзмiв;

5) у бiогеоценозах можуть бути розбiжностi в плинностi часу та
онтогенезах органiзмiв рiзних царств живої природи в залежностi
вiд маси бiогеоценозiв, вiдхилень у гравiтацiйному полi Землi, вiд
розташування органiзмiв над поверхнею Землi, на поверхнi чи в її
глибинi.
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ЧАСТИНА 2. СТРУКТУРА БIОГЕОЦЕНОЗIВ

2.1. Органiзованiсть i хаос бiогеоценозу

Теорiя бiогеоценологiї окреслена рядом основоположних праць
(Белова, 1999; Бельгард, 1971; Дылис, 1969; Мазинг, 1973; Сукачев,
1972, 1973, 1975). Суттєву роль у розширеннi полiв бачення в цiй теорiї
мають рiзноспрямованi теоретичнi розробки, узагальнення та аналiз
практичних бiогеоценологiчних дослiджень (Куркин, 1970; Травлеев,
1973; Риклефс, 1979; Федоров, 1980; Василевич, 1983; Ивашов, 1991;
Емельянов, 1994; Дiдух, 1998; Голубець, 2000; Миркин, 2001).

Проблеми органiзованостi та органiзацiї бiогеоценозiв не були
достатньо осмисленi. В загальнонауковiй методологiї органiзованiсть,
як феномен iснування будь-яких систем, розглядається як явище,
органiзацiя вважається забезпечувальним процесом їхнього
просторово-часового руху, розвитку (Акофф, 1969; Тюхтин, 1988).

Можливостi використання рiзних рiвнiв загальної методологiї, для
осмислення бiогеоценотичних явищ i процесiв, є достатньо широкими.

Органiзованiсть є властивiстю тiєї чи iншої системи, її
частин, компонентiв, елементiв, яка описує стани дискретностi,
членованостi, диференцiйованостi, структурованостi, упорядкованостi,
невпорядкованостi, системи зв’язкiв, функцiонування, адаптованостi,
тобто певнi, пов’язанi мiж собою, стани складу, будови, зв’язкiв;
системностi чи сумативностi бiогеоцензу; конкретний момент процесу
органiзацiї, що визначають її стiйкiсть на основi забезпечуючих
структур i особливий етап розвитку структури. Kомплексна
характеристика органiзованостi є неможливою, проте iснують рiзнi її
типи. Органiзованiсть, як стан бiогеоценозу, може оцiнюватися
як специфiчно, так i неспецифiчно щодо його складу та будови. Склад
специфiчно визначається рiзними ценопопуляцiями та неспецифiчно —
екоморфами рiзних форм, розмiрами та формами тiл органiзмiв.
Будова специфiчно визначається фiзiономiчнiстю кожного конкретного
видiлу бiогеоценозу, формою та орiєнтацiєю в просторi його тiла,
картинами горизонтальної та вертикальної членованостi.

Система зв’язкiв неспецифiчно може бути виражена її рiзними
типами, а специфiчно-конкретними консорцiями, трофiчними,
бiохiмiчними та, загалом, ланцюгами та сiтями взаємозумовленого
iснування.

Такий прояв органiзованостi, як упорядкованiсть, може характери-
зувати прилаштованiсть складу, взаємоадаптованiсть iснування видiв i
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має розглядатися бiльш як функцiональна, нiж структурно виражена,
в будовi, взаємопроникненнi та динамiчностi тiл.

Високий ступiнь органiзованостi передбачає збереження та розвиток
вiдносної самостiйностi пiдсистем i компонентiв, а також використання,
нейтралiзацiю випадкових явищ i процесiв.

Органiзованiсть, як уявний та реальний стан бiогеоценозу,
має рiзнi вирази щодо статики та динамiки його iснування, складу,
будови та зв’язкiв.

Органiзованiсть ми розглядаємо як багатоємну множину чи
сукупнiсть форм вираження устрою, динамiки, поширення та
еволюцiї бiогеоценозiв. Теоретично вона, в своїй сутi, наближена
до загальнонаукового розумiння структури в якостi складу, будови
та зв’язкiв у будь-якiй системi, в тому числi бiогеоценозi, проте є
бiльш змiстовним i широким поняттям. Крiм опису одиничних станiв
компонентiв структури, простiр i час, цiлком доречно, дозволяють
бiльш повно характеризувати стани устроїв у науцi, технiцi чи в будь-
якiй методологiї. Простiр i час як ресурси, фактори чи простий перебiг
подiй, явищ i процесiв для опису будь-якого компоненту структури
логiчно завершують її широке бачення. Аналiз органiзованостi,
як виокремлення рiзних аспектiв дискретностi бiогеоценозу, дає
можливiсть розширити уявлення про його устрiй.

Вихiдною та визначальною в органiзованостi будь-якого бiогеоценозу
є його членованiсть на такi складовi, супiдряднi йому бiоґеохiмiчнi
тiла як: 1) бiотичне (власне бiоценоз); 2) бiокоснi (приземну атмосферу
та ґрунт, субстрат); 3) бiогеннi (необiогенне тiло, як органiчнi рештки
з стадiї розкладання, гумiфiкацiї, мiнералiзацiї та палеобiогенне
тiло, як по-рiзному метаморфiзованi осадочнi породи органiзменного
походження, пiдстилаючi ґрунти та покриваючi косне тiло; 4) косне
тiло, як материнська, грунтоутворююча порода, неорганiчного,
осадового, мiнерального, уламкового типу чи суцiльного, вулканiчного
походження. Особливим необiогенним динамiчним тiлом ми
вважаємо сферу летких речовин бiогеоценозу що є його
характерною геохiмiчною ознакою.

Властивi цим тiлам, у їхньому складаннi, функцiонуваннi та
розвитку хiмiчнi елементи, в усьому рiзноманiттi (сортиментi, фондах),
у якiсних i кiлькiсних комбiнацiях i масах, вiдображають геохiмiчну
органiзованiсть бiогеоценозу, його специфiчнi та неспецифiчнi
особливостi в складi геохiмiї певного ландшафту, що вiдбивається в
аеро-, субстрато-, грунто-, гiдро- та лiтогеохiмiї. Одним з динамiчних
аспектiв геохiмiчної органiзованостi є бiогеохiмiчна, що визначає
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склад живих органiзмiв, їхнi угруповання та явища, процеси, котрi
вiдбуваються за участю живих органiзмiв у природi, включаючи
утворення хiмiчних сполук, бiогенну мiграцiю хiмiчних елементiв, їх
рух у бiогеохiмiчних циклах. Бiогеохiмiчна органiзованiсть не
є замкненою на певний бiогеоценоз. Вона має вияви в межах
певних ландшафтiв або їхнiх частин. Цей пiдхiд достатньо, органiчно
та об’єктивно, пiдводить нас до уявлень про загальну хiмiчну
органiзованiсть i ємнiсть бiогеоценозу на основi комплексiв
рiзних типiв, класiв i груп сполук, якi об’єктивно притаманнi в його
хiмiзмi та є специфiчною властивiстю певної частини чи, загалом,
кожного бiогеоценозу. Все це поки що лежить за межами сучасних
уявлень, але є цiлком досяжним у ближньому майбутньому. Загалом
хiмiчна органiзованiсть бiогеоценозу включає бiохiмiчну,
з множиною бiохiмiчних функцiонуючих сполук, багато з
яких є специфiчними для кожного бiогеоценозу, що вiдрiзняє
його. Вся хiмiчна органiзованiсть i її форми окреслено
iнтегруються в єдиний бiогеоценотичний процес прижиттєвих
(in vivo) та посмертних (in necro) бiологiчних технологiй
формування, реагування, взаємодiй i розкладання хiмiчних
речовин. Прижиттєвi бiотехнологiї є провiдними, вони: 1) визначають
формування, функцiонування та розмноження органiзмiв у якостi
потужної геохiмiчної сили; 2) є основою циклiчної органiзованостi
бiогеоценозiв.

Органiзованiсть, як вiдображення устрою бiогеоценозу, може
проявлятися по-рiзному — як, стосовно всього бiогеоценозу,
так i окремих, його складових. Просторова органiзованiсть
характеризує форму тiла самого бiогеоценозу та складаючих
його тiл, особливостi їхнiх поверхонь, просторового природ-
ного розмiщення частин бiогеоценозу, їхнiх розмiрностей,
контактування, вертикальної, горизонтальної членованостi,
взаємопроникнення, комбiнацiй i композицiй видiв рiзних
царств живої природи.

Бiогеоценоз, як складне просторове аморфне, невизначеної форми,
об’єму та конфiгурацiї природне тiло є нестабiльним у своїх проявах,
має складнi топографiчнi надземну та пiдземну поверхнi, невизначено
велике число просторових нiш, якi перiодично заповнюються
тiлами живих органiзмiв, особливо рослин, їхнiх, органiв, i сезонно
вивiльнюються вiд них. Йому властивi ускладненi конструктивнi
контури в межах кожного з середовищ життя, просторовi частини його
вiдрiзняються фiзико-хiмiчними властивостями, складом, зв’язками,
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динамiчнiстю. Вiн є виразом взаємозумовленого iснування своїх
елементiв i компонентiв. Бiогеоценоз є множиною тiл складаючих його
елементiв з рiзними рiвнями варiювання форм i поверхонь, розмiрiв,
статичностi та динамiчностi (Ворошилова, 2016).

Складна топографiчна конфiгурацiя поверхонь тiла бiогеоценозу
має вияви хаотичностi, системної невизначеностi. Модифiкацiї
окремих елементiв i компонентiв будови можуть мати рiзний характер,
залежний вiд циклiв їхньої життєдiяльностi, фаз росту, стадiй розвитку,
генеративної здатностi, перiодiв спокою, вiдмирання та розкладання.

Будь-яке природне тiло, як елемент того чи iншого царства живої
природи, за рiдкiсними винятками, можна уявити просторово як
поєднання рiзнотипних просторових геометричних фiгур або рiзних
їхнiх частин при достатньо складнiй обумовленостi математичного
виразу його об’єму.

Як об’ємний витвiр природи тiло бiогеоценоз) можна розглядати
в формалiзованому, унiфiкованому (типологiчному), топологiчному
пiдходах i щодо специфiчностi, iндивiдуальностi, унiкальностi,
цiлiсностi та членованостi, з характеристиками вiдносних i абсолютних
якiсних i кiлькiсних показникiв.

З позицiй теорiї, будова рослинних угруповань, крiм
стандартизованих уявлень вертикальної та горизонтальної
диференцiйованостi, має включати бачення їхньої складної
просторової сутностi та невизначно великi: 1) топографiчну
складнiсть надземних i пiдземних поверхонь; 2) розбiжностi у
внутрiшньому заповненi бiотичними, бiогенними, бiокосними, косними
складними стереоелементами та компонентами на основi їхнiх
розсiювання, контактування, перекриття, взаємопроникнення з
вiльними просторовими нiшами, що мало пiддаються описам,
визначенням, моделюванню i є нестабiльними в часi.

Просторовi тiла бiогеоценозiв, аморфнi геометричнi фiгури з рiзними
рiвнями зовнiшньо та внутрiшньо зумовленої динамiки, проявляються
на фонi факторiв середовища, росту та розмноження органiзмiв.
Вiдносно статичний характер рослинних тiл i динамiчнi змiни положень
тiл тваринних органiзмiв виявляються в рiзних просторово-часових
масштабах вiд часток секунд до дiб i бiльших часових промiжкiв.

Ємнiсть тiла бiогеоценозу не є монолiтною, а рiзнорiвнево
вертикально та горизонтально диференцiйованою з невизначено
великою кiлькiстю просторових нiш, якi постiйно змiнюють свою
стереоконфiгурацiю пiд впливом життєдiяльностi живих органiзмiв,
їхнього росту, змiн у онтогенезi, переходу в нежиттєдiяльний стан i
вiдмирання.
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Простiр, як об’єкт факторiальної екологiї, стандартизовано
розглядається стосовно площi, об’єму певних середовищ для
життєдiяльностi, життєвих циклiв, росту та розвитку, розмноження,
пересування, мiграцiї органiзмiв, як складаючих або попадаючих
в угруповання тiл. Ценотична роль форм тiл органiзмiв, якi є в
угрупованнях, недостатньо з’ясована. Очевидно стереоморфiчнiсть
пов’язана з величиною, розмiрами тiл, особливостями функцiонування,
адаптацiй, еволюцiї. Простiр, захоплений бiогеоценозом, є хаотично
органiзованим. Ця хаотичнiсть вiдповiдає функцiональнiй значущостi
його органiзмiв.

Просторова органiзованiсть може бути виражена як:
1) конструктивна, що окреслює внутрiшнi та зовнiшнi контури
бiогеоценозу; 2) горизонтальна, де характеризується горизонтальний
устрiй бiогеоценозу; 3) вертикальна, котра описує вертикальну
будову; 4) композицiйна, котра вiдбиває особливостi розмiщень
органiзмiв у просторi бiогеоценозу; 5) парцелярна, що окреслює
монотоннi чи мозаїчнi видiли бiогеоценозу на всю його товщу;
6) елементно-компонентна, в якiй виражається розривна дискретнiсть
бiогеоценозу; 7) комбiнацiйна, що визначається комбiнацiями елементiв
i компонентiв. Функцiональна органiзованiсть може бути показана
як: 1) консортивна, що виражає консорцiї; 2) сiтьова трофiчна, що
вiдображає трофiчнi сiтi; 3) сiтьова бiохiмiчна, котра окреслює сiтi
бiохiмiчних зав’язкiв; 4) сiтьова бiогеохiмiчна, що характеризує
мiграцiю хiмiчних елементiв у єдинiй метаболiчнiй сiтi бiогеоценозу;
5) моно-, ди-, полiфункцiональна.

Функцiональна органiзованiсть виражається iнтеграцiєю
неспецифiчних i специфiчних функцiй тiл, якi складають
бiогеоценоз: тiлоформуючих для всього бiогеоценозу та його частин;
середовищетвiрних, поглинальних, видiльних, пропускних тощо, в тому
числi специфiчних продукцiйних, мас- енергетичних.

Функцiональна органiзованiсть бiогеоценозу є недостатньо
з’ясованою, якiсно описаною та кiлькiсно визначеною навiть у
основних деталях. Її iєрархiчнiсть виявляється в пiдпорядкованих
рiвнях акумуляцiї, трансформацiї та мiграцiї сонячної енергiї. Вона
виражається ланцюгами та мережами взаємозумовленого iснування,
насамперед на основi трофiчних, бiохiмiчних, топiчних зв’язкiв, у
яких виявляються потоки iнформацiї, енергiї та речовин. Такi потоки
можуть бути паралельними та накладатися один на одного.

Активацiйна органiзованiсть складу бiогеоценозу визначає
спiввiдношення станiв життєдiяльностi органiзмiв у популяцiях
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рiзних царств живої природи, а онтогенетична органiзованiсть
характеризує спектри вiкових станiв органiзмiв у межах можливостей
їхнього встановлення.

Органiзацiйна iєрархiчнiсть характеризує форми складу
вiд молекулярного до багатоклiтинного рiвня. В дискретнiй
органiзованостi бiогеоценозу можна видiляти як окремi його
частини — тiла, так i їхнi складовi на основi фiзико-хiмiчних
пiдходiв до їхньої сутi. Зокрема, бiоценоз може аналiзуватися за
видiленням видiв i популяцiй (де це можливо зараз або в майбутньому).
Деталiзацiя органiзованостi вiдзначається: 1) рiзною природною
структурною i функцiональною специфiчнiстю компонентiв i елементiв;
2) природною близькiстю компонентiв i елементiв; 3) їхньою природною
iндивiдуальнiстю; 4) подiльнiстю та множиннiстю; 5) рiзнотривалiстю
iснування компонентiв i елементiв; 6) суттєвою значущiстю чисельностi
в межах кожної групи елементiв i компонентiв.

Загалом, багатоаспектнiсть аналiзу органiзованостi дозволяє
бiльш широко уявити сутнiсть iснування та функцiонування
бiогеоценозу. Форми органiзованостi бiогеоценозу можуть
мати рiзнi варiанти. Стани органiзованостi можуть бути
вiдбитi такими формами: 1) статична, вiдносно усталена;
2) динамiчна, що визначає просторово-часову рухомiсть.
Прояви органiзованостi: 1) рiзнорiвнева; 2) рiзнокомпонентна;
3) адаптивна; 4) множинна; 5) упорядкована; 6) невпорядкова-
на; 7) системна; 8) хаотична; 9) iєрархiчна. Системне розумiння
бiогеоценозу, як вiдчленованої єдностi живих органiзмiв, структур i
факторiв неживої природи, припускає об’єктивно iснуючi певнi рiвнi
цiлiсностi та сумативностi, упорядкованостi та невпорядкованостi,
статичностi-динамiчностi, постiйної варiативностi спiввiдношень i
залежностей складаючих елементiв i компонентiв, системоруйнiвних i
твiрних явищ i процесiв, у яких проявляються недостатньо пояснюванi
особливостi, що вiдповiдають визначенню хаосу.

Множинно велика складнiсть i невизначенiсть взаємного розта-
шування органiв, частин i тiл рослинних органiзмiв, яка вiдобра-
жається в архiтектонiцi крон, листорозмiщеннi, листовiй мозаїцi,
невпорядкованих рухах рослин i тварин дозволяє вважати хаос однiєю
з атрибутивних властивостей будь-якого бiогеоценозу (Шанда, 1996).

В бiологiї та екологiї поняттям «хаос» описується нез’ясованiсть
причин, випадковiсть, мала ймовiрнiсть, вiдсутнiсть повторень
у явищах та процесах, практична неможливiсть прогнозування,
невизначенiсть будь-яких помiтних закономiрностей, просторово-
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часових масштабiв структури, складу, будови, зв’язкiв тощо.
Проблема хаосу ще недостатньо розроблена як широка
загальнобiологiчна. В теорiї та методологiї бiологiчної науки
хаос мало усвiдомлюється як феномен усiх рiвнiв органi-
зованостi життя — вiд субмолекулярного до бiосферного. Вiн
виявляється в рiзних просторово-часових масштабах розташування та
перемiщення молекул, клiтинних органел, цитоплазми, соматичних та
статевих клiтин, внутрiшньоорганiзмених рiдин, самих органiзмiв, їхнiх
дiаспор, а також в рiзнобiчних комбiнацiях i композицiях органiзмiв,
бiогеоценозiв i динамiчностi їхнiх меж (Шанда, Маленко, 1995).

П.Джейм, Дж.Мартiн (1988) писали, що, можливо, «порядок»
та «хаос» iснують у людськiй свiдомостi у виглядi уявних суджень,
вiдповiдно до певних словесних символiв. Можливо, «хаос» є деякою
своєрiдною формою порядку, яка ще не зрозумiла нами.

Поняття хаосу (Аверьянов, 1986) вказує на: 1) системи з непiзнаними
закономiрностями зв’язкiв складаючих елементiв; 2) системи з нижчими
формами зв’язкiв їхнiх елементiв по вiдношенню до систем з вищими
формами зв’язкiв; 3) одну чи групу систем, якi є фоном вiдносно
дослiджуваної системи. Хаос, як непiзнана закономiрнiсть, усе ж має
вiдносний характер взаємозв’язку, тобто певний порядок об’єктiв i
явищ. Принципова рiзниця в поняттях «система» та «хаос»
практично вiдсутня (Аверьянов, 1986; Эткинс, 1987). Цiлком
iмовiрним є те, що iснують також рiзновиди хаосу, як i рiзновиди
систем, окрiм того, є специфiчнi форми хаосу. Тому iзоморфiзм типiв
систем i хаосу ми вважаємо цiлком припустимим. Хаос, як тимчасовий
або довготривалий стан бiогеоценозу, в своїй сутностi є також
системою. Якщо ми визнаємо iснування систем самовiдновлюваних,
саморегульованих, великих, малих, замкнених, самоорганiзованих,
динамiчних, якi розвиваються, деградують, прогресують у певних своїх
характеристиках, то такими ж самими можуть бути хаотичнi утворення,
чи форми хаосу. Слiд визначати однорядними з системотвiрними чи
системоруйнiвними факторами зрозумiлих нам систем тi чинники, якi
ведуть до хаосу — хаосотвiрнi та хаосоруйнiвнi. Цiлком доцiльним, а
не риторичним, є питання про спiввiдношення системоруйнiвних та
хаосотвiрних, системотвiрних та хаосоруйнiвних факторiв, тому що
руйнування бiогеоценозу може бути його спрощенням або переходом у
iнший стан, у якому реалiзується певна стадiя чи фаза хаосу.

Хаос можна визначити як об’єктивну характеристику непiзнаної
системи чи такої, де опис або аналiз не дали надiйних результатiв. З
ортодоксальної точки зору системнiсть бiогеоценозiв є хаосом.



41

Вона визначається, в основному, вiдомими, в першому наближеннi,
явищами, процесами, а хаотичний стан — їхньою малоз’ясованiстю,
непрогнозованiстю. Бiчнi екотоннi, верхня надземна та нижня пiдземна
поверхнi тiла рослинного угруповання, що вiдмежовують його вiд
iнших: верхнiх (над ним) шарiв атмосфери та пiдстилаючих внизу порiд
лiтосфери є хаотичними. Надземна та пiдземна шаруватiсть рослинного
угруповання вiдзначається складнiстю, значною морфологiчною
розбiжнiстю мiж шарами, бiчними, верхнiми та нижнiми крайовими
ефектами. Живе тiло бiогеоценозу «занурене» в такi бiокоснi тiла як
приземна атмосфера та ґрунт. Воно має складнi топографiчнi надземну
та пiдземну поверхнi з неймовiрною невпорядкованiстю розташування
та рухiв живих органiзмiв, у тому числi рослин, взаємопроникнення
їхнiх частин i органiв, наявнiстю мiнливих просторових нiш мiж
рослинами та в серединi їхнiх розгалужених тiл. Хаотичними є рiзнi,
iмовiрнiснi комбiнацiї складу, форми композицiй вертикальної та
горизонтальної будови, типи мозаїк, вiзерункуватостi рослинних
угруповань, варiабельностi взаємного розташування рослин у траво- i
деревостанах, рiзна архiтектонiка крон i загалом, великi розбiжностi
листо-, органорозмiщень у рослин i листова мозаїка.

Хаотичними, iмовiрнiсно невизначеними, в своїй складностi,
є анемо-, гiдро-, зоофiлiї, анемо-, гiдро-, зоо-, антропо-, алохорiї.
Загалом хаотичними скупченнями є агрегацiї плодiв, хаотичнiстю
вiдзначаються елiзiї, ецезис, iнвазiї, сингенез, тощо. Рослинне
угруповання, як просторове тiло, має рiзнi картини вертикальних,
горизонтальних i кутових сiчiнь його товщi, що по рiзному виражають
його хаотичнiсть.

Розташування та перемiщення органiзмiв, орiєнтацiя та рухи органiв
рослин i тварин у просторi в процесi росту та розвитку, поява нових
органiзмiв, нових частин та органiв тiла рослин, розвиток та поширення
плодiв, самовiдтворення, регенерацiя органiзмiв, горизонтальна мозаїка
рослинних угруповань, рiзноякiсна та рiзнокiлькiсна надземна та
пiдземна (просторова) яруснiсть, рiзномасштабнi часовi змiни — усе це
та багато чого iншого може визначатися як хаос.

Отже, система та хаос є тими поняттями, котрими слiд описувати
бiогеоценози. Явища та процеси системностi та хаотичностi є
атрибутами екологiчних систем (i бiогеоценозiв) з рiзними
проявами. Нез’ясованiсть причин, випадковiсть, мала ймовiрнiсть
або повна вiдсутнiсть повторень вкладаються в просторово-часове,
об’єктивне явище хаосу. Хаос ми вважаємо такою формою органiзо-
ваностi, структури та еволюцiї бiогеоценозiв, яка поки що не подана
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у виглядi упорядкованих уявлень про будову, склад, взаємозв’язки.
В послiдовнiстi, в причиннiй залежностi явищ i процесiв вiн є
малопрогнозованим та малоз’ясованим.

Стереометрiя хаосу є динамiчною. Зростання iнформацiйної
ємностi бiогеоценозу забезпечується паралелiзмом системотвiрних
i хаосотвiрних процесiв. Закономiрнi, системозабезпечуючi процеси
формування складу, будови, зв’язкiв у бiогеоценозi здiйснюється через
хаос.

Сезонна чи рiчна динамiка наростання — зменшення, втрати
фiтомаси в рослинних угрупованнях є змiною просторового
рiзноманiття, що вiдображає рiзнi рiвнi хаосу. Хаос є закономiрним
явищем, забезпечує об’ємнiсть, заповнення, використання рослинами
та їхнiми угрупованнями iндивiдуальних та загального просторiв.
Системотвiрнi, як вiдображення певних, вiдомих закономiрностей,
так i хаосотвiрнi, як свiдчення нез’ясованостi причин, явища та
процеси мають сезонну, рiчну та багаторiчну динамiку. Хаос має бути
осмислений з позицiй загальної теорiї бiогеоценозiв, поглибленого
розумiння в них принципу невизначеностi.

2.1.1. Складнiсть екотопу
Екотоп, як термiн Г.М.Висоцького (Миркин, Розенберг, 1983)

є вихiдним комплексом факторiв, якi забезпечують формування,
функцiонування та розвиток бiогеоценозу. В.М.Сукачов (1942)
визначав екотоп як усю сукупнiсть умов бiогеоценозу з членуванням
його на атмосферу (як клiматоп) i ґрунт (з пiдґрунтом) як
едафотоп. У розумiннi екотопу виявилася тенденцiя його замiни
на близьке, майже iдентичне йому (за В.М.Сукачовим) поняття
«бiотоп». В.Д.Федоров, Т. Г. Гильманов (1980), А.П.Шеннiков (1964),
Б.П.Мiркiн, Г. С. Розенберг (1978), Т.О.Работнов (1983) вважали, що
екотоп переходить у бiотоп пiд впливом життєдiяльностi органiзмiв,
насамперед рослинних.

Екотоп, за Б.О.Биковим (1988), є термiн, близький до бiотопу. Це
зовнiшнi (що не вiдносяться до бiогеоценотичного середовища) умови
життя. Вiн називав бiотопом однорiдну в екологiчному вiдношеннi
дiлянку, що вiдповiдає окремим частинам бiоценозу та є мiсцем
iснування тих чи iнших видiв тварин або рослин. Як полiпедон вiн
видiляв умови ґрунту, а клiматоп — мiсцевиростання в надземнiй
частинi фiтоценозу. Незалежно вiд цього визначаються рiзнi меротопи
як локуси зосередження мiкропопуляцiй. Ценотоп (Быков,1975),
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це мiсце iснування бiоценозу, фiзичне середовище, в умовах якого
знаходяться угруповання, тобто оточуюче його середовище та
абiотична частина бiогеоценозу. Ф.Реймерс (1990) визначав бiотоп як
вiдносно однорiдний за абiотичними факторами простiр, зайнятий
бiоценозом. Екотоп вiн вважав термiном, наближеним до бiотопу,
проте пiдкреслював впив зовнiшнiх, за вiдношенням до угруповання,
факторiв середовища.

Таким чином, поняття «бiотоп» є дещо розмитим: чи вiн iдентичний
екотопу, чи це перетворений бiоценозом екотоп, чи це частина екотопу,
що є мiсцем виростання рослинних видiв або стацiєю тваринних.
Щодо перетворення екотопу бiоценозом, то слiд зауважити, що тип
ґрунтiв, пiдґрунту, материнської породи, загальних гiдрологiчних
умов, надходження сонячної енергiї, склад неорганiчних газiв у
приземнiй атмосферi, визначальний вплив зонального (регiонального)
клiмату залишаються достатньо незмiнними. Екотоп включає
такi бiокоснi тiла, як ґрунт i приземну атмосферу, що насичуються
речовинами, видiлюваними органiзмами в процесi життя та посмертного
розкладання. Це є одним з виявiв бiогенної та бiокосної активностi
бiоценозу.

О.Л.Бельгард (1950) визначав екотоп складним поєднанням
неорганiчних факторiв, яке може бути штучно роздiлене на клiматоп
(дiлянки з однаковим комплексом клiматичних факторiв) i едафотоп,
який вiдрiзняється однаковими ґрунтово-клiматичними умовами.
Продовжуючи деталiзацiю компонентiв середовища, вiн клiматоп
розчленував на гелiотоп (дiлянки з однаковим свiтловим режимом) i
термотоп (дiлянки з однаковими термiчними умовами), а едафотоп
роздiлив на трофотоп i гiгротоп. Б.М.Мiркiн, Г.С.Розенберг (1983)
екотоп пiдроздiляють на едафотоп (дiлянку педосфери разом з
лiто- та гiдросферою) та клiмаекотоп, як частину атмосфери. Таке
визначення складових екотопу (клiма-, еда-, гелiо-, термотопiв тощо)
як певних дiлянок з однаковими комплексами факторiв вiдповiдає
його цiлiсностi. Цi складовi, загалом, характеризують екотоп як
цiле з рiзних позицiй його бачення, вони взаємопроникають, мають
добову, сезонну, рiчну, багаторiчну динамiку. А.П.Травлєєв (1973) у
деталiзованiй схемi будови лiсового бiогеоценозу видiляє мiкроклiмат,
педоклiмат, фiтоклiмат, а в ґрунтi — органiчну та мiнеральну частини.
Т.О.Работнов (1976) в екотопi визначав аеротоп i едафотоп.

Екотоп ми схильнi розглядати як такий, вiдчленований
бiогеоценозом, бiльш або менш однорiдний фiзичний простiр
територiї чи акваторiї, складений рiзними природними тiлами,
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забезпечуючий його iснування, функцiонування, адаптацiоґенез
i розвиток на фонi насиченостi рiзними фiзичними полями,
променевим та корпускулярним випромiнюванням, потоками та
циклами хiмiчних елементiв, водорозчинних, летких речовин i води з
термодинамiчними, геологiчними, геохiмiчними явищами та процесами.
Екотоп структурований плиннiстю часу, специфiчними варiацiями та
вiдлiком часу в масштабi всього бiогеоценозу. Бiогеоценоз є структурно-
функцiональним виразом екотопу, вiн включає його та бiоценоз, як
усю сукупнiсть живих органiзмiв рiзних царств живої природи, що
формуються на основi рослинного угруповання (фiтоценозу).

Екотоп можна уявити як стереоструктуру, що окреслює свої об’ємнi
контури бiоценозом, разом з яким вони утворюють складне просторове
тiло бiогеоценозу. Складовi екотопу комплексно чи односпрямовано
визначають його особливостi в межах бiогеоценозу, а їхнi впливи мають
прояви у мiжбiогеоценотичних взаємодiях.

Клiматоп, загалом, характеризує метеорологiчнi умови та клiмат
як довготривалий режим погоди, а також стани атмосфери та ґрунту
(з пiдґрунтом, гiдрологiчними умовами) щодо їхньої освiтленостi,
вологостi, температурних умов i суттєво залежить вiд рослинного
угруповання, що є в основi бiогеоценозу. Такi та iншi особливостi
вiдзначають аеротоп, як приземну атмосферу з її перепадами
атмосферного тиску (баритоп), постiйними рухами (вiтрами —
анемотоп), наявнiстю рiзних газiв, летких речовин, твердих i
аморфних частинок (пил), аеропланктону чи аерофону (живих
елементiв атмосфери: пилку, спор, бактерiй, вiрусiв). Аеротоп, як
носiй тепла та вологи, регулює добовi коливання температури та є:
1) невичерпним резервуаром сонячної енергiї, нiтрогену, оксигену,
диоксиду карбону, тощо; 2) об’ємом, у якому здiйснюються фiзичнi,
термодинамiчнi, хiмiчнi процеси та газовi цикли хiмiчних елементiв
i води; 3) середовищем хiмiчних взаємовпливiв усiх органiзмiв,
акустичних, оптичних i хiмiчних комунiкацiй тварин; 4) простором
рухомостi тварин, перенесення мiкроорганiзмiв, пилку, спор, насiння,
плодiв i зачаткiв рослинних органiзмiв, передачi генетичної iнформацiї
у вiтрозапилюваних рослин, а також вiрусами, фагами та бактерiями.
Полiфункцiональнiсть аеротопу накладається на його стратиграфiчну
рiзноякiснiсть (шаруватiсть) у межах фiтоценозу та рiзноякiснiсть у
ньому, над ним i у крайнiх бiчних положеннях, що викликає якiснi
бiчнi та верхнi (видимi), нижнi (в товщах ґрунту та пiдґрунту (мало
фiксованi)) крайовi ефекти у рослин i тварин.
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Фiзичнi, хiмiчнi, бiохiмiчнi, термiчнi умови, тощо характеризують
вертикальну та горизонтальну позицiї аеротопу. Вiн є сферою:
1) перемiщення органiзмiв, повiтряних мас, тепла, вологи, природних
аерозолiв, газiв, летких речовин, твердих атмосферних частинок;
2) пропускання та вiдбивання променiв рiзного дiапазону; 3) теплових
i фотохiмiчних ефектiв; 4) формування специфiчного бiохiмiчного
середовища бiогеоценозу на основi летких бiологiчно активних речовин
зi специфiчними крайовими ефектами в екотонах.

Гелiотоп, як умови сонячного опромiнення, ми (Л.В.Шанда,
1999) розглядали в двох площинах: I. Сутнiсно променевiй як
гелiоактинотоп i II. — енергетичнiй, як гелiоенерготоп, який визначає
термодинамiчний стан екотопу. Гелiотоп є всеузагальненою, складною
частиною (характеристикою) екотопу. Спектр сонячних променiв
має рiзноякiсну та рiзнофункцiональну екологiчну та енергетичну
значущiсть. Можемо вiдмiтити, що гелiоенерготопу властивими є
термiчнi функцiї, щодо нагрiву будь-яких об’єктiв, у тому числi
рослин, тварин, тощо та фотоенергетичнi функцiї, щодо прояву у
фотосинтетичнiй активнiй радiацiї для рослин та iнших органiзмiв.
Тож, таким чином, у гелiоенерготопi можна видiлити суттєво важливi
частини — гелiоенерготермотоп (що визначає тепловий стан) i
гелiоенергофототроф, який забезпечує синтез органiчної речовини та
живлення органiзмiв, їхнi трофiчнi функцiї.

Гелiотоп є динамiчною пiдсистемою екотопу з добовою, сезонною,
рiчною, багаторiчною ритмiкою. Його складають, iнтегруючись:
1) прямi сонячнi променi з властивим їм спектральним складом;
2) невизначенi, за спектральним складом променi, що пропущенi
хмарами та рослинами; 3) променi, що вiдбитi рослинами та неживими
об’єктами в бiогеоценозi, також хмарами, небом, мiсяцем i сусiднiми
бiогеоценозами.

Гелiотоп залежить вiд рельєфу, куту нахилу та експозицiї схилу,
конфiгурацiї та розмiрiв бiогеоценозу, орiєнтацiї його в просторi за
частинами свiту.

Значна просторово-часова мiнливiсть, рухомiсть структури та об’єму
гелiоактинотопу пов’язанi з: 1) сонячним освiтленням та його такої
модифiкацiї, як мiсячне сяйво; 2) природними умовами; 3) будовою
та складом бiогеоценозу. Гелiоактинотоп, як такий, узагальнює все
освiтлення екотопу. Освiтлення поверхнi ґрунту є гелiоактинопедотоп,
освiтлення рослинностi — гелiоактинофiтотоп, вiдбитi вверх променi
складають гелiоактиноаеротоп. У гелiоактинотопi сутнiсною є величина
альбедо всiєї поверхнi бiогеоценозу. Певну екологiчну роль вiдiграє
мiсячне сяйво (селеноактинотоп).
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Екотоннi (перехiднi зони бiогеоценозiв за своїми спектрами,
свiтловими зонами, де поєднуються вiдбитi та пропущенi променi двох
бiогеоценозiв — це гелiоактиноекотонотопи. Вони є неоднорiдними
системами поздовжнього та поперечного характеру, виражають крайовi
променевi ефекти загалом, а особливо, у деревних i чагарникових
угрупованнях — променевий ефект узлiсся.

Термотоп, як пiдпростiр, пiдсистема, екотопу диференцiюється
на компоненти, що забезпечують тепловий баланс бiогеоценозу,
термопродукцiю, термовидiлення, терморегуляцiю органiзмiв.
Гелiоенерготермотоп визначається надходженням тепла вiд Сонця та
зворотним випромiнюванням тепла всiм бiогеоценозом. Термоаеротоп
характеризує нагрiвання атмосфери, вiддачу нею тепла до едафотопу,
тепловипромiнювання едафотопу та зворотнє, до едафотопу,
випромiнювання атмосфери. Термогiгротоп охоплює всi процеси
нагрiвання та зволоження атмосфери та едафотопу. Термоедафотоп
окреслює сприймання та випромiнювання тепла ґрунтом i передачу
його в глибиннi шари ґрунту, материнської породи. Термолiтотоп
означає надходження тепла з лiтосфери до екотопу. В термоекотопi
загалом певну роль вiдiграє тепло продуковане органiзмами.

Гiгротоп є залежним вiд зовнiшнiх (опади) та внутрiшнiх
(ґрунтовi води) факторiв; характеризує рiвень зволоженостi
атмосфери (гiгроаеротоп) та ґрунту, пiдґрунту, материнської породи
(гiгроедафотоп).

Едафотоп, як складова екотопу, характеризує ґрунт, пiдґрунт,
материнську породу та ґрунтовi води. Вiн спiввiдноситься з усiма
компонентами екотопу вiдповiдно їхнiм функцiям, а сам уособлює
загалом єднiсть трофотопу та гiгротопу, тобто трофiчних ресурсiв
i зволоженостi ґрунту (Бельгард, 1950), що може бути визначене
як родючiсть. Проте, трофотоп можна розглядати як пiдсистему
бiогеоценозу, що поєднує всi його ресурси.

В узагальненому та доповненому виглядi всi характеристики
складових екотопу можна подати в їхньому членуваннi (табл. 2.1.1.1).
Така розгорнута схема екотопу може бути багатоспрямовано
опрацьована, що має вiдповiдати його поглибленiй теоретизацiї.

Бiокоснiсть аеротопу (атмосфери) зумовлюється всiєю життє-
дiяльнiстю бiогеоценозу. Разом з тим леткi речовини, що видiляють
надземнi органiзми, їхнi рештки на поверхнi ґрунту та ґрунт, а також
водорозчиннi, що попадають на поверхню ґрунту вiд надземних
органiзмiв, у тому числi виливаються опадами з рослин, утворюють
особливе необiогенне тiло, що характеризує кожний бiогеоценоз. Воно
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поєднує такi бiокоснi тiла, як приземна атмосфера та ґрунт i є
характерною iндивiдуальною бiогеохiмiчною особливiстю кожного
бiогеоценозу. На основi його функцiонування мiжбiогеоценотичнi
взаємодiї частково реалiзуються через необiогеннi леткi речовини.
Iндивiдуальний комплекс летких речовин, як особливе
необiогенне тiло, характеризується найбiльш вираженою
динамiчнiстю серед iнших тiл бiогеоценозу.

Загалом екотоп диференцiйовано виражається явищами та
процесами його складових i їхньої рiзнорiвневої динамiчностi. Вiн є
множиною факторiв, ресурсiв i край нестабiльною системою. Тiла
та поля, складаючi екотоп, мають рiзнi рiвнi iндивiдуальностi та
рухомостi з проявами хаосу.

Особливостями будови екотопу є: 1) розчленованiсть;
2) взаємопроникнення складових; 3) рiзнi рiвнi взаємозалежностей
4) прямi та непрямi зв’язки бiогеоценозу. Ознаки екотопу:
1) фiзiономiчнiсть; 2) орографiчнiсть; 3) вiдчленованiсть вiд
iнших; 4) розчленованiсть; 5) об’ємнiсть; 6) протяжнiсть;
7) рiзноякiснiсть складових; 8) множиннiсть елементiв i компонентiв.
Властивостi екотопу: 1) органiзованiсть; 2) реактивнiсть;
3) адаптивнiсть; 4) динамiчнiсть; 5) взаємодiї складових; 6) розвиток;
7) самопiдтримання.

Функцiї екотопу: 1) забезпечення потреб бiоценозу; 2) середовище-
творення; 3) пiдтримання гомеостазу та його збереження (гомеорез);
4) екотопiчний опiр; 5) екотопiчна експансiя.

Особливостi його розвитку: 1) рiзно- та багатозумовленiсть;
2) рiзна спрямованiсть складових; 3) синхроннiсть; 4) асинхроннiсть;
5) хаотичнiсть; 6) перiодичнiсть; 7) циклiчнiсть; 8) спрощення;
9) ускладнення; 10) нерiвномiрнiсть; 11) множиннiсть реакцiй
складових; 12) якiснi та кiлькiснi змiни складових. Типи екотопiв:
1) зональний; 2) азональний. Стани екотопiв: 1) сезонний;
2) формуючий; 3) деформуючий; 4) стабiльний; 5) перiодичний;
6) сукцесiйний, 7) постсукцесiйний.

Бiогеоценологiчнi принципи системностi, невизначеностi,
доповняльностi є характерними для екотопу.

2.1.2. Ресурси бiогеоценозу. Трофотоп як його
пiдсистема

Бiогеоценоз є складною просторово-часовою системою, що iнтегрує
фактори та ресурси, забезпечуючi його iснування, динамiку та еволюцiю
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в певних, вiдчленованих вiд iнших, межах. Ресурсами бiогеоценозу та
складаючих органiзмiв рiзних царств живої природи є елементи та
компоненти його природних тiл, оточуючих бiогеоценозiв, простору як
складно диференцiйованої ємностi (стереоструктури) та часу, як потоку
змiн онтогенезу органiзмiв i часової плинностi бiогеоценозу загалом.

М.Бiгон, Дж.Харпер, К.Таузенд (1989; 2006) визначають ресурси
органiзмiв як речовини, що складають їхнi тiла, енергiю та залучаються
в процеси життєдiяльностi, а також мiсця де проходять тi чи iншi
фази їхнiх життєвих циклiв. У якостi ресурсiв ними видiляються
рiзнi випромiнювання (в їхнiй багато факторiальнiй обумовленостi
та динамiцi), в тому числi свiтло, та неорганiчнi молекули, вода, мiкро-,
макроелементи мiнерального живлення, оксисен, нiтроген, органiзми
на основi їхнiх деструкцiї, органофагiї (хижацтва), простiр.

Бiльш широко проблематику ресурсiв можна звести до всiх
складових компонентiв i елементiв екотопу та тiл, якi утворюють
бiогеоценоз.

Природними тiлами бiогеоценозу є: 1) бiотичне (бiоценоз);
2) необiогенне (органiзменнi рештки в фазi розкладання та гумiфiкацiї);
3) палеобiогенне (пiдстилаючi мiнералiзованi рештки, тобто, осадочнi
породи органiзменного походження); 4) бiокоснi тiла (аеротоп i едатоп);
5) косне тiло, як материнська (геологiчна) пiдстилаюча порода
(часткового використання) на глибину проникнення коренiв рослин або
землериїв i поповнення бiоценозу елементами мiнерального живлення.
Цим природним тiлам властивi рiзнi мiри забезпечувальної, ресурсної
полiфункцiональностi.

Бiоценоз є визначальним у формуваннi iнших тiл (окрiм
косного), рiзних типiв i форм ресурсiв, включаючи органiзми
та їхнi рештки, як суб’єкти та об’єкти фаготропiї.

Не всi компоненти екотопу в факторiально-ресурсному вiдношеннi
є постачальниками енергiї та речовин.

Для бiогеоценозiв характерними є: ресурси життєдайностi та
забезпечувальнi ресурси — комплекси та тiла рiзного типу. Ресурси
життєдайностi — це: 1) трофiчнi, що характеризують живлення
органiзмiв; 2) енергетичнi, значущi для їхньої енергетики, котрi
вiдзначаються фото- та хемосинтезами, енергоємними сполуками.
Забезпечувальними та постачальними ресурсiв вважаються: аеротоп,
гелiоенерготоп, едатоп, лiтотоп, бiогеотоп, гiгро- та гiдротопи, термотоп,
магнiтоп, гравiтоп, стереотоп, хронотоп i мiжбiогеоценотичний простiр.

Трофiчнi ресурси розподiляються в залежностi вiд особливостей
живлення: 1) вiвотрофнi (фаготрофнi), що живляться живими
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органiзмами; 2) сапротрофнi — гниючими рештками; 3) некротрофнi —
трупами; 4) копротрофнi — екскрементами; 5) детритотрофнi —
детритом, гумусом; 6) гiдротрофнi — водою; 7) енерготрофнi —
енергоємними сполуками; 8) абсорботрофнi — поглинаючi
поверхнею тiла чи його частинами; 9) адсорботрофнi — поглинаючi
всiм тiлом; 10) симбiотрофнi — (при симбiозi) — ендо- та
екзосимбiотрофнi; 11) паразитотрофнi — (при паразитизмi) — ендо- та
екзопаразитотрофнi.

Загалом споживання може здiйснюватися рiзними шляхами:
поїданням, поглинанням та проникненням в ресурс або його
перетворенням. Ресурси можуть виявлятися обмеженими,
необмеженими, надмiрними, мiнiмальними, перiодичними. Динамiка
ресурсiв може бути усталеною, прискореною, сповiльненою. Ресурси
можуть бути запитаними та незапитаними в онтогенезi органiзмiв, а
також бути стимулюючими, гальмуючими, блокуючими, нейтральними.
Ендогенним є живлення за рахунок запасiв органiзму. Маса
споживання на один органiзм є його питомою ємнiстю.

Споживання збалансовує якiснi та кiлькiснi, специфiчнi та
неспецифiчнi потреби видiв у ресурсах. Потреби та споживання
ресурсiв онтогенетично та екологiчно залежнi. Всi ресурси можуть
бути одно- та багаторазово використовуванi. Звуження та розширення
потреб є перiодичною функцiєю бiологiчного виду (органiзму) в
онтогенезi, станах життєдiяльностi та життєвостi.

В бiогеоценозах поєднуються «внески» в створення ресурсiв, їхнi
перетворення та використання вiдповiдно специфiки бiологiчних видiв
з рiзними мас-енергетичними витратами.

Ресурси бiогеоценозу можуть перебувати в таких станах: споживанi
та не споживанi, освоюванi та неосвоюванi, резервнi, постiйного
та перiодичного вiдновлення та постачання, вiдновлюванi та
невiдновлюванi. Фонди рiзних ресурсiв можуть поповнюватися та не
поповнюватися. Запити на потреби бiологiчного виду пiдкрiплюються
його активнiстю, що iнтегрована в системi бiогеоценозу. Сфери
потреб видiв i самого бiогеоценозу можуть бути роздiленi в просторi
i часовi. Надмiрнiсть одного ресурсу може компенсувати чи не
компенсувати нестачу iнших. Замiщення та не замiщення факторiв i
ресурсiв є складною об’єктивною реальнiстю. Замiна ресурсiв можлива
при переходi м’ясоїдних консументiв на фiтофагiю для часткового
поповнення корму. Активнiсть органiзмiв у споживаннi ресурсiв
може стимулюватися, обмежуватися оборотно чи необоротно на рiзнi
промiжки часу, блокуватися iншими факторами та ресурсами чи
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нейтралiзуватися. Споживання певних ресурсiв може змiщуватися в
бiк їхньої мiнiмiзацiї чи збiльшення потреб на фонi iнших ресурсiв або
факторiв, онтогенетичного стану та екологiчних умов, воно може не
виходити за межi полiв його вiдновлення. Мiнiмум, оптимум, максимум
споживання одного ресурсу чи сприймання екологiчного фактору
може зумовлювати споживання i сприймання iнших.

Проблема надмiрностi будь-якого ресурсу мало обговорювалася
стосовно внутрiшньо-, мiжпопуляцiйних i мiжбiогеоценотичних
взаємовiдносин органiзмiв.

Рiзнi органiзми ценопопуляцiй i, загалом, популяцiй у межах
бiогеоценозу, можуть неоднаково реагувати на таку надмiрнiсть,
збiльшувати чисельнiсть, змiнювати спiввiдношення екоелементiв
рiзної життєвостi, та характер взаємодiй. Нестача ресурсу в онтогенезi
може змiнювати фенотип або призводити до загибелi органiзму.
Гетерогеннiсть i полiморфiзм популяцiй дозволяє виду роздрiбнено
використовувати фактори та ресурси.

Бiологiчний вид є факторм i ресурсом у факторiально-ресурснiй
ємностi бiогеоценозу, також сприймачем цих факторiв i споживачем
ресурсiв, якi за його участю формуються в бiогеоценозi. Це забезпечує
органiзованiсть, як стан узгодженостi складу, будови та зв’язкiв у
стабiльному iснуваннi бiогеоценозу. Один i той же ресурс по рiзному
специфiчно використовується рiзними видами. Iснують складнi
взаємозалежностi мiж споживаними ресурсами та сприятливими
факторами у функцiонуваннi бiологiчних видiв. Кожен вид спiвiснує з
невизначено великою кiлькiстю iнших видiв, але на рiвнi спiвпадання
потреб бiологiчно рiвнозначних видiв це виражається у рiзних формах
i рiвнях однобiчного чи взаємного антибiозу, симбiозу, нейтралiзму.
Межi наявностi факторiв, ресурсiв i їхнього сприймання чи споживання
у взаємодiях видiв можуть бути рiзними.

Всi ресурси, вiдповiдно їхньої природи та концентрацiї, по
рiзному використовуються живим органiзмами та можуть мати
надлишок або обмеженiсть в бiогеоценозi. Уживчивiсть видiв
обумовлюється певним узгодженням середовищетвiрних функцiй
i неспiвпаданням у часовi максимумiв потреб. Зонально визначенi
ресурси та фактори абiотичної, бiотичної, бiогенної природи, бiокоснi
структури, середовищетвiрнi функцiї органiзмiв i вони самi складають
факторiально-ресурсну ємнiсть будь якого бiогеоценозу. Вона є:
1) iнтегрованою, глибоко iндивiдуальною системою, специфiчного
та неспецифiчного забезпечення потреб кожного з видiв у їхнiй
чисельностi; 2) об’єктивною властивiстю кожного бiогеоценозу,
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проте може активно ним змiнюватися; 3) вона обмежує видовий
склад i чисельнiсть органiзмiв; 4) по рiзному видоспецифiчно
складається бiологiчними видами (з рiзними внесками в цю ємнiсть) та
iнтегрується бiоценозом i по рiзному видоспецифiчно пiдтримується та
використовується повно чи неповно, при спiвпаданнi чи неспiвпаданнi
потреб; 5) вiдзначається якiсною специфiкою; 6) забезпечується екзо-
та ендогенно. Є дозоване видоспецифiчне вилучення та поповнення
факторiально-ресурсної ємностi бiогеоценозу.

Освоєння вiльного чи заселеного простору може йти без конкуренцiї
при розрiджено-дифузному станi угруповання. Нерегульоване,
видоспецифiчне, природне чи антропне вилучення складових
факторiально-ресурної ємностi бiогеоценозу може викликати сукцесiї.
Таксономiчна ємнiсть водночас характеризує чисельну ємнiсть кожного
виду та припускає чисельнi варiацiї у спiввiдношеннях видiв.

Споживання ресурсiв i їхнє використання складають
сутнiсть трофо-енергетичної системи бiогеоценозу, з його
визначаючими тiлами та компонентами екотопу. Вона окреслює
рiзнi взаємозв’язки органiзмiв i, в тому числi трофiчнi з вiдповiдними
ланцюгами, сiтями та, загалом, трофотопом, який включає основнi
постачальники ресурсiв кожного екотопу.

Аеротоп (приземнi шари атмосфери) та едафотоп (ґрунт, субстрат),
як особливi бiокоснi тiла, є пiдсистемами трофотопу бiогеоценозу. Їм
властивi неоднаковi якiснi та кiлькiснi характеристики трофiчних
ресурсiв, рiчнi нестабiльнiсть та циклiчнiсть, синхроннiсть та
асинхроннiсть трофiчних явищ i процесiв. Їхня динамiка має рiзнi
вирази. Аеротоп є невичерпним резервуаром сонячної енергiї, нiтрогену,
оксигену, диоксиду карбону. В ньому забезпечуються накопичення,
трансформацiя та рух сонячної енергiї у виглядi речовин у трофiчних
ланцюгах i сiтях, бiогеннi мiграцiї хiмiчних елементiв, геохiмiчнi цикли.

Едафотопу властивими є: 1) зосередження органiчної речовини,
енергiї, елементiв живлення; 2) забезпечення постiйного, тимчасового
або перiодичного життєвого простору тваринним органiзмам (або їхнiм
онтогенетичним формам) i пiдземним частинам рослин. Едафотоп є
динамiчною системою, в якiй явища та процеси збiднення, збагачення
його ресурсiв постiйно змiнюються на фонi абiотичних i бiотичних умов,
участi в циклах карбону, оксигену, нiтрогену та iнших бiофiльних i
небiофiльних елементiв.

Трофiчнi ресурси ґрунту складають: 1) елементи косних i бiокосних
тiл; 2) живi органiзми як суб’єкти хижацтва; 3) рештки органiзмiв,
як об’єкти сапро-, некро-, копрофагiї; 4) продукти розкладання
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органiзмiв i мiнералiзацiї їхнiх решток; 5) прижиттєвi екзометаболiти,
що потрапляють у середовище внаслiдок секрецiї, екскрецiї, рекрецiї
рослин; 6) речовини, що вимиваються з надземних органiв рослин i
рослинних решток на поверхнi ґрунту; 7) продукованi в ґрунтi речовини
рiзної природи, в тому числi бiологiчно активнi, антибiотики вiд
функцiонування чи розкладання бактерiй, найпростiших, водоростей,
грибiв, рослинних i тваринних органiзмiв; 8) хiмiчнi елементи та їхнi
сполуки N, Р, К, Са, Мg, Si, Na, СI, Fе, Мо, В, Со тощо.

Бiологiчна фiксацiя атмосферного нiтрогену в природi здiйснюється
в ґрунтi вiльноживучими бактерiями (несимбiотично) i частково
бактерiями спiвiснуючими з рослинами (симбiотично). Найбiльш
важливими мiкроорганiзмами здатними несимбiотично фiксувати
нiтроген є: а) синьозеленi водоростi — Anabaena, Anbosira, Nostoñ
muscorum, Tolypothrix sp., Aulosira fertilissima та iншi; б) бактерiї —
Azotobacter vinelandii, Clostridium pasteurianum, Aerobacter aerogenes,
Chromatium sp. та iншi; в) гриби — Aspergillus flavus, Mycogone nigra,
Altenaria tenuis та деякi iншi. Здатнiсть до симбiотичної фiксацiї
нiтрогену виявляють бактерiї з роду Rhizobium, якi проникають в
кореневi волоски бобових рослин i утворюють бульбашки. Рослина-
хазяїн забезпечує умови, котрi сприяють прояву такої властивостi
бульбашкових бактерiй. Бактерiї ендосимбiонти, фiксуючi атмосферний
нiтроген властивi деяким видам комах (Бiлай, 1980).

Едафотоп має сорбуючi, очиснi, сигнальнi функцiї, може
стимулювати або гальмувати життєвi процеси органiзмiв, регулювати
склад i будову бiогеоценозiв, зв’язки органiзмiв, запускати механiзми
сукцесiй. Вiн, у основному, є середовищем детритних i комбiнованих
ланцюгiв i сiток. Його трофностi належить визначальна роль у
iснуваннi, продуктивностi, розвитку рослинних угруповань. Едафон,
як комплекс живих органiзмiв, у якостi джерела енергiї та живлення,
має живi органiзми чи їхнi частини, рештки та органiчну речовину
(гумус, детрит) ґрунту. Вiн виконує функцiї деструкцiї, перемiщення,
мiнералiзацiю органiчних решток, впливає на живлення рослин.

Проблема трофотопу, в теоретичному планi та в реальнiй екологiї
бiогеоценозiв, є достатньо широкою. Вона має невизначенi контури,
котрi окреслюються не тiльки структурою екотопу (зокрема) та
бiогеоценозу (як цiлого) але, також, мiжбiогеоценотичними зв’язками.
Загалом трофотоп є такою пiдсистемою бiогеоценозу значущiсть якої
виходить за межi поняття екотопу.

Осмислюючи всю проблематику живлення органiзмiв, використання
життєвих ресурсiв, до трофотопу, як складової екотопу та бiогеоценозу,
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слiд вiднести всi умови, що забезпечують iснування органiзмiв на
фонi неперервних циклiчних рухiв i бiогенної мiграцiї хiмiчних
елементiв, потокiв енергiї та речовин на трофiчних рiвнях, їхнього
накопичення, трансформацiї, витрат, втрат, залучення в циклiчну
органiзованiсть бiогеоценозiв. Отже, трофотоп, як матерiальна
сутнiсть, являє собою таку складову бiогеоценозу, котра
забезпечує споживання органiзмами енергiї та речовин рiзної
природи (бiотичної, бiогенної, бiокосної, косної).

О. I. Уголев (1987), з позицiй загальної трофологiї, розглядає всю
бiосферу як трофосферу, що складається з рiзних трофоценозiв, з
їхнiми ланцюжно — розгiлкованими трофiчними зв’язками, котрi
визначають циклiчнiсть речовин i енергiї та дозволяють пiдтримувати
екологiчну рiвновагу. Трофологiя, у вузькому розумiннi, є наукою про
живлення, сприймання та засвоєння: 1) енергiї, у виглядi сонячної
(та iншої) радiацiї або речовин, якi складають тiла живих органiзмiв,
їхнiх решток i детриту; 2) хiмiчних елементiв i сполук неорганiчної та
органiчної природи, що необхiднi для пiдтримання життєдiяльностi
та розмноження органiзмiв усiх царств живої природи. Фiзiологiчнiй
сутностi трофологiї О. I. Уголев (1987) надає екологiчного контексту
та екстраполює (певною мiрою цiлком обґрунтовано) її положення на
популяцiйний, бiоценозний, бiогеоценотичний i бiосферний рiвнi.

Разом з тим, розглядаючи вчення про екотоп, як екотопологiю,
можна деталiзувати її напрями вiдповiдно складовим екотопу
для спрямування та зосередження теоретичних i практичних
дослiджень. Вiдповiдно до цього трофологiя в складi екотопологiї
однозначно визначається як вчення про трофотоп, незалежно вiд його
звуженого чи широкого розумiння. Таке визначення трофологiї має
iнтегрувати її екологiчний, широкий, i спецiальний, фiзiологiчний
змiст. Трофологiя спрямована на пiзнання закономiрностей асимiляцiї
життєво необхiдних речовин на всiх рiвнях органiзованостi бiотичних
i бiокосних систем вiд клiтини, органу, органiзму до вiдповiдних
внутрiшньо-, мiжпопуляцiйних, бiогеоценотичних та бiосферних
зв’язкiв.

Теоретичними проблемами трофологiї є: 1) взаємозв’язки та
регуляцiя трофiчних зв’язкiв у бiогеоценозах; 2) механiзми передачi
енергiї та речовин вздовж трофiчних ланцюгiв; 3) значущiсть
трофiчних процесiв у циркуляцiї речовин у бiогеоценозах i бiосферi;
4) трофiчнi проблеми еволюцiї видiв, бiогеоценозiв i бiосфери (як
трофосфери) загалом.

В.В.Ковальский (1974) звертав увагу на сутнiсно важливу
властивiсть бiосфери — єднiсть геохiмiчного середовища та життя,
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що склалися в процесi еволюцiї. Мiра накопичення хiмiчних
елементiв органiзмами визначається геохiмiєю середовища та
вибiрковою, видовою, специфiчною, поглинальною здатнiстю, iншими
особливостями органiзмiв, а, також, геохiмiчними трофiчними
ланцюгами, в яких мiкроелементи гiрських порiд, через ґрунт, повiтря
та воду, проникають у живi органiзми.

На основi трофологiчного пiдходу до органiзованостi живої природи
та вiдповiдно екологiчним (не тiльки фiзiологiчним) iдеям О. I. Уголева
(1987) є можливiсть провести паралелi з бiогеоценотичним характером
структури живої природи. В цьому планi трофоценоз можна розглядати
як аналог бiоценозу, а трофотоп як аналог екотопу.

Трофоценоз також є сукупнiстю автотрофних i гетеротрофних
органiзмiв як елементiв рiзних царств живої природи. На основi
цього трофотоп можна розглядати як модифiковану функцiонуванням
трофоценозу єдину енерго-трофiчну факторiально- ресурсну систему
«аеротоп — едафотоп». Зводити сутнiсть трофоценозу до трофiчних
пасовищних, детритних, iнтегрованих i бiохiмiчних ланцюгiв i сiток є
звуженням його розумiння.

Багато видiв живих органiзмiв лише абстрактно пов’язанi
трофiчними залежностями. Не всi трофiчнi зв’язки можна визначати
як трофiчнi ланцюги з послiдовними рядами фаготрофiв у пасовищних,
детритних ланцюгах i сiтках. Рослиннi угруповання, на основi
взаємопроникнення, близького контактування та зростання пiдземних
органiв, можуть характеризуватися як одна трофофункцiональна,
метаболiчна система, де поглинання та видiлення водорозчинних
речовин рiзної хiмiчної природи та бiологiчно активних, пiдземними
(насамперед) i надземними частинами (а також леткi бiологiчно активнi
речовини надземних органiв) забезпечують їхнє iснування, обмiннi
процеси та продуктивнiсть, що було достатньо доведено в дослiдах з
кореневими видiленнями та мiграцiєю радiонуклiдiв (Рахтеенко, 1966;
Гродзинський, 1973; Верховская, Вавилов, Маслов, 1972).

Трофотоп для рослин — це: 1) простiр фотосинтетично активної
радiацiї (гелiоенерготрофотоп або трофофототоп); 2) газовий
склад повiтря з наявнiстю в приземних шарах диоксиду карбону
(трофоаеротоп); 3) бiологiчно активнi леткi речовини рослин,
грибiв, тварин, мiкроорганiзмiв в ґрунтi та на його поверхнi, в
повiтрi, тобто бiохiмiчне середовище (трофобiохiмiотоп); 4) органiчнi
речовини в ґрунтi та на його поверхнi, особливо в лiсовiй пiдстилцi
(трофодетритотоп); 5) водопостачання (трофогiдротоп); 6) мiнеральнi
речовини ґрунту (трофоедафотоп).
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Трофотоп, як трофiчнi умови (бiогеоценозу як цiлого), включає
всю сiтьову структуру життя, що забезпечує живлення (трофiчнi)
ланцюги, трофiчнi сiтки та бiохiмiчнi зв’язки детритних i пасовищних
трофiчних ланцюгiв i сiток. Це визначає також споживання та
використання активних речовин бiогенного походження. Трофiчнi
пасовищнi, детритнi ланцюги та сiтки iнтегруються в одну систему
бiохiмiчними (алелохiмiчними, алелопатичними ланцюгами), сiтками
та, на їхнiй основi, складають єдину систему взаємообумовленого
iснування (Шанда, 1990).

Трофофiто-, зоо-, мiко-, мiкробо-, детрито-, ценотопи охоплюють
трофiчнi зв’язки продуцентiв, консументiв, бiоредуцентiв рiзної
природи та трофiчної спецiалiзацiї. Трофотоп є широким
екологiчним поняттям, яке можна тiльки умовно звужувати
до рiвнiв плодючостi та зволоження ґрунтiв. Це — простiр i
ємнiсть екологiчно зумовлених споживання ресурсiв i трофiчних
зв’язкiв, з виявами нейтралiзму, негативних, позитивних ефектiв одно-,
дво- та багатостороннiх впливiв.

Таким чином, складнiсть трофiчних умов будь-якого бiогеоценозу
можна розглядати в планi багатофакторно, взаємозумовленого
iснування органiзмiв i деталiзацiї компонентiв екотопу.

Трофотоп бiогеоценозу формується в явищах i процесах складних
трофiчних ланцюгiв i сiток пасовищного, детритного, комбiнованого
типiв з багатьма виразами фаготрофiї, паразитизму та антибiозу
загалом.

2.1.3. Принципи доповняльностi в теорiї структури

Поглиблений пiдхiд до розумiння явищ i процесiв у бiогеоценозах
об’єктивно зумовлює їхнiй опис i пояснення з рiзних позицiй наукового
бачення, що будуть складати цiлiсне уявлення, доповнюючи один
одного. В епiстемiологiї сучасної науки це характеризується як принцип
доповняльностi, визначений Нiльсом Бором для квантової фiзики
та, припустимо, екстрапольований в iншi галузi знань. Iснує багато
областей людської думки, де один i той же факт може розглядатися в
рiзних, взаємодоповнюючих аспектах (Борн, 1973).

Нiльс Бор писав, що будь-яке використання класичних уявлень
негайно веде до вiдмови вiд застосування iнших класичних уявлень,
у рiзних аспектах однаково необхiдних для пояснення явища.
Коментуючи принцип доповняльностi, Е. Роджерс (1970) зазначає, що
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вiн не протиставляє протилежностi, а тiльки об’єднує взаємонесумiснi
властивостi одного й того ж явища чи процесу.

Принцип доповняльностi є одним iз плодотворних у поясненнi
формування та розвитку теорiї бiогеоценозу. Вiн дозволяє з’ясувати
всю повноту його складностi тому що спрямований на багатоємне
доповнення iснуючих понять. Принцип доповняльностi в бiогеоценологiї
виявляється у визначеннi структури та її проявах у бiогеоценозах, як
форм їхнього устрою на основi неальтернативних визначень i пояснень.

Структура — одне з загальнонаукових понять, яке широко
вживається у рiзних галузях науки i технiки. Структура (лат. structura —
розташування, порядок, побудова, зв’язок складових частин, вiд struo —
будую, зводжу) тлумачиться як: 1) будова, внутрiшнiй устрiй (Ожегов,
1988); 2) будова, устрiй, склад; 3) внутрiшня будова чогось, певний
взаємозв’язок складових частин цiлого; 4) сукупнiсть стiйких зв’язкiв
об’єктiв, якi забезпечують їхню цiлiснiсть i тотожнiсть самим собi,
тобто збереження основних властивостей при рiзних зовнiшнiх i
внутрiшнiх змiнах (Адамчик, 2009).

Проблема структури може розглядатися як багатозначна наукова
та загальнобiологiчна. В загальнонауковiй та бiогеоценологiчнiй
методологiї структура розглядається як склад, будова та зв’язки
рiзних систем (Корчагин, 1976; Мазинг, 1973).

Таке розумiння структури можна сприймати як органiзацiйне
та розширити його в рiзних формах, вiдповiдно сукупностi
бiогеоценотичних явищ i процесiв. Структура є поняттям, яке
має декiлька рiзних аспектiв,розчленування котрих незакiнчене
(Свидерський, 1962). Структури можуть бути матерiалiзованими
(склад, будова, мiра неоднорiдностi об’єкту) i можуть пояснюватися
як закон, спосiб, характер зв’язкiв мiж утворюючими їх елементами,
як сукупнiсть вiдношень i результат взаємодiї мiж елементами
(результуюча структура).

В.М.Сукачов (1934) структуру рослинного угруповання розумiв
як: 1) ярусне розташування надземних i пiдземних частин рослин;
2) фенологiчну та хронологiчну перiодичнiсть елементiв; 3) характер
складання ярусiв i аспектiв з окремих видiв. Вiн пiдкреслював, що до
елементiв структури можна вiднести й екологiчну диференцiйованiсть
рослин у фiтоценозi, його синузiальнiсть, спiввiдношення у взаємному
розташуваннi рiзних надземних частин та кореневих систем, змiну
аспектiв, дифузнiсть або плямисто-заростєве складання синузiї, хiд i
форму самовiдтворення фiтоценозу, розвиток пiдросту, утворення та
характер надґрунтового покриву з вiдмираючих частин рослин (лiсова
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пiдстилка, калдан або мотлох у степу). О.Л.Бельгард (1950, 1971)
розглядав структуру лiсових бiоценозiв як синузiальну, розумiючи пiд
синузiями поєднання рослин екологiчно рiвноцiнних життєвих форм.
С.О. Грибова та Т. I. Iсаченко (1972) структуру рослинного покриву
iнтерпретують як закономiрнi комбiнацiї рiзних рослинних угруповань
у просторi.

В ученнi про структуру рослинних угруповань виокремлюються:
I. Конституцiйна структура (популяцiї, екологiчнi, фiтоценотичнi,
географiчнi, флоро- та ценогенетичнi групи); II. Просторова
структура (будова угруповання); III. Функцiональна структура
(форма прямих, контактних зв’язкiв (трофiчних, топiчних, iнших)
i взаємовiдносин (форми обмiну речовинами та енергiєю тощо)
(Корчагин, 1976). Конкретний аналiз будови рослинних угруповань
включає: 1) виявлення рiзних структурних одиниць; 2) вивчення складу
(видового, екологiчного, бiоморфiчного тощо) кожної структурної
частини; 3) з’ясування закономiрностей розподiлу в угрупованнi рiзних
структурних одиниць i пристосованостi їх до певних екологiчних умов
мiсцевиростання (екологiчних нiш); 4) визначення закономiрностей
сполучення в угрупованнi структурних одиниць i взаємодiй їх мiж
собою; 5) вивчення характеру та напряму змiн (динамiки) структурних
частин у зв’язку з динамiкою самого угруповання, особливо викликаної
змiнами середовища або впливом людини (Корчагин, 1976).

Ж.Леме (1976) вiдмiчав, що морфологiчна структура угруповань
характеризується просторовим i часовим розподiлом сукупностi
органiзмiв, якi її складають. В.О.Федоров, Т. Г. Гiльманов (1980)
структурою називають множиннiсть зв’язкiв (вiдношень) елементiв
системи мiж собою, а також цих елементiв iз зовнiшнiм середовищем.
Е.Пiанка (1976; 1981) розглядає структуру угруповання на основi
трофiчних ланцюгiв, сiток i рiвнiв. Т.О. Работнов (1987) пiд структурою
фiтоценозу розумiє особливостi розмiщення органiв їхнiх компонентiв
у просторi та в часi. Структура характеризує об’єм середовища, що
використовується фiтоценозом i особливостi контакту, складаючих
його рослин з середовищем, i може бути адаптивною та едифiкаторною.

Б.М.Мiркiн та Г.С.Розенберг (1983) вiдзначали, що структура
фiтоценозу є поняттям, яке неоднаково трактується рiзними авторами
та, зокрема, як склад, будова, зв’язки, а саме: 1) еколого-бiологiчна
структура фiтоценозу розглядається як кiлькiсний склад бiоморф
та екоморф; 2) структура фiтоценозу, як будова, аналiзується
як морфологiчна, просторова чи хорологiчна, горизонтальна та
вертикальна з їхнiми розчленуваннями; 3) геометрична структура
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описує архiтектонiку, як розташування листкiв; 4) функцiональна
структура фiтоценозу визначається взаємовiдносинами компонентiв,
при цьому елементами функцiональної структури рослинного
угруповання вважаються ценоелементи, ценопопуляцiї, синузiї, а для
бiоценозу — консорцiї (хоча вiдносно ценоелементiв, ценопопуляцiй,
синузiй, як елементiв функцiональної структури, можна висловити
сумнiв, оскiльки вони визначаються як ценотичнi складовi поза їхнiми
функцiями); 5) структура фiтоценозу в часi (хронологiчна) поєднує всi
змiни в його розвитку — добовi, сезоннi, рiзнорiчнi.

Аналiзуючи структуру екосистем Ю.Одум (1986), з бiологiчної
точки зору, в складi екосистем видiляє такi компоненти: 1) неорганiчнi
речовини, котрi залучаються у колообiги (С, N, СО2, Н2О та iншi);
2) органiчнi сполуки, що зв’язують бiотичну та абiотичну частини
(бiлки, вуглеводи, лiпiди, гумусовi речовини тощо); 3) повiтряне, водне,
субстрацiйне середовища, що включають клiматичний режим та iншi
фiзичнi фактори; 4) продуценти, автотрофнi органiзми, в основному
зеленi рослини, що можуть синтезувати їжу з простих неорганiчних
речовин; 5) макроконсументи або фаготрофи —гетеротрофнi органiзми,
в основному тварини, що живляться iншими органiзмами чи рештками
органiчної речовини; 6) мiкроконсументи, сапрофаги, деструктори
або осмотрофи — гетеротрофнi органiзми (бактерiї, гриби), що
одержують енергiю шляхом розкладання мертвих тканин або шляхом
поглинання розчиненої органiчної речовини, що видiляється самовiльно
чи внаслiдок вибирання сапрофагами з рослин та iнших органiзмiв.
Таке бачення структури Ю.Одумом, на наш погляд, не є достатньо
зваженим i коректним, тому що в одному ряду поєднанi рiзновеликi,
рiзноприроднi сутностi: молекули,гази, вода, повiтря, субстрат,
клiматичний режим i живi органiзми. З позицiї трофiчної структури
Ю.Одум розглядає в екосистемi два яруси: 1) верхнiй, автотрофний
ярус, який живиться самостiйно, так званий «зелений пояс», що
охоплює рослини та їхнi частини, що мiстять хлорофiл i де переважає
фiксацiя енергiї свiтла, використання простих неорганiчних сполук i
накопичення складних органiчних сполук; 2) нижнiй, гетеротрофний
(живлений iншими) ярус, або «коричневий пояс» ґрунтiв, осадiв,
речовин розкладання, коренiв, у якому переважає трансформацiя та
розкладання складних сполук.

М.Ф.Реймерс (1990) структурою бiоценозу вважав його подiл на
горизонтальнi та вертикальнi пiдроздiли — консорцiї, парцели, синузiї,
а фiтоценозу — на горизонтальнi та вертикальнi пiдроздiли (горизонти,
меротопи, пологи, шари, яруси).
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В структуру ценоекосистеми (бiогеоценозу) Б.О.Биков (1988)
включає наступнi блоки: 1) бiота, з її ценопопуляцiями та особливостями
розмiщення видiв (шари, яруси, бiогоризонти, парцели, мiкроценози,
розподiл бiомаси); 2) бiогеоценотичне середовище з його мортмасою,
стратоподiумом (пiдстилкою), ґрунтом i клiматопом.

Структура лiсового бiогеоценозу розглядалася також на основi її
парцелярної органiзованостi, де парцели визначалися в якостi одиниць
горизонтального членування бiогеоценозу, що пронизують його на всю
товщу простору (Дылис, 1969).

Ю.П.Бяллович (1980) уявляв просторову структуру бiогеоценотич-
ного покриву Землi у виглядi бiогоризонтiв. Структура зумовлює
особливостi потоку бiомаси та енергiї, кругообiгiв речовин i взаємо-
вiдносин ценобiонтiв, а також весь зовнiшнiй вигляд ценоекосистеми.

М.Бiгон зi спiвавторами (1989; 2006) аналiзували вплив конкуренцiї,
хижацтва та пожеж на структуру угруповань, а сукцесiю як їхнiй
часовий аспект.

М.В.Тимофєєв-Ресовський та iн. (1973) популяцiю органiзмiв
тлумачать як елементарну еволюцiйну структуру, а структуру ареалу
популяцiй двох видiв — як їх розмежування в просторi. В. Грант (1977;
1980) вважає, що структура популяцiї складається з трьох головних
компонентiв: 1) просторової конфiгурацiї; 2) системи розмноження;
3) швидкостi мiграцiї. В просторовому розподiлi популяцiї вiн видiляє
гри основнi категорiї: а) великi неперервнi популяцiї (наприклад,
популяцiї злакiв, що покривають на рiвнинi площi в десятки чи
сотнi кiлометрiв); б) колонiальнi популяцiї або такi, що вiдповiдають
основному типу (наприклад, тварини на архiпелагах, прiсноводнi
форми, що населяють ланцюг озер, мешканцi гiрських вершин i
органiзми, що обмеженi певним типом ґрунтiв або гiрських порiд з
плямистим розподiлом); в) лiнiйнi популяцiї, що виникають вздовж
рiк, узбережжя морiв.

Загалом, структура як феномен iснування живих органiзмiв
i їхнiх систем (наприклад, популяцiй), бiокосних систем
(бiогеоценозiв) неоднозначно розумiється та пояснюється
рiзними авторами в якостi явища та процесу, що дозволяє
подальшу її розробку в рiзних напрямах i формах.

На основi бiогеоценологiчної методологiї та принципу
доповняльностi можна окреслити деякi аспекти теорiї структури та її
можливих форм.

В теорiї структури бiогеоценозу узагальнюючими
об’єднуючими принципами є: 1) дискретнiсть, яка характеризує
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дробнiсть, подiльнiсть, неоднорiднiсть складу, членованiсть будови,
специфiчнi та неспецифiчнi розбiжностi зв’язкiв; 2) системнiсть,
якою визначається системна сутнiсть складу, будови, зв’язкiв
зокрема та загалом; 3) адаптацiогенез — формування адаптивних
властивостей бiогеоценозу: складу, будови, зв’язкiв; 4) динамiзм, як
рiзномасштабна просторово-часова рухомiсть усiх компонентiв
структури. Цi принципи є переважаючими в засновках
органiзованостi структури, в її сутнiснiй невизначеностi та
незакiнченостi. Саме вони є витоками подальшої теоретизацiї
структури бiогеоценозу. Вiдповiдно цьому, об’єктивними є опис
у деяких деталях i осмислення компонентiв структури на основi
загальнонаукової методологiї. Розумiння структури має включати
проблеми її формування, iснування,функцiонування, перебудови,
розкладу, розвитку, стабiлiзацiї, еволюцiї.

В органiзацiйнiй структурi бiогеоценозу склад, будова
та зв’язки можуть розглядатися в їхнiй екотопiчнiй i
бiоценотичнiй площинах. У бiогеоценозi, як у великому природному
тiлi, сумiщенi такi нерiвноцiннi рiзнорозмiрнiснi тiла як екотоп
i бiоценоз, якi, в свою чергу, нерiвнозначно членуються в своїх
складових. Бiоценоз, як сукупнiсть живих органiзмiв, занурений у
такi бiокоснi тiла як приземна атмосфера та ґрунт, i контактує з
пiдстилаючими ґрунт осадовими породами органiчного походження
(палеобiогенне тiло), материнськими породами, ґрунтовими водами
(косне тiло). Всi цi тiла iснують у межах певного бiльш або менш
однорiдного, вiдчленованого простору (об’єму) земної поверхнi
обмеженої протяжностi (0,4–6,5 км для бiогеоценозiв i 0,15–6,5 км для
парцел, за Д.Л.Армандом (1975)), довiльної конфiгурацiї, розмiрiв,
орiєнтацiї за частинами свiту з усiма властивими та супутнiми
факторами, впливами та складають екотоп, у якому сутнiсними є
особливостi геоморфологiї рельєфу, експозицiї, освiтлення, газового,
теплового, вологiсного режимiв, хiмiзму, родючостi, потужностi ґрунту,
залягання ґрунтових вод тощо.

Всi форми структури ми розглядаємо, насамперед, у бiотичному
планi з їхнiм екотопiчним пiдтекстом.

Таксономiчна структура бiогеоценозу є сукупнiстю видiв, якi
знаходяться в багатобiчних вiдносинах мiж собою в межах кожного
царства живої природи та мiж ними. Вона вiдображається вiдповiдними
спектрами, тобто спiввiдношеннями видiв у межах родiв родин i
бiльших таксонiв. Таксономiчна структура визначається розподiлом
видiв у їхньому рiзноманiттi та чисельностi в кожному царствi живої
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природи. Вона є бiогеоценотично iндивiдуалiзованою, специфiчною
загалом i щодо кожного таксону. При цьому, наприклад, у рослин
роди та родини характеризуються рiзними кiлькостями видiв i їхнiми
спiввiдношеннями.

Екоморфiчна структура вiдображає спiввiдношення життєвих
форм (екоморф), якi визначаються на основi рiзних принципiв у межах
кожного царства живої природи та мiж ними, показується вiдповiдними
спектрами.

Просторова структура є простором бiогеоценозу, який
членований тiлами органiзмiв рiзних царств живої природи,
множинних у своїх формах, масах i об’ємах, розташованих у
невизначено рiзноманiтних композицiях i комбiнацiях, iснуючих у
рiзних залежностях i спiввiдношеннях у тiлi бiогеоценозу, в його
наземнiй i пiдземнiй частинах.

Просторову структуру можна розглядати в таких аспектах як:
1) об’ємно дробну, характеризуючу тiла органiзмiв рiзних царств живої
природи; 2) об’ємно зкомплектовану, стосовно парцел рiзних типiв
(Дылис, 1969); 3) членовану iндивiдуальними просторами тварин i
рослин; 4) об’ємно обплямовуючу, що визначається сукупнiстю тiл
живих органiзмiв у екотонотопах.

Трофiчна структура бiогеоценозу включає мас-енергетично
активнi та частково iнертнi тiла рiзної природи, що забезпечують
живлення та iснування органiзмiв. Рiзноприродними мас-енергетично
активними забезпечуючими є такi бiокоснi тiла як приземна
атмосфера та ґрунт (субстрат) i бiотичне тiло сiтьової органiзованостi
(бiоценоз), яке утворюють живi органiзми в своїх енерго- трофiчних
залежностях, складаючи трофiчнi ланцюги пасовищного, детритного
та комбiнованого типiв i вiдповiднi їм сiтi. В трофiчнiй структурi коснi
материнськi породи та бiогеннi осадочнi (як, наприклад, пiдстилаючи
ґрунти, вапняки, мул) мають певну трофiчну iнертнiсть, але виявляють
дiю в розвитку ґрунтiв i живленнi органiзмiв. Трофiчну структуру,
в бiльш широкому планi, можна вiднести до термодинамiчної
структури бiогеоценозу, що характеризує рух енергiї в бiогеоценозах, її
фiксацiю, утримання, використання та розсiювання. В проблематицi
термодинамiки бiогеоценозу можна видiляти температурну,
теплову структуру, що характеризує мiри нагрiтостi всiх
тiл (бiотичних, бiогенних, бiокосних i косних), якi складають
бiогеоценоз i характеризують наземну поверхню в безморозний перiод.

Бiохiмiчну структуру бiогеоценозу складають: 1) органiзми
та їхнi рештки; 2) комплекс (фонд, об’єм) речовин, котрi видiляють
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органiзми рiзних царств живої природи в процесi життя та посмертного
розкладання; 3) лiнiйнi ланцюги бiохiмiчних зв’язкiв органiзмiв i
бiохiмiчна загальна сiть у об’ємi бiохiмiчного фонду або середовища
бiогеоценозу. Бiохiмiчна структура окреслює рухи речовин, енергiї як
енергоємних сполук, а також iнформацiї як подразнень (соматичний
аспект) i як прямої передачi нуклеїнових кислот мiж органiзмами
рiзних царств живої природи при виявленому та ще невиявленому
трансгенозi (трансдукцiя, трансформацiя тощо). Рухливою в бiохiмiчнiй
структурi є сфера летких речовин бiогеоценозу, що виконує iнтегративнi
та специфiчнi функцiї для органiзмiв.

Акустична структура бiогеоценозу це вся динамiчна,
дискретна, невизначено велика, системна сукупнiсть звукiв рiзного
походження та частот, якi: 1) вiдтворюються, поширюються,
поглиблюються у рiзних шарах приземної атмосфери, рослинностi
та ґрунту, що складають бiогеоценоз; 2) нерозривно пов’язанi мiж
собою та створюють єдиний специфiчний акустичний фон у кожен
момент свого iснування; 3) визначають рiзнi впливи та реакцiї живих
органiзмiв, створюючи акустичнi комунiкативнi сiтi тварин. Фiзичнi
та бiотичнi акустичнi явища та процеси, в тому числi шуми,
є бiогеоценотично специфiчними. Вони включають бiльш або
менш започатковану акустику тварин, мало дослiджувану акустику
рослин та майже поки ще проблематичну акустику грибiв, дробянок,
як їхнi реакцiї на звуки рiзних частот. Специфiчними, залежними вiд
складу, будови рослинних угруповань, конфiгурацiй та об’ємiв їхнiх
тiл, особливостей видової морфологiї рослин є звуки та шуми, що
утворюються вiтрами рiзного напряму, швидкостi та турбулентностi.

Акустику тварин визначають рiзнофункцiональнi, рiзночастотнi
звуковi сигнали, ехо (Гриффiн, 1961) та шуми, що спричиняють рухи,
рухомiсть, перемiщення тварин. Акустична структура бiогеоценозу є
динамiчною з добовими, сезонними, рiчними ритмами та вiдмiнностями.

Оптична структура бiогеоценозу є фiзiономiчною, що
вiдображає наземну конфiгурацiю його тiла та складових (об’єкти,
суб’єкти, їхнi тiла, розмiри, розташування, чисельнiсть, частково) i
кольоровiсть. У цьому планi можна видiляти розмiрнiсну та
кольорову структури.

Пояснення структури як процесу, на наш погляд, дозволяє
розглядати такi її форми як часову та динамiчну, що вiдповiдають
загальним онтогенезу, еволюцiї та адаптацiогенезу бiогеоценозу.
Часова структура — це уособлення дискретної плинностi часу в
бiогеоценозi в онтогенетичному, екологiчному та еволюцiйному планах,
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яка iнтегрує всi онтогенези органiзмiв рiзних царств живої природи,
котрi складають бiоценоз у єдиний потiк його розвитку (онтогенезу,
автогенезу, сингенезу) впродовж термодинамiчної стрiли часу, за
Дж.Хокiнгом (1988; 1990). Тривалiсть бiогеоценозiв у часовi є розмитою.
Час для природи, як зазначав Ж.Б.Ламарк (1955) у вступнiй лекцiї
до iсторiї зоологiї в 1800 р., нiколи на мав меж i завжди був для неї у
повному достатку. Час, як особлива форма матерiї односпрямовано
захоплює своєю плиннiстю всi форми матерiї, в тому числi тiла живої
природи з невизначенiстю в тривалостi. Бiогеоценоз, як складна
мас-енергетична, iнформацiйна система, зi своїми об’ємом i
масою тiла, вiдзначається своїм вiдлiком часу для онтогенезiв
бiологiчних видiв у їхнiй дискретностi та загальнiй тривалостi.
Специфiчно, бiогеоценогично визначенi онтогенези бiологiчних видiв
обумовлюють iснування бiогеоценозу. Положення В.М.Сукачова
(1942) про те, що розвиток фiтоценозу визначають онтогенези
його едифiкаторiв можна i цiлком доречно екстраполювати на
такi функцiї усiх бiологiчних видiв i увесь бiогеоценоз. Онтогенези
бiологiчних видiв загалом i за етапами є не тiльки генотипiчно
iндивiдуалiзованими, але й бiогеоценотично специфiчними.

Динамiчна структура визначається добовими, сезонними, рiч-
ними змiнами, формуванням рiзних адаптацiй, фенологiчними явища-
ми, флуктуацiями та сукцесiями. В.М.Сукачов (1942) вiдзначав у
мiнливостi фiтоценозiв також самовiдновлюванi процеси, погоднi змiни.

Радiацiйна структура бiогеоценозу характеризується рiвнями
радiоактивностi, що об’єктивно властива всiм тiлам, якi його складають
внаслiдок природних причин (Гродзинський, 1965) i взаємодiй мiж ними.
Гiгроморфiчна структура бiогеоценозу формується завдяки рiзним
рiвням зволоженостi всiх тiл, якi входять до його складу, незалежно
вiд їхньої природи.

Електромагнiтна структура бiогеоценозу є об’єктивно iснуючим
явищем на основi природного електромагнiтного поля планети Земля
та його локальних проявiв, впливу електромагнiтних процесiв на
живi органiзми, формування електромагнiтних полiв у органiзмах i
електромагнiтних взаємозв’язкiв мiж органiзмами (Пресман, 1968).

Гравiтацiйна структура бiогеоценозу є не тiльки теоретично
припустимою, але й об’єктивно iснуючою формою структури, що
походить вiд органiзацiйної. Гравiтацiя визначається як сила взаємного
тяжiння мас незалежно чи мова йде про земнi тiла або планети чи
зiрки, при цьому її властивiстю є постiйнiсть i всюдисутнiсть (Коржуєв,
1971).
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Всi тiла, що складають бiогеоценоз своїми масами визначають
гравiтацiйнi взаємодiї з рiзними якiсними та кiлькiсними ефектами, що
ще мало пiзнанi. Гравiтацiйнi взаємодiї живих органiзмiв на основi мас
їхнiх тiл є цiлком реальними (Роджерс, 1970), що виходить з самого
визначення гравiтацiї, незначними за силою при обчисленнi, проте
суттєвими в притяганнi малих тiл (вiрусiв, бактерiй, спор, пилкових
зерен, дуже дрiбних плодiв i тварин) тiлами з великими масами,
незалежно вiд їхньої природи (дерева, скельнi вiдслонення, валуни
тощо).

Функцiональна структура бiогеоценозу визначається
дискретнiстю, взаємопроникненням, iнтеграцiєю функцiй усiх тiл,
якi його складають. До таких тiл належать: 1) бiотичне тiло або
бiоценоз, що поєднує живi органiзми всiх царств живої природи в
їхнiй множинностi; 2) бiогенне тiло, що складають: а) палеобiогеннi
осадовi, органогеннi (Кузнецов, 1959) вапняковi та кремнистi породи,
котрi пiдстилають ґрунт; б) необiогеннi речовини, якi формуються в
процесах життєдiяльностi органiзмiв i розкладання органiчних решток,
якi не досягли мiнералiзацiї; 3) бiокоснi тiла двох типiв — ґрунт i
приземна атмосфера; 4) коснi тiла осадового, шаруватого характеру
(лес, глина), уламкового осадового типу (пiсок) i тверда гiрська порода,
наведена рiзними уламками, що можуть бути в профiлi ґрунту та
суцiльною масою (Кузнецов, 1959).

Бiоценоз, як бiотичне тiло з невизначено великою чисельнiстю
рiзно функцiонуючих видiв рiзних царств живої природи, є найбiльш
урiзноманiтненим у своїх функцiях, уособлюючи собою елементарну
ланку живої речовини за В. I. Вернадським (1926). Вiдзначимо, що для
бiосфери, загалом, з її нероз’ємнiстю таких складових як жива, бiокосна,
бiогенна, косна речовини, елементарною структурно-функцiональною
одиницею або ланкою є бiогеоценоз у межах якого iснує бiоценоз,
iмiтуючий функцiї живої речовини (енергетична, концентраторна,
геохiмiчна, транспортна, газова, деструктивна, середовищетвiрна
тощо). Палеобiогенна та косна речовини виконують певнi функцiї в
мiнеральному живленнi органiзмiв, стабiлiзують рельєф, проводять
тепло в нижнi горизонти ґрунту з глибин Землi, можуть сприяти руховi
води або, частiше, блокувати його в якостi водоупорiв. Необiогенна
речовина на рiвнi сполук, якi видоспецифiчно та неспецифiчно
видiляють органiзми в процесi життя та посмертного розкладання
є сутнiсною у взаємовiдносинах органiзмiв, їхнiй життєдiяльностi,
адаптацiях, еволюцiї, розвитку бiогеоценозiв. Хiмiчна взаємодiя
органiзмiв рiзних царств живої природи є ланкою в бiогеннiй мiграцiї
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хiмiчних елементiв, у руховi речовин, енергiї (у виглядi видiлюваних
енергоємних сполук), передачi комунiкативної та генетичної iнформацiї
при рiзних формах трансгенозу (трансформацiї,трансдукцiї, вiруснiй
i фаговiй iнфекцiях). Необiогенна речовина, як рештки живих
органiзмiв, є джерелами живлення та енергiї для широкого кола
сапробiонтiв, грибiв, бактерiй, тварин сапро-, некро-, копрофагiв тощо.
Повне розкладання та мiнералiзацiя необiогенних речовин забезпечує
залучення хiмiчних елементiв у бiогеоценотичний кругообiг.

Бiогеохiмiчна структура визначається множиннiстю просторiв
i пiдпросторiв, у яких здiйснюється геохiмiчна дiяльнiсть живих
органiзмiв: вивiльнення та зв’язування хiмiчних елементiв (як
наприклад, оксигену, нiтрогену, сiрки тощо), розкладання органiчних
решток i складних сполук, формування необiогенної речовини, її
мiнералiзацiя, рух, концентрування та розсiювання хiмiчних елементiв,
їхнiй постiйний притiк у функцiональний фонд бiогеоценозу та
залучення в бiогеохiмiчнi цикли.

Мiжбiогеоценотична структура — характеризує просторовий
розподiл бiогеоценозiв у їхнiй певнiй спiльностi (бiомi) з
мiжбiогеоценотичними зв’язками, що вiдповiдають усiм формам
устрою (структури) кожного бiогеоценозу.

Загалом:
1) розробка теорiї структури бiогеоценозу є плiдним полем

розкриття її особливостей, видiлення нових форм, поглибленого
пiзнання бiогеоценотичних явищ i процесiв;

2) визначення форм структури бiогеоценозу ми вважаємо
незакiнченим. Припустимими є як їхнє уточнення, деталiзацiя,
так i розширення змiсту, подальше виокремлення складових на основi
принципу доповняльностi;

3) незакiнченiсть побудов у теорiї бiогеоценозу є спонукальним
стимулом розвитку рiзних напрямiв бiогеоценологiї.
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2.2. Склад бiогеоценозiв як об’єкт теорiї

2.2.1. Узагальнений пiдхiд до складу

Теорiя складу угруповань органiзмiв була та залишається
полем широкого осмислення його сутi на основi визначень
рiзнорiвневих i рiзнозначущих понять, якi об’єктивно чи суб’єктивно
характеризують його елементи та компоненти за їхнiм таксономiчним,
вузькоценотичним, широким екологiчним i генетичним змiстом
(Белова, 1999; Бельгард, 1950; Бигон, 1989; Голубець, 2000; Грант, 1977,
1980; Уиттекер, 1970, 1980; Дiдух, 1998; Ємельянов, 1999; Ивашов,
1991; Миркин, 1962; Одум, 1986; Раменский, 1952; Солбриг, 1982;
Шеляг-Сосонко, 1969; Шмальгаузен, 1969).

Склад угруповань органiзмiв, як теоретичний об’єкт дослiджень
може аналiзуватися з позицiй загальнонаукової та дисциплiнарної
бiогеоценологiчної методологiї, вiдповiдно до певних рiвнiв
формалiзацiї, елементно-структурного пiдходу, таксономiчних i
екоморфiчних узагальнень.

Складу угруповань (бiогеоценозiв), як невизначено великiй
сукупностi живих органiзмiв рiзних царств живої природи, притаманнi
нероз’ємна єднiсть у самiй собi та з усiєю множиною структур i
факторiв неживої природи (бiокосного, бiогенного косного характеру)
в певному, бiльш-менш однорiдному, вiдчленованому вiд iнших,
просторi (об’ємi) бiосфери, з тим або iншим рiвнем циклiчного
функцiонування. Склад може вивчатися на субмiкроскопiчному
та мiкроскопiчному рiвнях i в межах мезо-, макро- та, можливо,
мегарозмiрностей фiзико-хiмiчними, бiологiчними методами, з
виявленням iзотопно-атомних, молекулярних, хiмiчних, фiзичних,
мас-енергетичних, стереометричних, таксономiчних, фенотипiчних,
екологiчних вiдмiнностей i ємностей. Це вiдповiдає сутi бiогеоценозу
як елементарної структурно-функцiональної одиницi бiосфери загалом
i, зокрема, його бiорiзноманiттю, що проявляється в таксономiчнiй,
екоморфiчнiй, фенотипiчнiй, фiзiолого-бiохiмiчнiй дискретностi, в
ценотичнiй i функцiональнiй iєрархiчностi в рiзних просторово-часових
масштабах еволюцiї цього угруповання та всього ландшафту.

Бiотично бiоценоз є надвеликою множиною, що поєднує органiзми
рiзних царств живої природи з усiєю їхньою таксономiчною,
функцiональною, екоморфiчною, розмiрнiсною рiзноманiтнiстю. Його
склад має розглядатися як: 1) система взаємодiючих рiзноприродних
елементiв i компонентiв; 2) багатоелементна сукупнiсть; 3) вiдчленована
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вiд iнших, межами бiогеоценозу, єднiсть взаємопов’язаних органiзмiв.
Елементами складу бiоценозу ми вважаємо органiзми, компонентами —
ценопопуляцiї, частинами — таксономiчнi групи, пiдсистемами —
функцiональнi поєднання рiзних рiвнiв.

Багатозначнiсть складу з його ознаками, властивостями, функцiями
дозволяє розглядати його як провiдну пiдсистему структури, що
визначає становлення, динамiку будови та зв’язкiв.

Кожному бiогеоценозу, на фонi зональних i екотопiчних умов,
внутрiшньоценотичних взаємодiй, оточення iншими бiогеоценозами
та стану (етапу) розвитку, властивою є свої екологiчно та ценотично
вираженi норми бiорiзноманiття, чисельностi видiв, їхнi спiввiдношення
та залежностi. Екотопiчна норма реакцiї полягає в забезпеченнi
пiдтримання певної структурованостi кожного царства
живої природи. Ценотичною нормою є узгодження видового
рiзноманiття та чисельностi кожного царства живої природи
в самих собi та мiж собою. В межах цих норм склад перебуває в
постiйному русi, що виявляється в: 1) онтогенетичних змiнах органiзмiв;
2) змiнi їхнiх станiв життєдiяльностi та життєвостi.

Збурюючi впливи на структуру бiогеоценозу, зокрема на склад,
призводять до його нормативних еколого-автоматичних реакцiй
пiдтримання внутрiшнього бiогеоценотичного гомеостазу чи до
збереження напряму iснуючих явищ i реакцiй (гомеорезу).

Складу властивi рiзнi форми органiзованостi та
iєрархiчностi. Таксономiчна органiзованiсть кожного царства
живої природи визначається принципами систематики.
Функцiональна органiзованiсть складу бiогеоценозу є недостатньо
з’ясованою, якiсно описаною та кiлькiсно визначеною навiть у
основних деталях. Її iєрархiчнiсть виявляється в пiдпорядкованих
рiвнях акумуляцiї, трансформацiї та мiграцiї сонячної енергiї.
Функцiональна органiзованiсть складу бiогеоценозiв
виражена в ланцюгах i сiтях взаємозумовленого iснування,
насамперед, основних трофiчних, бiохiмiчних, топiчних зв’язках, у
яких виявляються потоки iнформацiї, енергiї та речовини. Такi потоки
можуть бути паралельними та накладатися один на одного.

Активiзацiйна органiзованiсть складу бiогеоценозу
визначає спiввiдношення станiв життєдiяльностi органiзмiв у
популяцiях рiзних царств живої природи. Онтогенетична
органiзованiсть характеризує спектри вiкових станiв
органiзмiв у межах можливостей їхнього встановлення.
Органiзацiйна iєрархiчнiсть характеризує форми складу вiд
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молекулярного до багатоклiтинного рiвнiв. Розмiрнiсна iєрархiчнiсть
захоплює всi царства живої природи вiд мiкро-, мезо-, макро-,
мегаскопiчних форм (як, наприклад, високорослих, багатовiкових
дерев), з широкими варiацiями внутрiшньо родових i видових розмiрiв.

Функцiональна розчленованiсть складу бiогеоценозу
вiдповiдає його екологiчним функцiям у бiогеоценотичному
покривi. Органiзми рiзних царств живої природи виконують
як видоспецифiчнi, так i неспецифiчнi функцiї. Iндивiдуальна
функцiональна роль кожного виду в бiогеоценозi визначається його
природними особливостями: 1) живленням; 2) обмiном речовин;
3) середовищетворенням; 4) вибiрковим поглинанням та видiленням
речовин у процесi життя чи посмертного розкладання; 5) розмноженням
та чисельнiстю. Iндивiдуальнi функцiї бiологiчних видiв iнтегруються
в системi функцiональних груп органiзмiв бiогеоценозу.

Потiк перетворень у бiогеоценозi захоплює його структуру,
склад, будову, зв’язки. В теорiї складу та будови бiогеоценозiв
можна видiлити комбiнативну органiзованiсть, яка окреслює
комбiнацiї видiв рiзних царств живої природи в межах усього
бiогеоценозу, та композицiйну органiзованiсть, що характеризує
просторово розчленованi поєднання видiв. Об’ємну органiзованiсть
ми розглядаємо як освоєння видами певних локальних просторiв
бiогеоценозу з видiленням об’ємних локусiв, якi фiзiономiчно
розрiзняються. Iнтегрованiсть складу визначається оптимальними для
бiогеоценозу спiввiдношеннями видiв i їхнiх чисельностей у межах
кожного царства живої природи та мiж ними.

Склад, у його русi, може розглядатися як потiк iндивiдуальних,
генотипiчно унiкальних форм у межах кожного царства живої природи,
з рiзними особливостями та тривалiстю життя. Рух складу є залежним
вiд факторiально-ресурсного потенцiалу бiогеоценозу. Вiн специфiчно
скорочується при нестачi ресурсiв. Складу властива постiйна рухомiсть
у напряму урiвноваженостi рiзноманiття. Збалансованiсть складу
саморегулюється по рiзному, в тому числi на основi екологiчного
та функцiонального замiщення. Системнiсть, хаос, дискретнiсть,
множиннiсть є формами iснування та органiзованостi складу.

Всi прояви структури бiогеоценозу складно накладаються,
переплiтаються, iнтегруються з вираженими, притаманними їм
специфiчними зв’язками, активнiстю та напрямами. Вони можуть бути
статичними (фiксованими у певний момент iснування) та динамiчними,
описуваними рядами станiв, якi змiнюють один одного.
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Множини органiзмiв можуть бути iнтегрованими та дезiнтегровани-
ми за їхнiм прямим та зворотним перетворенням у залежностi вiд
особливостей розвитку. Iнтегрована множина є завершеною системою,
а дезiнтегрована — незавершеною в її руховi до бiльш або менш
сталого стану, чи повного розладу внаслiдок дезiнтеграцiйних процесiв
сукцесiйного характеру.

Склад iснує та розвивається на основi якiсної та кiлькiсної
урiвноваженостi кожного царства живої природи та мiж ними.
Функцiональна урiвноваженiсть полягає у взаємнiй вiдповiдностi
функцiй i реакцiй елементiв. Стан руху складу — це одномоментно
фiксований вираз його змiсту в таксономiчних та екоморфiчних
вiдмiнностях. Полiморфiзм ценопопуляцiй може змiнюватися на фонi
умов аридизацiї чи гумiдизацiї. Вiн може бути убуваючим на фонi
аридизацiї умов.

Постiйне переформування, за рахунок появи на свiт або
пробудження до життя латентних стадiй, старiння, вiдмирання, емi-
та iммiграцiї елементiв кожного царства живої природи, складають
постiйну якiсну та кiлькiсну невизначенiсть складу бiогеоценозу.

Основами спiвiснування видiв рiзних царств природи в бiогоеценозах
є: 1) неспiвпадання потреб загалом або об’ємiв певних потреб у
факторах i ресурсах; 2) рiзна iнтенсивнiсть їхнього використання та
споживання; 3) надмiрнiсть певних факторiв i ресурсiв; 4) об’єктивнi
прояви iснування видiв у якостi факторiв i ресурсiв для iнших.

Склад бiогеоценозу може розглядатися як сукупнiсть рiзновеликих
i рiзних форм рухомостi тiл. Екологiчнi потенцiї складу фiтоценозу
характеризує його екоморфiчнiсть, яка виявляється у флюктуацiях i
в рiзних стадiях або фазах сукцесiйного процесу. Екологiчний
потенцiал складу проявляється не тiльки через змiни
внутрiшньоценотичних умов, але й за рахунок видiв, якi
його поповнюють, долаючи еко- та ценотичний опiр. Нашестя,
навали органiзмiв, як катастрофiчне порушення частини складу,
можуть мати рiзнi наслiдки (нейтралiзацiя, усунення, блокування,
стримання, нищення, вторгнення).

Екологiчна, регуляторна система бiогеоценозу визначаєть-
ся взаємозалежностями складу, будови та зв’язкiв. Дискрет-
нiсть складу є хаотичною та динамiчною. Склад бiогеоценозу перебуває
у постiйному русi з невизначенiстю у спiввiдношеннях та чисельностi
видiв рiзних царств живої природи. Напрями розвитку складу:
1) урiвноваженiсть видового рiзноманiття в межах царств живої
природи та мiж ними; 2) збалансованiсть чисельностей видiв у них;
3) оптимiзацiя взаємодiй видiв.
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Хаотична динамiка складу пов’язана з iмовiрнiсними явищами
та процесами ецезису, елiзiї, прибуття, адаптивних модифiкацiй
рiзних видiв. Формування складу бiогеоценозу у вiльному
просторi є ймовiрнiсним i визначається складними явищами та
процесами проникнення видiв, сумiсного заселення, подолання
екотопiчних бар’єрiв i бiотичного опору, захоплення простору, вияву
середовищетвiрних функцiй, адаптацiй, виживання та розмноження.

Видова та екоморфiчна ємнiсть родiв i родин квiткових
рослин у бiогеоценозах екологiчно та ценотично зумовленi.
В теорiї складу нез’ясованою є роль морфозiв, фенокопiй, мутантiв
як особливих екоелементiв. Мiкроеволюцiйнi явища в популяцiях
органiзмiв рiзних царств живої природи впливають на стан складу
бiогеоценозу, шляхом його переформування. Адаптивнi реакцiї
складу виявляються в змiнах кiлькостi, чисельностi, особливостей
життєдiяльностi, життєвостi, онтогенетичних перiодiв, спiввiдношень
видiв (комбiнацiй i поєднань видiв). Тенденцiї збагачення чи збiднення
складу по рiзному проявляються в рiзних царствах живої природи в
бiогеоценозах. У динамiцi складу мають мiсце ланцюжнi, синхроннi
та асинхроннi реакцiї змiн у межах того чи iншого царства живої
природи чи мiж ними, рiзнi зовнiшньо- та внутрiшньоценотичнi
фактори можуть викликати деформацiю складу. Спрощення видового
рiзноманiття та ускладнення внутрiшньовидового полiморфiзму є
можливими тенденцiями розвитку складу в межах кожного царства
живої природи. Модифiкацiї складу можуть спричинятися внутрiшньо
та зовнiшньобiогеоценотичними факторами та ресурсами.

Таксономiчна ємнiсть бiоценозу, як кiлькiсть видiв, нiколи не
буває вичерпаною чи завершеною в чисельностi. Змiни складу
рiзних царств живої природи в бiогеоценозi є непропорцiйними та
нерiвними. Iнiцiативнiсть змiн може походити з того чи iншого царства.
Неперервний процес нерiвномiрних змiн має мiсце як при формуваннi
так i при розвитку бiогеоценозу. В компонентах царств живої природи
в бiогеоценозах можуть спостерiгатися неоднаковi приростання та
втрати на рiзних етапах його розвитку. Спiввiдношення видового
рiзноманiття та чисельностi є невизначеними.

Активнiсть складу виявляється в самовiдтвореннi, формуваннi
будови та зв’язкiв. Має мiсце перiодична або епiзодична участь
у складi бiогеоценозу окремих видiв у рiзних чисельностях.
Неоднозначнiсть складу вiдбивається в його рiзноманiттi та функцiях.
У бiогеоценозi зберiгаються види, потреби яких вiн задовольняє.
Екотопiчнi залежностi видiв мають бути узгодженими з бiотичними
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та ценотичними на основi зв’язкiв взаємозумовленого iснування.
Ценотично нетолерантнi види усуваються в процесах спiвжиття
з бiогеоценозом. Iснування складу вiдзначається його постiйним
регулюванням за рахунок змiн життєдiяльностi та життєвостi видiв
рiзних царств живої природи в процесах взаємовпливiв. Кожен
бiогеоценоз зберiгає тенденцiї спрощення чи ускладнення. Вiн, як i
органiзм, проходить необоротний хiд розвитку, як один з можливих
варiантiв його життя (iснування). Склад бiогеоценозу є результуючим
наслiдком бiогеоценотичного (екотопiчного та бiотичного) добору, що
забезпечує збереження екотопiчно та ценотично толерантних форм
(еко- та ценотипiв) i усунення невiдповiдних його середовищу.

Кожен рiвень органiзованостi складу — молекулярний, клiтинний,
органiзмений, популяцiйний вiдзначається видовими та екологiчними
вiдмiнностями. Склад є фiксованим i динамiчним виразом дискрет-
ностi бiогеоценозу в системах його елементно-компонентної диферен-
цiйованостi з урахуванням просторових форм i мас-енергетичних
одиниць.

Склад бiогеоценозу, в своїй дискретностi, рiзнорiвнево
диференцiюється вiдповiдно природi своїх пiдсистем, а тi також
розподiляються подiбним чином разом з розгалуженнями такого
членування за природою складаючих елементiв i компонентiв. Рiвнi
дискретностi складу мають рiзну об’єктивну, суб’єктивну визначенiсть
i вирази на фонi таксономiчної та екологiчної членованостi. Вiн
є великою системою, що формується та розвивається в постiйнiй
рухомостi його складових за рахунок їхнiх взаємин, реагування,
впливу на середовища, в яких вони знаходяться, що їх оточують i якi
вони видозмiнюють. Склад має невизначено велику множину зв’язкiв
взаємодiючих рiзноякiсних елементiв i компонентiв на фонi внутрiшньої,
зовнiшньої факторiальної зумовленостi та може вивчатися з позицiй
теорiї множин з рiзнорiвневим, об’єктивно iснуючим комплексом
неоднорiдної органiзованостi.

В бiологiчному планi бiогеоценоз вiдзначається iндивiдуальною,
груповою, таксономiчною, екологiчною, генотипiчною, еволюцiйною
рiзноманiтнiстю. Таксономiчна та екоморфiчна рiзноманiтнiсть у рiзних
царствах живої природи та на рiзних рiвнях розмiрностей, при тих
чи iнших змiнах або стабiльностi, може не корелювати. Збiги та
розбiжностi змiн складу органiзмiв, у рiзних рiвнях i формах його
дискретностi, є маловивченими, iмовiрнiсними явищами.

Склад бiогеоценозiв, у своїй дискретностi, певною мiрою iмiтує
органiзованiсть живого, вiдповiдно до його царств, на молекулярному,
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клiтинному, органiзменому, популяцiйному рiвнях. Вiн є досить
рухомим, аморфним утворенням, невизначеним у своїх елементах i
компонентах, яке модифiкується на фонi змiн ендо- та екзогенних
факторiв абiотичної, бiокосної та бiогенної природи, включаючи
проникнення, вселення, утримання чи втрату екологiчних позицiй
певними видами.

Така об’єктивно iснуюча нестабiльнiсть складу логiчно вимагає
уточнення введеного в екологiю В.М.Марковим (1962) поняття
«видова ємнiсть», яке визначає число видiв, «нормально» iснуючих
в угрупованнi. Саме уявлення про норму iснування є досить
розмитим, воно може включати рiзнi стани органiзмiв. Видова ємнiсть
В.М.Маркова, iмовiрно, не враховує тих видiв, якi деградують,
випадково попадають у бiогеоценоз, мiгрують, знаходяться в
мiнiмальних або зникаючих кiлькостях. Виходячи з цього, стан
складу органiзмiв будь-якого бiогеоценозу, в межах певних царств
живої природи та рiзних таксонiв, доцiльнiше визначати як загальну
таксономiчну ємнiсть (за числом усiх видiв) у кожний даний момент
його iснування та таксономiчну ємнiсть будь-якої родини, роду,
стосовно, насамперед, рослинних, тваринних видiв i грибiв.

Сукупностям органiзмiв, якi складають угруповання, притаманнi
рiзнi мiри сумативностi, цiлiсностi, упорядкованостi, хаотичностi,
динамiки, аб- i адаптивностi, iнтегративностi. Як системнi ознаки
складу бiогеоценозу (сукупностi органiзмiв) вiдзначимо вiд-
членованiсть (iзоляцiю) вiд iнших, дискретнiсть, органiзо-
ванiсть, ємнiсть, рiст, множиннiсть з похiдними поняттями
«елемент», «компонент», «пiдсистема». Склад бiоценозу харак-
теризується: таксономiчно, екологiчно, функцiонально, життєвiсно,
генотипiчно, стереоморфiчно, розмiрнiсно.

Загальними ознаками складу також є: 1) рiзнорiвнева природна
специфiчнiсть елементiв, компонентiв, частин, пiдсистем; 2) природна
iндивiдуальнiсть елементiв i компонентiв; 3) подiльнiсть елементiв i
компонентiв; 4) природна близькiсть певних елементiв i компонентiв;
5) сутнiсна значущiсть чисельностi в межах кожної групи елементiв,
компонентiв i їхнi спiввiдношення; 6) рiзна тривалiсть iснування
елементiв i компонентiв; 7) змiни чисельностi за рахунок зовнiшнього
поповнення, розмноження, смертностi та мiграцiй. Серед властивостей
складу вiдзначимо: 1) стан; 2) диференцiйованiсть; 3) взаємозв’язки;
4) аб- i адаптацiйнiсть; 5) генезис; 6) розвиток; 7) незамкненiсть;
8) iнтеграцiю; 9) екологiчний полiморфiзм (у широкому розумiннi);
10) генетичну гетерогеннiсть; 11) динамiчнiсть; 12) взаємозумовленiсть
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iснування; 13) функцiональну специфiчнiсть елементiв i компонентiв;
14) самовiдтворення; 15) самопiдтримання; 16) саморегуляцiю;
17) цiлiсне реагування на збурюючi впливи; 18) емерджентнiсть.

До функцiй складу належать: 1) специфiчне середовищетворен-
ня; 2) формування сiтьової системи зв’язкiв взаємозумовленого
iснування (трофiчних, топiчних, бiохiмiчних, iнформацiйних тощо);
3) створення рiзнорiвневої системи зв’язкiв у накопиченнi та
мiграцiї складових елементiв; 4) забезпечення бiогенної мiграцiї
хiмiчних елементiв внаслiдок хiмiчних взаємодiй, посмертного роз-
кладання, мiнералiзацiї решток i залучення елементiв у тiла живих
органiзмiв рiзних царств живої природи; 5) формування бiогеохiмiчних
циклiв; 6) диференцiювання бiологiчних видiв за екологiчними
нiшами; 7) утворення адаптивних морфо-, ценотипiв i екоелементiв;
8) формування органiзованостi бiогеоценозу в будовi, зв’язках i
взаємодiях; 9) перерозподiл простору бiогеоценозу; 10) забезпечення
акумуляцiї та трансформацiї сонячної енергiї на рiзних трофiчних
рiвнях; 11) створення трофофункцiональної системи з ланцюгами
та сiтями; 12) побудова бiохiмiчного середовища на основi речовин,
видiлюваних у процесi життя та посмертного розкладання органiзмiв
i їхнiх решток; 13) забезпечення ценохорiї, руху органiзмiв за межi
бiогеоценозу; 14) багатоспрямованi впливи на сусiднi бiогеоценози;
15) пiдтримання мiжбiогеоценотичних зв’язкiв на основi обмiнних
процесiв; 16) формування сiтьової структури взаємозумовленого
iснування.

Склад бiогеоценозу за своєю суттю є системою з вiдповiдними
системними ознаками та властивостями, що формалiзовано
В.М.Садовським (1974) були розчленованi так: група А (внутрiшнi
змiстовнi) — органiзованiсть, структура, елемент, множина, пiдсистема,
вiдношення, зв’язок, канали зв’язку; група В (специфiчнi особливостi) —
диференцiйованiсть, iзоляцiя, взаємодiя, iнтеграцiя, конкуренцiя,
стабiльнiсть, сприйняття, збереження, переробка iнформацiї, саморе-
гуляцiя); група С (поведiнка системи) — стан системи, функцiонування,
змiни, рiст, розвиток, адаптацiя, гомеостаз, еволюцiя тощо.

Рiзнорiвнева дискретнiсть складу виявляється в ценотичнiй i
функцiональнiй iєрархiчностi, рiзних формах загальної та специфiчної
активностi, полiфункцiональностi. З позицiй загальної теорiї
систем цi ознаки та властивостi можуть бути значно розширенi
та диференцiйованi.

У теорiї складу можна видiлити аналiтичний i синтетичний пiдходи
щодо елементiв, компонентiв, частин i пiдсистем. Вiдповiдно до його
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системних ознак i властивостей слiд розчленувати субстратний i
функцiональний пiдходи, за якими аналiз складу може здiйснюватися
в статицi, динамiцi, з фiксованими моментами складання, адаптивностi
та саморегулювання.

Склад будь-якого бiогеоценозу, як сукупнiсть iндивiдiв,
iндивiдуальних форм, генотипiв рiзної складностi, елементiв рiзних
царств живої природи характеризує його iндивiдуальнiсть, унiкальнiсть.
Багатоплановий аналiз i осмислення складу бiогеоценозiв слугує
розвитку їхньої загальної теорiї.

Рослиннi угруповання таксономiчно вiдзначенi певними
наборами, кiлькостями видiв (видовий об’єм), родiв, родин i їхнiми
спiввiдношеннями (таксономiчнi спектри рiзних ступенiв).

Склад, як результуючий вираз формування та розвитку
бiогоеценозу, як адаптивна сукупнiсть органiзмiв, може вiдображатися
таксономiчними та екоморфiчними спектрами у виглядi зменшуваних
рядiв, таблиць, графiв деревовидної форми, колоно- та колоподiбних
дiаграм (Маленко, 2001; Шанда, 1986).

Поняття «елемент», як далi неподiльної сутностi, щодо будь-якого
рослинного, тваринного чи грибного органiзму, вiдповiдає його
iндивiдуалiстичному розумiнню. Воно може бути використане в
теорiї складу рiзних бiогеоценозiв, але з певною довiльнiстю, якщо
абстрагуватися вiд явищ модулярностi (Бигон, 1989), метамерiї,
колонiальностi, клонування, природних подiлiв, дроблення органiзмiв i
формування агамних комплексiв з невизначеними iндивiдуальностями.

Бiохiмiчна iндивiдуальнiсть у бiогеоценозах проявляється на
видовому та органiзменому (iндивiди) рiвнях у всiх царствах живої
природи: на стадiях (i фазах) онтогенезу, життєдiяльностi, життєвостi
(де вони визначенi), в функцiонуваннi, реакцiях i середовищетвореннi.

Розмноження модулярних i унiтарних органiзмiв, збiльшення
полiморфностi, на фонi їхньої гетерогенностi, значно ускладнюють
структуру бiогеоценозу.

Вичерпнiсть складу рослинних угруповань має рiзнi рiвнi
залежно вiд систем визначення. Окремi рослиннi органiзми є
їхнiми елементами, проте для вегетативно розмножуваних видiв
така дискретнiсть стає невизначеною: 1) їхнi поєднання чи осередки,
як комплекси елементiв, можна уявляти як компоненти, а їхнiй
просторовий розподiл — як частини угруповань; 2) на фонi системи
таксономiчного членування рослинне угруповання проявляється
iндивiдами, групами, ценопопуляцiями; 3) спiввiдношення екоморф,
як екоморфiчний спектр, є показником еколого-флористичної фази



76

чи стадiї угруповання; 4) спектри екоморф рiзних типiв по-рiзному
характеризують екологiчний стан рослинного угруповання та тенденцiї
його перетворення; 5) комбiнативна здатнiсть є властивiстю будь-
якого виду утворювати стiйкi поєднання з iншими видами на
фонi екологiчних i ценотичних факторiв, вона має вираз притягання,
спряження, пов’язана iз сумiсним i окремим траплянням видiв, вiдбиває
ценотичну роль видiв зi зростаючим i зменшуваним траплянням;
6) склад, будова, зв’язки є iнтегрованими виразами процесу складання
бiогеоценозу; 7) склад i будова формується та змiнюється так, щоб
пiки основних життєвих процесiв не збiгалися, бо тi перiоди, коли
це має мiсце, призводять до порушення балансу та елiмiнацiї певних
видiв; 8) склад бiогеоценозiв у стереоекологiчному планi, як система
стереоморф (Шанда, 2002), може бути представлений неспорiдненими
геометричними формами складної просторової органiзованостi,
вiдбиваючи узгодженiсть зайняття простору та взаємопроникнення
щодо форм.

Складання бiогеоценозiв є неперервним, включає рiзнi явища
та пiдпорядковане процесам попадання, проникнення, втиснення,
виживання видiв у незайнятих просторах i в угрупованнях. Разом
з тим слiд вiдзначити, що склад об’єктивно формується та
переформовується на основi незбiгу iнтенсивностi життєвих
процесiв видiв бiогеоценозiв. Це може зумовлювати елiмiнацiю, меза-
чи гiпобiоз певних видiв.

Самоорганiзацiя є одним iз проявiв явищ i процесiв органiзацiї
угруповань органiзмiв. Вона виявляється в рослинних угрупованнях
як реалiзацiя внутрiшнiх ресурсiв i можливостей за рахунок: 1) появи
в складi угруповання необхiдних, в певний момент розвитку, якiсно та
кiлькiсно рiзних елементiв i компонентiв; 2) усунення їхньої надмiрної
кiлькостi; 3) збереження адаптованих середовищу форм; 4) блокування
переходу в латентний стан або мiграцiї певних елементiв; 5) несуттєвих
змiн таксономiчних i екоморфiчних спектрiв; 6) змiн полiморфiзму
та чисельностi ценопопуляцiй. Саморегуляцiя складу, як його
властивiсть, є суттєво важливою для його стабiльностi. Пiдтримання
стабiльностi складу забезпечується певним рiвнем збалансованостi
середнiх показникiв втрат i приростання складаючих його елементiв i
компонентiв, оборотними змiнами складу при незначних вiдхиленнях
вiд попереднього стану. Рухомiсть складу бiогеоценозу характеризує
взаємну адаптивнiсть, iнтеграцiю взаємодiй усiх компонентiв i
елементiв.
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Динамiка складу бiогеоценозiв обумовлюється онтогенетичними
та екологiчними змiнами елементiв, якi його складають: появою на
свiт, ростом i розвитком, зростанням, збiльшенням маси, вiдмиранням,
впаданням у спокiй, рiзкими змiнами життєдiяльностi (ана-, гiпо-,
мезабiоз), поповненням зовнi, емiграцiєю, вiдторгненням.

Саморегуляцiя складу може розглядатися як комплекс
флюктуацiйних явищ i процесiв, компенсуючих i нейтралiзуючих
несуттєвi змiни видiв, їхньої екологiчної, ценотичної значущостi.

Склад є функцiєю складного взаємозумовленого iснування
видiв з рiзними рiвнями їхнього стану в той чи iнший перiод
життєдiяльностi, росту та розвитку.

Оптимальний, iншi стани елементiв i компонентiв бiогеоценозiв
визначаються їхнiми генотипiчними нормами реакцiй на вплив
середовища, їхнiми ценотичними функцiями (значущiстю) та потен-
цiальними можливостями. Ценотична роль того чи iншого виду може
варiювати на фонi умов середовища.

Синекологiчний або фiтоценотичний (Воронов, 1963) оптимум того
чи iншого виду в угрупованнi може не збiгатися з аутекологiчним,
вiдхилятися вiд нього на фонi умов, потреб i забезпечуючих факторiв.
Синекологiчний оптимум є видоспецифiчним, генотипiчно зумовленим
станом органiзму чи ценопопуляцiї, котрий максимально забезпечує
факторiально-ресурснi потреби, вiдтворення чи збереження екологiчних
позицiй (ценотичної ролi) в бiогеоценозi.

Множиннiсть таких оптимумiв (для всiх видiв) можна припустити
тiльки гiпотетично. Синекологiчний оптимум (як ценотичний)
припускає динамiчнi картини локальних екстремумiв з iмовiрнiсним
випаданням i наступним вiдтворенням видiв. Хаотизм просторової
будови та складу, в межах ценотичного оптимуму, закономiрно
зумовлює сумiщення локальних оптимумiв i екстремумiв iснування,
розпадання та вiдтворення цих сутностей, а, при можливих змiнах
умов, сприяти їхнiм iнiцiальним функцiям щодо докорiнних перебудов
бiогеоценозу.

У системi складу рослинних угруповань є елементи та компоненти
(iндивiди, екоелементи, групи, ценопопуляцiї видiв), якi вiдзначаються
рiзними рiвнями толерантностi щодо абiотичних i бiотичних факторiв
окремо та загальної, iнтегративної, ценотично (синекологiчно) зумов-
леної. При цьому найбiльш вразливi з них можуть обмежувати ста-
бiльнiсть та iснування угруповання за певної змiни умов, деградуючи
в своїй життєдiяльностi та випадаючи з траво- чи деревостану.
Вiдповiдно до цього уявлення про аут- i синекологiчнi амплiтуди та



78

оптимуми тих або iнших видiв мають бути уточненi. Цi амплiтуди,
незважаючи на певнi умовнiсть, перехiдну iсторичнiсть їхнiх визначень
i незакiнченiсть обґрунтувань, пояснюють прояви рiзного рiвня
стiйкостi чи утримання екологiчних позицiй видами в межах коливань
напруження, концентрацiї чи дiапазону дiї того чи iншого фактору.
Синекологiчнi амплiтуди видiв є ценотично специфiчними. Вони
вiдображають звуження чи розширення потенцiйної стiйкостi та
потреб щодо факторiв i ресурсiв того чи iншого виду в бiогеоценозi
з виокремленим, iзольованим (аутекологiчним) станом. Такий стан
рослинного органiзму в природi може бути виявлений у присутностi
iнших видiв або модельований експериментально. Аутекологiчнi та
синекологiчнi особливостi рослинних органiзмiв виявленi в групових
ефектах деревних (Морозов, 1949) i трав’яних рослин (Чернобривенко,
1956).

Процеси аб- i адаптацiї видiв (ценопопуляцiй), у межах бiогеоценозу,
реалiзуються на основi їхньої генетичної гетерогенностi й екологiчної
полiморфностi та мають коливальний, модифiкацiйний характер,
але не виходять за межi синекологiчних амплiтуд i забезпечують
iснування видiв без втрати ними своїх екологiчних нiш. Синекологiчний
оптимум можна розумiти як забезпечене iснування, а не аутекологiчну
можливiсть реалiзувати свiй бiотичний потенцiал росту, розмноження,
освоєння простору.

Аб- та адаптивнi реакцiї складу бiогеоценозу виявляються в змiнах:
1) бiологiчного рiзноманiття (числа видiв у межах кожного царства
живої природи; 2) чисельностi органiзмiв рiзних видiв; 3) станiв
життєдiяльностi видiв; 4) рiвнiв життєвостi; 5) стадiй i фаз онтогенезiв;
6) функцiональних особливостей видiв; 7) спiввiдношень i комбiнацiй
видiв.

Теоретично можна передбачати, що оптимальнi, факторiально-
ресурснi умови та iзольованiсть будь-якого органiзму можуть
забезпечити, на нашу думку, повну реалiзацiю успадкованого
стереометричного потенцiалу природної, видоспецифiчної форми та
маси тiла.

Склад екоелементiв рослинних ценопопуляцiй може бути
охарактеризований рядами зменшення визначальних якостей
за рiвнями життєвостi, в межах фенотипiчної мiнливостi,
рiзноспрямованої адаптивностi, функцiональної активностi.

Толерантнiсть видiв може бути конкретизованою щодо кожного
абiотичного чи бiотичного фактору. В спектрi екологiчної факторiально-
ресурсної толерантностi органiзмiв, на фонi дiяльностi людини,
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видiляється антропотолерантнiсть. Цей термiн можна широко
тлумачити щодо меж стiйкостi iндивiдiв популяцiй, видiв, угруповань,
включаючи введення в культуру, одомашнення, культивування,
селекцiю, багатоспрямоване використання мiкроорганiзмiв, грибiв,
рослин, тварин.

Антропотолерантнiсть (Шанда, 1986) є комплексом адаптацiй щодо
багатьох прямих i опосередкованих впливiв людини, вона вiдзначається
видоспецифiчним спектром екологiчних амплiтуд. Вияви тих або
iнших антропних впливiв може характеризувати особливий
клас екоморф — антропоекоморфи, з вiдповiдними анатомо-
морфологiчними, фiзiолого-бiохiмiчними та iншими особливостями.

В широкому наборi антропних факторiв складно видiлити
такi, що б не викликали змiн у структурi та функцiонуваннi
органiзмiв i їхнiх угруповань. Можна видiляти види з широкою
антропотолерантнiстю — евриантропоеки та низькою —
стеноантропоеки.

В системно-еволюцiйному пiдходi антропотолерантнiсть
дослiджується з позицiй загальної теорiї адаптацiй i преадаптацiй
з реакцiями полiморфiзму, гетерогенностi, антропоекоморфозiв
у популяцiях рослин, iнших органiзмiв. У антропотолерантностi
фiксованi рiзнi форми адаптацiй — вiд ритмiв життєдiяльностi
до антропохорiї. Формування антропотолерантностi проходить
двоспрямовано: 1) звуженням загального генетичного рiзноманiття
видiв i угруповань; 2) реакцiями збiльшення гетерогенностi та
полiморфностi популяцiй на антропно-зумовленi стреси.

Склад бiогеоценозiв є виразом його адаптацiоґенезу та
екоморфiчностi в процесi формування. Ценотипiчна роль видiв,
як конкурентна здатнiсть, є багатозумовленою, залежною вiд
фази та стадiї розвитку угруповання. Склад органiзмiв кожного
бiогеоценозу визначає його таксономiчну, екоморфiчну, фенетичну,
генотипiчну ємностi. Елементи всiх рiвнiв органiзованостi складу
певним чином пов’язанi мiж собою. Принцип урахування певної
спорiдненостi таких груп на основi сумiжностi ємностей, фондiв
служить розширенню, осмисленню складу бiогеоценозiв, розвитку
нових аспектiв їхнього аналiзу, особливо на основi розмiрнiсного,
стереобiологiчного пiдходiв. Багатство форм бiогеоценозiв, у межах
кожного таксону, має рiзнi просторово-часовi вияви їхнього iснування
та еволюцiї. В поглибленнi екологiчних характеристик угруповань
органiзмiв, у тому числi рослинних, суттєвими є уявлення про життєвi
форми та їхнi спiввiдношення.
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2.2.2. Життєвi форми, їхнi прояви, таксономiчнi
та екоморфiчнi спектри рослинних угруповань

Життєва форма, чи екоморфа, є термiном, який лежить у
спряженому рядi таких понять, як бiоморфа, бiотип, екотип, екада,
екобiоморфа, ековид, екодим, екологiчнi групи, клин, модифiкацiя,
раса, екоелемент, екофен, епiморфа, пластодим, феноїд (Быков, 1957;
Ригер, 1967). Усi цi поняття: 1) неоднозначно, неальтернативно,
з повтореннями та доповненнями тлумачаться рiзними авторами
на основi певних довiльностi та вiдносностi принципiв i критерiїв
визначення; 2) мають деяку мiру тотожностi через обов’язкове
визначення формотвiрного, селективного, здебiльшого спадково
закрiплюваного впливу середовища та окремих його факторiв на
органiзми, котрий виявляється фiзiономiчно, в їхнiх морфологiї,
анатомiї, фiзiологiї, бiохiмiї та iнших пристосувальних ознаках,
властивостях, функцiях, реакцiях, якi забезпечують їм iснування.

Вчення про життєвi форми вiдзначається тривалою, перiодизованою
iсторiєю, рiзними напрямами, складною розбiжнiстю принципiв i
критерiїв їхнього визначення (Шенников, 1964; Марков, 1962;
Серебряков, 1962; Работнов, 1976).

У вивченнi, осмисленнi та класифiкацiї життєвих форм
I. Г. Серебряков (1962) видiляв два аспекти — еколого-морфологiчний i
еколого-ценотичний. Вiдповiдно до цього є рiзнi пiдходи до визначення
життєвих форм. Еколого-морфологiчна життєва форма у вищих
рослин має своєрiдний зовнiшнiй вигляд (габiтус) певної групи
рослин, який формується в їхньому онтогенезi в процесi росту та
розвитку за певних умов середовища. З еколого-ценотичних позицiй
складається судження, що життєвi форми iсторично виникли як
пристосування до найбiльш повного використання всього комплексу
умов мiсцевиростання та є виразом здатностi певних груп рослин до
розселення та закрiплення на рiзних територiях. Екологiчна група
в рослин може вiдображати пристосування до певного комплексу
факторiв, а не до всього середовища.

Життєва форма, за I. Г. Серебряковим (1962), нероз’ємно пов’язана
з бiологiєю розвитку та внутрiшньою структурою органiв рослин, якi
еволюцiйно сформувались за певних ґрунтово-клiматичних умов i
засвiдчують їхнi пристосування. Своєрiднiсть тих або iнших видiв
рослин виражається в специфiцi їхнього сезонного розвитку та
способах щорiчного наростання, вiдновлення. Життєва форма рослин
змiнюється в онтогенезi та набуває характерних, властивих виду



81

особливостей тiльки в дорослому станi в певних умовах виростання. Є
широке та вузьке розумiння поняття «життєва форма»: вiд уявлень
про неї як сукупностi популяцiй або видiв до визнання її як форми
тiла, котра властива тiльки певному виду, чи, рiдше, роду рослин
з вiдповiдними типами, класами, пiдкласами, групами життєвих
форм у їхнiх межах. Наприклад, у типi «напiвчагарники», в класi
«прямостоячi», в пiдкласi «безрозеточнi», в групi «стрижнекореневi»
С.М. Зиман (1976) видiляє форми: перстач схiдний, чебрець Маршалла,
полин повзучий, остудник Бессера та iншi. Життєва форма переважно
визначається як: 1) результат тривалої пристосованостi рослин
до мiсцевих умов iснування, виражений у їхньому зовнiшньому
виглядi (Алехин, 1935); 2) рослини, схожi за їхнiм пристосуванням
до всього комплексу їхнього середовища життя (Шенников, 1950);
3) органiзм, пристосований до певної амплiтуди умов (Раменский,
1971); 4) зовнiшнiй вигляд рослин (габiтус), який вiдображає їхню
пристосованiсть до умов середовища (Миркин, 1983); 5) групи видiв
рослин, схожi за своїми формами та ритмами розвитку; 6) тип
пристосованостi видiв до схожих умов середовища (Реймерс, 1990).

Екоморфи, за О.Л.Бельгардом (1950), — це такi життєвi форми
рослин, якi вiдображають їхнi пристосування до всього бiогеоценозу
загалом (ценоморфи) чи до окремих його структурних компонентiв:
до клiматопу — клiмаморфи, термотопу — термоморфи, гелiотопу —
гелiоморфи, трофотопу — трофоморфи, гiгрологiчних умов —
гiгроморфи.

З позицiї загальнонаукової методологiї екологiчної науки
доцiльно, на наш погляд, розширити уявлення про компоненти
бiогеоценозiв, включивши в їхнє число простiр i час. Тодi життєвi
форми, котрим властивi рiзнi пристосувальнi ознаки та властивостi
в заселеннi та утриманнi простору угруповання, можна назвати
топоекоморфами та хороекоморфами, а тi, що характеризуються
рiзними рухами в часi, — хроноекоморфами. До цього слiд додати,
що Дж.Сiмпсон (Северцов, 1987) мав достатньо пiдстав включати
час у число параметрiв екологiчної нiшi. З позицiй стереоекологiї
за формами тiл або формами захопленого тiлами простору можна
видiлити особливий тип екоморф — стереоекоморфи (Шанда, 2002).

Екоморфи є свiдченням рiзнотипних екологiчних адаптацiй або
можливостей виду, що генотипiчно зумовленi. Екологiчнi модифiкацiї,
адаптацiї чи екади є проявами генотипiчної норми реакцiї виду на
ценотичнi впливи. Органiзми кожної популяцiї вiдрiзняються своїми
специфiчними будовою та життєдiяльнiстю, середовищетвiрними,
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екологiчними функцiями, реакцiями, адаптацiями, тому можуть бути
визначенi як рiзнi екотипи чи життєвi форми.

В теорiї складу рослинних угруповань система екоморф
О.Л.Бельгарда (1950) дає можливiсть, певною мiрою, рiзнобiчно
характеризувати види рослин, насамперед за їхньою ценоморфнiстю.

Будь-який вид, як ценоморфа, може бути визначений рiзною
екоморфнiстю. Гiгроморфи деталiзовано класифiкуються як ксерофiти
(Кs), ксеромезофiти (КsМs), мезоксерофiти (МsКs), мезофiти
(Мs), мезогiгрофiти (МsНg), гiгромезофiти (НgМs) i гiгрофiти
(Hg). Трофоморфи, вiдповiдно, членуються на олiготрофи (ОgTr),
олiгомезотрофи (ОgMsTr), мезоолiготрофи (MsOgTr), мезотрофи
(MsTr), мезомегатрофи (MsMgTr), мегамезотрофи (MgMsTr) i
мегатрофи (MgTr). Серед гелiоморф О.Л.Бельгард видiляв облiгатнi
свiтлолюбнi рослини — гелiофiти (He), факультативнi, свiтлолюбнi
рослини — сцiогелiофiти (SсHe), гелiосцiофiти — факультативнi тiньовi
рослини (HeSс), сцiофiти — облiгатнi тiньовi види (Sc).

Усю рiзноманiтнiсть екоморф у межах тих або iнших ценоморф
(як, наприклад, пратанiв) можна звести в перiодичну типологiчну
систему, узявши як перiоди ценоморфнiсть, гелiоморфнiсть, а
як пiдперiоди гiгро- i трофоморфнiсть (табл. 2.2.2.1). Пратанти,
на фонi тiльки одного перiоду гелiоморфностi, мають достатньо
великi розбiжностi в комбiнацiях трофо- i гiгроморфностi, що
широко вiдображає їхнi екологiчнi можливостi. Наведений фрагмент
типологiчної екоморфiчної перiодичної системи пратантiв принципово
показує можливостi визначення iнших ценоморф при рiзних перiодах
гелiоморфiзму, за О.Л.Бельгардом (1950), у достатньо великiй
множинностi їхньої екоморфностi.

Вид, як сукупнiсть популяцiй, екотипiв має розглядатися як
системи спорiднених i неспорiднених життєвих форм, екоморф, якi
характеризують його екологiчний потенцiал.

Екоморфiчнi ємностi (кiлькостi, набори екоморф) та
спектри (спiввiдношення екоморф) рослинних видiв, родiв,
родин, класiв, у будь-якiй системi таких побудов, дають
достатню порiвняльну картину екологiчних можливостей
рiзних таксонiв, якi входять до складу угруповань. Осмислення
екоморфiчних ємностей i спектрiв рослинних таксонiв спряжене з
проблемами їхнього внутрiшньопопуляцiйного i внутрiшньовидового
полiморфiзму, видової та родової рiзноманiтностi родин, класiв i
входить у коло теоретичних уявлень еволюцiйної ботанiки, екологiї,
теорiї систематики.
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М.В.Тимофєєв-Ресовський, М.М.Воронцов, О.В.Яблоков (1969)
вiдзначали, як приклад алогенезу, на рiвнi класу, розвиток магно-
лiофiтiв, якi утворили множину життєвих форм, пристосованих до
рiзних умов iснування. Цi автори пiдкреслили, що кiлькiсть видiв
певного великого таксону характеризує його еволюцiйний стан: велика
кiлькiсть видiв того чи iншого роду засвiдчує його бiологiчний прогрес.
Зберiгаюча та добираюча еволюцiя таксонiв iде в напрямку збiльшення
їхньої екологiчної пластичностi та пiдсилення середовищетвiрних
функцiй.

Екологiчна диференцiйованiсть рослинних видiв, їхнiх популяцiй
теоретично по-рiзному осмислюється. Екоелемент, за К.М. Завадським
(1968), це — внутрiшньо- популяцiйна форма, котра має певний
генетичний комплекс i здатна визначатись як самостiйний
екотип, тобто вiн є зачатком екотипу. Екоелемент у рослин
визначається: 1) морфологiчно (будова та розмiри тiла, тип
гiлкування); 2) фiзiологiчно (вiдношення до субстратiв, ґрунтiв,
ритми життєдiяльностi); 3) особливостями росту та розвитку. Поняття
«екоелемент» характеризує морфобiологiчнi групи органiзмiв, подiбно
реагуючих на середовище. Воно близьке до термiну «iзореагент»
К.Раункiєра (Завадский, 1968).

Екотип у рослин визначається як: 1) генетично та фiзiологiчно
вiдмежованi екологiчнi бiотипи в межах ековиду, пристосованi до певних
умов середовища (Ригер, 1967); 2) елементарна одиниця генетичної
структури популяцiї чи локальна екологiчна раса (Завадский, 1968);
3) екологiчна форма виду (Шмальгаузен, 1969); 4) адаптивна раса
(Грант, 1980); 5) об’єднання близьких життєвих форм або екологiчна
раса чи особини одного виду, що пристосованi до певних умов i
мають подiбнi, екологiчно зумовленi спадковi ознаки (Реймерс, 1990);
6) морфологiчно рiзнi екотипи можуть видiлятися як пiдвиди (Реймерс,
1990).

К.М. Завадський (1968) ототожнює екологiчну расу та екотип.
Екотип у його розумiннi — це популяцiя чи група популяцiй iз спадково
закрiпленими пристосуваннями до умов певного мiсцевиростання.
Пристосованiсть до однакових умов iснування виражається в наявностi
в них специфiчних, успадкованих морфо-фiзiологiчних особливостей.
Екотипи формуються при заселеннi нових, ранiше недоступних
мiсцевиростань.

Ековид (Ригер, 1967) є групою екотипiв, якi генетично близькi
мiж собою, проте за певних умов середовища можуть видiлятись
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як окремий вид. Бiотип є: 1) елементарною одиницею генетичної
структури популяцiй, або групою органiзмiв, якi мають майже
тотожнi генотипи та фенотипiчно вiдрiзняються вiд iнших у популяцiї
(Завадський, 1968); 2) комплексом фенотипiв, якi належать до
певного генотипу — елементарний вид за Г. деФрiзом, геновид за
К.Раункiєром, гомогенний сингамеон за Дж.Лотсi (Ригер, Михаелис,
1967); 3) сукупнiстю особин у популяцiї, котрi близькi генотипiчно
та фенотипiчно (Шмитхьюзен, 1966; Реймерс, 1990); 4) синонiмом
життєвої форми (Реймерс, 1991). Екада — це: 1) пристосована до
екологiчних умов форма, що виникла в результатi селективного впливу
зовнiшнього середовища (Ригер, Михаелис, 1967); 2) група адаптивних
модифiкантiв (Завадский, 1968). Поняття «екада» є близьким до
термiну «акомодат», який вживається для характеристики неспадкової
морфологiчної реакцiї виду в межах його фенотипiчної пластичностi.
Такi прояви неспадкової мiнливостi характеризують норму реакцiї
генотипу, тобто його видоспецифiчну здатнiсть формувати фенотип
вiдповiдно до конкретних умов середовища. Це проявляється в анатомо-
морфологiчних i фiзiолого-бiохiмiчних модифiкацiях. Норма реакцiї за
О.С.Северцовим (1987) визначає межi, в котрих може змiнюватися
фенотип без змiни генотипу, тобто це адаптивне реагування генотипу,
а морфози (що iмiтують мутацiї) є неадаптивними, неспадковими
реакцiями.

Бiоморфа та її вирази — епiморфа, феноїд (Быков, 1988) — це:
1) синонiми життєвої форми (Миркин, 1983; Реймерс, 1990); 2) сутнiсть,
що виражається систематичним положенням видiв, їхнiми формами
росту та бiологiчними ритмами (Быков, 1988).

Екобiоморфа, як єднiсть бiоморфи та екоморфи (Быков, 1988),
являє собою певну сукупнiсть видiв, якi мають схожi форми росту,
бiологiчнi ритми, а також еколого-фiзiологiчнi та середовищетвiрнi
особливостi, котрi виникли в процесi природного добору в певних
умовах зовнiшнього середовища. Екодим (Ригер, 1967) — це група
певної таксономiчної категорiї, пов’язана з певним специфiчним
середовищем. Екоклин (Ригер, 1967) — це внутрiшньовидовi варiацiї,
що виникають у результатi реакцiї на рiзнi умови екологiчних зон, якi
входять в ареал виду. Клин (клина) є: 1) збiльшенням або зменшенням
частоти фенотипiв (або вiдповiдних алелiв) у виглядi градiєнту
якоїсь географiчної лiнiї (Ригер, 1967); 2) уся гамма переходiв вiд
одного крайнього варiанту ознаки до iншого (Майр, 1968, Mayr, 1979);
3) поступова змiна ценоекосистем, ценопопуляцiй або виду в зв’язку з
градiєнтами екологiчних факторiв. До екоклинiв вiдносяться також
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екологiчнi ряди (Быков, 1988), як поступовi морфологiчнi змiни, що
вiдповiдають екологiчному градiєнту. Топоклини характеризують
варiацiї, залежнi вiд клiматичних або локальних умов ареалу виду
(Леме, 1976). Кiлькiсть клинiв популяцiї дорiвнює числу мiнливих
ознак.

Екологiчна раса є групою особин одних популяцiй або
виду, котрi характеризуються спiльними пристосувальними
особливостями анатомо-морфологiчного чи фiзiологiчно-бiохiмiчного
характеру. В. Грант (1980) вважає екологiчну расу одним iз
типiв внутрiшньовидової екологiчної диференцiйованостi, котрий
характеризує генотипiчно та фенотипiчно рiзнi сукупностi особин,
що пристосованi до рiзних осередкiв ареалу того чи iншого виду.
Б.О.Биков (1988) ототожнює екологiчну расу з екотипом. Е.Майр
(1974) вiдмiчає, що полiморфнi варiанти (морфи) є генетично зумовленi
змiни в межах популяцiї, а термiн «раса» характеризує мiжпопуляцiйнi
вiдмiнностi всерединi одного виду. Разом з тим, на його думку,
екологiчною расою може бути названа локальна популяцiя, котра
помiтно адаптована до певного бiотопу.

Екофени (Ригер, 1967) є рядами фенотипiв, якi характернi для
генотипу певного виду всерединi його природного ареалу. Екофени
виражають норми реакцiї генотипу на тi або iншi змiни певного
екологiчного фактору чи всього середовища загалом.

Екофенотип (Майр, 1974) окреслює сукупнiсть ознак i властивостей
рослинних органiзмiв, якi формуються на фонi екологiчних умов.
У такому розумiннi термiн «екофенотип» близький до поняття
«екодим», «топодим», «пластотип» (Ригер, 1967), якi характеризують
групу фенотипiчно вiдмiнних особин одного таксону в конкретному
середовищi.

Загалом спорiдненiсть, паралелiзм визначень формотвiрного впливу
екологiчних факторiв або всього середовища виявляються здебiльшого
пристосувальними, адаптивними змiнами анатомо-морфологiчного та
фiзiолого-бiохiмiчного характеру.

Б.О.Биков (1988) процес формування екобiоморф у загальному
процесi бiогеоценогенезу називає екобiоморфозом, проте поняття
«морфоз» широко вживається в генетицi (Шмальгаузен, 1968) для
позначення iндукованих, неспадкових, але подiбних мутацiйним, змiн у
органiзмах. Вiдносно числа життєвих форм або екоморф (за будь-якою
системою їхньої класифiкацiї), що входять у склад угруповання, родини,
роду живих органiзмiв, можна використати поняття «екоморфiчна
ємнiсть» з абсолютним кiлькiсним або вiдносним (%) визначенням
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числа екоморф тiєї чи iншої групи (Маленко, 2001). Зауважимо також,
що поняття «ємнiсть» вiдносно складу органiзмiв може виражатися не
тiльки в таксономiчному та екоморфiчному аспектах, але й стосовно
екоморфозної, модифiкацiйної, стереометричної, фенотипiчної, iнфор-
мацiйної ємностей тощо. Кожна одиниця ємностей вiдзначається своїм
фондом бiорiзноманiття. Склад, як сукупнiсть генотипiв, бiологiчних
iндивiдуальностей унiтарної чи фенотипiв модулярної природи (Бигон,
1989) ще недостатньо теоретично осмислений у теорiї бiогеоценологiї.
Це потребує методологiчних розробок як з позицiй його специфiчностi,
унiкальностi, так i формалiзацiї.

Екоморфи рiзних класифiкацiйних груп включають певне число
видiв, рiзних таксонiв, тому для такої характеристики екоморф можна
використати поняття «таксономiчний фонд» з абсолютними (за
кiлькiстю) чи вiдносними (%) показниками числа видiв вiд їхнього
загального числа в межах тiєї чи iншої групи (Шанда, 1996).

Таксономiчна складнiсть екоморф характеризується
числом (фондом) видiв, родiв, родин та їхнiми спiввiдношеннями
(спектрами). Таксономiчнi «фонд», «рiзноманiття» чи «багатство
екоморф» багатоаспектно визначаються вiдповiдно до принципiв
їхнього опису та визначення. Однi й тi ж i рiзнi види можуть
вписуватися в таксономiчну характеристику тiєї чи iншої екоморфи,
та разом з тим, рiзнi екоморфи екологiчно характеризують види на
основi їхньої генетичної гетерогенностi та екологiчного потенцiалу.

Сенс виявлення таксономiчних фондiв i спектрiв рослинних
екоморф у сингенезi в тому, що вони в першому наближеннi
окреслюють поглиблення уявлень про розвиток екологiчного складу
рослинного угруповання, встановлення екологiчних можливостей
рiзних видiв. У розвитку угруповання таксономiчнi фонди i спектри
екоморф можуть спрощуватися, збагачуватися, стабiлiзуватися.
Еволюцiя таксономiчних фондiв екоморф iде в напрямку
зонального типу. Об’єктивним є те, що характернi для зони
екоморфи мають найбiльшi таксономiчнi фонди. В рослинних
угрупованнях, iнтразонального типу та в деяких локусах зональних
угруповань, таксономiчнi фонди екоморф можуть мати вiдхилення вiд
зонального характеру.

Таксономiчнi фонди екоморф рiзних типiв загалом вiдповiдають
таксономiчнiй ємностi угруповання, вони, об’єктивно залежать вiд
екологiчних потенцiй видiв, а, суб’єктивно, — вiд принципiв i пiдходiв
до визначення екоморф i життєвих форм.

Зональна еволюцiя екоморф iде в напрямку стабiлiзацiї їхнiх
таксономiчних фондiв, а еволюцiя таксонiв призводить до збiльшення
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їхнiх екоморфiчних ємностей. Отже, склад рослинного угруповання
слiд характеризувати на пiдставi адаптивного та неадаптивного,
спадково i неспадково визначеного реагування рослин, яке, загалом,
визначає середовище угруповань, роль окремих екологiчних факторiв,
екологiчнi позицiї та потенцiї видiв.

Рiзнi екоморфи мають рiзнi таксономiчнi фонди та спектри,
проте характернi для зони екоморфи можуть мати в цьому
певну спорiдненiсть. Кожна стадiя сингенезу, якiсно та кiлькiсно,
характеризує екоморфи: типи екоморф можуть не змiнюватися, але
змiнюються їхнi таксономiчнi фонди та спектри.

В загальнiй теорiї сингенезу ряди серiйних угруповань можна
розглядати як ряди таксономiчних спектрiв i фондiв екоморф.
Побудова деталiзованих схем та визначення таксономiчних фондiв,
спектрiв рiзнотипних життєвих форм рослинного угруповання є
об’єктивно складним, багатоємким, громiздким завданням, але таким,
яке поглиблює та розширює уявлення про екологiчний склад цих
угруповань та перспективи їхнього регулювання людиною.

Екоморфiчна ємнiсть будь-якого таксону є показником його
екологiчних, адаптивних можливостей. Такi екологiчнi потенцiї є
еволюцiйно зумовленi та спадково визначаються: 1) екологiчним
спектром, тобто такою iнтегрованою сукупнiстю екологiчних амплiтуд,
яка розширює чи звужує його екологiчнi валентностi; 2) географiчним
поширенням; 3) межами чи об’ємом екологiчної пластичностi, тобто
екологiчним полiморфiзмом (ековиди, екотипи, екологiчнi раси,
життєвi форми); 4) адаптивними модифiкацiями анатомо-морфiчного,
фiзiолого-бiохiмiчного, репродуктивного характеру, котрi iлюструють
спектри генотипiчних норм реакцiй видiв.

Спектри екоморф рiзних типiв по-рiзному характеризують
екологiчний стан рослинного угруповання та тенденцiї його перетво-
рення. В угрупованнях виявляються такi явища, як комбiнативнi
здатностi видiв. Екоморфи рiзних типiв вписуються в той або
iнший таксон вiдповiдно до його адаптивних, екологiчних, генетично
визначених ознак i властивостей. Здатнiсть формувати певнi
життєвi форми чи адаптивнi модифiкацiї є специфiчною для
кожного таксону, вона може обмежуватися чи збiльшуватися
внаслiдок впливу угруповання. Адаптивнi, екологiчнi можливостi
будь-яких таксонiв рослинного угруповання, виражаються певними
життєвими формами, а також екологiчними модифiкацiями (екадами,
екофенами). Таксономiчно близькi види, роди, родини можуть
визначатися гомологiчними рядами екоморф i екологiчних
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модифiкацiй. Екоморфозна, екадна чи екофенна ємнiсть будь-якого
виду характеризує його генотипiчнi норми реакцiй.

У теорiї рiзнорiвневої дискретностi структури рослинних
угруповань аналiз їхнього складу може бути розширений шляхами
переосмислення сутi та вираження їхнiх екологiчних i таксономiчних
спектрiв, деталiзацiї характеристик таксонiв i життєвих форм, якi їх
складають. Вихiдними постулатами розробки основ теорiї екологiчних
i таксономiчних спектрiв угруповань є, на нашу думку, те, що ця теорiя
є оптимальним варiантом виразу: 1) стану екологiчної та таксономiчної
структурованостi угруповань; 2) середовищетвiрних функцiй видiв i
угруповань; 3) ролi угруповань у зональному ландшафтi; 4) можливих
їхнiх змiн; 5) потенцiйних можливостей угруповань при змiнах
середовища; 6) їхньої здатностi протистояти натиску iммiгруючих
видiв або тих, якi iнтенсивно розмножуються та поширюються.

Екоморфiчний i таксономiчний спектри можуть бути представленi
як спряжений, подвiйний ряд числових спiввiдношень таксонiв i
специфiчних (за принципом iх визначення) життєвих форм рослинного
угруповання. Вони є природною, не жорстко детермiнованою системою
характеристики угруповань. Має сенс теоретичне та практичне
розчленування екоморфiчного та таксономiчного спектрiв як подвiйних
рядiв, з яких один є багатоварiантним, а другий — обмеженим у наборi
компонентiв.

Рослиннi таксони та рiзнi життєвi форми можуть складати
рiзнi ряди рясноти, щiльностi, покриття, чисельностi, коефiцiєнтiв
розмноження, типiв розмiщення органiзмiв, популяцiй, показникiв
бiомаси, енергiї, певних речовин та хiмiчних елементiв, накопичених у
бiомасi. Такi ряди можуть будуватися за цими та iншими, довiльно
чи вивiрено, взятими характеристиками. За кiлькiсними виразами
послiдовнiсть i спiввiдношення життєвих форм не збiгаються.
Зображення спектрiв можуть мати складнi конфiгурацiї, в тому числi
iмiтувати екологiчнi пiрамiди чисел, бiомас, енергiї, якщо дотримується
принцип послiдовного зменшення чи наростання певних кiлькостей.

Динамiка екоморфiчного i таксономiчного спектрiв може
вiдбивати: 1) гомологiчнi неспецифiчнi та специфiчнi реакцiї
угруповань на зовнiшнi впливи; 2) стан автогенезу угруповання.

Змiни екоморфiчного i таксономiчного спектрiв угруповань
зонального типу можуть давати ряди гомологiчної мiнливостi.
Визначення таксономiчних фондiв i спектрiв тих екоморф, якi
складають рослиннi угруповання на рiзних стадiях (i фазах) сингенезу,
має сенс у теоретичному та прикладному вiдношеннях.
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Екологiчна характеристика складу рослинного угруповання
тiльки за певними, основними екоморфами значно звужує поле
його екологiчного аналiзу, проте, на наш погляд, дає цiлком надiйну
вiдносну, порiвняльну картину стану угруповання у вiдповiдний момент
його iснування. Розгорнутий екологiчний опис складу рослинного
угруповання можна реалiзувати на основi використання рiзних систем
життєвих форм.

Побудова деталiзованих схем i визначення спектрiв рiзнотипних
життєвих форм рослинного угруповання є об’єктивно складним,
багатоємним завданням, але таким, яке поглиблює та розширює
уявлення про їхнiй екологiчний склад i перспективи їхнього
регулювання людиною.

Склад органiзмiв кожного угруповання визначається його
еко-, фено-, генофондами. Елементи всiх рiвнiв органiзованостi
складу певним чином пов’язанi мiж собою. Принцип урахування
певної спорiдненостi таких групп, на основi сумiжностi ємностей,
фондiв, об’ємiв, служить розширенню осмислення складу бiогеоценозiв,
розвитковi нових аспектiв їхнього аналiзу, особливо на основi
розмiрнiсного, стереобiологiчного пiдходiв. Багатство форм, у межах
кожного таксону, в угрупованнях органiзмiв має рiзнi просторово-
часовi вияви в їхньому iснуваннi та еволюцiї. Зосередження уявлень
про бiологiчну рiзноманiтнiсть на таксономiчному, екологiчному та
екосистемному рiвнях не вичерпує всiх її проявiв.

2.2.3. Стереоекологiя та будова бiогеоценозiв
У системi сучасних, бiологiчних знань проблема простору i часу

здебiльшого обговорюється поза межами їхнiх фiзичної сутностi та
фiлософського розумiння.

Бiологiчний змiст i екологiчна значущiсть простору, захопленого
елементами i компонентами рiзних рiвнiв органiчного свiту, недостатньо
теоретично з’ясованi, проте їхнє поглиблене осмислення буде
наближатися до таких з можливими новими аспектами бачення
живої природи (Шанда, 2002).

Широке розумiння простору, як важливого середовищетвiрного
фактору та сутностi, що визначає форму рiзних тiл живої природи, на
рiзних рiвнях її органiзованостi, є полем такого вiдгiлку бiологiчної
науки, як стереобiологiя — всеохоплюючої галузi бiологiчних знань,
яка вивчає особливостi просторової будови всiх структур живого,
роль простору в їхньому iснуваннi та еволюцiї. Стереобiологiя — це
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фундаментальна та унiверсальна система наук, проблематику
котрої складають описова, якiсна, порiвняльна, кiлькiсна природа
просторiв, захоплених елементами та компонентами всiх рiвнiв
живого, просторовi форми їхнiх тiл i систем, простори, що їм
вiдповiдають, а також походження, формування, динамiка, еволюцiя
цих просторiв, закони та принципи, що проявляються в них, вiд
уподiбнення геометричним фiгурам i фiзичнiй сутi простору-часу,
захопленого рiзними бiологiчними структурами, — до математичних
закономiрностей будови рiзних тiл i їхнiх сукупностей у неживiй i
живiй природi.

Просторовi форми макромолекул живого, вiрусiв, бактерiй,
клiтинних органел, клiтин, грибiв, рослин, тварин, їхнiх органiв i
частин у всiй своїй невизначено великiй рiзноманiтностi (розмiрностях,
протяжностях, об’ємах, масах, просторовiй орiєнтацiї, множинностi
складових, рухомостi, дисиметрiях, змiнах), безперечно, мають
рiзнi гомологiї та аналогiї, лiнiйнi та нелiнiйнi залежностi.

Всiм тiлам рiзних царств живої природи властивими є не тiльки
складнiсть форм, яку важко визначити повнiстю поза їхнiми частинами
стереометрично, проте також невизначено велика складнiсть поверхонь,
яка на рiвнях ультрамалих розмiнностей фiксується скануючими
мiкроскопами. Форма та будова будь якого тiла живої природи,
незалежно вiд розмiрностi, маси та об’єму, є проявом його адаптованостi,
функцiй у середовищi, що його вмiщує. З рiзних позицiй наукового
бачення, стереобiологiя може бути диференцiйована на теоретичну та
математичну, загальну, часткову, описову, кiлькiсну, морфологiчну,
порiвняльну, фiзiолого-бiохiмiчну, бiофiзичну, екологiчну, нормальну,
патологiчну, еволюцiйну, котрi, однак, можуть певним чином бути
спряженi з проблемою доцiльностi форм i розмiрiв тiл у рослин,
тварин (Холдейн, 1976; Шмидт-Ниельсен, 1987), архiтектонiкою рослин
(Раздорский, 1955) i будовою бiогеоценозiв.

Усi форми живого та бiокоснi системи Землi, як фiзичнi тiла та
геометричнi фiгури, мають бути осмисленi з екологiчних, генетичних,
фiзiолого-бiохiмiчних, еволюцiйних, бiоенергетичних позицiй: 1) форма,
об’єм, маса i розмiри будь-якого тiла живої природи спряженi на
основi їхнiх функцiй i адаптацiй; 2) все це спадково, видоспецифiчно
визначається та може модифiкуватися.

Властива елементам i компонентам рiзних рiвнiв органiчного
свiту, тiлам рiзних царств живої природи певна морфологiчна
схожiсть, подiбнiсть просторовим фiгурам або їхнiм частинам i
комбiнацiям, дозволяє проводити широкi паралелi щодо просторiв,
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захоплених рiзними бiологiчними структурами, шукати шляхiв
осмислення бiологiчної сутностi та визначення закономiрностей
бiологiчної органiзованостi, особливо на фонi еволюцiйно сформованих
або середовищно модифiкованих форм i утворень. Вiдповiдно
цьому в загальнiй екологiчнiй морфологiї, на нашу думку,
можливо видiлити стереоекологiю чи екологiчну стереометрiю,
проблематику котрих складають дослiдження модифiкуючої чи
мутагенної дiї екологiчних факторiв, а також просторiв iснування
та еволюцiйно визначених форм рiзних тiл живої природи.
Стереоекологiя вивчає також роль простору, як екологiчного
фактору, на клiтинному, органiзменному, екосистемному
рiвнях, вплив просторової форми органiзмiв, їхнiх органiв, частин
або освоєного простору на життєдiяльнiсть, розвиток, еволюцiю. На
органiзменному рiвнi стереоекологiя визначає вiдповiднiсть i змiни
форми тiла, його частин, органiв їхнiй масi, об’єму, функцiям залежно
вiд екологiчних факторiв. Поля бачення стереобiогеоценологiї є значно
ширшими.

Об’єктами стереоморфологiї є особливостi просторової будови
елементiв та компонентiв живої природи, їхнiх частин, органiв
незалежно вiд рiвня органiзованостi та походження на фонi фiзико-
хiмiчної, генетичної, екологiчної, еволюцiйної зумовленостi. Вона може
бути диференцiйована подiбно загальнiй стереобiологiї.

Простори, захопленi рiзними, бiологiчно близькими чи вiддаленими
тiлами, можуть виявляти подiбнiсть або спорiдненiсть форм.
Порiвняльна та кiлькiсна стереоморфологiя використовує, як
свої вихiднi пiдходи, образи чи уподiбнення просторових форм
стереометричним фiгурам, методи чи способи обчислення площ
їхнiх поверхонь, перерiзiв або цiлих, взаємо проникаючих об’ємiв.
Об’єми певних iзольованих тiл (органiзмiв, їхнiх частин, органiв,
плодiв) можуть бути фiзично чи механiчно визначенi на основi
занурення у воду. Стереоморфологiчнi, стереометричнi залежностi
органiзмiв у бiогеоценозах, їхня ценотична роль поки що знаходяться
за межами сучасного бачення, вони мало опрацьованi теоретично,
практично та експериментально. Вiдзначимо, що розмiри та форми тiл
живої природи еволюцiонують на фонi комбiнацiй елементiв простих
геометричних фiгур.

Стереобудова тiл рослин, тварин, грибiв, мiкроорганiзмiв
видоспецифiчно спадково визначена та екологiчно зубумовлена
нормою реакцiї генотипу. Оскiльки габiтус, форми тiла багатьох
видiв рослин можна звести усереднено до певних типiв геометричних
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фiгур або уподiбнено — до їхнiх рiзних варiацiй i комбiнацiй (прямо
чи обернено конусо-, пiрамiдально-, куле-, цилiндро-, сфероїдо-,
скiпетро-, булаво-, зонтикоподiбнi тощо) то, цiлком логiчно, ввести
в ряд екоморф (Бельгард, 1950) термiн «стереоморфа», як
особливу просторову характеристику тих видiв, яким вона
забезпечує утримання екологiчних позицiй у певних умовах.
Наприклад, куле- чи сфероїдоподiбна стереоморфа «перекотиполя»
забезпечує iснування, поширення i розмноження багатьої степових
видiв. Загалом, стереоморфiчнiсть властива видам рослин i тварин як
специфiчний просторовий стан, з певними варiацiями та корелятивними
залежностями.

В.В.Альохiн в 1939 роцi описав (Алехин, 1986) архiтектурнi
особливостi та форми (в нашому розумiннi стереоморфи) стрижне-
кореневих рослин степу, видiливши шiсть типiв, серед яких три мали
життєву кулевидну форму — «перекотиполя». Аналiзуючи екологiчну
та ценотичну значущiсть цiєї форми, котру в свiй час у 1921 роцi
бiльш широко обговорювали Г.М.Висоцький, Л. I.Казакевич (див.
Алехин, 1986) вiн вiдмiтив, що вона має подвiйний змiст: розсiювання
насiння та видалення надземної маси з мiсця виростання даної рослини
(самоочищення фiтоценозу). Стереоморфи типу «перекоти-поле»
властивi видам: Ceratocarpus arenarius L., Salsola kali L., Centaurea
diffusa Lam., Falcaria vulgaris Moenoh., Gypsophila paniculata L., Phlomis
pungens Wieel, Eringium campestre L., Crambe tataria Sebeok. та iншим.

Рiзномаїття стереоморф iнтегрується в складаннi бiогеоценозiв,
забезпечує формування їхнiх специфiчних середовищ, ефективне
використання ресурсiв i факторiв. Стереоморфи, незалежно вiд виду,
можуть бути класифiкованi за їхньою подiбнiстю геометричним
фiгурам або комбiнацiям частин цих фiгур.

Бiологiчний простiр є те, що захоплене тiлом живого органiзму, його
мiкробiологiчною, бiохiмiчною, бiофiзичною сферами, видiлюваними
речовинами, похiдними цих сфер, якi складають ореол цього простору.

В межах одного бiогеоценозу, на фонi розбiжностей абiотичних
i бiотичних умов (екотони, меротопи, мiкро- i нанонеоднорiднiсть,
мозаїчнiсть, розташування та щiльнiсть рослин), один i той же вид
може мати рiзну стереоморфiчнiсть. Стереоморфози — це особливi
модифiкацiї просторової будови рослин. Вони можуть формуватися
пiд впливом рiзних факторiв i, вiдповiдно, визначатися як трофо-,
хемiо-, радiо-, фото-, термо-, гiгростереоморфози тощо, залежно вiд
того, що змiнило їхню видоспецифiчну форму.

Стереоекоморфи, як особливi життєвi форми, слугують у якостi
об’єктивних характеристик усього бiогеоценозу загалом. Гомологiчнiсть
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стереоекоморф, незалежно вiд таксономiчної належностi, сумiщається
при просторовому аналiзi з виявами гiгантизму, карликовостi,
плагiотропностi, дисиметрiї, неотенiї.

В межах таксономiчно близьких видiв можна виявити подiбнi
стереоморфи, якi складатимуть гомологiчнi ряди. Наприклад, форма
та будова тiла багатьох тонконогових (Poaceаe L.) є бiльш або менш
наближеними, а в межах родини айстрових (Asteraceaе L.) бiльш
стереоморфiчно близькими є форми певних родiв.

Р.Фоулi (1990), певною мiрою, торкнувся окремих питань
стереоекологiї, розглядаючи аспекти еволюцiї людини. Посилаючись
на багатьох авторiв, вiн, у загальнiй проблематицi значущостi розмiрiв
тiла в еволюцiї ссавцiв, порушує проблему алометрiї, тобто галузi, що
описує змiни пропорцiй тiла при змiнах його розмiрiв. Алометричний
рiст визначає змiни форми тiла внаслiдок рiзної швидкостi зростання
його окремих частин. Залежностi розмiрiв тiла та форми достатньо
пояснюється деякими геометричними побудовами. Якщо форма тiла
не змiнюється, то подвоєння лiнiйних розмiрiв збiльшує площу його
поверхнi в чотири рази, а об’єм — у вiсiм разiв. Цьому правилу
пiдпорядкованi не всi алометричнi залежностi, проте загальний
принцип взаємозв’язаних змiн розмiрiв, маси та вiдносної поверхнi
тiла домiнує в екологiчнiй морфологiї тварин i має адаптивне значення
(закони Бергмана, Аллена).

Наслiдки збiльшення розмiрiв тiла у ссавцiв Р.Фоулi (1990) визначає
таким чином: це розширює трофiчну нiшу тварин, площу живлення,
пiдвищує мобiльнiсть, тривалiсть життя, ефективнiсть терморегуляцiї,
сповiльнює темпи розмноження, впливає на взаємини в популяцiях,
трофiчних ланцюгах, сiтях i на масу головного мозку.

Використання апарату стереометрiї, нарисної, аналiтичної,
диференцiальної геометрiї та топологiї для опису рiзних бiологiчних
тiл дасть можливiсть, певним чином, формалiзувати їхню складнiсть,
пiдтвердити паралелiзм обємного бачення та обчислень i деталiзувати
наслiдки екологiчних впливiв на тi чи iншi структури. В обчисленнях
об’ємiв просторiв, якi захопленi рiзними тiлами, вихiдними є
стереометричнi формули та диференцiювання кожного тiла на окремi
частини, сума яких дає певний визначений об’єм. Математизацiя
стереобiологiї та стереоекологiї — необхiдна умова їхнього розвитку
в напрямку математичного моделювання i використання ЕОМ для
встановлення спряженостi та бiологiчної ролi просторiв, якi окресленi
бiологiчними структурами. Це об’єктивно виводить стереобiологiю
до вiдповiдних роздiлiв сучасної теоретичної фiзики (Уиллер, 1970;
Левитин, 1984).
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У теорiї бiогеоценологiї цiлiсне бачення її об’єктiв — бiогеоценозiв —
недостатньо опрацьоване з стереобiологiчних позицiй. Стереоекологiя
бiогеоценозiв є гiлкою їхньої загальної екологiї, що вивчає: 1) роль
простору в їхньому складаннi, функцiонуваннi та розвитку;
2) їхнi просторовi форми та складаючих елементiв i компонентiв;
3) диференцiювання простору ними освоєного.

Бiогеоценози — це особливi природнi тiла, що формуються
внаслiдок захоплення тiлами органiзмiв певних частин атмосфери,
ґрунтiв i материнської породи. Їх можна уявляти як складнi сукупностi
нерухомих i рухомих геометричних тiл живої та неживої природи,
невизначено складних форм, орiєнтацiй, об’ємiв, розмiрiв, маси,
фiзичної та геометричної сутi.

Як об’ємний витвiр природи, тiло бiогеоценозу можна бачити в
формалiзованому, унiфiкованому (типологiчному), топологiчному
пiдходах i щодо специфiчностi, iндивiдуальностi, унiкальностi,
цiлiсностi та членованостi, з характеристиками вiдносних i абсолютних
якiсних i кiлькiсних показникiв.

Простiр, як об’єкт факторiальної екологiї, стандартизовано
розглядається стосовно площi, об’єму певних середовищ життя,
життєдiяльностi, життєвих циклiв, росту i розвитку, розмноження,
пересування, мiграцiй органiзмiв, тобто складаючих або попадаючих в
угруповання тiл. Простiр, захоплений бiогеоценозом є хаотично
органiзованим. Ця хаотичнiсть вiдповiдає функцiональнiй значущостi
складаючих угруповання тiл i їхнiх частин. Фактори, модифiкуючi та
регулюючi будову бiогеоценозу, можуть описуватися з рiзних позицiй
загальної екологiї екосистем, факторiальної та популяцiйної екологiї.

Склад бiогеоценозу може уявлятися як сукупнiсть
стереоморф, стереоморфозiв i їхнiх варiацiй. Тiло бiогеоценозу, як
цiле, як певний комплекс видiв має рiзноярусне надземне та пiдземне
розмiщення, взаємопроникнення, часто зростання, складаючих його
тiл рослинних органiзмiв. Все це об’єктивно формує та створює також
невизначено велику множину рiзноманiтних просторових нiш.

Будова є виразом нестабiльної, адаптивної, функцiональної
органiзованостi бiогеоценозу, залежної вiд багатьох внутрiшнiх i
зовнiшнiх чинникiв, рiзної природи та сили (концентрацiї, напруженостi,
дiапазону) дiї, просторовим устроєм, сформованим тiлами органiзмiв
рiзних царств живої природи, серед яких сутнiсна та фiзiономiчна роль
належить рослинам рiзних форм, що визначають контури бiогеоценозу.
Неймовiрно складнi верхня та нижня (пiдземна), бiчнi (надземна та
пiдземна) топографiчнi поверхнi рослинного угруповання не пiддаються
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описам. «Злiпки» цих поверхонь є сутнiсно iндивiдуальними для
кожного бiогеоценозу.

Будова, як стереометрична система, вiдзначається вiдповiдними
ценотичними ефектами модифiкацiї форм тiл живих органiзмiв у
залежностi вiд ресурсiв бiогеоценозу, щiльностi розмiщення органiзмiв,
збурюючих змiн, генотипiчної норми реакцiї щодо форми тiла в межах
кожного виду.

Будова, як пiдсистема структури, вiдзначається своєю активнiстю
в формуваннi та розвитку бiогеоценозу, з реакцiями спрощення,
ускладнення, поповнення, вiдновлення, замiщення на всi збурюючi
впливи. Вона є iнтегрованою функцiєю його складу, взаємодiй з
якiсними та кiлькiсними ефектами та широко опрацьована на основi
планiметричних уявлень горизонтального розмiщення складових тiл
та вертикальної членованостi бiогеоценозу у виглядi одно площинних
зрiзiв пiд рiзними кутами. Зрiзи та перерiзи рослинного угруповання,
як об’ємного цiлого, дають множиннi калейдоскопiчнi картини
залежностей вiд кутiв нахилу. Гiлкова та листова мозаїка можуть
фiксуватися в рiзних проекцiях i зрiзах будови бiогеоценозу та
накладатися на його планiметричнi, горизонтальнi та вертикальнi
картини.

Компонентами будови є рiзнорiвневi поєднання органiзмiв: 1) на
симбiотичнiй або паразитарнiй основi при епiойкiї (обростання дерев,
рiдше чагарникiв, мохами та лишайниками), чи при екзопаразитизмi
грибiв або паразитних рослинних форм; 2) на безконтактнiй i
контактнiй основах при взаємопроникненнi чи зростаннi рослин i
їхньому контактуваннi з органiзмами рiзних царств живої природи.

Будова бiогеоценозу характеризується бiльш або менш фiксованими
тiлами рослинних органiзмiв, по рiзному рухомих форм тварин,
локалiзацiєю мiкроорганiзмiв i грибiв у горизонтальному i
вертикальному поширеннi. Рослинне угруповання бiогеоценозу,
з яким пов’язанi органiзми iнших царств живої природи, визначаються
складною органiзованiстю з елементами хаосу, що зумовлюється
невпорядкованiстю, рiзноманiттям розташування рослинних тiл i їхнiх
органiв. Хаотизмом вiдзначаються постiйнi перемiщення тваринних
видiв у пошуках комфортних умов, корму, уникнення несприятливих
факторiв тощо. Уявлення про багатозначнiсть хаосу угруповань
органiзмiв розглядаються як прояви системностi, закономiрностi якої
непiзнанi. Як для системи так i для хаосу закономiрними є явища
структурованостi, дискретностi, функцiональної органiзованостi.
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Живi органiзми утворюють рiзнi просторовi системи:
1) аеропланктон або аерофон (вiльно дифундуючi в атмосферi пiд
впливом вiтру, гравiтацiйних сил i електромагнiтних полiв комплекси
спор, пилку, бактерiй тощо); 2) епiбiофон (сукупнiсть наземних
органiзмiв); 3) едафон (живе населення ґрунту). Одномоментно
фiксованi та нефiксованi просторовi положення тiл органiзмiв рiзних
царств живої природи характеризують динамiчну будову бiогеоценозу.
Рухомi твариннi органiзми є особливими тiлами в будовi бiогеоценозiв,
у яких вони постiйно, перiодично чи епiзодично виконують свої функцiї
консументiв i, частково, бiоредуцентiв (сапрозоїв, копро- та некрофагiв
тощо), будучи як споживачами одних, так й ресурсами для iнших.

Бiогеоценоз, як елементарна структурна та функцiональна одиниця
(ланка) бiосфери, в своїй будовi структурований так само, як i вона
сама. Вiн включає бiотичне тiло у виглядi бiоценозу, бiокоснi тiла
(приземну атмосферу та ґрунт), необiогенне тiло у виглядi органiчних
решток, якi розкладаються, може включати палеобiогенне тiло у
виглядi органiчних пiдстилаючих осадових порiд карбоно-кремнiєвого
походження (вапняки, мул), косне тiло материнськi породу. Живi
органiзми можуть достатньо глибоко проникати у неї, наприклад, коренi
дубу та сосни — до 20–30м, коренi люцерни посiвної — до 69м, дощовi
черви — до 8,5 м, кроти — до 5,3 м, гризуни — до 5–10м. Г.Ф.Мiрчинк
(1934) називав байбака-тарбагана кращим геологом Забайкалля, тому
що його нори оточуються «колекцiями» гiрських порiд, здобутих з
глибини декiлькох метрiв. Завдяки викидам землериїв у верхнi шари
ґрунту попадають первиннi, невивiтренi мiнерали, що, розкладаючись,
залучаються в геохiмiчнi цикли.

Вертикальна яруснiсть бiогеоценозу, з позицiй стереометрiї, має
розглядатися як сукупнiсть стратиграфiчно комплексних, накладених
одна на одну геометричних фiгур, якi вiдрiзняються будовою, складом
органiзмiв, бiомасою та функцiональною значнiстю, що принципово
виражено Ю.П.Бялловичем (1989) в уявленнях про бiогоризонти.
Проте, вiдповiдно наземнiй i пiдземнiй ярусностi, на наш погляд, у
бiогеоценозах слiд видiляти епi- та гiпогоризонти. За стереометричним
баченням бiогеоценозiв екотони (екотонотопи) можуть розглядатися як
об’ємнi зони їхнього взаємопроникнення.

Будова може визначатися як мозаїка iндивiдуальних просторiв
рiзних тваринних видiв. Рухомi твариннi види є нестабiльно
фiксованими елементами будови.

В теорiї будови бiогеоценозу, з точки зору врахування його
певної складностi, до елементiв i компонентiв можна вiднести тiла
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органiзмiв, якi вiдмерли але не втратили своїх просторових форм
(сухi деревнi та чагарниковi рослини, трупи, скелети тварин) до
повного їхнього посмертного розкладання, а також матерiальнi форми
фабричної дiяльностi органiзмiв (нори, мурашники, гнiзда тощо). Такi
елементи та компоненти можуть достатньо довго iснувати, визначати
фiзiономiчнiсть бiогеоценозу. Рештки рослин i побудови тварин, якi
тривалий час просторово зберiгаються. можуть виконувати рiзнi
функцiї. Загалом, фiзiономiчнiсть наземних бiогеоценозiв визначає
рослинне угруповання (фiтоценоз), складене рослинами рiзних форм
росту, розмiрiв.

На фонi рослинного угруповання органiзми iнших царств живої
природи розподiляються неупорядковано, залежно вiд рослин, якими
користуються для корму та розмiщення та особливостей грунту.

Розгалуженi тiла багатьох рослинних органiзмiв, їхнi внутрiшньотi-
леснi та зовнiшнi приорганiзменнi простори складають невизиачене
число пов’язаних мiж собою просторових нiш, якi можуть
використовуватися ними та iншими вилами. Приорганiзменнi
рослиннi простори вiдзначаються рiзною ємнiстю та специфiчнiстю.
Рiзнi рiвнi розгалужень тiл рослин є глибоко iндивiдуальними та, в
багатьох випадках, — ендоспецифiчними. Рiзноспрямованi стебла,
гiлки, листова архiтектонiка рослин, композицiї та комбiнацiї їхнього
розташування, рух тварин i, загалом, неупорядковане розмiщення в
природних бiогеоценозах органiзмiв рiзних царств живої природи є
свiдченням хаосу. Мiжлистянi, мiжстебловi та мiжгiлковi простори
трав, чагарникiв, дерев є множинними, не пiддаються описам i облiку
в своїй багатоманiтностi та хаотичнiй органiзованостi. Вони насиченi
леткими речовинами, видiлюваними рослинами, супутнiх епiфiтних
видiв i, загалом усього бiогеоценозу.

Функцiональне значення розчленування чи компактування тiл
багатьох органiзмiв рiзних царств живої природи є видоспецифiчним i
недостатньо з’ясованим у бiогеоценозах.

Змiни, модифiкацiї тiла рослин у траво- та деревостанах є нормою
їхнього iснування, коли не реалiзується взаємозумовлена, фенотипiчна
просторова потужнiсть або можливiсть iндивiду.

Стереометричне бачення iснування, життєдiяльностi розвитку
бiологiчних видiв, включаючи їхнi форми та об’єми тiл, дозволяє
розглядати простiр, як фактор i ресурс.

Простiр бiогеоценозу, як ресурс, неоднозначно, по-рiзному
використовується бiологiчними видами в їхньому онтогенезi. Простiр є
специфiчним ресурсом життєдiяльностi бiологiчного виду, включаючи
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форму, об’єм тiла та його оточення. Об’єм простору, який займає
органiзм, залежить вiд його розмiрiв, маси та активностi. Форма
тiла, як обриси захоплення простору, є виразом генотипiчної норми
реакцiї органiзму. Функцiональна органiзованiсть та морфологiчна
розчленованiсть рослинного тiла генотипiчно визначається та
екологiчно (ценотично) реалiзується. Простiр може розглядатися
також як об’єм взаємодiй органiзмiв. Фiзiологiя та бiохiмiя iзольованих
рослин i їхнiх груп мають вiдмiнностi зумовленi формою тiла.
Просторовi зв’язки — витiснення, взаємопроникнення, покриття,
видозмiни тiл, затiнення, замiщення тiл, контактування поверхонь,
епiойкiя характеризують рослинне угруповання.

Середовищетвiрнi функцiї органiзмiв є видо- та iндивiдуально
специфiчними. Вони є онтогенетично залежними, визначаються рiзними
генотипiчними нормами реакцiй на фонi окремих екологiчних факторiв
або певного їхнього комплексу.

Крайовий ефект може розглядатися для бiогеоценозiв не тiльки
в горизонтальному, але й вертикальному вiдношеннях. Надземна та
пiдземна частина бiогеоценозу виявляють крайовi ефекти. Верхiвки
рослин на межi з атмосферою мають анатомо-морфологiчнi вiдмiнностi.
Те ж саме стосується кореневих систем — розгалуженi кореневi системи
у кiнцевому, крайовому нижньому горизонтi мають глибинний вираз,
який вiдрiзняє їхнiй стан, розвиток i поширення в поверхневих i середнiх
частинах профiлю ґрунту.

В будовi бiогеоценозу, в процесi його функцiонування та розвитку,
здiйснюється добiр ценотолерантних, адаптивних просторових
комбiнацiй i композицiй видiв, формування їхньої оптимальних
органiзованостi та стану органiзмiв, перерозподiл просторiв окремих
видiв, забезпечення урiвноваженостi бiогеоценотичних елементiв i
компонентiв.

Всi картини вертикальної та горизонтальної будови бiогеоценозiв
засвiдчують складну множинну вiзерункуватiсть, хаотичну
органiзованiсть, невпорядкованiсть мозаїк зайнятих i незайнятих
органiзмами чи їхнiми частинами, просторiв. Просторовий розподiл
органiв i тiл пiдпорядкований оптимiзацiї функцiй рослинних
органiзмiв, а невiдповiднiсть такого розподiлу порушує функцiї та стан
рослин.

Просторовi тiла бiогеоценозiв, аморфнi геометричнi
фiгури з рiзними рiвнями зовнiшньо та внутрiшньо зумовленої
динамiки, проявляються на фонi факторiв середовища, росту та
розмноження органiзмiв. Вiдносно статичний характер рослинних тiл i
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динамiчнi змiни положень тiл тваринних органiзмiв виявляються в
рiзних просторово-часових масштабах вiд часток секунд до дiб, рокiв,
десяткiв рокiв, столiть (частково). Будова бiогеоценозу, його елементiв
i компонентiв рiзної природи є об’єктами статичної та динамiчної
стереоекологiї.

Ємнiсть тiла бiогеоценозу не є монолiтною, а рiзнорiвнево
вертикально та горизонтально диференцiйованою з невизначено
великою кiлькiстю просторових нiш, якi постiйно змiнюють свою
конфiгурацiю пiд впливом життєдiяльностi живих органiзмiв, росту,
змiн у онтогенезi, переходу в iнший стан i вiдмирання.

Бiогеоценозу притаманнi рiзнi рiвнi впорядкованостi — невпоряд-
кованостi, статичностi — динамiчностi, постiйної мiнливостi в якiсних
порiвняльних i кiлькiсних описах, спiввiдношеннях i залежностях
складаючих їх елементiв, компонентiв, вiльних або заповнених
просторiв цими складовими разом з бiогенними, бiокосними активними
та iнертними (певною мiрою) субстратами рiзної природи.

Умовно видiленi вертикальна шаруватiсть i горизонтальна
розчленованiсть бiогеоценозiв вiдзначаються складними стереочленова-
нiстю, взаємопроникненням, динамiкою елементiв i компонентiв.

У бiогеоценозах має мiсце самоорганiзуюча послiдовнiсть змiн
просторових положень тiл, як рухомостi фiгур, у кожний перiод
або момент його iснування. Органiзованiсть бiогеоценозу, з позицiй
стереоекологiї, характеризує взаємну прилаштованiсть, адаптованiсть
тiл, його складаючих форм, на фонi складної багато факторiальної
зумовленостi.

Бiогеоценоз, як складне невизначеної форми, об’єму та
конфiгурацiї природне тiло, нестабiльне в своїх проявах, має складнi
топографiчнi надземну та пiдземну поверхнi, невизначено
велике число просторових нiш, якi перiодично заповнюються тiлами
живих органiзмiв, особливо рослин, i сезонно вивiльнюються вiд них.
Вiн має складнi конструктивнi контури в межах кожного з середовищ
життя, просторовi частини його вiдрiзняються фiзико-хiмiчними
властивостями, складом, зв’язками, динамiчнiстю. Бiогеоценоз є:
1) виразом взаємозумовленого iснування своїх елементiв i компонентiв;
2) множиною тiл, складаючих його елементiв з рiзними рiвнями
варiативностi форм i поверхонь, розмiрiв, статичностi та динамiчностi.

Бiогеоценоз — це простiр, диференцiйований сукупнiстю живих
органiзмiв. Вiн, як певний об’ємний витвiр природи, парцелярно
членований на всю свою товщу (Дылис, 1969). Парцели, як
факторiально-ресурснi просторовi утворення (Л.Шанда, 2002),
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можуть розглядатися як локальнi екологiчнi нiшi для тих видiв, якi
поза ними не можуть утримувати свої екологiчних позицiй.

З позицiй теорiї, будова бiогеоценозу та його визначальної
пiдсистеми рослинного угруповання, крiм стандартизованих уяв-
лень вертикальної та горизонтальної диференцiйованостi, має вклю-
чати уявлення про їх складну просторову сутнiсть i невизначено
великi: 1) топографiчну складнiсть надземних i пiдземних повер-
хонь; 2) розбiжностi у внутрiшньому заповненнi бiотичними, бiоген-
ними, бiокосними, косними складними стереоелементами та компо-
нентами на основi їхнього розсiювання, контактування, перекриття,
взаємопроникнення з вiльними просторовими нiшами, що мало пiдда-
ються описам, визначенням, моделюванню i є нестабiльними в часi.

«Злiпки» надземної та пiдземної поверхонь рослинного
угруповання мають складну топографiчну хаотичну картину
з багатьма нiшами мiж тiлами рослин i всерединi них. Будова
бiогеоценозу формалiзовано може зображуватися вертикальними та
горизонтальними площинними, планiметричними (одновимiрними)
проекцiями, як пропонував В.В.Альохiн (1986) для фiтоценозiв.
Вiдповiднi цьому горизонтальнi та вертикальнi перетини
(перерiзи) через всю товщу рослинного угруповання пiд
певними кутами, дають невизначено велику множину площинних
проекцiй картин стереобудови. Кожний такий перетин позначає
нову вiзерункуватiсть. Розбiжностi таких картин будуть вiдбивати
рiзноякiснiсть просторових нiш. Тiла рослин (i тварин) так само, як
i, загалом, усього бiогеоценозу, є особливими формами захоплення
простору.

Простiр, членований тiлами живих органiзмiв, вiльнi хаотично
розмiщенi нiшi мiж цими тiлами та їхнiми частинами, складають
простiр бiогеоценозу. В екологiчних дослiдженнях просторовi
неоднорiднiсть та орiєнтацiя тiла бiогеоценозу не завжди враховується
разом з його формою та об’ємом.

Стереоекологiчнi картини бiогеоценозу, в часовому рiзномасштаб-
ному перебiгу, навiть у перiод бiльш-менш стабiльного iснування
(стану), можуть бути калейдоскопiчно множинними. Якщо, подумки,
розкласти цiлiсне тiло бiогеоценозу на його статичнi та динамiчнi
тiла, то це може дати уявлення про формотвiрнi функцiї цих тiл.
Горизонтальнi пошаровi зрiзи тiла бiогеоценозу, на фонi вiдносно
нерухомих фiгур рослин, якi його складають, дають неочiкуванi
картини горизонтального розчленування в порiвняннi з статичними чи
динамiчними картинами загальної будови.
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Вертикальна шаруватiсть бiогеоценозу як в надземнiй, так i в
пiдземнiй частинах, вiдзначається рiзноякiсними зрiзами основних тiл,
якi її складають. Таке рiзноманiття є iндивiдуалiзованим, у ньому
фiксується iндивiдуальна специфiчнiсть i унiкальнiсть будови, що
засвiдчує глибоку iндивiдуалiзованiсть угруповань, не дивлячись на
їхню належнiсть до певних типiв зональної рослинностi.

Уявна (можливо, реальна) складна картина тiла будь-якого
бiогеоценозу вiдображає сутнiснi вiдмiнностi надземної та пiдземної
частин, своєрiдну специфiку складання та компактування тiл
рослин, вiдповiдно до їхньої складної стереобудови та їхнього
взаємопроникнення. Всi тiла, складаючi бiогеоценоз, мають рiзну
просторово-часову рухомiсть i взаємну позитивну вiдповiднiсть.

Складна топографiчна конфiгурацiя поверхонь тiла бiогеоценозу
має вияви хаотичностi, системної невизначеностi. Модифiкацiї
окремих елементiв i компонентiв будови можуть мати рiзний характер,
залежний вiд циклiв їхньої життєдiяльностi, фаз росту, стадiй розвитку,
генеративної здатностi, перiодiв спокою, вiдмирання та розкладання.

Комбiнування горизонтальних i вертикальних положень, пере-
мiщень органiзмiв рiзних царств живої природи та їхнiх зачаткiв
вiд аеропланктону та едафону створює динамiчну стереоструктуру
бiогеоценозу.

Ценотична роль форм тiл органiзмiв, якi складають угруповання,
недостатньо з’ясована. Очевидно, стереоморфiчнiсть пов’язана
з величиною та розмiрами тiла, особливостями функцiонування,
адаптацiй i еволюцiї.

Будь-який бiогеоценоз, як цiлiсне природне тiло, функцiонує на
основi своїх автотрофної та гетеротрофної частин, тобто рослинного
угруповання, його ценопопуляцiй тварин, грибiв, мiкроорганiзмiв, аеро-
та едафонiв як полiфункцiональних пiдсистем.

Ознаками будови бiогеоценозу є: 1) невизначено складнi
стереометричнi форми тiл складаючих елементiв i компонентiв;
2) розмiрнiсть (в лiнiйних, ємнiсних одиницях i числах); 3) складна
(«топографiчна») форма надземної i пiдземної поверхонь у рiзних
проекцiях, з просторовими нiшами рiзних форм i об’ємiв; 4) неоднаковi
щiльнiсть i типи розмiщень елементiв i компонентiв у рiзних частинах
тiла; 5) рiзна тривалiсть iснування тiл елементiв i компонентiв; 6) рiзна
їхня здатнiсть до росту, збiльшення — зменшення об’ємiв i чисельностi,
самовiдтворення, самовiдновлення, переходу в iнший стан у процесi
старiння, вiдмирання та розкладання; 7) системнiсть i хаос.
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Властивостями будови тiла бiогеоценозу є: 1) структурова-
нiсть; 2) шаруватiсть; 3) неоднорiднiсть частин; 4) розвиток; 5) аб- i
адаптивнiсть; 6) взаємозалежнiсть; 7) самоорганiзацiя; 8) саморегуляцiя;
9) просторовi поширення (ценохорiя) та скорочення з можливими
конкурентними явищами i процесами.

Функцiями будови є: 1) поглинальна; 2) пропускна; 3) вiд-
бивна; 4) опорна; 5) захисна; 6) обмiнна; 7) внутрiшньо- та
зовнiшньосередовищетвiрна.

Для будови бiогеоценозу характерним є те, що вона: 1) iнтегрована
функцiя його складу та взаємодiй з рiзними якiсними та кiлькiсними
виявами; 2) фiзiономiчно визначається складом i станом, груповими та
iндивiдуальними особливостями видiв i всього рослинного угруповання;
3) їй властивi горизонтальна та вертикальна членованiсть, якi залежать
вiд абiотичного та бiотичного середовища; 4) її iснування та змiни
взаємозалежнi; 5) має складну об’ємну конфiгурацiю та окреслюється
межами вертикального i горизонтального поширення органiв, частин
рослин i, загалом формою захопленого ними простору в перiод вегетацiї
чи спокою.

Умови формування, iснування, функцiонування та розвитку
бiогеоценозу визначають ряснота, щiльнiсть, трапляння, бiомаса,
розмiри тiл рослин. Рослинне угруповання є сутнiсно важливим
чинником динамiчної структурованостi бiогеоценозiв як природних
тiл. У вузькому, конкретизованому, механiстичному розумiннi простiр
рослинного угруповання можна звести до стереоструктури, окресленої
тiльки тiлами рослин, якi їх утворюють, але в цьому пiдходi простiр
рослинного угруповання можна бiльш широко визначати на основi
достатньо помiтного чи вiдчутного поширення або проникнення
його плодiв, частин, решток i метаболiтiв за окресленi надземними
та пiдземними органами межi. Вертикальна (надземна, пiдземна) i
горизонтальна невпорядкованiсть та хаотичнiсть розмiщення рослин,
взаємопроникнення, зростання надземних i пiдземних органiв рослин,
їхнi рухи, перемiщення, поширення плодiв та зачаткiв, накопичення,
змiни, поповнення, занесення, розкладання, мiнералiзацiя решток
рослин у ґрунтi та на його поверхнi формують достатньо мало
уявну теоретично i практично маловивчену, в цьому планi, картину
динамiчної будови рослинних угруповань i всього бiогеоценозу.

В теорiї будови рослинних угруповань можна використати
формалiзацiю, при застосуваннi певних символiв, для позначення типiв
горизонтальної та вертикальної будови, їхнiх станiв, факторiальної
зумовленостi, прояву змiн. Горизонтальна будова може бути
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структурована таким чином: недиференцiйована (a), мало- (b),
помiрно- (c), складно- (d) диференцiйована. Типи вертикальної
будови можуть бути показанi як одно (e), дво (p), три (q), багато
(h) яруснi. В динамiцi, як горизонтальна так i вертикальна будови
проявляються в змiнах до спрощення (z), до ускладнення (x), а також
може бути їхня вiдносна стабiльнiсть (s). На основi цих визначень
можна скласти перiодичну динамiчно-статичну систему типiв загальної
будови рослинних угруповань, вiдповiдно їхньої синхронної чи
асинхронної динамiки чи вiдносної статики (табл. 2.2.3.1), де в як
перiодiв вибранi типи горизонтальної та вертикальної будови, а
пiдперiодами є характеристики змiн або їхня вiдсутнiсть. Подiбним
чином можна побудувати ще одну швидкiсно-факторiальну перiодичну
типологiчну систему (табл. 2.2.3.2) в якiй пiдперiодами є факторiальна
обумовленiсть (f1 — мало, f2 — помiрно, f3 — сутнiсно дiючi фактори на
змiни будови рослинного угруповання) та швидкiсть таких змiн (v1 —
незначна, v2 — помiрна, v3 — значна). В цих перiодичних системах
кожний тип горизонтальної будови комбiнується з рiзними типами
вертикальної будови, їхнiх стану, факторiальної обумовленостi та
швидкостi змiн. Наприклад, формули azez (табл. 2.2.3.1) показує змiни
горизонтальної та вертикальної будови синхронно до спрощення, bsqx
вiдображає асинхроннiсть в станах будови: горизонтальна будова
вiдносно стабiльна, а вертикальна виявляє тенденцiю до ускладнення,
що є можливим при розбiжностях росту рослин у висоту. Формула
aef1v1 (табл. 2.2.3.2) описує незначнi впливи факторiв середовища та
швидкостi змiн горизонтальної та вертикальної будови.

Все це дозволяє формалiзовано оцiнювати iнформацiйну типо-
логiчну ємнiсть загальної будови рослинних угруповань, їхнє можливе
рiзноманiття, що є теоретично плiдним. Перспективним є встановлення
змiн, переходiв типiв горизонтальної та вертикальної будови.

Формалiзований пiдхiд у динамiцi будови рослинних угруповань є
одним з виразiв оцiнки динамiчностi стереобудови бiогеоценозу.

На органiзменному, бiогеоценотичному рiвнях можуть дослiджу-
ватися особливостi протяжностей об’єму, площ, орiєнтацiї iндивiдуаль-
них, групових популяцiйних просторiв, їхня екологiчна роль i наслiдки
їхнiх змiн у територiальнiй, просторовiй поведiнцi органiзмiв. У
культурних рослин виявленi груповi та iндивiдуальнi видовi ефекти в
так званих фонових посiвах або в їхнiх модифiкацiях (Чорнобривенко,
1956; Шанда, 1971), а також роль конфiгурацiї площi живлення
окремих видiв у взаємовiдносинах рослин (Шанда, 1969).
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Наприклад, коли площа живлення рослин кукурудзи залишалася
незмiнною в оточеннi iнших видiв, але була трикутною, квадратною,
прямокутною, коловою то коренi її рослин вiдповiдно перебували в
призмах, паралелепiпедах, цилiндрах, контури яких складали коренi
того чи iншого оточуючого виду. В природних умовах i в штучних
насадженнях як надземнi, так i пiдземнi частини рослин по-рiзному
контактують i вкладаються в займанi ними простори, утворюючи рiзнi
комбiнацiї.

В бiогеоценологiчних дослiдженнях значущiсть безпосередньої
просторової складностi органiзмiв i угруповань щодо захопленого
тiлами простору, невизначеної множинностi вiльних просторових нiш,
форми ємностi, орiєнтацiї, протяжностi простору угруповання мало
теоретично та практично опрацьованi.

Унiверсальнiсть стеореобiологiї, стереоекологiї та стереобiогеоцено-
логiї, їхнє можливе проникнення в дослiдження рiзних рiвнiв
органiзованостi життя виводять їх у ранг фундаментальних розгалу-
жень бiологiї поряд з фiзiологiєю, бiохiмiєю, бiофiзикою, з якими вони
пов’язанi.

Загалом вiдзначимо можливi закономiрностi стереобiологiчного
пiдходу в бiогеоценологiї:

1) екологiчно й еволюцiйно є доцiльними форма простору,
захопленого певним тiлом, його об’єм, поверхня i маса;

2) форми будь-яких тiл живої природи — молекул, органел, рiзних
клiтин, частин i самих органiзмiв полiгенно контролюються;

3) бiологiчний, екологiчний, хiмiчний i фiзичний змiст форми
простору, захопленого тiлами живої природи, бiогенними чи бiокосними
системами, ще недостатньо з’ясованi;

4) об’єм, маса, форма будь-якого тiла живої природи генотипiчно
визначенi та екологiчно зумовленi;

5) комбiнативна та мутацiйна мiнливiсть визначають рiзномаїття
форм живого, а генотипiчнi норми реакцiї їхнi варiацiї;

6) форма, об’єм, розмiри та будова тiл живої природи вiдповiдає
їхнiм функцiям i адаптацiям;

7) має мiсце онтогенетична мiнливiсть тiл i їхнiх елементiв у своїх
формах i функцiях на фонi екологiчних умов;

8) унiверсальною властивiстю органiчного свiту є спорiдненiсть
(гомологiї) форм тiл рiзного походження;

9) кривизна лiнiй, обрисiв, площин є атрибутивна властивiсть
живого;
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10) бiогеоценози, з певною довiльнiстю, можна уявити як просторовi
природнi тiла;

11) вони належать до розряду особливих геометричних фiгур, опис
яких знаходиться за межами сучасних можливостей стереометрiї та
нарисованої геометрiї;

12) для кожного бiогеоценозу характерними є спектри таксонiв за
чисельнiстю, формами, об’ємом, масою, а також спектри стереоморф;

13) форма, маса, надземна та пiдземна поверхнi, об’єм, конфiгурацiя
та орiєнтацiя в просторi такого бiокосного тiла, як ґрунт, впливають
на його структуру, функцiонування та розвиток;

14) фрагментарнi картини сучасних стереобiологiчних уявлень
можуть слугувати для побудови цiлiсних просторових образiв
бiогеоценозiв як природних тiл.
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ЧАСТИНА 3. СКЛАДНIСТЬ ЛIСОВИХ
БIОГЕОЦЕНОЗIВ СТЕПУ

3.1. Основнi закономiрностi лiсових бiогеоценозiв
степу

Створенi теоретичнi основи, напрацьований практичний i
аналiтичний матерiал (Бельгард, 1950, 1971; Травлеев, 1978, 1997,
1989; Белова, 1999) дозволяють накреслити досить осяжну наукову
картину сучасного стану та розвитку степового лiсознавства з виходом
на перспективнi напрями розширення та поглиблення дослiджень,
оптимiзацiю природних лiсiв, широку проблематику лiсорозведення,
утримання, забезпечення стабiльностi та вiдновлення природних i
штучних лiсiв.

Лiсовi угруповання степу є системами, що природно чи
штучно формуються в оптимальних лiсорослинних умовах
або поза ними. Загальна проблематика сучасного степового
лiсознавства (Травлеев, 1978, 1989) визначається: 1) просторово-
функцiональною органiзованiстю лiсових бiогеоценозiв степу; 2) їхньою
бiомасою та продукнiстю; 3) станом едатопiв, мiграцiєю макро-
та мiкроелементiв; 4) бiогеохiмiчними циклами; 5) популяцiйним
аналiзом; 6) екологiчними функцiями окремих компонентiв,
пiдсистем i елементiв бiогеоценозiв; 7) динамiчними процесами
та розвитком бiогеоценозiв; 8) мiжбiогеоценотичними зв’язками;
9) ординацiєю та класифiкацiєю бiогеоценозiв; 10) принципами
лiсорослинного районування; 11) заходами оптимiзацiї степових
лiсiв; 12) розробкою ефективних способiв лiсової рекультивацiї
порушених земель степової зони. Бiогеоценологiчнi дослiдження
степового лiсознавства окреслюють: 1) пiзнання, вибiр, створення
та корекцiю лiсорослинних умов природних i штучних лiсiв;
2) поглиблення елементно-структурного аналiзу лiсових систем
рiзних типiв, включаючи еколого-таксономiчне, ценоморфiчне
вивчення; 3) уточнення та деталiзацiю типологiчних пiдходiв до
степових лiсiв; 4) визначення основних показникiв функцiонування
цих лiсiв (акумуляцiї, трансформацiї енергiї, мiграцiї та циклоподiбних
рухiв хiмiчних елементiв); 5) установлення деяких характеристик
динамiки та розвитку степових лiсiв; 6) розробку методiв дiагностики,
iндикацiї, екологiчного та географiчного монiторингiв i прогнозiв;
7) упровадження в практику екологiчно обґрунтованих заходiв i
способiв лiсорозведення, лiсоутримання, лiсокористування та лiсової
рекультивацiї.
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Загальна фундацiя степового лiсознавства в галузi теорiї
вiдзначається:

1) створенням основ:
а) теорiї безлiсся степiв на основi розходжень бiологiчних циклiв степу
та лiсу (Бельгард, 1950);
б) вчення про географiчну й екологiчну невiдповiднiсть лiсового
угруповання умовам степу (Бельгард, 1970);
в) екологiї ґрунтiв лiсових угруповань в умовах степу (Травлеев, 1989);
г) теорiї техногенної бiогеоценологiї (Травлеев, 1997);

2) розробкою:
а) типологiї штучних степових лiсiв (Бельгард, 1970);
б) теоретичних основ та прикладних заходiв лiсової рекультивацiї
(Тарчевский, 1967; Травлеев, 1997; Зверковский, 1999).

Серед особливостей закономiрностей бiогеоценологiї
лiсових угруповань степу визначимо такi:

1) природнi та штучнi лiси степової зони є системами з рiзними
рiвнями цiлiсностi та сумативностi;

2) ростовi процеси деревних i чагарникових порiд лiнiйно зумовленi
трофнiстю та зволоженням едатопiв;

3) натиск трав’яної степової рослинностi залежить вiд свiтлового
режиму лiсового угруповання;

4) в степових лiсах ґрунти не деградують, а набувають нових
специфiчних рис, якi дозволяють їх класифiкувати як лiсопокращенi
та лiсовi чорноземи (Травлеев, 1977);

5) стiйкiсть штучних лiсових угруповань визначається лiсорослин-
ними умовами;

6) в степових лiсах має мiсце спрощення їхнього складу та будови,
при екстремально мiнiмальних станах зволоження та трофностi грунтiв;

7) в екотонах лiсових угруповань степу, на межi з трав’яними,
ксерофiтними угрупованнями, має мiсце зниження вологостi повiтря
та ґрунтiв, збiльшення освiтлення та втиснення степових трав;

8) ефект узлiсся в екотонах степових лiсiв виражений сильнiше, нiж
у внутрiшньолiсових трав’яних парцелах;

9) мозаїчнiсть екотонних зон степових лiсiв тим бiльша, чим
контрастнiшi його вiдмiнностi вiд сусiднього угруповання;

10) лiсопокращення ґрунтiв має мiсце не тiльки в лiсових
угрупованнях, але й на площах, якi прилягають до них;

11) розвиток лiсових угруповань степу йде в зонально зумовленому
напрямi;
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12) склад лiсового угруповання степу визначається лiсорослинними
умовами, що вiдповiдають екологiчним нiшам видiв, якi його
складають;

13) просторова будова степового лiсу є результуючим виразом
взаємодiї всiєї сукупностi видiв, лiсорослинних ресурсiв i факторiв;

14) екотопи лiсових угруповань степу є складно диференцiйованими
та iнтегрованими рiзнокомпонентними та рiзноелементними
специфiчними системами;

15) О.Л.Бельгард (1971), модифiкуючи класифiкацiю динамiки
лiсових бiогеоценозiв В.М.Сукачова (1964), видiляє: а) їхню циклiчну
(перiодичну) динамiку, що включає добовi, сезоннi змiни в бiогеоценозах,
а також змiни, пов’язанi з ростом i вiдновленням деревної та iншої
рослинностi; б) динамiку лiсових фiтоценозiв з рiзними типами
сукцесiй, включаючи авто-, клiма-, пiро-, зоо- та антропогеннi тощо.
О.Л.Бельгард наводить багато свiдчень: 1) рiзних форм динамiки
степових лiсiв, їхню зумовленiсть певними факторами; 2) змiн у складi,
будовi та взаємовiдношеннях рослин у лiсових угрупованнях степу
України;

16) загальна теорiя розвитку лiсових угруповань степової зони
об’єктивно має бути пов’язана з уявленнями про багатофакторну
зумовленiсть рiзних типiв їхньої динамiки та визначальну роль того чи
iншого фактору, їхнiх комплексiв, неоднакову стiйкiсть компонентiв
i елементiв лiсового угруповання щодо впливу окремих факторiв,
дiю в лiсових угрупованнях степу системотвiрних i системоруйнiвних
чинникiв;

17) як закономiрнiсть короткочасної динамiки та вiкових змiн
лiсових угруповань степової зони ми можемо видiлити їхнiй рух у
напряму зонального типу угруповань. Це означає, що при створеннi
деревних i чагарникових насаджень: а) в умовах екологiчної та
географiчної невiдповiдностi вони будуть об’єктивно розвиватися
до трав’яного угруповання; б) в сприятливих лiсорослинних умовах
природнi та штучнi насадження будуть рухатися в напряму бiльш або
менш стабiльного стану при самовiдновленнi деревної та чагарникової
рослинностi;

18) провiдними тенденцiями розвитку степового лiсознавства є:
а) теоретичне обґрунтування суцiльного та локального лiсорозведення;
б) диференцiйоване вивчення загальних, регiональних i локальних
умов степу з метою лiсорозведення; в) збереження та оптимiзацiя
штучних лiсiв; г) заходи оптимiзацiї природних лiсiв; д) використання
лiсопокращених ґрунтiв; е) пошуки шляхiв компенсацiї порушень
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лiсових угруповань степу агро-, лiсо-, гео- та гiдротехнiчними
iнженерними заходами; є) усунення негативних наслiдкiв мелiорацiї;

19) в органiзованостi лiсових бiогеоценозiв степу актуалiзується
їхня парцелярнiсть. Започаткованi уявлення про парцели (Дылис,
1969) захоплюють широке коло теоретичних екологiчних проблем,
включаючи сутнiсть i атрибутивнiсть бiогеоценотичних систем (Ивашов,
1991), їхнiй поглиблений деталiзований аналiз (Травлеев, 1973),
рiзноманiття та стiйкiсть екосистем (Емельянов, 1994), популяцiйну
органiзованiсть (Дiдух, 1998), теорiю екологiчної нiшi (Пианка, 1981),
екологiчну реактивнiсть (Мыцик, 1998) i екологiчну валентнiсть
(Шеляг-Сосонко, 1969), саморегуляцiйнi механiзми (Голубець, 1995),
теорiю динамiки бiогеоценозiв (Чернишенко, 2006), антропогенну
трансформацiю флори (Бурда, 1990), еволюцiю бiогеоценозiв (Сукачев,
1964; Чернов, 1984).

3.2. Засновки теорiї парцел

Парцелярнiсть є об’єктивним станом iснування будь-яких
бiогеоценозiв. Вона вiдзначається рiзними розмiрностями та
розосередженiстю в просторi та часовим iснуванням бiогеоценозiв.
Парцели — це елементарнi структурно-функцiональнi одиницi
органiзованостi, функцiонування, короткочасної динамiки та
багаторiчного розвитку бiогеоценозiв. Парцелярнiсть вiдображає
їхню адаптивну структурованiсть.

На основi використання провiдних iдей степового лiсознавства
О.Л.Бельгарда (1971), А.П.Травлєєва (1973) та засновкiв теорiї
парцел М.В.Дилiса (1969) ми опрацювали деякi аспекти загальної
та спецiальної теорiї парцел. Вихiдною передумовою сучасного бачення
загальної проблематики парцелярної будови бiогеоценозiв є те, що
теорiя парцел незавершена в своїх вихiдних засновках, i в бiльш менш
розроблених напрямах, нечiтко визначена та далi недиференцiйована.

Осмислення основних теоретичних побудов та уявлень про
парцели, що були викладенi М.В.Дилiсом (1969) та власнi мiркування
(Л.В.Шанда, 2006) можна вiдбити такими положеннями: 1) парцелами
називаються структурнi частини горизонтального розчленування
бiогеоценозiв, якi вiдрiзняються складом, будовою, властивостями
своїх компонентiв, специфiкою їхнiх зв’язкiв i обмiнiв; 2) парцели
обособленi на всю вертикальну товщу простору бiогеоценозу; 3) в
бiогеоценозi окремi парцели можуть займати рiзнi за величиною
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та конфiгурацiєю площi; 4) кожний тип парцел може бути
представлений бiльшим або меншим числом конкретних дiлянок
з розмiрами вiд декiлькох десяткiв до сотень i тисяч квадратних
метрiв; 5) бiогеоценотична парцела є типологiчним поняттям, яке
об’єднує розрiзненi частини бiогеоценозу; 6) парцела — комплексне
утворення, вона включає живi та неживi компоненти; 7) парцели не
можна ототожнювати з фiтоценотичними синузiями, ценоелементами,
мiкроасоцiацiями чи фрагментами асоцiацiй, вони є частковим
випадком бiогеоценотичних синузiй; 8) називати парцели слiд за
парцелоутворюючими рослинами, не випускаючи з поля зору їхню
бiогеоценотичну, комплексну, багатоелементну сутнiсть; 9) для парцел
характерною є властива кожному їхньому типу фiзiономiчнiсть, тобто
ряд зовнiшнiх особливостей; 10) найбiльш чiтко та технiчно просто
межi парцел прослiдковуються за числом, висотою, щiльнiстю ярусiв,
видовим складом рослин, якi формують цi парцели, за ряснiстю,
формами росту, життєвiстю рослин, наявнiстю позаярусних синузiй;
11) iнколи в лiсових угрупованнях парцели добре розмежовуються
за складом i будовою пiдстилки, особливо, в деяких випадках,
за елементами ґрунтового покриву та рельєфу; 12) переходи мiж
сумiжними дiлянками рiзних парцел можуть бути як рiзкими та
швидкими (майже лiнiйними) на всiх висотних рiвнях бiогеоценозу, так
i дуже поступовими, майже розмитими (у виглядi смуг); 13) парцели
вiдбивають природнi закономiрностi горизонтального складання
бiогеоценозу, його мозаїчнiсть; 14) вони є специфiчними, за своїми
природними властивостями, та достатньо диференцiйованими
ланками бiогеоценозiв; 15) роль окремих парцел у будовi та обмiнних
процесах лiсових бiогеоценозiв неоднакова; 16) розрiзняють парцели:
1. За об’ємом: а) основнi, тобто такi, що займають значний об’єм
у бiогеоценозi, зустрiчаються крупними плямами, визначають
зовнiшнiй вигляд, будову бiогеоценозу, характер i напрям обмiнiв
усiєї бiогеоценотичної системи; б) доповнюючi, захоплюючi значно
меншi площi (як, наприклад, окреме дерево в лiсовому бiогеоценозi
може сформувати добре окреслену дiлянку в оточеннi iнших порiд, з
властивими саме цьому дереву та дiлянцi ґрунтом, мiкро-, мiкофлорою,
фауною; 2. За походженням: а) корiннi, що вiдбивають природнi
особливостi бiогеоценозiв; б) похiднi, що формуються на їхнiй основi
природно чи антропно; 17) число парцел у лiсових бiогеоценозах може
бути рiзним, обумовленим природними та антропними факторами;
18) для визначення ролi та мiсця кожної парцели в складаннi
бiогеоценозу необхiдним є достатньо точне вивчення займаної нею
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площi; 19) слiд картувати на пробних площах межi всiх наявних
парцел, або фiксувати трапляння парцел за рiвномiрно розсiяними
точками спостережень у бiогеоценозi.

Виходячи з теорiї та практики степових лiсознавства та
лiсорозведення, ми вважаємо бiльш точним для природних лiсiв
визначення похiдних: 1) природно-антропних парцел (тобто природних,
змiнених людиною); 2) антропно-природних (сформованих людиною,
а потiм нерегульованих); 3) антропних (таких, що створенi та
контролюються людиною). В штучних лiсах корiннi та похiднi парцели
антропно, цiлеспрямовано чи випадково формуються, а потiм по
рiзному функцiонують i розвиваються, тобто вони можуть бути
антропно-природними та антропними.

Вiддаючи належне такiй попереднiй фундацiї уявлень про парцели,
зазначимо, що вона служить подальшим пошукам, теоретичним
та практичним дослiдженням, включаючи поглиблення загальної
та спецiальної теорiї парцел, стосовно їхнього складу, будови,
функцiї, зв’язкiв i розвитку. Парцели, як одиницi горизонтальної,
площинної та об’ємної членованостi в межах бiогеоценозу, є
важливими чарунками чи ланками його структури. Змiстом еколого-
таксономiчного вивчення парцел є виявлення екотопiчних потенцiй
угруповань. Парцели є реальними, об’єктивними утвореннями
бiогеоценотичного характеру, що вiдображають ту чи iншу мiру
складностi в органiзованостi угруповання. Парцелам властивi певнi
ознаки, зовнiшнi та внутрiшнi функцiї, зв’язки, взаємодiї, внутрiшня
диференцiйованiсть, динамiчнiсть i напрямки розвитку. Це може
служити вихiдними передумовами їхньої класифiкацiї на основi рiзних
критерiїв i пiдходiв. Парцели є такими елементарними одиницями
екологiчного аналiзу бiогеоценозiв, якi вiдзначаються тими чи
iншими вiдмiнностями в межах вiдносної спiльностi з тим або iншим
угрупованням.

За значенням, площами та об’ємами в угрупованнях, стосовно
видiлених основних та доповнюючих парцел (Дылис, 1969) ми
вважаємо додати, що важливими є не тiльки площа, розмiри, ємнiсть
парцел, але також горизонтальна, вертикальна, об’ємна конфiгурацiї
(стереобудова) та орiєнтацiя в просторi за частинами свiту. В нашому
розумiннi класифiкацiю парцел слiд розширити, використавши
формальнi екологiчний та вузько ценологiчнi пiдходи чи принципи.
Екотопiчний пiдхiд до класифiкацiї парцел можна побудувати на
рiзноступiнчастiй основi характеристик компонентiв екотопу.
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Осмислення парцелярної будови угруповань, з позицiй уявлень
про екотопи, навело нас на думку щодо можливостей: 1) бiльшого
акцентування екотопiчностi парцел i аналiзу їхнiх екотопiв як
таких, якi вiдбивають мозаїчнiсть загального екотопу бiогеоценозу;
2) характеристики, в рядi випадкiв, екотонiв, як парцел особливого
типу, що займають промiжне мiсце мiж бiогеоценозами та контак-
тують мiж собою. Екотони, як парцели, вiдзначаються специ-
фiкою своїх умов (екотонотопи), специфiчними рисами будо-
ви, особливостями складу, внутрiшньоценотичних та мiжбiо-
геоценотичних зв’язкiв.

В екоморфiчному пiдходi класифiкацiя парцел має визначатися
на основi спектрiв рiзних життєвих форм за екоформулами, рядами
зменшення їхнього трапляння, чисельностi, рясноти, покриття.

За життєвими формами росту в соснових лiсах арен Приднiпров’я
ми видiляли: деревнi, деревно-чагарниковi, деревно-трав’янi, трав’яно-
чагарниковi, трав’янi парцели. Маючи на увазi бiогеоценотичну природу
парцел слiд аналiзувати їхнiй сутнiсний компонент — рослиннiсть,
визначаючи спектри життєвих форм за рiзними системами.

Вузькоценотично парцели можуть класифiкуватися за видами,
едифiкаторами, бiомасою, загальною та видоспецифiчною горизонталь-
ною щiльнiстю, покриттям, особливостями вертикального складання,
фазами чи стадiями розвитку, вiдповiднiстю бiогеоценозам та зональ-
ному типу рослинностi.

Вiдносне збiльшення вмiсту того або iншого виду, як елементу
угруповання, в спектрi чи в загальному перелiку та таксономiчнiй
ємностi, може бути свiдченням його iндикацiйної ролi, на фонi
компенсуючого чи стимулюючого цi якостi впливу iнших елементiв.
Тип парцели впливає на концентраторнi функцiї окремих видiв.

Стосовно повторюваного М.В.Дилiсом (1969) виразу «матерiально-
енергетичний обмiн» слiд вiдмiтити його неточнiсть, мати на увазi
об’єктивну пiдпорядкованiсть поняття «енергiя» поняттю «матерiя»
та те, що в трофiчних ланцюгах пасовищного та детритного типiв
споживання енергiї у виглядi бiомаси iде в напрямку її використання,
накопичення та втрат на кожному рiвнi, без чiтко виражених або
опосередкованих обмiнних процесiв. Бiохiмiчнi сiтки (Шанда, 1989)
бiогеоценозiв, якi поєднують трофiчнi сiтки детритного та пасовищного
типiв, через видiлення та поглинання органiзмами рiзних речовин,
у тому числi енергоносних та енергозначних, вiдiграють важливу
роль у формуваннi єдиної метаболiчної системи, проте, за своєю
ємнiстю, не є визначальними в становленнi циклiчної органiзованостi
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бiогеоценозу. Обмiннi процеси в угрупованнях є багатоланковими,
непрямими, вони, в значнiй мiрi, виявляються при хiмiчнiй взаємодiї
в процесах життєдiяльностi та посмертного розкладання органiзмiв
i, безпосередньо, вiдбивають рухи речовин, енергiї, iнформацiї,
бiогенну мiграцiю елементiв. Циклоподiбнi рухи хiмiчних елементiв
(бiогеохiмiчнi цикли) реалiзуються через бiотичнi та абiотичнi процеси
у бiогеоценозах.

М.Ф.Реймерс (1990) вiдмiчав, що мале коло бiотичного обiгу є
багатократним, циклiчним, нерiвномiрним у часовi, незамкненим обiгом
частини речовин, енергiї та iнформацiї, що входять в бiосферне коло
обмiну, в межах такої елементарної бiосферної системи як бiогеоценоз.
Загальна схема циклiчних процесiв, яка, припустимо, притаманна
бiогеоценозу, ще, в значно меншiй мiрi, може бути властива парцелi.

Процеси обмiну речовин у сiтьовiй структурi бiогеоценозу
недостатньо визначенi та ще менше вивченi. Накопичена сонячна
енергiя в бiомасi зелених рослин, яка залежить вiд коефiцiєнту
корисної дiї фотосинтетично активної радiацiї, в трофiчних ланцюгах
на кожному рiвнi споживання безповоротно втрачається при дуже
низьких рiвнях обмiну тепловою енергiєю мiж органiзмами та
середовищем бiогеоценозу.

Теорiя парцел має в собi всi засновки бiогеоценотичних теоретичних
побудов, але на основi загальних методологiчних принципiв, маючи
на увазi рiзнi об’ємнiсть, ємнiсть парцел та бiогеоценозiв, слiд логiчно
вiдзначити, що складання парцел, як компонентiв угруповання, має
давати новий iнтегративний бiогеоценотичний ефект. Мiжпрацелярнi
зв’язки iнтегрують парцели в єдину систему бiогеоценозу.

М.В.Дилiс (1969, 1978) не бачив принципової рiзницi в органiзо-
ваностi бiогеоценозу та парцел, акцентуючи їхню розмiрнiсть i супiдряд-
нiсть загальнiй системi бiогеоценозу. Проте самi бiогеоценози в складi
урочищ, бiомiв виступають у ролi подiбних одиниць членування. Однак,
слiдувати таким судженням навряд чи є доцiльним, тому що сума
(просторовi, мас-енергетичнi розмiри i об’єм) безперечно дає новi
якiснi ефекти. Виявити такi ефекти є одним з суттєвих завдань
бiогеоценологiї.

Парцелярнiсть є свiдченням потенцiальних можливостей
бiогеоценозу в забезпеченнi рiзноманiтностi його складу,
будови, взаємозв’язкiв. У блоках компонентiв угруповання парцели,
в залежностi вiд розмiрiв, можуть розглядатися як мiкро- чи
макроблоки, що мають системний характер i пов’язанi з iншими
парцелами. Мiжпарцелярнi зв’язки є невiд’ємною складовою загальної
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системи бiогеоценозу як екотопiчного характеру, так i бiогенних,
бiотичних впливiв, особливо трофiчних на основi полiфагiї.

М.В.Дилiс (1969) вслiд за М.В.Тимофєєвим-Ресовським (1961)
вважає бiогеоценоз такою системою, в просторi якої не iснує певних,
чiтко виражених меж. Однак, побiжне вивчення схем парцелярностi
пробних площ бiогеоценозiв, якi наводяться М.В.Дилiсом (1969)
показує, що деякi парцели певними неперервними смугами пересiкають
простiр цих площ. Звiдси, цiлком логiчно витiкає можливiсть
iснування таких парцел, якi в значнiй мiрi (на достатньо великому
протязi) можуть розсiкати простiр бiогеоценозу, тобто утворюють
своєрiдну межу. В роботi М.В.Дилiса (1969) ялиново-зеленчуковi,
ялиново-волосисто-осоковi та дрiбнотравнi моховi парцели роздiленi
iншими парцелами. Достатньо чiтко було показано, що ялиново-
кисличниковi парцели створюють складної конфiгурацiї розмежування
ялиново-волосистоосокової парцели на пробнiй площi. З наведених
описiв М.В.Дилiса не можна скласти судження, чи розмежовується
смугою парцел все угруповання, проте така ситуацiя є цiлком
iмовiрною. М.В.Дилiс не враховує, що розмiри та конфiгурацiя
парцел можуть впливати на їхню чисельнiсть. Нашi спостереження
та практична робота показали, що трансекти, прокладенi в рiзних
напрямках у аренних соснових лiсах Приднiпров’я можуть давати
рiзнi характеристики типiв парцел. Сосновi ареннi лiси Присамар’я
Днiпровського, з характерним еоловим рельєфом, є полiпарцелярними
утвореннями. Великi парцели можуть бути видiленi та оцiненi як
окремi бiогеоценози. За А.Л.Армандом (1975) розмiри бiогеоценозiв
(0,4–6,5 км) i парцел (0,15–1,7 км) за своєю протяжнiстю можуть
спiвпадати.

Парцели ми розглядаємо як фактори так i похiднi мозаїчностi
екотопу. М.В.Дилiс (1969), В. Б.Сочава (1978) вважали парцелярнiсть
причиною мозаїчностi екотопу, проте зворотне твердження, що саме
мозаїчнiсть екотопу є причиною парцелярностi не є безпiдставним. Воно
бiльш iмовiрне, особливо, коли мова йдеться про великi парцели чи
парцели зумовленi еолово-дюнним рельєфом, як це має мiсце в аренних
соснових лiсах.

Розвиваючи уявлення про екотоп, як похiдне абiотичних, бiокосних,
бiогенних умов, факторiв i всього угруповання, ми не подiляємо
поглядiв на те, що екотопи парцел, їхнiй екологiчний простiр обумовленi
тiльки бiотично. Екотопи парцел теж є похiдними екотопу бiогеоценозу,
його мозаїчностi та сукупностi органiзмiв конкретного локусу (парцели),
тобто тут дiяли локальнi умови: бiота цього локусу чи бiохори, все
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угруповання загалом. Уявлення про парцели частково входять у певну
суперечнiсть з визначеннями бiогеоценозiв як систем, де не можна
провести нi однiєї межi. В засновках учення про парцели (Дилiс, 1969)
головна увага зосереджена на їхнiй сутностi, складi, будовi, функцiях,
без поглибленого обґрунтування їхньої екотопiчностi. Мозаїчнiсть
екотопу є тiльки вихiдною основою формування парцел. Крiм того
потужна, середовищетвiрна функцiя бiогеоценозу здатна нiвелювати
функцiонування та iснування парцел азонального типу.

З позицiї теорiї екологiчної нiшi, як широкого поняття (Шанда,
2013), що визначає екологiчнi простори iснування видiв i угруповань,
можна обговорювати поняття екологiчних нiш парцел у тому чи
iншому бiогеоценозi. Специфiчнi, парцелярнi простори, iнтегруючись,
складають його фiзичний простiр. У зв’язку з цим слiд внести певнi
корективи в уявлення про екотоп i його можливе членування за
стандартною (Бельгард, 1950) та деталiзованою схемами (Травлєєв,
1973), а також з позицiй розширення такої деталiзацiї. Компоненти
екотопу мають бути глибше членованi та диференцiйованi залежно вiд
бiогеоценозу. Мiра мiнливостi компонентiв екотопу в часовi залежить
вiд зовнiшнiх i внутрiшньобiогеоценотичних причин.

Парцели зумовлюють бiльш глибоку диференцiйованiсть кожної
зi складових екотопу. Цей загальний теоретичний пiдхiд вiдповiдає
положенням про мiкро- та наночленування екотопу.

3.3. Особливостi та властивостi парцел

Парцели є багатоелементними компонентами бiогеоценозiв.
Вони вiдрiзняються за складом, специфiчними будовою,
функцiями елементiв, їхнiм просторовим положенням, руха-
ми, взаємозв’язками. Парцели можна вважати ценотично
неподiльними одиницями органiзованостi угруповань, не
дивлячись на можливi меротопiчнi особливостi.

Системний i елементно-структурний пiдходи до вивчення
структури (складу, будови, взаємодiй) угруповань дозволяють
визначити рiзнi рiвнi їхньої дискретностi. Парцели є структурно-
функцiональними частинами бiогеоценозiв, особливими
пiдсистемами, здатними до автономного iснування в якостi
самостiйних.

Роль парцел у класифiкацiї рослинностi ще недостатньо осмислена.
Парцели: 1) можуть мати рiзну просторово-часову стiйкiсть у
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залежностi вiд їхнiх типiв, складу, розмiрiв, внутрiшнiх взаємодiй i
впливу угруповання; 2) зовнiшнi та внутрiшнi чинники визначають,
який елемент буде обмежувати їхню стiйкiсть: це може бути найбiльш
порушуваний або вразливий.

Парцели можуть бути факторами просторової, екологiчної та
екотопiчної iзоляцiї видiв, якi зумовлюють мiкроеволюцiйнi явища
та процеси, впливають на еволюцiю видiв. З цих позицiй кожне
угруповання є специфiчним парцелярним сполученням. Специфiчнi
видiли багатовимiрного екологiчного простору бiогеоценозу
є нiшами парцел. Взаємодiї парцел виявляються у взаємнiй нерiвно-
цiнностi, рiзноякiснiй або однобiчнiй змiнах абiотичних i бiогенних
умов, включаючи змiни рiзних компонентiв екотопу та бiохiмiчного
середовища.

Парцели є такими компонентами бiогеоценозiв, якi формують
надсiтки на основi трофiчних i бiохiмiчних зв’язкiв. Взаємодiя парцел
на основi специфiчних фiто-, зоо- чи сапрофагiв є найбiльш очевидним
показником їхньої ролi в органiзованостi функцiональних зв’язкiв
бiогеоценозiв.

У соснових лiсах арен Приднiпров’я переважають трав’янистi
парцели зонального типу, як осередки остепнення. Видовий склад
трав’янистих парцел, «вкладених» в основнi парцели соснових лiсiв
арен Приднiпров’я, вiдрiзняється на фонi трофностi, освiтлення
та зволоження. Парцели соснових аренних лiсiв, як автономно
вичленованi дiлянки простору угруповань, можуть бути зонами
збереження багатьох цiнних, рiдкiсних видiв, якi охороняються. При
вiдносно однакових умовах трав’яних парцел соснових лiсiв, iмовiрнiсну
роль у формуваннi їхньої структури може мати загальне та бiохiмiчне
середовище бiогеоценозу. Це цiлком вкладається в загальну теорiю
степового лiсознавства.

В теорiї парцелярної будови бiогеоценозiв неопрацьованими
є гiпотези вкладання, тобто знаходження парцел одного типу
всерединi парцел другого типу з можливим продовженням такого
вкладання за характером славнозвiсних «росiйських матрьошок». Ця,
вiрогiдно, теоретично припустима картина вiдбиває особливостi чи
закономiрностi просторової органiзованостi угруповань i є свiдченням:
1) їхнього можливого рiзнорiвневого членування; 2) парцелярної
континуальностi, поступовостi переходiв, якi недостатньо опрацьованi.
Навiть парцели «вiкон», тобто вiдкритих дiлянок деревних угруповань
з трав’янистою чи чагарниково-трав’янистою рослиннiстю, не завжди
рiзко видiляються за видовим складом, визначаючи правомiрнiсть
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iдей просторово-часового континiуму рослинностi i, також, бiогео-
ценотичного покриву. Ми схильнi вважати екотони зонами перекриття,
накладання, сумiщення угруповань на їхнiх межах. Видова та
бiохiмiчна рiзноманiтнiсть екотонiв пiдтверджує загальноекологiчний
принцип збiльшення рiзноманiтностi життя на межах розподiлу фаз
або середовищ за В. I. Вернадським (1926).

В уявленнях про перехiднi зони угруповань, або екотони, проблема
парцелярностi практично не порушувалася. Такi погляди виходили з
монотонностi угруповань, не дивлячись на їхню очевидну можливу
рiзномасштабну мозаїчнiсть. Логiчно зробити висновок, що екотони, як
перехiднi зони, не є однорiдними не тiльки по своїй ширинi впродовж
меж угруповань, але й по довжинi. В залежностi вiд парцел, якi
знаходяться на периферiї угруповання, кожний екотон буде мати
неоднорiдну будову. Отже, на основi уявлень про парцелярнiсть
бiогеоценозiв слiд визначати поздовжню та поперечну складнiсть
екотонiв, як було виявлено в соснових, аренних лiсах Присамар’я.

Осмислюючи проблему перекриття країв угруповань, якi межують
i припустивши, цiлком iмовiрне, перекриття їхнiх парцел, ми можемо
прийти до логiчного висновку про перекриття рiзнотипних парцел
у межах одного угруповання. Крiм того, бiогеоценози, що межують,
можуть мати парцели одного типу та сполучатися ними чи рiзними.
Теоретично припустимо, що бiогеоценози мають спiльнi парцели, що
їх сполучають i якi не схожi нi на один з них. Це судження можна
заперечувати, визначаючи такi парцели як окремi угруповання, але в
тому випадку, коли кожен з бiогеоценозiв не має парцел такого типу.
Iснування сполучної парцели не має викликати заперечень.

Безсумнiвнiсть екотопiчної iндивiдуальностi кожного типу парцел
дозволяє актуалiзувати в теорiї екотопу його членованiсть, яка
визначає той чи iнший тип парцел. Екотопи парцел, як певнi локуси
бiокосних, бiогенних, бiотичних умов бiогеоценозу є похiдними цих
умов i органiзмiв, якi, складають парцелу та все угруповання загалом.

Екотопи парцел можуть бути членованi як i екотопи угруповання
на такi ж основнi складовi (Бельгард, 1950), або, навiть, детальнiше
(Травлеев, 1973). Разом з тим екотопи парцел можуть вiдповiдати
макро-, мiкро-, а iнколи нановидiлами чи складовими екотопу
бiогеоценозу.

Парцелам, як структурно-функцiональним компонентам
бiогеоценозiв притаманнi такi ознаки, як вiдчленованiсть,
фiзiономiчнiсть, дискретнiсть, багатоелементнiсть, рiзноякiс-
нiсть елементiв, розмiрнiсть, просторова будова, щiльнiсть
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елементiв, числовi, об’ємнi, розмiрнiснi спiввiдношення
елементiв.

Дискретнiсть парцел є рiзнорiвневою. Вона вiдзначається
їхньою членованiстю на бiотичнi, бiогеннi, бiокоснi компоненти, для
яких властивими є свої ступенi членованостi. Бiотична частина
парцел вiдрiзняється рiзновеликими множинами елементiв-органiзмiв
усiх царств живої природи в їхнiх таксономiчному, екоморфiчному,
життєдiяльному, життєвiсному станах.

Множиннiсть обумовлюючих середовище бiогеоценозу факторiв
дозволяє цiлком логiчно вважати парцели середовищетвiрними
факторами. Парцелам властивi специфiчнi: 1) таксономiчний
i екоморфiчний склад; 2) геохiмiчна та бiохiмiчна рiзноманiтнiсть;
3) горизонтальна та вертикальна будови; 4) внутрiшнi зв’язки;
5) загальне бiохiмiчне середовище; 6) бiохiмiчний фонд, тобто
специфiчний набiр елементiв у сферi водорозчинних i летких
бiологiчно активних речовин. Це є характерним для хвойних лiсiв i,
особливо, проявляється в умовах жаркого клiмату степу в соснових
аренних лiсах Приднiпров’я; 7) метаболiчна система, в широкому
розумiння, — вiд зростання кореневих систем деревних i чагарникових
рослин до трофiчних сiток; 8) рiзномасштабна просторово-часова
динамiка та докорiннi змiни.

Загальне середовище бiогеоценозу характеризується як iнтегрована
сукупнiсть дiї бiоти, в тому числi парцел, i абiотичних, бiогенних,
бiокосних умов i впливу оточуючих угруповань.

Еколого-таксономiчнi спектри (як спiввiдношення видiв i екоморф)
є оптимальним варiантом взаємодiї середовища та бiогеоценозу в
кожний момент їхнього iснування. Парцели рiзних типiв i одного типу,
певним чином iзольованi, можуть знаходитися на рiзних стадiях свого
онтогенезу.

Роль парцел у формуваннi бiохiмiчного середовища бiогеоценозу
може бути достатньо суттєвою (наприклад, степовi трав’янистi парцели
з домiнуванням видiв полину в аренних соснових лiсах).

Особливостями трофiчних, бiохiмiчних ланцюгiв i сiток у порушених
соснових аренних лiсах є: антропна зумовленiсть, менша складнiсть
ланцюгiв, якi викликанi випаданням певних видiв i наявнiстю
синантропних, антропотолерантних, рудеральних видiв.

Горизонтальна членованiсть аренних соснових лiсiв пов’язана з
напрямами хвилястостi рельєфу, його еолово-дюнним характером, якi
визначають їхню парцелярнiсть.

Будь-яке лiсове угруповання слiд уявляти як систему
взаємопов’язаних корiнних, основних i доповнюючих парцел. Похiднi
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парцели (природнi чи антропнi) виявляються за вiдставанням у
розвитку чи «скривленням» його, порiвняно з корiнними парцелами.
Видовий склад похiдних парцел характеризує той чи iнший етап
(стадiю) вiдновлення корiнної рослинностi. Отже, практично є
можливiсть приблизно визначати час того чи iншого природного
чи антропного локального порушення бiогеоценозу, якщо не мали
мiсця зворотнi сукцесiї. Видовий склад, особливостi будови та
функцiонування, внутрiшньо та мiжпарцелярнi зв’язки характеризують
вiдмiнностi похiдних парцел вiд корiнних.

Рiзнотипнiсть i рiзнооб’ємнiсть корiнних парцел є однiєю з вихiдних
основ розвитку уявлень про «вкладання» парцел, як особливу форму
органiзованостi угруповання. Доповнюючi парцели та осередки
деградацiї основних парцел можуть виступати в якостi iнiцiалей
перетворення бiогеоценозу.

Основнi, природнi чи штучнi парцели можуть вiдзначатися
своєю внутрiшньопарцелярною мозаїчнiстю. Це диференцiювання є
такою реальнiстю, що засвiдчує розбiжностi парцел одного i того ж
флористичного типу в межах певного бiогеоценозу.

Екологiчна роль парцелярностi може виявлятися в тому,
що вона забезпечує: 1) утримання в угрупованнi тих видiв,
для яких виокремлене сумiсне виростання було б неможли-
вим; 2) груповий ефект стiйкостi та виживанням видiв у
певному оточеннi.

Формалiзовану систему типiв парцел соснових аренних лiсiв можна
будувати на основi екотопiчних, еколого-таксономiчних, ценотичних
критерiїв. Парцели соснових аренних лiсiв (так як i всi парцели)
можуть бути осередками екотопiчної, ценотичної iзоляцiї, резерватами
збереження та розмноження рiдкiсних видiв, у тому числi тих, якi
охороняються. Вiдповiдно до цього парцели визначають збiльшення чи
стабiлiзацiю полiморфiзму ценопопуляцiй багатьох видiв.

Просторовi форми парцел формуються варiацiями еда-, клiма-
, термо-, аеротопiв бiогеоценозу. Мозаїчнiсть екотопу та, загалом,
бiогеоценозу є взаємозалежними.

3.4. Складання та динамiка парцел

Парцели є такими рiзнорозмiрнiсними видiлами бiогеоце-
нозiв, якi вписуються в їхню органiзованiсть (склад, будова,
функцiї, розвиток), тривало iснують у них, суттєво важливi в
їхньому складаннi та можуть викликати змiни. Функцiонування
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є поняттям ширшим, нiж взаємодiї та реакцiї, воно є єднiстю внутрiшнiх
(органiзменних, популяцiйних, видових) i зовнiшнiх (мiжорганiзменних,
мiжбiогеоценотичних) процесiв i явищ. Функцiонування описує
автономнi та зв’язанi, певним чином (залежностями, дiями, реакцiями)
процеси, що протiкають у бiогеоценозах.

В теорiї органiзованостi бiогеоценозу слiд видiлити два типи
складання: 1) однопорядкове, однотипне, системне; 2) рiзнопорядкове,
неоднотипне, елементно-компонентне. Складання угруповань ми
розглядаємо в декiлькох площинах: 1) в тривiальному розумiннi як:
а) процеси формування складу та будови, що взаємопов’язанi мiж
собою; б) зкомпонованiсть складу та будови, що екологiчно зумовленi
розвитком екотопу та бiоценозу; 2) в методологiчному пiдходi — як
дискретнiсть, комплекснiсть, на основi рiзних рiвнiв такого визначення
(частини, пiдсистеми, компоненти, елементи).

Реальнiсть парцелярностi, як рiзнорозмiрної плямистостi є
безсумнiвною при хаотичностi розташування, розчленування,
конфiгурацiях, просторовiй орiєнтацiї та розмiрiв парцел. Теорiя
аналiзу парцелярної будови соснових аренних лiсiв виходить з їхнiх
основних екотопiчних та ценотопiчних особливостей. У еколого-
таксономiчному та екоморфiчному аналiзi лiсових угруповань степу
О.Л.Бельгарда (1970) слiд бiльше акцентувати екологiчнi потенцiї
виду чи форми, тому що тривале знаходження виду в тих або iнших
чiтко, контрастно визначених умовах екотопу чи ценозу може бути
тiльки свiдченням їхнiх екологiчних можливостей, указуючи на певну
позицiю в межах властивої їм екологiчної валентностi, але не завжди
на оптимальний стан.

Флористичне визначення парцел, не дивлячись на його незаперечну
сприйнятливiсть, не вичерпує їхньої бiотичної характеристики: однi i
тi ж за флористичним складом доповнюючi парцели в соснових лiсах
рiзних типiв, могли мати рiзнi комплекси фаготрофiв (фiто-, сапро-,
некро-, копрофагiв), зумовлених оточенням, загальним i бiохiмiчним
середовищем основної парцели чи бiогеоценозу. Розташування парцел
у просторi бiогеоценозу може бути рiзним: розсiяним рiвномiрно,
нерiвномiрним, скупченим, плямистим та, загалом, описується рiзними
типами розподiлу органiзмiв популяцiї в просторi, що вона займає.
Розташування та щiльнiсть парцел впливає на розвиток бiогеоценозу.
Це стосується усього бiогеоценозу, з основними та доповнюючими
парцеллами, що по рiзному розмiщенi. Флористично однотипнi
парцели можуть характеризуватися рiзною щiльнiстю вертикального
та горизонтального складання та мати функцiональнi вiдмiнностi.
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Визначення рiзнопорядкової дискретностi та рiзнотипностi парцел, у
якостi методологiчного напряму, осмислення структури бiогеоценозiв i
методичного засобу їхнього членування, дозволяє видiляти як природнi
так i штучнi рiзнорiвневi складовi угруповань за їхньою яруснiстю
в просторi та часi, стереобудовою, природою, складом, функцiями
частин, пiдсистем, компонентiв, елементiв. У елементно-компонентному
пiдходi в складi бiогеоценозiв, як i парцел, видiляються жива, (бiотична)
пiдсистема (бiота) та нежива (абiотична) пiдсистема (екотоп) з косними,
бiокосними, бiогенними компонентами та факторами. Слiд наголосити,
що екотоп не є фоном, вмiстилищем або ємнiстю для бiогеоценозу.
Бiокоснi та бiогеннi компоненти є похiдними сучасного та попереднiх
бiогеоценозiв. Багато абiотичних структур (об’єктiв) i факторiв у рiзнiй
мiрi змiнюються сукупнiстю живих органiзмiв. Типи парцелярностi
можуть бути вiдносними. Так, iндивiдуальнiсть трав’янистих парцел
у соснових лiсах арен обумовлена рiзними причинами. В серединi
парцел можуть зустрiчатися бiльш дрiбнi видiли у виглядi меротопiв,
вiдповiдних мероценозiв.

Полiпарцелярнiсть є свiдченням мозаїчностi екотопу, особливо
едатопу, показником можливостей докорiнної перебудови бiогеоценозу
в напряму формування чи нiвелювання бiльшої кiлькостi парцел (як
наприклад, трав’яних парцел аренних соснових лiсiв). Проте вона не
завжди визначає стiйкiсть бiогеоценозу.

Середовищетвiрнi функцiї живих органiзмiв, вiд первинного
заселення до вiдносно стабiльного стану середовища, iнтегруються мiж
собою та з дiями абiотичних факторiв.

У парцелярнiй будовi аренних соснових лiсiв були розбiжностi
всiх характеристик парцел, їхнiх типiв вiд трав’янистого, степового,
ксерофiтного до болотного сфагнового, гiгробiонтного. Визначенi
Г.М.Висоцьким (Бельгард, 1978) потускули є парцелами. Похiднi вiд
основних, або сформованi внаслiдок локальних порушень угруповань,
парцели розвиваються в напряму зонального типу. Збiльшення площ
трав’янистих парцел у соснових аренних лiсах означає деградацiю
лiсiв. Локальне зведення рослинностi в аренному сосновому лiсi
спричиняє досить тривале утримання цього локусу в станi остепнення
з проходженням всiх стадiй вiдновлення степової рослинностi.

В якостi постулатiв i закономiрностей теорiї парцел
вiдзначимо такi: 1) парцели, пiдпорядкованi загальнiй системi
бiогеоценозу; 2) вони вносять доповнення в органiзованiсть угруповання;
3) парцели є одним з шляхiв реалiзацiї потенцiй екотопу; 4) вони є
локальними утвореннями; 5) лiнiйне чи ламанолiнiйне розташування,
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утворення та поширення парцел можуть розчленовувати бiогеоценоз;
6) розвиток парцел може бути просторово (векторно) одно-, дво- чи
багатоспрямованим; 7) теорiя парцелярної будови збагачує теоретичну
проблематику екологiчних нiш, адаптацiогенезу, органiзованостi та
розвитку бiогеоценозiв; 8) парцели певних бiогеоценозiв є аномалiями
в їхньому екологiчному просторi; 9) вони є певними просторовими
та функцiональними нiшами в складi бiогеоценозу; 10) будова
бiогеоценозiв може бути моно-, ди-, три- та полiпарцелярною, в
залежностi вiд числа типiв парцел; 11) парцелам властивi особливi
ценотопiчнi умови; 12) парцели є такими сукупностями, в яких
елементи та компоненти чи їхнi спiввiдношення (чисельнi, об’ємнi,
мас- енергетичнi) можуть бути невластивими, в повнiй мiрi, простору
угруповання; 13) спектри рiзнотипних парцел, їхня кiлькiсть є
важливими характеристиками бiогеоценозiв; 14) роль парцел у
структурi та розвитку бiогеоценозiв неоднозначна, та не описується
тiльки їхнiми розмiрнiстю, об’ємнiстю: вона залежить вiд складу,
будови, функцiй; 15) парцелам, властивi не тiльки аналогiчнi
бiогеоценозу функцiї, але й свої специфiчнi, що iнтегруються в
ньому; 16) парцели, як компоненти бiогеоценозiв i їхнi елементи,
можуть виявляти рiзну стiйкiсть на фонi факторiв рiзної природи;
17) парцелярнiсть може бути свiдченням потенцiйних перетворень
бiогеоценозу, можливостей його розвитку, «виробу» ним одного з
альтернативних шляхiв розвитку при змiнi умов або при певнiй ситуацiї
внутрiшньобiогеоценотичних процесiв; 18) вiдносна стабiльнiсть або
динамiчнiсть парцел залежить вiд багатьох причин; 19) збiльшення
типiв парцел означає все бiльше зростання мозаїчностi бiогеоценозу з
послiдуючими його перебудовами; 20) збiльшення парцелярностi та
загальної площi парцел може означати перебудову бiогеоценозу, перехiд
у бiльш або менш стабiльний стан; 21) парцели можуть бути iнiцiалями,
тобто чинниками сукцесiй: iнiцiалi — це такi структури, явища, процеси,
що зумовлюють перетворення бiогеоценозiв; 22) парцели можуть бути
локусами статевих циклiв, розмноження, збереження, наростання
чисельностi фаготрофiв, у тому числi фiтофагiв; 23) парцели, що
мають значнi вiдхилення чи зовсiм не вiдповiдають угрупованню
зонального типу, можуть розглядатися як найбiльш рухливi в часовi
компоненти; 24) сукцесiї бiогеоценозiв безперечно можуть виявляти
потенцiйнi можливостi стiйкостi та швидкостi змiн рiзних парцел;
25) просторове збiльшення певних типiв парцел може визначатися як
парцелярнi натиск або експансiя; 26) стiйкiсть бiогеоценозiв i їхня
парцелярнiсть мають складнi залежностi.
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В аренних соснових лiсах Приднiпров’я розширення площ трав’яних
парцел означає деградацiю лiсових угруповань у напряму олуговiння
чи остепнення. Таким чином, у теорiї розвитку бiогеоценозiв парцели
можна вважати осередками чи локусами їхнього потенцiйного розвитку.
В угрупованнях азонального типу зональнi типи парцел вказують на
можливi шляхи їхнiх змiн.

Вивчення парцел, як структурних компонентiв будь-яких бiогеоце-
нозiв, дає можливостi для вияву потенцiйних можливостей їхнього
розвитку.

Причини та фактори формування парцел: мозаїчнiсть екотопу;
локальнi випадковi, необоротнi змiни едатопу чи всього бiогеоцено-
тичного покриву.

Вiдповiднiсть парцел зональному типу бiогеоценозу може
забезпечувати їхню iнiцiальнiсть у його перетвореннi. Такi парцели
розширюються, набувають значення основних, а колишнi основнi, що
не вiдповiдають зональному типу, звужуються в об’ємах i площах,
переходять до класу доповнюючих. Ця ймовiрнiсна картина розвитку
угруповань має мiсце в аренних соснових лiсах Приднiпров’я при
розширеннi парцел степового, трав’янистого типу.

Парцелярна будова бiогеоценозiв вiдзначається рiзноварiантнiстю,
а для соснових аренних лiсiв Приднiпров’я, з властивим для них
дюнно-еоловим рельєфом, характерним є смугоподiбне розташування,
що необхiдно враховувати в теорiї, методологiї їхнього осмислення
та в практичних польових дослiдженнях. Така складнiсть рельєфу
зумовлює знаходження на одному рiвнi онтогенетично нерiвних
рослин, дерев i чагарникiв, i це дозволяє поставити проблему вивчення
онтогенетичної рiзноякiсностi бiогеогоризонтiв Ю.П.Бялловича (1960)
в соснових аренних лiсах. Отже, вертикальна будова соснових аренних
лiсiв при еоловому рельєфi вiдзначається складнiстю, онтогенетичною
рiзноякiснiстю надземних (iмовiрно пiдземних) ярусiв.

Питання динамiки парцел не виходить, на перший погляд, за межi
загальної проблематики розвитку бiогеоценозiв, але слiд зауважити,
що парцели азонального типу, в своїх змiнах, суттєво можуть
вiдрiзнятися вiд тих перетворень, якi окреслюють рiзномасштабну
динамiку угруповань. Специфiчнi риси змiн у таких парцелах
не вписуються в загальну характеристику властивих цьому типу
угруповань перетворень i значно вiдхиляються вiд них. Наприклад, як
парцели «болотного» типу в аренних лiсах Приднiпров’я.

Флюктуацiї та сукцесiї парцел можуть характеризувати загальну
картину динамiки та еволюцiї бiогеоценозу. Вони можуть бути
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автономними та асинхронними мiж собою в межах угруповання. В
його загальнiй горизонтальнiй будовi доповнюючi парцели можуть
сполучати крупнi та корiннi парцели та самi угруповання мiж собою.

В коротко часовiй динамiцi парцел можна видiляти рiзнотиповi
флюктуацiї, як загальнi так i видоспецифiчнi, зумовленi: 1) сезонними
чи рiчними клiмадаптацiями, з можливими багаторiчними ритмами;
2) кiлькiсними змiнами видової ємностi, в тому числi, спалахами
кiлькостi окремих видiв, збудникiв хвороб, рiзних фаготрофiв i
нейтральних видiв, якi суттєво не змiнюють стан рослинностi та
спiввiдношення видiв; 3) випадковими, незначними пасквальними та
рекреацiйними порушеннями чи iншими антропними впливами.

Прогнознi характеристики парцел, в умовах сукцесiй, не можуть
бути однозначними: вони мають пов’язуватися з вiдповiднiстю
парцел зональному типу бiогеоценозiв. У якостi причин сукцесiй
у парцелах слiд назвати: природно чи антропно викликанi змiни
зволоження (пiдтоплення, висихання), трофностi ґрунтiв, необоротнi
сильнi рекреацiйнi навантаження, iнженерно-технiчнi змiни рельєфу,
зведення частин угруповань (дороги, просiки, будiвництво), промислове
забруднення, що призводять до деградацiї чутливих видiв.

У рiзних угрупованнях соснових аренних лiсiв парцели одного i
того ж типу можуть знаходитися на рiзних стадiях розвитку та мати
вiдхилення в структурi еколого-таксономiчних спектрiв.

Розвиток парцел рiзних типiв i самого бiогеоценозу вiдзначаються
асинхроннiстю. Листопаднi деревно-чагарниковi, степовi та лучнi
парцели соснових лiсiв Приднiпров’я характеризуються вiдмiнностями
сезонної, рiчної динамiки та загальним напрямом свого розвитку.
В аренних лiсах дiлянки лiсництв, виробничi бази, оздоровчi та
iншi осередки вiдпочинку, зони лiнiй електропередач, дороги рiзного
значення, локуси випадкового порушення чи зведення рослинностi є
штучними рiзнотипними парцелами. Штучнi парцели соснових лiсiв є
просторами сингенезу, незалежно вiд цiлеспрямованого чи випадкового
антропного творення та можуть служити iнiцiалями перетворень у цих
лiсах. За визначенням Ф.Клементса (Миркин, 1983) сукцесiї соснових
лiсiв арен Приднiпров’я слiд вiднести до класу псамофiльних.

В загальному пiдсумку закономiрностi розвитку парцел ми
визначаємо так: 1) парцели є результатом i можуть бути iнiцiалями
розвитку бiогеоценозу; 2) кожний з типiв парцел може стати
визначальним у формуваннi серiйних угруповань; 3) парцели, близькi
зональному чи регiональному типу бiогеоценозiв, поширюються в
часовi на весь їхнiй простiр.
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3.5. Типологiя парцел

Формалiзацiя, як пiдхiд загальнонаукової методологiї, дозволяє
звести в єдину систему (чи декiлька систем) рiзнi реальнi критерiї,
за якими можна характеризувати та класифiкувати будь-якi реальнi
явища та об’єкти, в тому числi парцели.

В багатокритерiальнiй типологiї парцел аренних соснових лiсiв ми
видiляємо такi схеми: екотопiчну; елементно-морфологiчну; генезисно-
функцiональну (табл. 3.5.1), якi вписуються в реальну типологiю
степових лiсiв О.Л.Бельгарда (1950, 1971) та вiдповiдають принципам
деталiзацiї компонентiв лiсових бiогеоценозiв А.П.Травлєєва (1973).
Охопити все можливе рiзноманiття парцел у межах кожної схеми
критерiїв стало можливим на основi створення типологiчних
перiодичних систем.

Вiддаючи належне складностi проблеми побудови перiодичних
систем у бiологiї на зразок перiодичної системи Д. I.Менделєєва та
спробi Е.Пiанки (1981) побудувати «перiодичну систему нiш» на
конкретно видовiй основi ми використали принцип Д. I.Менделєєва
показавши екотопiчнi типологiчнi критерiї парцел лiсових бiогеоценозiв
у якостi перiодiв i пiдперiодiв. В якостi перiодiв ми вибрали рiвнi
зволоженостi субстратiв та рiвнi освiтлення, а пiдперiодами визначили
трофнiсть субстратiв i рельєфнi вiдмiнностi (табл. 3.5.2). Ця перiодична
типологiчна система дозволила описати всi можливi варiанти парцел
на фонi клiматичних (насамперед) флюктуацiй, включаючи можливу
реалiзацiю людиною гiдротехнiчних проектiв на зразок будiвництва
каналiв i створення штучних водойм.

При побудовi деталiзованої перiодичної екотопiчної системи
парцел аренних соснових лiсiв (табл. 3.5.2) ми виходили з того, що
зволоженiсть субстратiв є визначальною властивiстю екотопiв степової
зони, а об’єктивно iснуюча, що сформувалася в аренних соснових лiсах,
трофнiсть субстратiв включає рiзнi повторюванi варiацiї (перiоди)
їхньої зволоженостi.

Перiодична змiна зволоженостi субстратiв, на фонi рiзних рiвнiв
трофностi, характеризує екотопiчнi особливостi парцел у рiзних морфах
рельєфу та станах їхнього освiтлення, тобто їхнi типи.

В екотопiчнiй типологiчнiй схемi в якостi критерiїв видiленi: Рельєф
(A), трофнiсть (B), зволоження (C), освiтлення (D), розмiри (E)
з певною їхньою диференцiйованiстю. В загальному еоло-дюнному
рельєфi аренних лiсiв можна було видiлити: a1 — високi вершини,
a2 — невисокi вершини, a3 — лощовини, улоговини, a4 — пiвденнi
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схили, a5 — пiвнiчнi схили, a6 — схiднi схили, a7 — захiднi схили з
незначними поєднаннями цих напрямiв або експозицiй. У збiльшеннi
трофностi субстратiв видiляються такi рiвнi: b1 — дуже бiднi, b2 —
бiднi, b3 — середньо багатi, b4 — багатi, b5 — дуже багатi. Зволоження
субстратiв визначається таким чином: c1 — сухi, c2 — сухуватi, c3 —
свiжуватi, c4 — свiжi, c5 — вологi. За освiтленням парцели можуть
бути помiрно (d1), достатньо (d2) i добре (d3) освiтленi. Щодо розмiрiв,
то слiд видiляти такi парцели: e1 — 100м, e2 — 200м, e3 — 500м, e4 —
1000м, e5 — 1500м протяжнiстю, тому їхнi стани можуть оцiнюватися
неоднозначно в планi проблематики створення наукової картини свiту
в бiогеоценологiї. В екотопiчнiй типологiї парцел їхня рiзноманiтна
комбiнаторна множиннiсть описується формулами вiд a1, b1, c1, d1, e1
до a7, b5, c5, d3, e5.

Типологiчна перiодична екотопiчна система дозволяє визначати
виявленi нами та iншi, об’єктивно iснуючi, парцели: невиявленi
об’єктивно, теоретично можливi та ймовiрнiсно, прогнозовано, можливi.
Наприклад, формула a6b1c1d3 описує парцели схiдних схилiв з бiдними
сухими субстратами та сильним освiтленням; формула a3b4c3d1
характеризує парцели улоговин з достатньо трофними свiжуватими
субстратами та сильним освiтленням.

Отже, при рiзнiй трофностi субстратiв у парцелах аренних соснових
лiсiв ефективна рослинна придатнiсть екотопiв залежить вiд рiвнiв
їхньої зволоженостi. Субстрати парцел аренних соснових лiсiв, якi
сформувалися та по рiзному еволюцiонували, ми визначаємо як
псамопедони.

В елементно-морфологiчнiй типологiї парцел аренних соснових
лiсiв показовими є число видiв (F), число екоморф (G), незалежно
вiд системи, за якою вони характеризуються: диференцiйованiсть
горизонтальної будови парцел (Н), складнiсть вертикальної будови (I),
розподiл в горизонтальнiй будовi (J), розташування (К) вiдповiдно
зональностi простору бiогеоценозу (табл. 3.5.3). Зауважимо, що в
кожнiй системi екоморф (життєвих форм) їхнє число може бути
неоднаковим i це ускладнює загальний екоморфiчний об’єм будь-якого
бiогеоценозу та збiльшує число можливих типологiчних варiантiв.

Елементно-морфлогiчний стан парцел вiдповiдно цим судженням
може бути визначений таким чином: 1) за числом видiв: f1 — одно-,
f2 — дво-, f3 — три-, f4 — багатовидовi; 2) за кiлькiстю екоморф: g1 —
одно-, g2 — дво-, g3 — три-, g4 — багатоекоморфiчнi; 3) за своєю
горизонтальною диференцiйованiстю: h1 — недиференцiйованi, h2 —
мало-, h3 — середньо- чи помiрно-, h4 — складнодиференцiйованi;
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4) за складнiстю вертикальної будови: i1 — одно-, i2 — дво-, i3 —
три-, i4 — багатояруснi; 5) за розподiлом у горизонтальнiй будовi
бiогеоценозу: j1 — розсiянi рiвномiрно, j2 — розсiянi нерiвномiрно, j3 —
розмiщенi групами рiвномiрно, j4 — розмiщенi групами нерiвномiрно,
j5 — розмiщенi групами зонально, j6 — злитi; 6) за розташуванням у
зональностi простору бiогеоценозу: k1 — серединнi, k2 — крайовi, k3 —
екотоннi, k4 — сполучнi, k5 — обплямовуючi, k6 — вкладенi. Звiдси
бiорiзноманiття парцел за їхнiми типами в органiзацiйнiй типологiчнiй
схемi визначається їхнiми формулами вiд f1, g1, h1, i1, j1, k1 до f4, g4,
h4, i4, j6, k6. Крiм того, у вертикальнiй будовi парцел можуть мати
мiсце рiзнi варiанти заповнення простору вiд майже оголеної поверхнi
до ущiльненого заповнення всiх ярусiв.

Спрощено це подано в таблицi 3.5.3. Наприклад, формула f1i1h1k1
описує одновидовi однояруснi горизонтально недиференцiйованi
парцели, що розташованi в серединi бiогеоценозу, а формула f3i4h4k6 —
характеризує багатовидовi багатояруснi горизонтально складно
диференцiйованi вкладенi парцели.

Таким чином, елементно-морфологiчна типологiчна перiодична
система парцел, як попередня, виконує дiагностично-прогнознi функцiї.

В генезисно-функцiональнiй типологiчнiй системi парцел, на наш
погляд, вiдповiдно уявленням М.В.Дилiса (1969) та нашим розробкам
(Л.В.Шанда, 2006), слiд враховувати походження (L), розвиток (М),
значущiсть (N) i роль або функцiї (O) парцел. Вiдповiдно до цього за
походженням слiд видiляти парцели природнi (l1), природно-антропнi
(l2), антропно-природнi (l3), антропнi (l4). В такому пiдходi враховується
активна роль людини та природний неконтрольований розвиток парцел,
змiнених людиною чи штучно сформованих i по рiзному контрольованих
людиною як у природних так i в штучних лiсових масивах. За розвитком
парцели можуть бути корiнними (m1) i похiдними (m2), за значущiстю —
основними (n1) i доповнюючими (n2). За функцiями — сутнiсними (o1)
i несутнiсними (o2).

Отже, вся така множиннiсть парцел описується формулами вiд l1,
m1, n1, o1 до l4, m2, n2, o2.

Формалiзованi, полiкритерiальнi типологiчнi схеми парцел
теоретично можуть бути розширенi та деталiзованi. Крiм того,
вiдмiтимо, що недостатньо опрацьованими в теорiї та типологiї парцел
є такi критерiї як конфiгурацiя, просторова стабiльнiсть, просторова
рухомiсть (парцелохорiя), напрями та тенденцiї їхнього розвитку,
сукцесiйнiсть, стадiйнiсть, iнiцiальнiсть, парцелярнi смуги (пасма).
Екотони та екотонотопи, як їхнi основи, теоретично слiд розглядати в
якостi iндивiдуалiзованих сумiжних парцел межуючих бiогеоценозiв.
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Реальна типологiя парцел аренних соснових лiсiв повнiстю
вiдповiдає типологiчним побудовам i об’єктивним визначенням типiв
лiсiв О.Л.Бельгарда (1950, 1970), проте вона є полiварiантною,
тому що в межах кожного лiсу можна видiлити декiлька типiв
парцел, у залежностi вiд конкретної деталiзацiї кожного типу лiсу
та субстратiв. Ареннi сосновi лiси (як i будь-якi) є здебiльшого
полiпарцелярними системами. Вiдповiдно цьому в аренних соснових
лiсах можна видiляти реальнi рiзнощiльнолiсовi та рiзнощiльнотравнi
парцели з рiзним заповненням горизонтального та вертикального
простору, з вiдмiнностями екотопiчного, елементно-морфологiчного та
генезисно-функцiонального типiв.

На основi принципу нерiвнобiчного багатокутника в кожнiй iз цих
систем формалiзовано вираженi лiтерами критерiї можна поєднувати
та визначати типологiчнi формули парцел (вiд a1, b1, c1, d1, e1, f1, g1,
h1, i1, j1, k1, l1, m1, n1, o1 до a7, b5, c5, d3, e5, f4, g4, h4, i4, j6, k6, l4, m2,
n2, o2).

Iстотна змiна властивостей субстратiв парцел (монопсамопедонiв)
визначається, насамперед, рiвнями зволоженостi в рiзних морфах
рельєфу.

У теоретичнiй деталiзацiї типiв парцел на основi великих перiодiв
рiвнiв зволоження c1-c2-c3-c4 i їхнiх пiдперiодiв рiвнiв трофностi b1-
b2-b3-b4 враховуються також допомiжнi перiоди — рiвнi освiтлення
d1-d2-d3 i пiдперiоди в них — рельєфнi вiдмiнностi a1-a2-a3-a4-a5-a6-a7.

Об’єктивно, варiативно, ймовiрнiсно можливi типи парцел по
рiзному видiляються на фонi багаторiчного бiльш або менш, сталого
комплексу клiматичних умов або їхнiх аномалiй, насамперед вiдносно
нормальної для степу кiлькостi опадiв, її зменшення (посуха) чи
збiльшення.

Теоретично, типологiчна перiодична екотопiчна система парцел
виходить за межi об’єктивно iснуючих станiв субстратiв, освiтлення i
видiлiв рельефу, збагачуючи можливостi встановлення типiв парцел.
Так, кожний перiод зволоження c1-c2-c3-c4 може однозначно визначати
всi типи парцел у його межах (табл. 3.5.2).

На фонi середньої багаторiчної форми опадiв за типами першого
перiоду парцели пласких знижених форм рельєфу (a3), улоговин
i лощовин (a4) можуть бути сухуватими, другого перiоду (c2) —
свiжуватими боровими, третього (c3) — свiжими, четвертого (c4) —
вологими. Отже, можливi варiативнi змiни випередження типiв парцел,
а також їхнiй зворотний хiд на фонi зволоження субстратiв.
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Iмовiрнiсно можливими (проте з рiзними рiвнями) є змiни
зволоження рiзних (усiх) морф рельєфу та варiативнiсть трофiчних
характеристик субстратiв.

У межах вiдведеного об’єму перiодичної типологiчної екотопiчної —
системи парцел нам не вдалося охопити повно усi типологiчнi критерiї,
тому ми вважаємо можливим розширити цю систему (табл. 3.5.4),
використавши критерiї найвищого зволоження (c5) i самої високої
трофностi субстратiв (b5), одержавши таким чином завершення
екотопiчної системи.
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Парцели, формули яких складають, у числi iнших, критерiї
c5 i b5 є найбiльш рослиннопридатними, добре зволоженими та з
багатими (родючими) субстратами, що можуть забезпечувати розвиток
гiгрофiльних i мегатрофних (за О.Л.Бельгардом, 1950) видiв.

Загалом теорiя парцелярностi бiогеоценозiв поки що опрацьована
у визначальних своїх засновках i вона та її типологiя потребують
подальшої розробки, поповнення та переосмислення змiсту.
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ЧАСТИНА 4. ТЕОРЕТИЧНI ПРОБЛЕМИ
АЛЕЛОПАТIЇ ТА ВЗАЄМОВIДНОСИНИ

РОСЛИН

4.1. Методологiя та теорiя алелопатiї

Алелопатiя є взаємним впливом рослин на основi видiлюваних
ними речовин при життєдiяльностi та посмертному розкладаннi
(Грюммер, 1957). Це такий комплекс явищ i процесiв, якi виявляються
рiзною активнiстю та реакцiями рослин — алелопатичною активнiстю,
толерантнiстю, за А.М. Гродзинським (1973), порогами чутливостi, за
М.М.Матвєєвим (1985). Алелопатiя характеризується позитивними,
негативними ефектами та нейтралiзмом, вiдiграє суттєву роль у життi
рослин, їхнiх угруповань i бiогеоценозiв.

Проблематика алелопатiї є достатньо широкою. Теоретичнi та
методологiчнi розробки, фактологiчний матерiал потребують поглиб-
леного аналiзу, переосмислення, розширення. Основнi методологiчнi
проблеми алелопатiї недостатньо конкретизованi та вiдчленованi вiд
теоретичних. Екологiчна, широка бiологiчна сутнiсть алелопатiї була та
залишається об’єктом теоретичних пошукiв i рiзнопланових практичних
дослiджень у широких ретро- i перспективах. Екологiчна роль хiмiчних
взаємодiй у живiй природi вимагає багатоцiльового опрацювання
як вiльного, пошукового, цiлеспрямованого плану, так i прикладних
розробок.

Започаткованi Г.Ф. Гаузе (1944) уявлення про хiмiчну бiоценологiю,
загальнобiологiчний пiдхiд у теорiї алелопатiї, звернення до її бiосфер-
ної еволюцiйної ролi дозволяють згiдно з розробками багатьох авторiв
(Чернобривенко, 1956; Гродзинский, 1973; Иванов, 1972; Райс, 1978;
Матвеев, 1985) викласти її аксiоматику на широкiй екологiчнiй основi.

Бiохiмiчнi зв’язки та взаємодiї в живiй природi є складни-
ми сукупностями явищ i процесiв, характерними для всiх
рiвнiв її органiзованостi. Вони є її еволюцiйним надбанням. У них
виявляються рухи речовин, енергiї, iнформацiї в органiчному
свiтi, циклiчнiсть формування, функцiонування, перетворення
бiологiчно активних речовин у бiогеоценозах. Вони є формами та
ланками бiогенної мiграцiї хiмiчних елементiв у бiосферi.

Всi iснуючi елементи та компоненти органiчного свiту є хiмiчно
екскреторно активними, вони продукують i видiляють у середовище
в процесi життєдiяльностi та посмертного розкладання, специфiчнi
та неспецифiчнi речовини рiзної хiмiчної i фiзичної природи, що є
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багатофакторно зумовленими, онтогенетично залежними, неоднаково
стiйкими в рiзних середовищах, здатними до хiмiчного реагування.

Екскреторнi функцiї органiзмiв еволюцiйно склалися
та забезпечили їхнi певнi: 1) просторово-часову стiйкiсть, утри-
мання екологiчних позицiй у популяцiях i в угрупованнях органiз-
мiв; 2) мiкроеволюцiйну значущiсть. Усi форми живого є екскрето-
мутантами i рекомбiнантами. Речовинам, якi видiляються, притаманна
видоспецифiчнiсть, полiфункцiональна значущiсть, iнформацiйна,
сигнальна, енергетична, метаболiчна, трофiчна роль у життєдiяльностi,
розвитковi, розмноженнi органiзмiв, у коротко- чи довготривалiй
еволюцiї бiогеоценозiв.

Специфiчним i неспецифiчним речовинам, якi видiляються при
життi та посмертному розкладаннi, притаманнi рiзнi дiапазони дiї, рiзнi
взаємодiї (антагонiзм, синергiзм або по-рiзному виражений нейтралiзм)
та специфiчнi й неспецифiчнi реакцiї, включаючи рiзнi адаптацiї,
модифiкацiї, мiметизм, стреси, морфози, фенокопiї, мутацiї.

Цi речовини формують в угрупованнях органiзмiв специфiчнi,
iндивiдуальнi та iнтегрованi хiмiчнi сфери, бiохiмiчнi середовища,
режими специфiчного характеру, що екологiчно та онтогенетично
зумовленi.

Особливе, специфiчне iндивiдуальне середовищетворення всiх
елементiв органiчного свiту iнтегрується в угрупованнях органiзмiв i,
на рiвнi урочищ, ускладнюється рухливiстю сфери легких видiлень
органiзмiв, їхнiх решток та обмiну з сусiднiми угрупованнями й
урочищами.

В бiогеоценозах формуються специфiчнi та неспецифiчнi
бiохiмiчнi ланцюги та сiтi, котрi поєднують пасовищнi та
детритнi трофiчнi ланцюги в одну систему взаємозумовленого
iснування органiзмiв.

Речовини, що видiляються рослинними органiзмами, можуть
визначити вiзерункуватiсть будови, мозаїчнiсть рослинних угруповань,
їхнього бiохiмiчного та фiтонцидного середовища, як сфери летких
речовин. Вони суттєво важливi в оборотних i необоротних змiнах
угруповань, особливо в лiтофiльних або псамофiльних сукцесiях, коли
субстрати збiдненi колоїдами. Разом з тим мозаїчнiсть рослинного
покриву — «зелена мозаїка» — формує неоднорiднiсть бiохiмiчного
середовища — «мозаїку концентрацiй» — бiологiчно активних речовин,
рухливої сфери летких видiлень в бiогеоценозах.

Система бiохiмiчних зв’язкiв органiзмiв, з вiдповiдними ланцюгами
та сiтями утворює, бiохiмiчний пiдпростiр екологiчного простору
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бiогеоценозу. Субстратною основою цього пiдпростору є бiохiмiчне
середовище.

Уявлення про бiохiмiчне середовище бiогеоценозу має бути
розширене. Воно формується на основi видiльних (хiмiчних) функцiй
усiх його пiдсистем (бiотичної, бiогенної). Невизначена множиннiсть
формованих i видiлюваних речовин i продуктiв їхнього хiмiчного
реагування iнтегрується i складає бiохiмiчний фон будь-яких взаємодiй
органiзмiв. Бiохiмiчне середовище має свiй невизначено великий фонд
(набiр, пул) сполук, ємнiсть видоспецифiчних речовин, якi можуть
бути iдентифiкованi та характеризувати iндивiдуальну специфiчнiсть
кожного бiогеоценозу. Бiохiмiчне середовище, як динамiчна система,
має добовi, сезоннi та рiчнi ритми, специфiчнi якiснi та кiлькiснi
змiни, що по-рiзному проявляються в надземних i пiдземних частинах.
Бiохiмiчне середовище бiогеоценозу є загальним фоном iснування
будь-якого органiзму, його власного iндивiдуального середовища,
фiтогенного поля чи алелопатичної сфери, що iнтегруються в ньому.

Взаємини органiзмiв у повiтрi та ґрунтi модифiкуються великими
масами летких i водорозчинних речовин, якi пасивно видiляються та
вимиваються з надземних i пiдземних частин, крiм активної екскрецiї.
Бiологiчнi види загалом взаємодiють, створюючи спiльне середовище
бiогеоценозу i власнi осередки (чарунки) в бiохiмiчних сiтях зв’язкiв.

Сучасна методологiя та теорiя алелопатiї, крiм спецiальних
конкретно-наукових основ, має опиратися на фундаментальнi,
рiзнорiвневi екологiчнi розробки багатьох учених (Гродзинский, 1973;
Чернобривенко, 1970; Райс, 1978; Матвеев, 1985).

Онтологiчними проблемами алелопатiї є: 1) видова, екологiчна,
онтогенетична зумовленiсть бiохiмiчних зв’язкiв i взаємовпливiв рослин,
їхнiх реакцiй i адаптацiй; 2) сутнiснi агенти, фактори алелопатiї, їхнiй
хiмiзм, функцiї, динамiка.

Гносеологiчнi проблеми визначаються в алелопатiї, в першому
приближенi, так: 1) концептуальнi основи теоретичних, практичних,
прикладних дослiджень; 2) наукова картина свiту в алелопатiї як вищий
рiвень систематизацiї знань; 3) теоретизацiя та класифiкацiя напрямiв
дослiджень i пiзнавальних пiдходiв; 4) алелопатична iнформатика як
частина екоiнформатики.

Загальнонаукова методологiя достатньо широко характеризується
рiзними пiдходами (системний, елементно-структурний, iмовiрнiсний)
та методами (формалiзацiї, моделювання, аналогiй, екстраполяцiй).
Серед загальнонаукових проблем алелопатiї видiлимо: 1) системнiсть,
дискретнiсть алелопатичних явищ i процесiв; 2) елементно-структурний
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аналiз статики та динамiки взаємодiй органiзмiв; 3) органiзованiсть
бiохiмiчного простору (як сукупностi зв’язкiв) та бiохiмiчного середо-
вища; 4) формалiзацiю типiв i моделювання бiохiмiчних взаємовпливiв;
5) iмовiрнiснi явища та процеси у взаємовпливах органiзмiв; 6) аналого-
екстраполяцiйнi визначення в описах алелопатiї.

Пiдходи загальнонаукової методологiї достатньо реалiзуються в
алелопатiї. Алелопатична толерантнiсть рослин (Гродзинский, 1973),
пороги алелопатичної чутливостi (Матвеев, 1985) є екстрапольованими
варiацiями закону толерантностi Е.Шелфорда. Бiохiмiчне середовище
бiогеоценозу (Чернобривенко, Шанда, 1966) модифiковане в бiохi-
мiчне середовище фiтоценозу (Марков, 1962), алелопатичну сферу
(Гродзинский, 1973), алелопатичний режим (Матвеев, 1985) фiтоценозу.
Бiогенне поле рослин (Уранов, 1965) модифiковане в iнтегральну
алелопатичну сферу (Гродзинский, 1973).

А.М.Гродзинський (1973) наводить ряд аналогiчно визначених
майже однозначних (бластоколiни — колiни — фiтолiни — бiолiни)
та неоднозначно, аналогiчно визначених понять (колiни — маразмiни —
сапролiни — мiазмiни), що характеризують агентiв алелопатичного
впливу здебiльшого як одних i тих самих сполук. Бiохiмiчне середовище,
iндивiдуальна, алелопатична сфера, фiтогенне поле не є теоретичними
абстракцiями. Це реальнi сутностi, якi є складовими органiзованостi
бiогеоценозу.

На рiвнi конкретно-наукової методологiї видiлимо такi проблеми:
1) рiзнорiвнева структурованiсть алелопатiї (теоретична, загальна,

у тому числi факторiальна, спецiальна — часткова); 2) типологiя
бiохiмiчних взаємодiй рослин.

Конкретно-науковi методологiчнi розробки ще недостатньо розчле-
нованi стосовно диференцiйованостi алелопатiї, проте частково реалi-
зованi у визначеннях типiв i форм взаємодiй складностi бiохiмiчного
середовища та бiохiмiчного простору.

На дисциплiнарному рiвнi методологiї алелопатiї можна видiлити
проблеми: 1) цитологiчнi, генетичнi, анатомо-морфологiчнi, фiзiолого-
бiохiмiчнi ефекти алелопатiї; 2) фiзiолого-бiохiмiчнi особливостi
екскреторних функцiй рослин всiх органiзмiв загалом; 3) внутрiшньо-
видовi та мiжвидовi алелопатичнi взаємодiї. Зауважимо, що цi проблеми
i тi, що визначенi для iнших рiвнiв методологiї, є комплексними i
можуть бути роздiленi на конкретнi та менш ємкi.

На мiждисциплiнарному рiвнi методологiї алелопатiї видiляються
такi проблеми: 1) екологiчна, бiогеоценотична роль алелопатiї;
2) хiмiчна iдентифiкацiя видiлюваних рослинами видiлень i тих, якi



141

взагалi формуються в просторi бiогеоценозу; 3) еволюцiйнi аспекти
алелопатiї; 4) антивiрусна та антимiкробна активнiсть рослинних
видiлень; 5) рослиннi видiлення як антибiотики, iнсектициди,
фунгiциди тощо; 6) бiохiмiчнi взаємодiї рослин i тваринних органiзмiв;
7) спiввiдношення бiохiмiчних i конкурентних взаємодiй рослин;
8) алелопатичнi фактори як модифiкатори фенотипiв та мутагени. Така,
далеко не повна проблематика цього рiвня алелопатiї методологiчно
вiдображає основи багатоспрямованих, теоретичних практичних та
прикладних розробок у вiрусологiї, мiкробiологiї, мiкологiї, бiохiмiї,
фiзiологiї рослин, тварин i, частково, в генетицi.

Методологiчнi проблеми алелопатiї спрямованi на подальше форму-
вання її теоретичних засновкiв, визначення конкретних теоретичних
проблем.

Теоретизацiя алелопатiї є вiдображенням її методологiчної
проблематики в їхнiй конкретицi та звуженнi змiсту. Методологiчнi
та теоретичнi проблеми, як похiднi перших, можуть бути
сформульованi як оглядовi, оглядово-аналiтичнi, аналiтичнi з
уточненням, переосмисленням iснуючих уявлень i виходом на новi
теоретичнi рiшення. Як теоретичнi, рiзнорiвневi проблеми визначимо
деякi: 1) суть, змiст, мiсце алелопатiї в фiтологiї, фiтоценологiї,
бiогеоценологiї; 2) алелопатiя як комплекс системних явищ i процесiв;
3) концепцiї алелопатiї; 4) бiохiмiчне середовище як фон алелопатiї
та зв’язкiв взаємообумовленого iснування; 5) алелопатiя як фактор
формування, функцiонування, розвитку рослинних угруповань i
бiогеоценозiв; 6) статика та динамiка алелопатiї; 7) генетика та
екологiя алелопатичних взаємодiй; 8) специфiчнiсть i неспецифiчнiсть
алелопатичних впливiв i реакцiй; 9) антагонiзм, синергiзм, гомеостаз,
гомеорез у явищах i процесах алелопатiї; 10) алелопатiя та теорiя
екологiчної нiшi; 11) дискретнiсть алелопатiї на дво-, три- та
багатовидовому рiвнях; 12) полiфункцiональнiсть видiлюваних речовин
i адаптацiоґенез рослин; 13) рослиннi видiлення як фактори мутагенезу;
14) статичнi та рiзноступiнчастi, динамiчнi форми алелопатичних
впливiв; 15) динамiка оборотностi та необоротностi алелопатичних
реакцiй; 16) алелопатична активнiсть i толерантнiсть як вирази
генотипiчної норми реакцiї; 17) порiвняльнi еколого-географiчнi
аспекти алелопатичних взаємодiй, активностi та толерантностi видiв;
18) градiєнтний аналiз алелопатiї; 19) еколого- та онтогенетично
залежнi видозмiни алелопатичних зв’язкiв; 20) добовi, сезоннi, рiчнi
ритми екскреторних функцiй рослин; 21) еволюцiя екскреторних
функцiй органiзмiв.
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Усi цi проблеми, так само як i методологiчнi, можуть бути по-
рiзному роздiленi, розширенi та доповненi у своєму перелiку та сутi. Їхнє
визначення вiдображає певнi точки зору рiзних авторiв i не претендує
на якусь остаточнiсть, i, тим бiльше, на завершенiсть.

Сутнiсть самої алелопатiї неоднозначно, але достатньо наближено
визначалася рiзними авторами в її зв’язках з хiмiчною бiогеоценологiєю,
алелохiмiєю, телетоксiєю, алелобiохiмiєю (Гродзинский, 1973; Черно-
бривенко, 1970).

Змiст алелопатiї в системi фiтологiї, фiтоценологiї, бiогеоценологiї
має бути насамперед пов’язаний з її визначенням як взаємного впливу
рослин на основi речовин, якi видiляються, та розширення її змiсту до
кругообiгу фiзiологiчно активних речовин у бiогеоценозах i бiосферi
(Гродзинский, 1965, 1973). Етимологiчно взаємовплив рослин i кругообiг
бiологiчно активних речовин є незiставимими. Коректнiше, обмежувати
бiогеоценотичну та бiосферну роль алелопатiї її вихiдним розумiнням
i доповнювати розумiнням її як проявами руху речовин, енергiї
та iнформацiї в сiтях взаємообумовленого iснування органiзмiв у
бiогеннiй мiграцiї елементiв у бiосферi (Чернобривенко, Шанда, 1970). В
цьому ракурсi цiлком сприйнятливим є визначення А.М. Гродзинським
(1973) алелопатiї як способу хiмiчної саморегуляцiї угруповання, що є
складною кiбернетичною системою.

Алелопатiя як багатовидове явище не обов’язково пов’язана з
обмiнами речовинами, що видiляються видами, крiм того, обмiни
можуть бути нерiвнозначними. Алелопатичнi впливи можуть бути
однобiчними, негативними або позитивними. Одна i та ж рослина може
бути одночасно i донором, i реципiєнтом активних речовин для рiзних
видiв.

Алелопатично активнi речовини є факторами бiохiмiчного,
екологiчного гомеостазу в бiогеоценозах, а бiохiмiчне середовище —
одним з його суттєвих гомеостатiв. Алелопатiю можна розглядати як
фактор спонтанного та iндукованого (в експериментальних умовах)
мутагенезу (Чернобривенко, 1956; Шанда, 1976, 1986).

Розробка методологiї та теорiї алелопатiї є актуальним напрямом
хiмiчної бiогеоценологiї, бiохiмiчної екологiї.

Розширення уявлень про широку екологiчну, ценотичну, еволюцiйну
роль алелопатiї можливе не тiльки на широкiй методологiчнiй основi,
але й на засновках факторiальної екологiї, що може бути деталiзовано
структурована. Визначення певного кола методологiчних i теоретичних
проблем може уточнюватися, розширюватися з виходом на новi рiвнi
практичних дослiджень в лабораторних i польових умовах.
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4.2. Бiохiмiчний простiр бiогеоценозу, його
органiзованiсть i взаємозв’язки органiзмiв

Теоретизацiя проблематики хiмiчної бiоценологiї об’єктивно виво-
дить на її осмислення з позицiй органiзованостi бiогеоценозу. Орга-
нiзованiсть є певним рiвнем взаємозумовленостi структури (складу,
будови, зв’язкiв), функцiй, адаптацiй i розвитку. Вона може мати
рiзнi структурно-функцiональнi вирази, характеризує екологiчний
(як сукупнiсть екологiчних факторiв рiзної природи) i вiдповiдно
бiохiмiчний простiр бiоценозу, що мають сiтьову (мережисту) структуру.

Структура, як форма зв’язкiв елементiв будь-якої системи, може
мати рiзнi варiацiї, проте сiтьова модель, яка включає лiнiйнi ланцюги
та кiльцьовi зв’язки у виглядi складних графiв без контурiв (Лернер,
1967) або сiтi зв’язкiв (Винер, 1968), виявляється характерною для
всiх складних систем, у тому числi для бiогеоценозiв. Цей аспект
бiогеоценологiчної теорiї недостатньо розроблений.

Уявлення про сiтьову органiзованiсть живої природи (Федоров, 1980)
розвивалися вiд стародавнiх авторiв, якi визначали ланцюги живлення,
до Ч.Дарвiна з його «сiткою життя». Д.М.Кашкаров (1938) вiдмiтив,
що вплив Ч.Дарвiна дозволив Х.Мебiусу, Ч.Елтону, Е.Шелфорду
сформувати положення про сiтi живлення чи трофiчнi сiтi. Звертаючи
увагу на суттєву важливiсть у бiогеоценозах трофiчних зв’язкiв,
Д.М.Кашкаров писав про те, що всi члени бiогеоценозу формують
систему бiологiчної залежностi. Завдяки цьому саморегулюванню
вся система коливається навколо якогось середнього положення,
а структура бiоценозу є iнтегрована реакцiя його компонентiв на
екологiчнi фактори. Отже, поняття системностi, саморегуляцiї,
iнтеграцiї, адаптивностi структури, незважаючи на їх сучасне
звучання, розглядалися досить давно (Кашкаров, 1938) як важливi
атрибутивнi властивостi бiогеоценозу з усiма забезпечуючими
зв’язками, явищами, процесами та випливаючими наслiдками для
органiзмiв i самих бiогеоценозiв. Разом з тим вiдзначимо, що
сiтьова структура всiх угруповань органiзмiв у бiльшостi випадкiв
розглядалася тiльки в одному, трофо-функцiональному, вiдношеннi,
хоч достатньо очевидною вважалися iнтегруюча (системотвiрна) роль
усiх внутрiшньо- та мiжвидових взаємовiдносин, за I. I.Шмальгаузеном
(1968). Маючи на увазi, що для взаємодiй органiзмiв характерними
є багатоканальнiсть, просторовi, трофiчнi, хiмiчнi, бiофiзичнi явища,
рiзноманiтнi форми конкуренцiї та обмiну iнформацiї, звернемо увагу
на те, що вирiшальнi трофiчнi (у широкому розумiннi) та просторовi
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вiдносини опосередкованi множиною iнших зв’язкiв, вiдносин i що
бiохiмiчнi зв’язки (взаємовпливи) є найбiльш унiверсальними та
вiдносно стабiльними за своєю природою, на основi видоспецифiчностi
речовин, видiлюваних органiзмами в процесi життя та посмертного
розкладання.

Стрес як неспецифiчна реакцiя органiзмiв на несприятливi умови
може мати рiзну природу залежно вiд градiєнтiв хiмiчних та фiзичних
чинникiв. Напруженiсть, iнтенсивнiсть, частота впливiв тих чи iнших
факторiв, їхнiх комбiнацiй (групи, комплекси) характеризуються
специфiчним складом i загальною неспецифiчною реакцiєю. Деякими
дослiдниками постулюється положення про неспецифiчну дiю та
неспецифiчнi реакцiї органiзмiв на той чи iнший бiохiмiчний вплив.
Проте неспецифiчне зниження росту та iншi прояви життєдiяльностi
ще не доводять принципову неспецифiчнiсть реакцiї.

Стреси органiзмiв, якi зумовленi рiзними факторами, у тому числi
бiохiмiчними впливами (алелохiмiчнi стреси), можуть мати наближенi
фiзiолого-бiохiмiчнi внутрiшнi стани та зовнiшнi прояви, проте
явища та процеси генотипiчних реакцiй мають бути неоднаковими,
видоспецифiчними. Наприклад, неспецифiчне зниження проростання
насiння та росту рослин може бути зумовлене дiєю багатьох екологiчних
чинникiв, зокрема температури, вологостi середовища, радiоактивностi,
електромагнiтних полiв, гравiтацiї, неорганiчних та органiчних
речовин, у тому числi бiотичної та бiокосної природи. В усякому разi,
навiть апрiорно, можна судити про незаперечну рiзницю внутрiшнiх
механiзмiв такої неспецифiчної зовнiшньої реакцiї. Цей момент
логiчних мiркувань є важливим для встановлення принципiв пiдходу
до побудови схеми бiотичних взаємодiй у бiогеоценозах, розширення
таких уявлень до рiвня бiохiмiчних сiток в обсязi одного чи ряду
сумiжних бiогеоценозiв, урочища чи бiому. Основою для цього є висока
видоспецифiчнiсть речовин, якi видiляються, та висока чутливiсть,
вибiрковiсть органiзмiв до цих речовин, яка виявляється на великих
вiдстанях i вiдiграє роль у процесах саморегуляцiї ценопопуляцiй та в
мiжпопуляцiйних взаємодiях.

Агентами бiохiмiчного впливу одного органiзму на iнший можуть
бути як видоспецифiчнi, так i неспецифiчнi речовини. Специфiчна,
бiохiмiчна дiя органiзмiв обумовлена їхньою бiохiмiчною iндивiдуаль-
нiстю (унiкальнiстю, специфiчнiстю). Реакцiя будь-якого органiзму на
конкретну дiю неоднозначна, специфiчна за своєю природою, проте
iндивiдуальний комплекс елементарних реакцiй утворює загальну
неспецифiчну (зовнi) реакцiю стимуляцiї чи зниження росту та розвитку
на ту чи iншу дiю.
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Елементарнi явища та процеси внутрiшнього середовища будь-
якого органiзму (тi чи iншi синтези, бiохiмiчнi явища i процеси,
змiна концентрацiї речовин у цитоплазмi, iнтенсивнiсть вбирання та
видiлення води, тих або iнших газiв, хiмiчних елементiв, зрушення
ростових процесiв, явищ росту та диференцiацiї клiтин) у кожному
конкретному випадку утворюють складну систему реагування на той
або iнший вплив.

Морфологiчно бiльшiсть специфiчних реакцiй виявляються у
виглядi неспецифiчної схожостi з iншими (iншої етиологiї) змiнами
життєдiяльностi органiзму. Таким чином, у теорiї адаптацiй та стресiв
органiзмiв, особливо на фонi бiохiмiчних впливiв, необхiднi пошуки та
осмислення тонких механiзмiв реагування.

Речовини, що видiляються органiзмами, мають видоспецифiчний
характер i вiдзначаються полiфункцiональнiстю. Разом з тим однi i
тi ж види (насамперед твариннi) можуть видiляти речовини рiзного
функцiонального призначення (Киршенблат, 1972) — сигнальнi,
захиснi, середовищетвiрнi, модифiкуючi морфологiю, фiзiологiю,
бiохiмiю, поведiнку органiзмiв тощо. Речовини, що видiляються,
сприймаються, поглинаються органiзмами, зумовлюють сiтьову
структуру багатьох зв’язкiв органiзмiв. Так, фаготрофiя (життя за
рахунок поїдання), в своїх рiзних проявах заснована на сприйманнi
корму та толерантностi щодо нього. Кожний трофiчний ланцюг
забезпечується передачею та сприйманням iнформацiї в кожнiй
ланцi зв’язку: хiмiзм у широкому розумiннi (запахи, слiди, звуки,
форма, колiр тiла, особливостi життєдiяльностi та стану органiзмiв).
Оптична, акустична, хiмiчна, бiофiзична та iншi форми iнформацiї
про джерела корму пов’язанi з рiзними сигналами, тому трофiчнi
ланцюги та сiтки є також iнформацiйними ланцюгами та сiтками з
неоднаковою iнтенсивнiстю та об’ємом iнформацiї в рiзних ланках
i дiлянках. Сутнiсна значущiсть хiмiзму їжi, корму в трофологiї
(Уголев, 1987), прояви видоспецифiчного метаболiзму органiзмiв у
рiзних екскреторних функцiях дозволяють вважати канали бiохiмiчних
зв’язкiв невiд’ємними вiд трофiчних. Трофiчнi ланцюги та трофiчнi
сiтi за своєю природою не охоплюють всiєї рiзноманiтностi бiохiмiчних
зв’язкiв, якi забезпечують системоформування бiогеоценозу.

Бiохiмiчний ланцюг — це не послiдовнi, пiдпорядкованi елементи,
а ряд бiохiмiчно зв’язаних органiзмiв. Цей ланцюг може бути
закiльцьованим, утворюючи елементарну чарунку. Чарункова будова
бiохiмiчних сiток бiогеоценозу є вiдображенням багатозумовлених
зв’язкiв органiзмiв.
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Сiтки бiохiмiчних (алелохiмiчних) зв’язкiв органiзмiв (Шанда,
1985, 1990) утворюються не тiльки на основi прямих, але й непрямих
багатоступiнчастих впливiв. Бiохiмiчний вплив одного органiзму на
iнший (як зв’язку) є елементарною ланкою бiохiмiчного ланцюгу,
а хiмiчнi зв’язки кожного члена цiєї ланки з iншими органiзмами
утворюють елементарну чарунку в бiохiмiчнiй сiтi будь-якого
бiогеоценозу. Бiохiмiчнi ланцюги та чарунки сiтей одних i тих же видiв
у рiзних угрупованнях характеризуються певним рiвнем специфiчностi
залежно вiд бiохiмiчного середовища (Чернобривенко, Шанда, 1966,
1970). Для кожного угруповання специфiчною є своя бiохiмiчна
структура на основi бiохiмiчних зв’язкiв.

Наше визначення чарунки бiохiмiчних сiтей бiогеоценозiв i
фiтоценозiв є ширшим i бiльш формалiзованим ценочарунки
В.С. Iпатова (1966), котра обмежується трофiчними вiдносинами мiж
рослинами. Такi ценочарунки властивi рослинним угрупованням,
проте це твердження суперечить уявленню про єднiсть метаболiчної
(кореневої головним чином) системи рослинного угруповання, його
загальнiй та бiохiмiчнiй структурi, що iнтегрують усi зв’язки як у
природних, так i в штучно сформованих системах рослин.

Iдея чарункової бiохiмiчної органiзованостi угруповань органiзмiв є
цiлком можливою, вона може бути модельована передаванням мiчених
атомiв у ланцюгу (Иванов, 1972) послiдовно розташованих рослин.

Видiльна (алелопатична) активнiсть рослин, як i внутрiшньорослин-
ний метаболiзм, знаходиться пiд генетичним контролем. Форми
алелопатичних зв’язкiв можуть бути статичними, динамiчними,
рiзноступiнчастими. В межах кожного типу вiдносин можуть
бути виявленi рiзнi форми зв’язкiв i взаємодiй — нейтралiзм,
антибiоз, симбiоз, якi окреслюють усi однобiчнi чи взаємнi вiдносини.
Специфiчний бiохiмiчний вплив органiзмiв обумовлений їх-
ньою бiохiмiчною iндивiдуальнiстю. Реакцiя будь-якого органiзму
на певний вплив неоднозначна i складна за своєю природою. Залежно
вiд специфiчностi впливу того чи iншого фактора, зумовленого
його природою, напруженiстю та iнтенсивнiстю, в реагуючому
органiзмi розвиваються тi чи iншi елементарнi процеси (реакцiї).
Специфiчнi поєднання елементарних реакцiй можуть давати одну
й ту ж неспецифiчну зовнiшню реакцiю. Отже, у теорiї адаптацiї i
стресу, особливо на фонi бiохiмiчних впливiв, необхiдними є пошуки i
осмислення тонких механiзмiв реагування.

У широкiй екологiчнiй перспективi, в планi проблеми, що
розглядається нами, бiогеоценози являють собою складну, таку,
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що змiнюється, хiмiчну мозаїку органiзмiв або їхнiх решток як
джерел бiологiчно активних речовин. Л.Джилберт (1983) хiмiчну
мозаїку екосистем пов’язує тiльки з розташуванням рослин як джерел
мiжвидового рiзноманiття вторинних метаболiтiв, якi визначають
сенсорну i харчову спецiалiзацiю фiтофагiв, а потiм i складнi трофiчнi
(живильнi) сiтки.

Зелена мозаїка бiогеоценозiв, на наш погляд, може розглядатися ще
в двох аспектах i визначає: 1) просторовi композицiї та концентрацiї тих
або iнших первинних (залежно вiд накопиченої бiомаси) та вторинних
(залежно вiд видової специфiки) речовин; 2) складнi динамiчнi
вiзерунки, що утворюють iндивiдуальнi бiохiмiчнi сфери рiзних
органiзмiв, насамперед рослинних, i є елементами мозаїки рослинних
угруповань, тобто це групи, що включають рiзнi види, а також
видiлюванi речовини всього сапробiонтного комплексу бiогеоценозу.
Разом з тим вкажемо на свiдчення алелопатично зумовлених змiн
мозаїчностi, вiзерункуватостi та складу рослинних угруповань пiд
впливом летких i водорозчинних речовин деяких видiв (Райс, 1978).

Лiсовi культурбiогеоценози, особливо на початкових етапах свого
становлення, характеризуються антропогенною впорядкованiстю
головних та супутнiх порiд, натиском бур’янiв та регiональної
рослинностi, постiйним або перiодичним антропогенним регулюванням
стану продуцентiв та чисельностi консументiв, особливо рослиноїдних.
Тому хiмiчна мозаїка польових культурбiогеоценозiв вiдрiзняється
впорядкованим розташуванням основних продуцентiв бiологiчно
активних речовин, iмовiрнiсним розмiщенням iнших видiв, якi
спонтанно розвиваються, i в рiзнiй мiрi рухомих органiзмiв, якi
утворюють базовий рiвень бiохiмiчних сiток усiх бiогеоценозiв, на
основi чого формуються всi iншi бiохiмiчнi зв’язки. Л.Джилберт
(1983), не торкаючись еволюцiйних аспектiв хiмiчної мозаїки та
трофiчних ланцюгiв в екосистемах, вiдмiчав, що в рослиноїдних
комах iсторично сформувалися сенсорна та трофiчна спецiалiзацiя,
що визначається вторинними речовинами рослин, тобто такими, якi
не вiдiграють важливої ролi в первинних метаболiчних процесах
(синтезах, диханнi i т. п.). Дж.Харборн (1983), узагальнюючи данi з
бiохiмiчної екологiї, звертав увагу на бiохiмiчну коеволюцiю тварин,
рослин (нижчих i вищих), та залишив поза полем зору екологiчно та
еволюцiйно важливi зв’язки тварин i грибiв, тварин i мiкроорганiзмiв,
рослин i грибiв. Теорiя екологiчної бiохiмiї (алелохiмiї), що торкається
ролi вторинних рослинних сполук (у тому числi, що видiляються в
середовище), за Дж.Харборном (1983), пояснює: 1) вториннi речовини
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рослин є ефективним засобом, який стримує великий руйнiвний
потенцiал травоїдних комах; 2) бiльшiсть рослиноїдних комах добре
розрiзняють рослини за їхньою кормовою придатнiстю та багато з
них бiльш або менш спецiалiзованi в своїй трофiцi; 3) рiзнi види
рослин, якi є хазяїнами комах, можуть мати схожi вториннi речовини,
але вiдрiзнятися анатомо-морфологiчними особливостями; 4) багато
вторинних сполук токсичнi для комах, але абсолютно токсичних не
iснує; 5) для покритонасiнних рослин характерна видова (родова)
спецiалiзацiя в накопиченнi вторинних сполук тiльки певного класу;
6) вториннi сполуки можуть характеризувати хiмiчну мiмiкрiю рослин;
7) їхня токсичнiсть може бути прихованою, неповною чи такою, що
не пiдлягає точному визначенню. Дж.Харборн детально розглядає
екологiю та особливо бiохiмiю запилення (у тому числi роль летких
речовин), дiю рослинних токсинiв на тварин, гормональнi взаємодiї
мiж рослинами та тваринами (гормони линькi та ювенiльнi гормони
комах у рослинах), дiю вторинних речовин як харчових атрактантiв
та детергентiв, роль феромонiв та iнших захисних речовин тварин,
бiохiмiчну взаємодiю вищих та нижчих рослин (власне алелопатiю).

Складна бiохiмiчна взаємодiя та коеволюцiйнi зв’язки в природних
бiогеоценозах визначаються зеленою мозаїкою їхнiх рослинних
угруповань. Проблема бiохiмiчних сiток бiогеоценозiв є однiєю з
ключових у бiохiмiчнiй екологiї. Структура бiохiмiчної сiтi може
бути тiльки простою моделлю трофiчної. За своєю суттю, бiохiмiчна
сiть охоплює бiльше число видiв незалежно вiд їхньої трофiчної
спецiалiзацiї та супiдрядностi, а з iншого боку, вона може покривати
значнi простори ряду бiогеоценозiв. Специфiка хiмiчних комунiкацiй
тварин, висока вибiрковiсть дiй бiологiчно активних речовин, видова
та родова специфiка вторинних рослинних сполук свiдчать про
ефективнiсть неспецифiчних сполук рослинного походження та
є показником складностi та невизначеностi бiохiмiчних зв’язкiв.
Бiохiмiчнi взаємовпливи характеризуються широкою значущiстю як
засiб не тiльки внутрiшньо-, але й мiжбiогеоценотичних зв’язкiв та як
iнтегруючий фактор у масштабах ландшафтiв i, загалом, бiосфери.

Ефекти впливу органiзмiв на всiх ланках бiохiмiчних ланцюгiв та
сiток бiогеоценозiв вiдзначаються їхньою бiогеоценотичною значущiстю
як факторiв середовища, споживання корму та сприймання бiологiчно
активних речовин. Екологiчний вплив видiлень органiзмiв усiх
функцiональних груп (продуценти, консументи, бiоредуценти) та
специфiчного детритного комплексу бiогеоценозiв пов’язаний з їхньою
дiяльнiстю як екзогенних регуляторiв росту, розвитку, життєдiяльностi,
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реакцiй, поведiнки, тератогенiв, мутагенiв, антимутагенiв, танативних
факторiв.

Перспективи розвитку цiєї проблеми визначаються не тiльки
її розширенням i поглибленням, але й виходом на бiльш високий
рiвень теоретичного осмислення бiохiмiчних зв’язкiв на мiжбiогено-
ценотичному та бiосферному рiвнях.

У широкому екологiчному розумiннi всi угруповання органiзмiв слiд
уявляти у виглядi складної мiнливої мозаїки на основi розташування
органiзмiв i їхнiх решток як джерел видiлення бiологiчно активних
речовин.

Проблема бiохiмiчних сiток бiогеоценозiв мало обґрунтована в
теоретичному вiдношеннi та практично не використовується. Бiохiмiчнi
зв’язки рослинних органiзмiв утворюють базовий рiвень бiохiмiчних
сiток усiх угруповань. На їхнiй основi розвиваються iншi бiохiмiчнi
сiтi. Бiохiмiчнi сiтi бiогеоценозiв значно складнiшi трофiчних, вони
поєднують пасовищнi та детритнi ланцюги та сiтi, тобто зв’язки
автотрофних i гетеротрофних органiзмiв незалежно вiд їхньої трофiчної
спецiалiзацiї, як у серединi груп, так i мiж ними. Реальнiсть бiохiмiчних
сiток, як i самого бiохiмiчного взаємовпливу, пiдтверджується мiграцiєю
радiонуклiдiв у бiогеоценозах у ланцюгах ґрунт — рослини — рослини —
рослини — тварини — тварини (Верховская, 1972; Куликов, 1975).

Вiдноснi монотоннiсть, нерiвномiрнiсть i мозаїчнiсть рослинних
угруповань, безумовно, вiдбиваються на структурованостi бiохiмiчного
середовища, рiвнях загальної та специфiчної концентрацiї речовин i
вiдповiдно впливають на прояви бiохiмiчних зв’язкiв. Таким чином,
бiохiмiчний пiдпростiр бiогеоценозу може бути по-рiзному структуро-
ваний з рiзними ланцюгами та сiтями, що можуть модифiкувати
трофiчнi зв’язки. Вiн, як система, характеризує також коеволюцiйнi
зв’язки органiзмiв, якi зонально екологiчно та бiохiмiчно зумовленi.

У мiжбiогеоценотичних зв’язках має мiсце накладання сфер
легких речовин, яке зумовлене рухом приземного повiтря, а в
агроландшафтах паровi поля поглинають леткi речовини з повiтря.
Певна концентрацiя летких бiохiмiчних речовин у бiогеоценозах є
нормою, що гомеостатично пiдтримується. Бiохiмiчне середовище
бiогеоценозу може бути оптимальним для бiологiчного виду, популяцiї,
але не для їхнiх окремих екотипiв або екоелементiв. Прижиттєве та
посмертне видiлення бiологiчно активних i неактивних речовин є
формами функцiонування видiв.

На основi уявлень про хiмiчний взаємовплив органiзмiв, як
ланки в бiогеннiй мiграцiї речовин та сутнiсний прояв руху речовин,
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енергiї та iнформацiї в бiосферi (Чернобривенко, Шанда, 1970), ми, з
позицiй загальноекологiчного та бiогеохiмiчного осмислення сутностi
бiохiмiчних ланцюгiв, сiток, бiохiмiчного простору, вважаємо, що
кожне угруповання органiзмiв можна розглядати як сiтi бiогенної
мiграцiї хiмiчних елементiв.

Сiтьову структуру природних i антропно сформованих угруповань,
бiохiмiчний простiр бiогеоценозу ми уявляємо як просторове, об’ємне,
багатошарове, мозаїчне утворення з множиною рiзноманiтних за своєю
природною сутнiстю, спрямованiстю, каналiзованiстю зв’язкiв.

Сiтьова структура бiогеоценозу формується на основi iнтеграцiї
бiохiмiчних та iнших багатоманiтних зв’язкiв, у яких видiлювальнi
речовини здатнi вiдiгравати також трофiчнi функцiї. В сiтьовiй
структурi угруповань органiзмiв полiфункцiональнiсть видiлювальних
речовин може по-рiзному проявлятися в рiзних ланцюгах i ланках, з
рiзними якiсними та кiлькiсними ефектами дiї (стимуляцiя, пригнi-
чення) чи не виявлятися в певнi перiоди чи зовсiм (нейтралiзм).
Поняття зв’язку може характеризувати рiзноманiтнi процеси, вiдноси-
ни в реальному станi бiогеоценозу, кожний тип зв’язку може по-рiзному
вiдображати його структуру.

В урочищах як у комплексах бiогеоценозiв i в бiогеоценотичному
покривi достатньо великої протяжностi, iнтегруючi функцiї виконують
насамперед частково леткi та водорозчиннi речовини рослин. Леткi
речовини вважаються характерною геохiмiчною особливiстю кожного
природного ландшафту (Перельман, 1989).

Сферi летких речовин бiохiмiчного середовища, як особливому
бiогенному тiлу та динамiчний системi, притаманними є рiзноспрямова-
нi, вiтрозумовленi рухи, турбулентнiсть, дифузнi, застiйнi явища,
розсiювання, поглинання ґрунтом, частково, головним чином, росли-
нами. Бiохiмiчне середовища, сiтi бiохiмiчних зв’язкiв є iнтегрованими
сутностями, що забезпечують усi взаємодiї органiзмiв. Бiохiмiчний
простiр бiогеоценозу є сiтьовою системою бiохiмiчних зв’язкiв
органiзмiв. Вiн є нестабiльним i динамiчним.

Бiохiмiчнi взаємовпливи рослин сутнiснi в сiтьовiй органiзованостi
взаємозумовленого iснування органiзмiв бiогеоценозу, а його бiохiмiчне
середовище є складною системою, у якiй реалiзуються бiохiмiчнi та всi
iншi зв’язки органiзмiв.

4.3. Взаємовiдношення рослин у ґрунтi
Екологiчна багатозначнiсть ґрунтiв (Рассел, 1955; Наумов, 1963;

Зонн, 1964; Сукачев, 1964; Блэк, 1973; Ковда, 1973; Перельман,
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1989; Ковальский, 1974; Карпачевский, 1983; Добровольский, 1983;
Белова, 1999) у бiогеоценозах визначається як: 1) зосередження
(депо) органiзмiв, їхнiх зачаткiв, вологи, енергiї, хiмiчних елементiв;
2) життєвий простiр, притулок або тимчасове житло; 3) сорбент
речовин; 4) стимулятор або гальмувач життєвих процесiв; 5) дзеркало
ландшафту, що вiдображає його екологiчну сутнiсть, iсторiю;
6) субстрат i механiчна опора для наземних органiзмiв; 7) сигнальний
фактор багатьох екологiчних явищ i процесiв.

Ґрунти вiдiграють сутнiсну роль в: 1) акумуляцiї та трансформацiї
речовин i енергiї; 2) очищеннi вод i газiв; 3) регуляцiї складу, будови,
зв’язкiв органiзмiв; 4) iнiцiацiї явищ i процесiв сукцесiй бiогеоценозiв.

Вони також виконують глобальнi функцiї: I. Для атмосфери:
1) поглинання та вiдбивання сонячної, космiчної, розсiяної, вiд
неба та хмар, радiацiї; 2) регулювання газових i вологiсних
циклiв; 3) джерела постачання твердих частинок, речовин, дiаспор,
мiкроорганiзмiв; 4) поглинання та утримання газiв; 5) регулювання
термiчного режиму. II. Для лiтосфери: 1) бiохiмiчного перетворення її
верхнiх шарiв; 2) джерела утворення мiнералiв i корисних копалин;
3) передачi теплової енергiї в глибиннi шари; 4) пропускання променiв,
частинок вiд сонця i космосу в глибиннi шари; 5) захисту вiд ерозiї.
III. Для гiдросфери: 1) трансформацiї поверхневих вод у ґрунтовi;
2) забезпечення рiчного стоку; 3) пiдтримання бiологiчної продуктив-
ностi водойм; 4) захисту вiд забруднення. IV. Загалом для бiосфери:
1) середовища життя; 2) джерела речовин i енергiї; 3) ланки зв’язку
бiологiчного та геологiчного кругообiгiв i бiогеохiмiчних циклiв;
4) захисного бар’єру; 5) фактори еволюцiї.

Взаємовпливи рослин у ґрунтi, залежно вiд їхнiх екоморфiчних
характеристик, по-рiзному складаються на фонi рiвнiв зволоження,
термiчних умов, хiмiзму ґрунту, специфiчних i неспецифiчних потреб
кореневого живлення щодо тих чи iнших хiмiчних елементiв (або
ресурсiв взагалi), якими може забезпечити ґрунт рослини вiдповiдно
до їхньої вибiркової здатностi, ємностей i темпiв поглинання та
накопичення хiмiчних елементiв.

Рослиннi органiзми пов’язанi мiж собою сiтями взаємо-
зумовленого iснування, якi включають трофiчнi, бiохiмiчнi та iншi
взаємозалежностi.

Кожен вид займає певне положення в цих сiтях, яке вiдповiдає
його специфiчним функцiям, специфiчному сприйманню екологiчних
факторiв i споживанню ресурсiв. Цi сiтi можуть розглядатися в
трофо-функцiональному вiдношеннi як системи перерозподiлу окремих
хiмiчних елементiв i, загалом, ресурсiв.



152

У рослинних угрупованнях на основi взаємопроникнення, близького
контактування та зростання пiдземних органiв рослин формуються
трофо-функцiональнi метаболiчнi системи, у яких поглинання та
видiлення хiмiчних сполук рiзної природи та хiмiчних елементiв сприяє
цiлiсностi угруповання, що було доведено в дослiдах з кореневими
видiленнями та мiграцiєю радiонуклiдiв (Иванов, 1973; Рахтеенко, 1966;
Верховская, 1972). У теорiї та практицi дослiджень конкурентних,
iнших вiдносин рослин у ґрунтi плiдним i неопрацьованим є пiдхiд з
позицiй теорiї екоморф О.Л.Бельгарда (1950).

На основi екоморфiчного визначення i формалiзацiї можна описати
конкурентнi вiдносини рослин у ґрунтi, комбiнацiї їхнiх загальних
активностi та реакцiй.

Рослиннi угруповання, в складi бiогеоценозiв, вiдзначаються таксо-
номiчними та екоморфiчними спектрами, ємностями, таксони, ємнiстю
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екоморф, екоморфи фондами таксонiв. Взаємовiдношення рослин,
насамперед вищих, складаються так, що вiдiграють провiдну роль
у функцiонуваннi, адаптацiоґенезi, розвитковi та змiнах бiогеоценозiв.

У трофiчних i бiохiмiчних (алелопатичних) зв’язках рослин особливу
значущiсть має ґрунт як середовище i визначальний фон поглинання
та видiлення певних хiмiчних сполук i елементiв. Ґрунт накопичує
речовини, якi вимиваються опадами з надземних органiв рослин i їхнiх
решток на поверхнi ґрунту, та речовини, що видiляються пiдземними
органами рослин у процесi життя та розкладання решток (рис. 4.3.1).
Усе це зумовлює особливий стан ґрунту для взаємодiї кореневих
систем, їхнi обмiннi та необмiннi процеси, винесення хiмiчних елементiв.
Конкуренцiя рослинних органiзмiв у ґрунтi, як збiг їхнiх потреб
щодо того чи iншого хiмiчного елементу (ресурсу), при всiй своїй
складностi, одночасностi чи розчленованостi в часi, є невiдривною
вiд бiохiмiчного фону ґрунту та його органiчної речовини, властивої
кожному бiогеоценозу, специфiчнiсть якої ще недостатньо оцiнена.
Конкурентнi взаємодiї рослин у ґрунтi вiдзначаються залежнiстю вiд
його трофностi та зволоженостi.

Загалом взаємовiдношення рослин окреслюються багатьма склад-
ними ефектами змiн життєдiяльностi, росту, розвитку, репродуктивних
i адаптивних можливостей, модифiкацiйної та мутацiйної мiнливостi за
рахунок впливу алелопатичних речовин як мутагенiв (Шанда, 1976).

У системi рослинних екоморф О.Л.Бельгарда (1950) загальне
вiдношення рослин до трофностi ґрунту визначене трофоморфами,
вiдповiдно адаптованими до ґрунтiв: бiдних — олiготрофи, помiрно
трофних — мезотрофи, високотрофних — мегатрофи. Конкурентнi
вiдношення рослин у ґрунтi можна розглядати як взаємодiї
трофоморф з їхнiми неспецифiчними та специфiчними потре-
бами, ємностями та темпами споживання (поглинання) ресурсiв.
На наш погляд, слiд розчленувати загальну та видоспецифiчну
трофоморфнiсть як вiдношення рослин до загального рiвня
трофностi ґрунту i до окремих хiмiчних елементiв, у яких є специфiчна
потреба тiєї чи iншої трофоморфи. Ситуацiї загального та специфiчного
збiгу потреб рiзних або однакових трофоморф описуються складними
конкурентними явищами та процесами. У рослинному угрупованнi
трофоморфи одного типу можуть належати до рiзних груп екоморф —
цено-, термо-, гiгро-, гелiоморф тощо, тобто один i той же рослинний
вид може по-рiзному характеризуватися в екоморфiчному планi.
Середовищетвiрнi функцiї трофоморф виявляються: 1) у
видоспецифiчному збiдненнi ґрунту за рахунок виносу хiмiчних
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елементiв, у вибiркових поглинаннi та концентрацiї їх у своєму
тiлi; 2) у збагаченнi ґрунту своїми специфiчними речовинами
прижиттєвих видiлень надземних, пiдземних органiв i продуктiв
їхнього посмертного розкладання; 3) у формуваннi специфiчних
ризосферних, мiкро- та мiкобiот. Рiзнi трофоморфи специфiчно
реалiзують свої можливостi кореневого живлення та конкуренцiї в
ґрунтi на фонi умов його трофностi та зволоженостi. Трофоморфи
однiєї i тiєї ж групи вiдрiзняються неспецифiчними та специфiчними
потребами поглинання та концентрацiї хiмiчних елементiв.

Пристосованiсть рослин до умов зволоження ґрунту були
охарактеризованi О.Л.Бельгардом як гiгроморфнiсть. Серед гiгроморф
видiленi такi рослини здатнi: 1) iснувати в умовах недостатнього
зволоження ґрунтiв — ксерофiти, 2) помiрного зволоження — мезофiти;
3) високого — гiгрофiти. Очевидним є те, що в умовах малих
трофностi та зволоженостi ґрунтiв олiготрофи та ксерофiти мають
перевагу в конкурентних вiдношеннях, тобто вiдрiзняються бiльшою
конкурентною силою.

Л. Г. Раменський (1938) вiдзначив, що не iснує конкурентно сильних
i слабких рослин (помилка С. I. Коржинського), а все залежить вiд умов,
у яких взаємодiють рослиннi органiзми. З таких позицiй олiготрофнiсть,
мегатрофнiсть, мезотрофнiсть рослинних видiв має розглядатися пiд
кутом оцiнки їх належностi до того чи iншого класу екоморф i умов
середовища.

Л. Г. Раменський (1938) конкурентну силу («мощность») визначив
як здатнiсть виду займати те чи iнше положення в бiоценозi внаслiдок
бiотичних i трансбiотичних взаємовiдношень. Ця сила залежить вiд
бiологiї виду, його толерантностi до умов бiотопу та активностi в
бiоценотичному вiдборi. Т.О.Работнов (1983) розрiзняє загальну та
локальну конкурентну здатнiсть видiв. Загальна вiдзначається
розмiрами ареалу виду, здатнiстю зберiгати та розширювати його,
типами фiтоценозiв, у склад яких входить вид, зайнятою площею
та положенням виду у фiтоценозах; локальна — положенням виду
в певному фiтоценозi та можливiстю зберiгати його (положення)
протягом рокiв i пiд впливом короткочасних зовнiшнiх чинникiв.

Такий пiдхiд Л. Г. Раменського та Т.О.Работнова є широко та
сутнiсно фiтоценотичним. Екологiчно конкурентну силу або
здатнiсть можна розумiти як явища та процеси переважання
в iнтенсивностi сприймання факторiв, споживання ресурсiв,
ростовi, розвитковi, розмноженнi, адаптованостi, загальному
середовищетвореннi при взаємодiї двох або бiльшого числа
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органiзмiв одного чи рiзних видiв на фонi багатофакторної
зумовленостi їхнього iснування.

У фiтоценотичному аспектi щодо конкурентних, як i iнших
взаємодiй рослин взагалi та, особливо, в ґрунтi слiд звернутися
до особливого класу екоморф О.Л.Бельгарда — ценоморф, якi
адаптованi до певних рослинних угруповань i, в переважнiй бiльшостi,
їх складають.

Так, за О.Л.Бельгардом (1950), екоморфи степiв — степанти, лукiв —
пратанти, лiсiв — сильванти, болiт — палюданти тощо. Будь-яке
рослинне угруповання формується з визначаючих його та властивих
йому ценоморф, а також, можливо, проникаючих у нього видiв, здатних
певний перiод або тривало утримувати в ценозi свої екологiчнi позицiї.

Усi взаємовiдношення ценоморф, особливо конкурентнi, не
опрацьованi щодо їхньої трофо- та гiгроморфностi. На фонi змiн
умов середовища рослинне угруповання може модифiкуватися,
флюктуювати чи докорiнно змiнюватися залежно вiд iсную-
чих у ньому спiввiдношень ценоморф, вiдповiдно до їхнiх
трофо- та гiгроморфiчних характеристик.

Ценоморфи — рудеранти, якi можуть траплятися у степових
агрофiтоценозах, мають рiзну трофо- i гiгроморфiчну (за В.В.Тара-
совим, 2005) належнiсть: Setaria glauca (L.); P.Beauv. — мегатроф,
мезоксерофiт; Setaria viridis (L.) P.Beauv. — олiгомезотроф, ксеро-
мезофiт; Echinochloa crusgalli (L.) P.Beauv. — олiгомегатроф, мезогi-
грофiт; Elytigia repens (L.) Nevski — мезотроф, ксеромезофiт. Залежно
вiд стану зволоженя ґрунту, його родючостi та щiльностi травостану
конкурентнi взаємовiдносини цих видiв можуть складатися по-рiзному.

У травостанах соснових лiсiв Присамар’я Днiпровського по-
рiзному комбiнуються ценоморфи з рiзними трофоморфiчними та
гiгроморфiчними можливостями. У сосняках з лишайниками основнi
види, описанi О.Л.Бельгардом (1950) як ценоморфи, були степантами,
псамофiтами, у трофоморфiчному вiдношеннi — олiготрофами, але
як гiгроморфи вони бiльш диференцiйованi: Festuca beckeri (Hack.)
Trautv. — ксерофiт; Potentilla arenаria Borkh. — ксеромезофiт;
Allysum tortuosum Waldstet Kit, Kochia laniflora (S.G.Gmell) Borb.,
Helichrysum arenarium (L.) Moench., Thymus pallasianus H.Braun. —
мезоксерофiти; Carex ligerica I.Gay — мезофiт. Таким чином, при
коливаннi зволоженостi субстратiв це рослинне угруповання може
гiгроморфiчно модифiкуватися, а це виявиться у функцiонуваннi
певних олiготрофiв i їхнiх конкурентних можливостях.
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Взаємовiдношення ценоморф загалом не опрацьованi
в трофологiчному вiдношеннi. Однаковi та рiзнi трофоморфи
можуть мати рiзнi неспецифiчнi та видоспецифiчнi потреби, специфiчну,
вибiркову, поглинальну здатнiсть та концентраторну спроможнiсть
щодо рiзних хiмiчних сполук, елементiв, i це впливає на їхню
конкуренцiю.

Конкурентнi та iншi взаємовiдношення ценоморф одного чи рiзних
типiв можуть розглядатися в комбiнацiях: олiготрофи — олiготроф,
олiготрофи — мезотроф, олiготрофи — мегатроф, мезотроф — мезотроф,
мезотроф — мегатроф, мегатроф — мегатроф щодо певних хiмiчних
елементiв чи загалом якогось ресурсу ґрунту.

У сосняках, березняках з куничником спектри екоморф є значно
ширшими: Dianthus campestris M.Bieb. — олiгомегатроф, ксеромезофiт,
степант, псамофiт; Scutellaria galericulata L. — мезотроф, мезогiгрофiт,
пратант або палюдант; Anthericum ramosum L. — олiготроф, мезофiт,
сильвант; Solidago virgaurea L. — мезотроф, ксеромезофiт, сильвант,
пратант; Hypericum perforatum L. — олiгомезотроф, мезоксерофiт,
сильвант, пратант; Carex supine Wahlenb. — олiготроф, ксеромезофiт,
сильвант, пратант, степант; Hieracium echioides (Walast. et. Kit). —
олiгомегатроф, мезоксерофiт, степант, сильвант; Phleum phleoides (L.)
Karst. — мезотроф, ксеромезофiт, пратант, степант; Calamagrostis
epigeios (L.) Roth. — олiгoтроф, мезофiт, пратант, сильвант. Цьому
угрупованню властивi широкi можливостi, при змiнах клiмату,
короткочасних чи тривалих, модифiкуватися до ксерофiльностi
чи мезофiльностi з вiдповiдною перебудовою вiдносин трофоморф,
особливо при збiговi потреб на фонi онтогенезу та рiзних ємностей i
швидкостей поглинання хiмiчних елементiв у ґрунтi.

У сосняку, з куничником, у ценоспектрi, пратанти-псамофiти,
палюданти, сильванти. Гiгроморфiчно має мiсце ряд: мезофiт —
мезогiгрофiт — гiгрофiт, у трофоморфiчному вiдношеннi переважають
мезотрофи. Основнi види в екоморфiчному планi виглядають так:
Scutellaria galericulata L. — мезотроф, мезогiгрофiт, палюдант, пратант;
Calamagrostis epigetos (L.) Roth. — олiготроф, мезофiт, пратант,
псамофiт, сильвант; Lysimachia vulgaris L. — мезотроф, гiгрофiт,
палюдант; Carex acutiformis Ehrh. — мезотроф, мезогiгрофiт, сильвант,
палюдант; Phragmites australis (Cau.) Trin. ex. Steud. — мезотроф,
мезогiгрофiт, палюдант. Можливостi широких модифiкацiй такого
угруповання при змiнi клiмату обмеженi, зниження зволоженостi
ґрунту в конкурентних вiдношеннях покращить можливостi мезофiтiв.
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У теорiї екоморфiчного аналiзу рослинностi ймовiрнiсними
є явища та процеси формування спрощених i ускладнених
спектрiв екоморф. Залежно вiд трофностi та зволоженостi ґрунтiв
це забезпечує варiабельнiсть стану та складу, флюктуативнiсть чи
сукцесiйнiсть рослинного угруповання та конкурентнi можливостi
(здатнiсть) видiв, якi його складають.

Природна збалансованiсть рiзних екоморф у рослинних
угрупованнях є їхньою фундаментальною особливiстю. Еко-
морфiчна, насамперед трофо- та гiгроморфiчна збалансованiсть рос-
линних угруповань складається природно та пiдтримується в процесi
мiнiмiзацiї негативних, особливо конкурентних взаємовпливiв.

По мiрi збiльшення трофностi та вологостi ґрунтiв спостерiгається
бiльша диференцiйованiсть угруповань у трофо- та гiгроморфiчному
вiдношеннях. Зростання трофностi та заплавностi ґрунтiв одночасно
характеризує збiльшення екоморфiчного, особливо трофо- та гiгро-
морфiчного рiзноманiття.

В ситуацiї припустимого, достатнього чи надмiрного ресурсу для
трофоморф А i В їхнi потреби та споживання, в своїх збiгах, можуть
не виключати конкуренцiї. Якщо максимум потреб, висока швидкiсть
споживання однiєї трофоморфи збiгаються з максимумом потреб i
незначною швидкiстю споживання другої, то перша трофоморфа
виявиться бiльш конкурентно спроможною. Конкурентнi вiдносини
рослин у ґрунтi багатофакторно екологiчно та онтогенетично зумовленi.
Трофоморфи, близькi чи вiддаленi в своєму онтогенетичному розвитку,
взаємодiють по-рiзному. Формалiзовано збiги потреб i особливостей
споживання будь-якого хiмiчного елементу (загалом ресурсу) при
конкурентних взаємовiдношеннях двох трофоморф А i В (незалежно вiд
iнших їхнiх екоморфiчних характеристик) можна звести в перiодичну
типологiчну систему (табл. 4.3.1 i 4.3.2). Як перiоди нами визначенi
потреби трофоморф А i В, а пiдперiоди — швидкiсть (V) або темп (Т)
споживання ресурсу. Потреби трофоморф А i В можуть бути вiдсутнiми
(a0 i b0), мiнiмальними (a1 i b1), помiрними (a2 i b2), значними (a3 i
b3). Швидкiсть (V для трофоморфи В) i темп (Т для трофоморфи А)
споживання ресурсу може бути низьким (v1 i t1), середнiм (v2 i t2),
високим (v3 i t3). Згiдно з цим усi можливi конкурентнi ситуацiї двох
трофоморф вираженi вiдповiдними формулами. Наприклад, формула
a3v1b1t1 показує, що трофоморфа А має максимальнi потреби, але
низький рiвень споживання ресурсу, а трофоморфа В вiдзначається
мiнiмальними потребами та малою швидкiстю споживання ресурсу.
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Таким чином, перiодична типологiчна система (табл. 4.3.1) має
достатню iнформацiйну ємнiсть для визначення та опису конкурентних
взаємовiдношень.

Конкурентнi, так i будь-якi вiдношення трофоморф (як i будь-яких
екоморф) або рослинних видiв можна вiдобразити перiодичною
системою комбiнацiй їхнiх активностей i реакцiй (табл. 4.3.2).
Активнiсть видiв ми вибрали як перiоди, а їхнi реакцiї — пiдперiоди.

Активнiсть виду А може бути нульовою (a0), слабкою (a1), помiрною
(a2), сильною (a3). Реакцiї виду А можуть бути мiнiмальними (r1),
помiрними (r2), сильними (r3). Для виду В характернi тi самi параметри
активностi (b0, b1, b2, b3) i реакцiй (s1, s2, s3). Таким чином, збiг
рiзних рiвнiв активностей i реакцiй описується багатьма формулами,
вiдображаючи цiлком реальнi ситуацiї взаємодiї двох видiв або екоморф
у межах кожної групи або мiж ними.

Загалом структурованiсть системи зв’язкiв рослинних видiв
(екоморф у тому числi) вiдрiзняється внутрiшньовидовою та
мiжвидовою багатоспрямованiстю, множиннiстю, рiзнотипнiстю,
одночаснiстю, нестабiльнiстю, перiодичнiстю, мiнливiстю, паралелiзмом
взаємодiй, накладанням, синергiзмом, антагонiзмом, нейтралiзмом,
багатофакторною та онтогенетичною зумовленiстю, адаптивнiстю,
напруженiстю впливiв i реакцiй, вибiрковiстю впливiв, накопичувальними
та наростаючими ефектами.
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ЧАСТИНА 5. ФУНКЦIОНАЛЬНИЙ АСПЕКТ
БIОГЕОЦЕНОЗУ

5.1. Екологiчна нiша бiологiчного виду як об’єкт
теорiї бiогеоценологiї

Формування уявлень про екологiчну нiшу бiологiчного виду
вiдзначається сутнiсною спряженiстю з розвитком проблематики
загальної, фундаментальної, факторiальної екологiї, бiогеоценологiї.
Узагальнюючi спецiальнi та частковi розробки теорiї екологiчної
нiшi (Одум, 1986; Риклефс, 1979, 1990; Федоров, 1980; Уиттекер,
1969, 1980; Пианка, 1981; Солбриг, 1982; Джиллер, 1988; Бигон, 1989;
Миркин, 2001) сприяють розширенню полiв її бачення при опорi на
бiогеоценологiчнi, популяцiйнi, геоботанiчнi дослiдження (Марков,
1962; Сукачев, 1964; Шеляг-Сосонко, 1969; Травлеев, 1973, 1978, 1989;
Ємельянов, 1984, 1999; Ивашов, 1991; Голубець, 1995, 2000; Дiдух, 1998;
Мыцик, 1998; Злобин, 1989; Царик, 1989; Жиляев, 2005).

Проблема екологiчної нiшi покриває все поле екологiчної
науки та специфiчно окреслює теорiї iснування iндивiду, популяцiї,
виду, бiогеоценозу, бiосфери, їхнiх структури, функцiй, розвитку,
адаптацiй i еволюцiї. Рiзноспрямованi загальнi та спецiальнi розробки в
теорiї екологiї та, зокрема, бiогеоценологiї забезпечують поступальний
розвиток вчення про екологiчну нiшу. Розширення полiв бачення в
теорiї екологiчної нiшi, переосмислення iснуючих уявлень, гiпотетичнi
та аксiоматичнi побудови, аналiтичний i синтетичний пiдходи, узагаль-
нення є необхiдною умовою поглиблення теорiї угруповань органiзмiв.
Екологiчна нiша є складним i неоднозначним поняттям полi-
фундаментального та полiфункцiонального характеру.

В класичному розумiннi поняття «екологiчна нiша» захоплює всi
прояви та етапи життєдiяльностi, варiацiї розвитку, адаптацiй i еволюцiї
виду. Проте це поняття може бути вживаним i до угруповань, i до таких
внутрiшньо бiогеоценотичних видiлiв як парцели, до бiосфери, окремо
до людини, людства в бiосферi планети Земля та в майбутньому й поза
нею.

Розвиток уявлень про екологiчну нiшу Е.Пiанка (1981) прослiдковує
в послiдовному рядi наближених формулювань: 1) функцiональна
роль виду та його положення в угрупованнi органiзмiв (Дж.Грiнел);
2) мiсце виду в бiотичному середовищi та його вiдношення до їжi та
ворогiв (К. Елтон); 3) видiл середовища iснування (Л.Дайс); 4) функцiї,
що виконує вид в угрупованнi (Г.К.Ларк); 5) мiсце в просторi чи



162

бiотопна нiша (В.Оллi); 6) весь дiапазон умов, за яких iснує та
вiдтворює себе особина, популяцiя чи певний обсяг багатовимiрного
простору, що займає вид, при цьому кожний вимiр вiдповiдає одному з
мiнливих факторiв (Дж.Хатчинсон); 7) положення чи статус органiзму
в екосистемi, що випливає з його структурних адаптацiй, фiзiологiчних
реакцiй i поведiнки (Ю.Одум), 8) вся загальна сукупнiсть умов або
сума адаптацiй органiзменної одиницi, за яких вона може iснувати та
вiдтворювати себе (Е.Пiанка).

Складнiсть поняття «екологiчна нiша» об’єктивно вiдображене в
неоднозначних тлумаченнях її сутностi, формування та динамiки.

К. Гюнтер (1949, 1950, див. Ригер, 1967) визначає екологiчну нiшу
як специфiчну систему взаємовiдносин органiзму та середовища,
котра складається для кожного виду в результатi взаємодiї вимог з
фактичними умовами середовища та його використанням. Умови
середовища, що сприяють аннiдацiї, тобто заселенню нiш
мутантами, коли вони уникають елiмiнацiї, вiн називає еколо-
гiчною лiцензiєю. Термiн «аннiдацiя» (Людвиг, 1948, див. Ригер,
1967) визначається як фактор еволюцiї, що реалiзується тодi, коли
мутанти, котрi мають незначнi селективнi недолiки, уникають елiмi-
нацiї через те, що знаходять у бiотопi вiльну вiд конкуренцiї екологiчну
нiшу. Поняття «екологiчна лiцензiя» визначено вузько в планi
конкурентних аспектiв теорiї екологiчної нiшi, поза загаль-
ною проблематикою її складної зумовленостi.

П.Джиллер (1988) назвав екологiчну нiшу комплексом ресурсiв, якi
використовуються органiзмами. О.Солбрiг, Д.Солбрiг (1982) вважають
її об’ємом гiперпростору, що мiстить усi необхiднi для життя виду
значення перемiнних. Ю.Одум (1986) розглядав екологiчну нiшу як
найбiльший абстрактний заселений гiпероб’єм. В. Грант (1980, с. 199)
вiдмiтив, що визначення фундаментальної нiшi Дж.Е.Хатчинсоном
вiдноситься до того, що екологи рослин i геоботанiки називають
екологiчною амплiтудою чи межами толерантностi, тобто воно
позначає потенцiальну область, яку може займати вид, а не його нiшу.
Фундаментальна, преконкурентна чи потенцiйна нiша розглядається
багатьма авторами (Пианка, 1981; Солбриг, 1982; Джиллер, 1988; Одум,
1986; Бигон, 1986) як така, що є гiпотетичною, уявною, абстрактною: її
займає вид у оптимальних умовах середовища, в станi, вiдмежованому
вiд конкуренцiї, головним чином мiжвидової.

Вiдзначаючи багатовимiрнiсть простору екологiчної нiшi, цi
та iншi автори оперують поняттями одновимiрного, моделюючи
взаємодiю видiв за рiзної ширини нiш i їхнього перекривання.
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На нашу думку: 1) реалiзована в угрупованнi нiша того
чи iншого виду може, насамперед, визначатися абiотичними,
бiотичними та iншими факторами, що реально не всi є оптимальними,
тому що антибiоз i, особливо, конкуренцiя не завжди вiдiграють
вирiшальну чи достатньо зрозумiлу роль; 2) уявлення про нiшу
як певний обсяг (Грант, 1980; Одум, 1986) i про положення
виду у виглядi хмари в багатовимiрному просторi угруповання
(Солбриг, 1982) загалом аргументують механiстичну гiпотезу
вкладання багатовимiрних просторiв екологiчних нiш, як малих
геометричних фiгур, у великий багатовимiрний простiр угруповання,
в його якусь велику порожнину, що є далеким вiд iстини, проте
достатньо образним; 3) використання термiну «перекриття»
нiш, яке означає покриття заново, не завжди є вiрне й точне,
особливо коли йдеться про складнi об’ємнi фiгури, котрi можуть
дотикатися, взаємопроникати, вкладатися, сумiщатися та їхнi
проекцiї неможливо однозначно показати. Образ положення виду, як
хмарини в багатовимiрному просторi угруповання (Солбриг, 1982),
логiчно повертає до уявлень про просторово-об’ємнi вiдношення
середовища угруповання та виду, що розвивав ще в 1938 роцi
М.В.Марков (1962). Подiбна ситуацiя вiдома з пройденого бiологiєю
механiстичного етапу генетики «мiшка з рiзнокольоровими бобами»,
коли генотип уявлявся як сукупнiсть незалежно функцiонуючих
генiв (Гершензон, 1979). Просторово-об’ємну залежнiсть видiв
вiд факторiально-ресурсного потенцiалу бiогеоценозу слiд
поставити пiд сумнiв, тому що багатовимiрнi простори угрупо-
вання та видiв мають складнi, рухомi, маловизначенi сумiрностi,
пов’язанi не лише з вкладанням малого в щось велике, проте
iснують у взаємозалежному збiльшеннi — зменшеннi, втратi —
прирощуваннi, перебудовi — надбудовi, мiнливостi — стабiльностi,
упорядкованостi — невпорядкованостi, неперервностi — перервностi
станiв, функцiй, реакцiй, розвитку. Внаслiдок вкладання та
взаємопроникнення нiшi рiзних видiв набувають нових
iнтегративних, емерджентних ознак.

У багатовимiрному математичному просторi початок координат
i перетин осей координат визначаються однiєю нульовою точкою
(Куликов, 1970), але в разi системи координат градiєнтiв екологiчних
факторiв ця точка не може бути єдиною: положення виду, залежно
вiд його онтогенетичного стану, особливостей життєдiяльностi, реакцiй
на впливи середовища та взаємодiї з iншими видами, на кожнiй з
осей градiєнтiв екологiчних факторiв буде позначатися протяжнiстю,
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мiж нижньою та верхньою критичними точками. Концепцiя нiшi, як
багатовимiрного простору, де кожний вимiр вiдповiдає однiй з тих
змiнних, якi забезпечують iснування виду, дозволяє диференцiювати
уявлення про неї з позицiй рiзних роздiлiв екологiї, а потiм iнтегрувати
їх у єдинiй теорiї. Еволюцiйний, генетичний контексти екологiчної нiшi
пов’язуються з факторами генетичної динамiки популяцiй органiзмiв,
насамперед з натиском мутацiй, якi можуть обумовлювати просування
(екологiчнi лiцензiї) виду в тi середовища, де екологiчна пластичнiсть
не дозволяла їхнє iснування.

Об’єктивно теоретична модель екологiчної нiшi виду
як багатовимiрного простору, має будуватися на основi
вiдкладання на осях градiєнтiв екологiчних факторiв видових
екологiчних валентностей не вiд початку координат, а
достатньо довiльно, залишаючи певну, вiльну вiдстань до
нульової точки, для можливого позначення розширення або
звуження екологiчних можливостей виду та визначатися в
образах однопорожнинних сфероїду чи гiперболоїду обертання зi
складними топографiчними зовнiшнiми та внутрiшнiми поверхнями
(Шанда, 2002).

Значнi та складнi зумовленiсть, рухомiсть, невизначенiсть числа
факторiв багатовимiрного екологiчного простору бiогеоценозу та
будь-якого виду, рiзна ймовiрнiсть позицiй виду на вiсях градiєнтiв
екологiчних факторiв i в межах екологiчних амплiтуд є об’єктивною
реальнiстю. Уявлення про екологiчний простiр бiологiчного виду,
як усяку, можливу множину комбiнацiй значень (координат у
ньому) екологiчних факторiв (Федоров, 1980), є майже тотожнiм
з визначенням екологiчної нiшi (Пианка, 1981) як багатовимiрного
простору, координатами котрого є точки на осях екологiчних
факторiв, якi вiдповiдають їхнiм значенням i забезпечують iснування
виду. Екологiчний простiр бiологiчного виду (в межах будь-
якого царства живої природи) ми розумiємо як факторiально-
ресурсну систему, що iнтегрована з його активнiстю (специфiчним
середовищетворенням, функцiонуванням, розмноженням, поширенням
у просторi бiогеоценозу тощо).

Цей простiр окреслюється критичними точками амплiтуд
екологiчних факторiв i ресурсiв. Його крайнi варiанти, на межах
нижнього та верхнього екстремумiв, характеризують теоретично
можливi варiанти екологiчних нiш.

Число варiацiй стереоструктури екологiчної нiшi можна визначити,
моделюючи її будову в горизонтальних зрiзах гiперболоїду, де на
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вiсях градiєнтiв екологiчних факторiв (А, В, С. . . ) жирними лiнiями
визначенi екологiчнi амплiтуди (a1–a2, b1–b2, c1–c2. . . ), крайнi точки
котрих є нижнiми чи верхнiми критичними для виду (рис. 5.1.1).

Ламанi лiнiї: I — a1–b1–c1–d1–e1–f1–g1–h1 — окреслюють положення
виду в нижньому, II — a2–b2–c2–d2–e2–f2–g2–h2 — у верхньому
екстремумах; III — ax–bx–cx–dx–ex–fx–gx–hx та IV — ay–by–cy–dy–
ey–fy–gy–hy — показують довiльнi, можливi фактичнi положення
екологiчної нiшi виду.

Екологiчний простiр бiологiчного виду не завжди може повнiстю
використовуватися ним на основi екологiчного (екотопiчного, бiотич-
ного) чи онтогенетичного «виключення», зупинки, блокування певних
реакцiй, форм активностi, сприймання факторiв, споживання та
використання ресурсiв. Вiдповiдно до цього змiнюються просторовi
конфiгурацiї екологiчних нiш i форми екологiчних спектрiв видiв, якi
залученi в такi явища та процеси.

Екологiчний простiр є виразом множинної варiативностi екологiчних
нiш бiологiчних видiв. Екологiчний простiр i нiша бiологiчного
виду мають розглядатися як абстрактнi, багатовимiрнi, так
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i реальнi сутностi, що вiдображають стани активностi виду
та, загалом, умови середовища. Ресурси та фактори, в системi
екологiчного простору, мають рiзнi ємностi, концентрацiї, напруженiсть,
дiапазони впливу на певнi функцiї, ознаки та властивостi органiзмiв.
Їхнi параметри по-рiзному вiдповiдають потребам, використанню,
споживанню ресурсiв i сприйманню факторiв органiзмами.

В кожний момент свого iснування, на фонi онтогенетичної та
екологiчної зумовленостi, генотипiчної норми реакцiї, бiологiчний вид
займає рiзнi позицiї (точки) в межах кожної амплiтуди екологiчного
фактору, ресурсу тiєї чи iншої форми активностi (чи поза ними), що
окреслює мiнливий об’єм його екологiчної нiшi. Вiсi бiотичних факторiв
i ресурсiв є глибоко iндивiдуалiзованими: на них можуть бути показанi
(по-рiзному) основнi типи впливiв, взаємодiй — позитивнi, негативнi,
переходи мiж ними та нейтралiзм.

Екологiчнi нiшi багатьох видiв можуть достатньо варiювати на фонi
невичерпного чи такого ресурсу, споживання якого може блокуватися
якимось фактором або прискорюватися. Змiни в забезпеченнi ресурсами
чи факторами змiнюють активнiсть виду, викликаючи рiзнi адаптацiї,
змiни поширення в просторi, мiграцiї.

Екологiчна нiша є: 1) специфiчним динамiчним комплек-
сом факторiв, ресурсiв середовища та специфiчної активностi
виду в цьому середовищi; 2) екологiчним простором факто-
рiв i ресурсiв ендогенного та екзогенного характеру, що
забезпечує iснування виду та його рухомi, середовищетвiрнi
функцiї. Видова iндивiдуальна специфiчнiсть i рiзнi рiвнi сумiсностi
лежать в основi взаємозумовленого iснування видiв у бiогеоценозi.
Вiдповiдно до специфiчної природи та активностi того чи iншого виду,
складаються певнi рiвнi забезпеченостi мiж факторами, ресурсами
та їхнiм сприйманням, споживанням, використанням. Специфiчнi та
неспецифiчнi потреби рiзних видiв узгоджуються при рiзнорiвневому
використаннi необмежених, обмежених i формованих видами факторiв
i ресурсiв, при їхнiй доступностi чи недоступностi. Середовищетвiрнi
функцiї бiологiчних видiв можуть розширювати екологiчний простiр
бiогеоценозу: проникнення в нього та утримання позицiй бiологiчним
видом може не зменшувати, а збiльшувати його факторiально-ресурсну
ємнiсть. Саморегулювання стану бiологiчного виду, на основi прямих
i зворотних зв’язкiв у бiогеоценозi, визначає його лабiльнiсть у
межах екологiчної нiшi. Динамiчнi позицiї, координати реальних
екологiчних нiш, мають бути розглянутi за всiма показниками
сприймання та реагування на фактори, споживання ресурсiв при
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їхнiх змiнах. Екологiчнi нiшi одного i того ж бiологiчного виду в
рiзних екотопах (бiогеоценозах) можуть мати сутнiснi вiдмiнностi та
визначати рiзнi стани виду: довготривалий оптимум, бiляоптимальний,
бiлянижньоекстремальний, бiляверхньоекстремальний.

Конфiгурацiя екологiчних просторiв виду та його нiш змiнюється
вiдповiдно до вимог, потреб i реакцiй вiдносно факторiв i ресурсiв
середовища, тобто вони розширюються чи звужуються в онтогенезi
чи необоротно блокуються в своїх певних проявах. Крайнi точки
обмежують поля пульсацiї виду, проте не багатоварiантнiсть їхнiх
комбiнацiй. Координати екологiчної нiшi пояснюються як сукупнiсть
градiєнтiв (точок) на вiсi кожного фактора.

Вид здатний «рухатися» в багатовимiрному просторi нiшi на фонi
свого онтогенезу та динамiки умов i, навiть, виживати на межах
нижнього та верхнього порогiв (критичних точок) свого iснування за
всiма чи окремими факторами та ресурсами. Чутливiсть органiзмiв
щодо факторiв або ресурсiв середовища (температур, вологостi,
живлення, освiтлення) екологiчно та онтогенетично багатофакторно
зумовлена. Положення виду на вiсях градiєнтiв рiзних екологiчних
факторiв є мiнливим, нестабiльним. Тому екологiчна нiша є пульсуючою
структурою в межах багатовимiрного, потенцiального простору виду.

Кожен вид активний у багатовимiрному просторi екологiчної нiшi —
вiн творить цей простiр за багатьома його параметрами. Екологiчна
нiша є специфiчною системою, в межах якої можуть дiяти нiшетвiрнi
та нiшеруйнуючi фактори, проявлятися хаос i певнi закономiрностi.

Перетворення нiш — це взаємозумовлений процес розвитку
бiогеоценозу та виду, котрий веде до прояву потенцiй полiморфiзму
виду, селективної цiнностi алелiв i генотипiв. Замiщення та складна
зумовленiсть екологiчних факторiв може, в деяких випадках,
забезпечити iснування виду за межами критичних точок. Не всi
параметри екологiчної нiшi однаково змiнюються видом. Є фактори
позаземного та глобального характеру, дiї яких певним чином
фiксованi вiдповiдно до конкретної зони чи локусу планети та майже
не змiнюються в бiотичному середовищi. На рiзних етапах онтогенезу
вид може iснувати в межах рiзних градiєнтiв одного й того ж фактору,
наприклад температур, вологостi, елементiв живлення.

Екологiчний простiр бiогеоценозу можна уявляти не тiльки як
теоретичну абстракцiю, але i як матерiальну об’ємну динамiчну систему,
котра визначається складом, зв’язками, функцiями живих органiзмiв,
сукупнiстю тiл i факторiв неживої природи, а також полiв i сфер,
якi формують це угруповання. Екологiчний простiр бiогеоценозу
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виражається фiзичним, хiмiчним, бiотичним, бiогенним середовищами
та їхнiм поширенням за їхнi межi, взаємопроникненням з iншими
угрупованнями. Вiн може бути мозаїчним, включати локуси чи бiохори
рiзної природи.

Один i той же вид, залежно вiд онтогенетичного стану, може
виконувати рiзнi функцiї в одному чи в рiзних угрупованнях, як,
наприклад, метелики, жуки, комарi та їхнi личинки. Змiни екологiчних
функцiй виду зумовленi як онтогенетично, так i екологiчно. Екологiчна
зумовленiсть залежить вiд внутрiшньо- та зовнiшньоценотичних
причин, включаючи нестабiльнiсть абiотичного середовища та
бiотичних зв’язкiв.

Нормою iснування та тривалого утримання виду в бiогеоценозi
є його iнтеграцiя в оптимальний або бiляоптимальний для нього
об’єм внутрiшньопопуляцiйних та мiжпопуляцiйних взаємовiдносин,
адаптацiй i мiнливостi вiдповiдно до конкретних градiєнтiв еколо-
гiчних факторiв, простору угруповання, тобто зайняття чи осво-
єння екологiчної нiшi. Отже, нiша є одним iз варiантiв еколо-
гiчного простору виду, який реалiзується в угрупованнi на фонi
загальноценотичної, онтогенетичної, сезонної, рiчної, багаторiчної
зумовленостi. Iнтегральне реагування виду та його середовищетвiрна
роль у бiогеоценозi можуть звужувати чи розширювати його позицiї за
межi (бiльше чи менше) критичних точок i сили дiї на нього певного
чи певних екологiчних факторiв.

Екологiчна сутнiсна сила органiзму чи виду визначається
їхньою активнiстю: специфiчним середовищетворенням, мiсцем у
складi, будовi та взаємозв’язках угруповання, iнтенсивнiстю розмно-
ження, темпом розвитку та тривалiстю життя, межами витри-
валостi, пластичностi та поширення, дiапазоном впливу на iншi
види, специфiчним збiдненням, збагаченням свого iндивiдуального та
загального середовища бiогеоценозу в процесi життя та посмертного
розкладання.

Динамiка екологiчних нiш вiдзначається змiною їхнiх координат
у багатовимiрному просторi бiологiчного виду на вiсях екологiчних
факторiв i ресурсiв залежно вiд їхнього сприймання, споживання
та онтогенетично, екологiчно зумовлених реагувань, на якi можуть
накладатися синергiзм, антагонiзм або нейтралiзм. Сумiщення та
взаємопроникнення нiш є неповним, неодночасним, дискретним,
мозаїчним, динамiчним так само, як їхня стереобудова.

В теорiї екологiчної нiшi слiд вiдзначити: 1) аутекологiчнi
та синекологiчнi критичнi точки нижнього та верхнього екстремумiв
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бiологiчних видiв можуть не збiгатися; 2) позицiя (точка, координата)
виду на кожнiй з осей екологiчних факторiв або ресурсiв є вiдповiдною
загальному онтогенетичному та функцiональному стану бiологiчного
виду; 3) за певних умов позицiї виду можуть виходити за межi
критичних точок на вiсях екологiчних факторiв i ресурсiв; 4) екологiчнi
валентностi виду можуть розширюватися, звужуватися, бути вiдносно
стабiльними в онтогенезi.

Екологiчнi нiшi бiологiчних видiв мають таксономiчну та екомор-
фiчну специфiку, вони, як феномени iснування бiологiчних видiв,
потребують глибокого осмислення в синтетичнiй теорiї еволюцiї.

Дискретнiсть екологiчного простору бiогеоценозу визначається,
насамперед, його рiзноякiсними складовими компонентами-тiлами
живої, бiокосної, бiогенної та косної природи.

Екологiчна нiша — це частина екологiчного простору бiогеоценозу,
що виражається рядом мiнливих станiв, у яких здатний утримуватися
вид: екологiчна нiша формується за участю виду та має вираз у
гомологiчних рядах екологiчних ситуацiй, залежних вiд сезонної
та рiчної динамiки угруповання. Бiогеоценоз є кульково-сотовою
мережистою системою екологiчних нiш: 1) завершених i постiйно
незавершених; 2) таких, якi формуються; 3) таких, якi деградують.
Є нiшi онтогенетично закiнченi (завершенi) та незавершенi. Це
проявляється в рiзних онтогенетичних станах органiзмiв.

Iмовiрнiснi стереоконтури екологiчної нiшi визначаються точками
на вiсях градiєнтiв сутнiсних або несутнiсних факторiв i ресурсiв.
Коли фактор не дiє, зникає чи консервується, чи органiзм уникає
його, мiгруючи, то нiша цього органiзму чи виду кардинально змiнює
свою конфiгурацiю. Екстраполяцiя з математики в екологiю поняття
«багатовимiрний простiр» для визначення екологiчної нiшi дозволило
сформувати достатньо плiдну i загальновизнану концепцiю, у надрах
якої виявляються цiлком очевидна її вiдноснiсть та певна абстрактнiсть,
якi потребують переосмислення та доповнення. Геометрична модель
багатовимiрного простору бiологiчного виду має бути модифiкована
вiдповiдно до її екологiчного змiсту.

5.2. Обриси загальної теорiї екологiчної нiшi

У широкому розумiннi екологiчна нiша може бути представлена
рядом неальтернативних визначень, якi окреслюють усi риси її
об’єктивної багатогранностi.
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Екологiчна нiша — це:
1) комплекс явищ i процесiв, який складається в бiогеоценозi за

участю виду та забезпечує йому певнi межi для реалiзацiї екологiчного,
генетичного потенцiалiв i описується рядом мiнливих станiв, у яких
здатний утримуватися вид, i має вираз у гомологiчних рядах ситуацiй,
залежних вiд сезонної та рiчної динамiки угруповання;

2) сукупнiсть перемiнних величин, градiєнтiв екологiчних факторiв i
ресурсiв, яка iнтегрується на основi своїх взаємодiй, середовищетвiрної
та саморегуляцiйної дiяльностi виду;

3) реалiзованi потенцiї виду в певному екотопi по наявному
комплексу факторiв, з усiма можливостями рiзного сумiщення,
синергiзму, антагонiзму, замiщення, нейтралiзму факторiв i ресурсiв,
якi потребує та котрi витримує вид;

4) максимально можливий об’єм екологiчного простору бiогеоценозу,
що може займати, проте цього не завжди досягає вид, унаслiдок
блокування його розвитку iншими видами та абiотичним, бiогенним,
бiокосним середовищами.

Екологiчна нiша — це сутнiсна сила, активнiсть нiшеформуючого
виду при зовнiшньому середовищетвореннi. Вона не є стабiльним
видiлом екологiчного простору угруповання: вона варiює, залежно вiд
станiв виду та угруповання. Екологiчна нiша виду є мiсцем в сiтьовiй
структурi бiогеоценозу, а екологiчна нiша бiогеоценозу — в екосистемах
бiльш високих рангiв. Вона не тiльки внутрiшньоекосистемна
сутнiсть: є види, нiшi яких пов’язанi з багатьма екосистемами.
Екологiчна нiша будь-якого бiологiчного виду має iндивiдуальнi
спектри екологiчних факторiв i ресурсiв, якi постiйно змiнюються,
формуючи в кожний конкретний момент новi комбiнацiї. Безперечно,
що градiєнти чутливостi iндивiдiв, видiв коливаються на фонi взаємодiй,
iнтегрування екологiчних факторiв i ресурсiв, життєдiяльностi та
розвитку органiзмiв. Екологiчнi спектри угруповань вiдбивають
потенцiал екологiчного простору в забезпеченнi того чи iншого числа
нiш певних видiв.

Теорiя екологiчної нiшi включає пошуки та осмислення: 1) ролi
генотипу в реакцiях i адаптацiях; 2) характерних рис фенотипу;
3) потенцiальних можливостей виду та угруповання; 4) таксономiчних
i екоморфiчних спектрiв бiогеоценозiв.

Оперування конкретними факторiально-ресурсними показниками,
серед яких якийсь, якiсь або багато з них, на думку деяких дослiдникiв,
є основними рушiями життєдiяльностi, розвитку та взаємин органiзмiв,
не завжди є виправданим i правомiрним, тому що може не вiдповiдати
станам i потребам органiзмiв у всiй їхнiй, об’єктивно iснуючiй множинi.
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Вiдповiдно до реального факторiально-ресурсного стану будь-якого
бiологiчного виду в бiогеоценозi логiчно припустити нульовий рiвень
забезпеченостi (вiдсутнiсть її), внаслiдок чого сприймання факторiв або
споживання ресурсiв можна розглядати як атрибутивну властивiсть
виду, чи готовнiсть, яка не може бути реалiзована при будь-якому рiвнi
потреб. Така ситуацiя, що можлива чи об’єктивно iснує в бiогеоценозi
для певного виду, щодо якогось фактора чи ресурсу, дозволяє видiлити
особливий клас екологiчних нiш, у якому типи характеризуються
на основi вiдсутностi забезпечення, проте при всiх iнших iснуючих
критерiях визначення.

Наявнiсть потреб, здатностi до сприймання факторiв, споживання
ресурсiв i екологiчна зумовленiсть такого стану при вiдсутностi
забезпечення, може виявлятися як тимчасова, перiодична чи випадкова
ситуацiя, що переводить бiологiчний вид у недiяльний, латентний стан
або близький до нього чи зумовлює емiграцiю, загибель.

Формалiзовано типи екологiчних нiш можуть виражатися в
комбiнацiях рiзних рiвнiв потреб, здатностi до сприймання факторiв i
споживання ресурсiв та рiзного ними забезпечення. Потреби органiзмiв,
щодо сприймання факторiв, споживання ресурсiв окреслюються
перiодами рiзних рiвнiв потреб i нульового рiвня в типологiчнiй
перiодичнiй системi нiш (Шанда, 2007). Сутнiсно теоретичне нульове
забезпечення, нульовi потреби можуть комбiнуватися з рiзними
рiвнями здатностi до споживання.

Екологiчна нiша є iнтегративним цiлим, тому що вона може
розширювати чи звужувати простiр (окреслений амплiтудами)
iндивiду, популяцiї, виду щодо певного екологiчного фактора, ресурсу
чи їхнiх сукупностей. У проблематицi екологiчної нiшi слiд визначати
не аутекологiчну чи синекологiчнi амплiтуди (Воронов, 1963), а
синекологiчний об’єм як реалiзовану екологiчну нiшу. При цьому
можуть бути дво- чи багатобiчне приростання чи спадання таких
об’ємiв. На певних стадiях онтогенезу стан нiшi одного i того ж
виду може змiнюватися в факторiальних, ресурсних потребах i
спецiалiзацiях.

Об’ємно-просторовi уявлення про нiшi виявляються в судженнях
щодо незаповнення чи наявностi вiльних нiш. Нiшi не можуть бути
порожнiми чи вiльними, поки в угруповання не проник вид, здатний
освоїти частину його екологiчного простору в процесi своєї активностi.
Генотипiчний потенцiал iндивiду чи виду може реалiзуватися в умовах
рiзного їхнього положення, не обов’язково оптимальних, на вiсях
екологiчних факторiв.
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В аксиоматицi теорiї екологiчної нiшi вiдзначимо: 1) нiша не
вичерпує всiх можливостей виду; 2) вид може iснувати в бiогеоценозi
за рахунок замiщення лiмiтуючих факторiв; 3) для виду суттєвими
є умови, що наближаються до оптимальних; 4) екологiчнi нiшi
одного i того ж виду в рiзних угрупованнях вiдзначаються якiсною
специфiкою та рiзними кiлькiсними виразами; 5) екологiчна нiша виду
не завжди окреслює можливостi всiх його популяцiй; 6) ареал виду
включає варiацiї його екологiчних нiш; 7) екологiчнi нiшi популяцiй
iснують у межах iнтегральної, видової нiшi; 8) внутрiшньопопуляцiйна
гетерогеннiсть визначає iндивiдуальнi варiацiї нiш у межах градiєнтiв
екологiчних факторiв i екологiчних валентностей популяцiї; 9) якщо
змiна адаптацiйних можливостей виду не вiдповiдає динамiцi умов
бiогеоценозу, то вид елiмiнується з нього; 10) екологiчна нiша певним
чином виражає просторово-часову континуальнiсть популяцiї, виду,
угруповання; 11) нiш, якi не сумiщаються, не iснує; 12) сумiщення
чи взаємопроникнення нiш є закономiрнiстю структури угруповань;
13) в бiогеоценозах утримуються тi види, полiморфнiсть яких зберiгає
резерви адаптацiй до змiн середовища; 14) види, котрi не дають спалахiв
полiморфiзму, при змiнi умов та не еволюцiонують, елiмiнуються
з угруповань; 15) стiйкiсть виду залежить вiд вiдповiдностi його
екологiчних амплiтуд екотопiчним; 16) критичнi точки факторiв
екотопу можуть обмежувати iснування виду; 17) адаптивнi можливостi
виду генотипiчно зумовленi та не використовуються до кiнця; 18) вид
може займати рiзнi об’єми екологiчного простору бiогеоценозу на
фонi внутрiшньопопуляцiйних та мiжпопуляцiйних взаємовiдносин,
адаптацiй i мiнливостi, вiдповiдно до конкретних градiєнтiв екологiчних
факторiв; 19) нiша може перебудовуватися пiд впливом зовнiшнiх,
позаекосистемних, внутрiшньоекосистемних та внутрiшньонiшових
факторiв; 20) уявлення про екологiчнi нiшi включають теорiю
взаємодiй у живiй природi, оскiльки бiотичне середовище, як система
взаємозв’язкiв багатьох видiв, є невiд’ємною умовою їхнього iснування;
21) в бiогеоценозi здатнi спiвiснувати тiльки тi види, негативна
взаємодiя чи однобiчнi негативнi впливи яких не захоплюють їхнiх
критичних перiодiв росту та розвитку чи, певним чином, компенсуються
та уникаються.

Теорiю екологiчної нiшi слiд доповняти онтогенетичними аспектами:
мiгруючi форми та види, з повним перетворенням в онтогенезi, можуть
перебувати в рiзних екологiчних нiшах або в рiзних зонах однiєї
екологiчної нiшi. Один i той же вид, залежно вiд онтогенетичного
стану, може виконувати рiзнi функцiї в одному чи рiзних бiогеоценозах
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(наприклад: метелики, жуки та їхнi личинки). Змiни екологiчних
функцiй виду можуть бути зумовленi як онтогенетично, так i
екологiчно. Екологiчна зумовленiсть залежить вiд внутрiшньо- та
зовнiшньоценотичних причин, включаючи нестабiльнiсть абiотичного
середовища та бiотичних зв’язкiв. Збiг нiш може змiнюватися
в онтогенезi. Метелики через личинкову, листоїдну стадiї, пiсля
метаморфозу переходять на зовсiм iншу форму фiтофагiї. Отже, один
i той же вид може мати рiзнi трофiчнi нiшi в процесi онтогенезу, зi
змiною зв’язкiв.

Теорiя екологiчної нiшi значною мiрою захоплена проблематикою
негативних явищ при збiгу нiш, конкуренцiї, проте практично не
опрацьованими є проблеми синергiзму, нейтралiзму та позитивних
взаємодiй. На наш погляд, цiлком доцiльно ставити пiд сумнiв
багаторазово обговорювану проблему збiгу екологiчних нiш тому,
що вiн нiколи не може бути повним i пов’язаний з одним, або
декiлькома факторами чи ресурсами середовища, що спiльно
використовується двома чи бiльшою кiлькiстю органiзмiв або
популяцiй. Сумiщення екологiчних нiш окремих видiв не завжди є
негативним — рiзнi хижаки можуть вiдловлювати рiзних тварин у
гетерогенних популяцiях. Вiдмiтимо також, що: 1) конкуренцiю
неможливо вiдчленити вiд iнших впливiв i взаємодiй, у тому числi
позитивних i нейтралiзму; 2) ймовiрно, що присутнiсть одного
виду включає механiзм використання того чи iншого фактору чи
ресурсу iншим видом; 3) сумiщення нiш може бути «вигiдне» видам
однобiчно чи взаємно; 4) взаємодiї видiв можуть мати рiзнi ефекти;
5) реакцiї видiв можуть скривлюватися рiзними факторами; 6) в
бiотичному пiдпросторi нiшi важливим є спiвжиття, нейтралiзм,
симбiоз, а не антагонiзм; 7) є рiзнi варiацiї та комбiнацiї нейтралiзму,
антибiозу та симбiозу взаємодiючих видiв у статицi та динамiцi;
8) одним iз законiв спiвжиття є незбiгання в часi та просторi певних
максимальних потреб видiв, тобто уживаються тi форми, максимуми
потреб яких не спiвпадають; 9) у взаємодiї двох i бiльшої кiлькостi
видiв можуть бути ситуацiї, коли нiша одного виду сумiщена з
багатьма нiшами та цей стан може змiнюватися за напрямом i формою
чи нейтралiзуватися; 10) об’єми збiгу нiш i взаємодiй можуть бути
рiзними та змiнюватися; 11) рiзнi типи взаємодiй, у використаннi
середовища живими органiзмами, є об’єктивною реальнiстю живої
природи; 12) негативнi, позитивнi дiї та взаємодiї, рiзнi реакцiї,
нейтралiзм властивi видам на фонi факторiв середовища, з їхнiм
безпосереднiм контактуванням або без нього, при збiгу та не збiгу в
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часi; 13) всi види бiогеоценозу розвиваються в напрямку реалiзацiї
своїх потенцiй росту, розвитку, розмноження, чисельностi, експансiї,
мiграцiї, розповсюдження в межах простору угруповання та поза ним;
14) для факторiальної системи нiшi характерними є: а) невизначенiсть
i неоднозначнiсть факторiв та їхнiх градiєнтiв; б) iнтеграцiя факторiв
з їхнiми незамiщенням, накладанням, компенсацiєю, пiдсиленням,
нейтралiзацiєю; в) рiзнi системно чи iнтегративно зумовленi реакцiї
iндивiду, популяцiї, виду; 15) в балансi угруповань є види, якi нiколи
не реалiзують значної потенцiальної, генетично та екологiчно можливої
чисельностi та адаптованостi.

Екологiчна нiша, як об’єкт теоретичного осмислення в бiогеоце-
нологiї, вiдзначається такими ознаками, як: 1) специфiчнiсть; 2) склад-
нiсть; 3) об’ємнiсть; 4) певна вiдчленованiсть у екологiчному просторi
угруповання; 5) багатозначна зумовленiсть.

Властивостями екологiчної нiшi є: 1) дискретнiсть; 2) значна
рiзноякiснiсть складових; 3) зовнiшнє та внутрiшнє середовищетворення;
4) динамiчнiсть складових; 5) здатнiсть до змiни об’єму та стереобудови.

Теорiя екологiчної нiшi безпосередньо пов’язана з уявленнями про
сiтьову мережисту структуру життя. Це слiд розглядати з позицiй
багатобiчних взаємодiй органiзмiв. Трофiчнi бiохiмiчнi ланцюги та
сiтi вiдбивають багатобiчнi трофiчнi та хiмiчнi зв’язки. Є ланцюги та
сiтi взаємозумовленого iснування. В такiй системi взаємозалежностей
можуть бути лiмiтуючi ланки чи фактори. Слiд також вiдзначити, що
ланцюги та сiтi взаємозв’язкiв — це багатоступiнчасте передавання
позитивних та негативних впливiв, яке може змiнюватися при
збереженнi певного стану системи чи його змiнах. Слабкi ланки в
трофiчних сiтях можуть призводити до змiн фаготрофiї та трофiчної
спецiалiзацiї. Однi i тi ж органiзми (iндивiди), популяцiї, види можуть
бути компонентами рiзних бiогеоценозiв. Трофiчнi сiтi можуть бути
значно ширшi, нiж бiогеоценотичнi, захоплювати урочища (комплекси
бiогеоценозiв), цiлi чи рiзнi бiоми. Наприклад, хижi птахи в степовому
ландшафтi можуть «контролювати» природнi, природно-антропнi
урочища та рiзнi культурбiогеоценози. Отже, екологiчнi нiшi окремих
видiв є мiсцем у трофiчнiй сiтьовiй структурi не окремого бiогеоценозу,
а взагалi їхнiх комплексiв. Рухливi види, фаготрофи взагалi, та
особливо хижаки, вписуються в трофiчнi сiтi надугруповань рiзних
рангiв: їхнi перемiщення визначаються здобуванням корму.

Екологiчнi амплiтуди будь-якого бiологiчного виду щодо
того чи iншого фактору чи ресурсу характеризують загалом
багатовимiрний простiр цього виду. Ю.Одум (1975), доповнюючи
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«закон» толерантностi, вiдмiтив: 1) органiзми можуть мати широкий
дiапазон толерантностi щодо одного фактора та вузький дiапазон
щодо другого; 2) органiзми з широким дiапазоном толерантностi,
за всiма факторами, звичайно найбiльш поширенi; 3) коли умови
щодо одного екологiчного фактору неоптимальнi для виду, то
це може звузити дiапазон толерантностi щодо iнших екологiчних
факторiв; 4) у природi органiзми дуже часто iснують в умовах,
не вiдповiдних оптимальному значенню того чи iншого фiзичного
фактору, визначеного в лабораторiї; 5) перiод розмноження є звичайно
критичним: багато факторiв середовища стають лiмiтуючими. Межi
толерантностi для насiння, яєць, ембрiонiв, проросткiв i личинок
значно вужчi, нiж для дорослих рослин i тварин.

Як закономiрностi екологiчної нiшi ми видiляємо такi:
1) екологiчнi потреби, реакцiї, толерантнiсть будь-якого виду щодо
сприймання певних факторiв i споживання ресурсу мають вiдповiдати
об’єму екологiчного простору екотопу з ефектами скривлення, сумi-
щення, компенсацiї, замiщення, iнтеграцiї; 2) стiйкiсть виду в бiогео-
ценозi сутнiсно залежить вiд вiдповiдностi спектру його екологiчних
амплiтуд екотопiчним: вид може утримуватися в екотопi, якщо
його критичнi точки не виходять за межi екстремумiв будь-якого
екотопiчного фактору чи цей фактор замiщується; 3) невiдповiднiсть
виду екотопу визначається сутнiсними для нього факторами та
ресурсами в той чи iнший перiод функцiонування; 4) ритм активностi
видiв має збiгатися з оптимальним для нього ритмом умов екотопу;
5) потенцiйна адаптивнiсть, можливостi виду в бiогеоценозi не
використовуються до кiнця, що може бути умовою збереження його
при сукцесiях у активному чи латентному станах; 6) нiшi генетично та
екологiчно близьких видiв вiдзначаються гомологiчнiстю екологiчних
спектрiв i адаптацiй.

Еволюцiйно екологiчнi нiшi в бiогеоценозах сформувалися так,
щоб бiологiчнi види примножували: 1) здатнiсть максимально
використовувати ресурси та фактори угруповання; 2) адаптованiсть
i витривалiсть; 3) можливостi утримувати свої екологiчнi позицiї;
4) розвиватися в напрямку реалiзацiї екологiчного та генетичного
потенцiалiв.

5.3. Елементи факторiально-ресурсної сутностi та
перiодичнi типологiчнi системи екологiчних нiш

Екологiчна нiша є об’єктивним явищем iснування, функцiонування
та розвитку будь-якого органiзму, популяцiї та виду (загалом) у межах
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певного бiогеоценозу. Вона може характеризуватися як процес, тому що
є динамiчною сукупнiстю ендо- та екзогенних (цено- та позаценотичних
явищ i процесiв), середовищетворення та середовищекористування
органiзму, популяцiї та виду.

Екологiчний простiр угруповання органiзмiв, як абстрактна
та реальна сутнiсть, функцiєю котрої є забезпечення iснування
(нiш) бiологiчних видiв, безсумнiвно, слiд пов’язати з уявленнями
В.М.Маркова (1962), який у 1938 р. визначав усю сукупнiсть
ценотичних умов як екологiчний об’єм, а число видiв, нормально
(оптимально) iснуючих в угрупованнi, — як видову ємнiсть.

I. Г.Ємельянов (1984) пiд ємнiстю середовища розумiв увесь
його енергетичний запас, перетворений у ресурси. Р.Рiклефс (1979;
1990) ємнiстю середовища вважав число особин, потреби яких
забезпечуються його ресурсами. Зауважимо, що ресурси можуть мати
не тiльки енергетичну функцiю (повiтря, вода тощо є ресурсами
малоенергетичними). Iснування виду пов’язане не тiльки з ресурсами,
але й з факторами середовища: наявнiсть ресурсiв живлення може
блокуватися в споживаннi освiтленням або температурою тощо. Не
всi фактори та ресурси, як явища та процеси, можуть не бути полями
прямих або опосередкованих взаємодiй органiзмiв (фiзичнi поля, рiвень
сонячної активностi, радiацiйний фон, температура, тиск атмосфери
чи гiдросфери), але впливати на їхнi формування та розвиток.

У загальноекологiчному розумiннi ресурси — це: 1) тiла неживої та
живої природи; 2) їхнi бiокоснi, бiогеннi похiднi; 3) хiмiчнi елементи
та сполуки, що визначають склад органiзмiв; 4) енергiя (фiзичнi поля,
випромiнювання). Вони залучають у процеси життєдiяльностi також
простiр i час, тобто екзогеннi та ендогеннi явища, процеси, ритми, що
забезпечують iснування та еволюцiю органiзмiв.

Фактори, як поняття, що характеризує певну однопричинну силу
iснування органiзмiв як пiдпорядковану, можуть включати ресурси,
тобто те, що споживається, використовується: елементи побудови тiла
та забезпечення потреб i активностi в середовищi. Бiологiчнi види є
одночасно факторами та ресурсами в бiотичнiй системi бiогеоценозу.
Факторiально-ресурсний об’єм угруповання органiзмiв є середовищем,
у якому iнтегруються абiотичнi, бiогеннi, бiокоснi, бiотичнi (наявнiсть i
активнiсть видiв) фактори та ресурси.

Будь-який бiологiчний вид в бiогеоценозi вiдзначається видоспеци-
фiчним факторiально-ресурсним об’ємом (ценотичною часткою,
видiлом) вихiдними умовами його iснування та своєю активнiстю, що
може розширювати чи звужувати цей об’єм за рахунок специфiчного
видового середовищетворення.
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Екологiчний або факторiально-ресурсний об’єм угруповання є
обмеженим i забезпечує тiльки певну його таксономiчну та екоморфiчну
ємнiсть, тобто видову чисельнiсть та екоморфiчний склад, за будь-
якою системою екоморф. На фонi цiєї обмеженостi можна визначити
iснування в бiогеоценозi тих органiзмiв, факторiально-ресурснi потреби
котрих є видоспецифiчними чи неспецифiчно розподiленi в угрупованнi,
в його просторовiй i функцiональнiй органiзованостi. Визначальною
основою взаємозумовленого iснування органiзмiв є просторово-часовий
незбiг їхнiх потреб i рiвнiв споживання ресурсiв або сприймання
життєво важливих факторiв.

Оперування, в реальних ситуацiях, i в рiзних моделях бiогеоценозiв,
конкретними факторiально-ресурсними показниками, коли серед них
якийсь або якiсь, на думку деяких дослiдникiв, є основними рушiями
активностi та взаємин органiзмiв, не завжди може бути виправданим,
тому що може не вiдповiдати об’єктивним станам, потребам органiзмiв,
рiвням споживання ресурсiв у всiй їхнiй об’єктивнiй множиннiй
обумовленостi.

Факторiально-ресурсна нiша будь-якого бiологiчного виду
(органiзму) зумовлена iндивiдуальною, генотипiчною нормою реакцiї
(активнiстю) та ценотичними умовами.

Запити та потреби органiзмiв, щодо забезпечуючих їхнє iснування
факторiв i рекурсiв, складають ценотично, онтогенетично та хроно-
екологiчно (бiоритмологiчно) залежнi ланцюги вiд нульових до
видоспецифiчних, максимальних значень на фонi всього об’єктивного
комплексу активних, неактивних у певнi перiоди, iндиферентних
чинникiв i бiотичних умов з явищами та процесами мiжорганiзменних
антагонiзму, синергiзму, нейтралiзму.

Сприймання, споживання та використання факторiв i ресурсiв
пiд впливом абiотичних, бiотичних факторiв i етапiв онтогенезу є
видоспецифiчними.

Нiшi бiологiчних видiв з їхнiми позицiями або станами факторiально-
ресурсного використання, активностi та адаптивностi в екологiчному
просторi бiогеоценозу є рiзними. Стани бiологiчних видiв (Голдовский,
1977) в угрупованнях характеризуються: пiдвищеною життєдiяльнiстю
(гiпербiоз), повною життєдiяльнiстю та високою реактивнiстю (бiоз),
обмеженою життєдiяльнiстю та зниженою реактивнiстю (гiпобiоз),
вiдсутнiстю життєдiяльностi та реактивностi (анабiоз) i перехiдним
перiодом, з вiдсутнiстю реактивностi, вiд життєдiяльностi до її
припинення (мезабiоз). Цi стани вiдзначаються рiзними факторiально-
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ресурсними потребами, рiвнями їхнього сприймання та споживання,
комбiнування котрих, на основi принципiв кола чи нерiвнобiчного
багатокутника, дозволяє будувати типологiчнi перiодичнi системи
екологiчних нiш i їхнiх сумiщень при взаємодiях видiв у статицi та
динамiцi.

Е.Пiанка (1981) вiдмiчав, що iдея створення перiодичних таблиць
екологiчних нiш, на зразок перiодичної системи хiмiчних елементiв
Д. I.Менделєєва, ускладнюється великим числом вимiрiв i їхньою
неперервнiстю. Деякi трофiчнi характеристики нiш дозволили Е.Пiанцi
(1981, с. 293, рис. 7.16) побудувати спрощену «перiодичну» систему,
де первиннi продуценти та рiзнi консументи пов’язанi на основi
трофiчних зв’язкiв, у межах континiуму К- i R-вiдбору. Створення
формалiзованих, типологiчних перiодичних систем екологiчних нiш є
їхньою систематизацiєю, визначеннями на основi перiодичностi їхнiх
критерiїв i екологiчної зумовленостi.

Встановлення типiв нiш залежить вiд перiодичностi комбiнуван-
ня рiвнiв потреб, забезпечення та сприймання факторiв i споживання
ресурсiв.

Розчленування та деталiзацiя факторiв i ресурсiв, у їхнiй невизна-
чено великiй сукупностi, як усього того, що зумовлює екологiчний
простiр виду, є достатньо складним, певним чином умовним, але
необхiдним оперативним засобом для поглиблення теорiї екологiчної
нiшi.

В теорiї екологiчної нiши вiдповiдно до певних абстрагування та
формалiзацiї факторiально-ресурсну перiодичну типологiчну
систему нiш можна будувати на основi критерiїв потреб — D
(demand), споживання — С (consumption), забезпечення — G (guarantee),
зумовленостi — F (faсtor).

Потреби (D) у факторах i ресурсах будь-якого виду (органiзму)
можуть бути рiзними в певнi перiоди iснування (онтогенетичнi, сезоннi)
вiд нульових (d0) до градуйованих у рядi d1–d2–d3 (малi, середнi,
великi). Споживання (С) може бути вiдсутнiм (c0), або вiдповiдно
градуйованим за подiбними рiвнями c1–c2–c3. Забезпечення (G) може
бути низьким (g1), середнiм (g2), достатнiм (g3). Теоретично можлива
вiдсутнiсть забезпечення (g0) не може вписатися в систему потреб,
особливо споживання. Факторiальна (середовищна) зумовленiсть (F)
потреб, забезпечення, споживання визначається станами: вiдсутностi
впливiв (f0), слабкою (f1), середньою (f2), сильною (f3) стимуляцiєю,
слабким (f4), середнiм (f5), сильним (f6) пригнiченням.
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У факторiально-ресурснiй перiодичнiй (статичнiй) типологiчнiй
системi екологiчних нiш (табл. 5.3.1) рiвнi потреб складають великi
перiоди, рiвнi споживання на цьому фонi є пiдперiодами. Ряди рiзної
зумовленостi проходять через перiоди потреб i пiдперiоди споживання
в межах кожного перiоду та вкладаються в рiзнi перiоди забезпечення
потреб бiологiчного виду чи органiзму.

Споживання ресурсiв i, особливо, сприймання життєво важливих,
а також фонових факторiв (сонячної та радiацiйної активностей,
електромагнiтних полiв, атмосферного тиску) може мати рiзний
характер вiдносно умов середовища бiогеоценозу та етапiв онтогенезу.
Ця зумовленiсть визначає (як при повному, так i при недостатньому
забезпеченнi потреб) нижнiй, верхнiй екстремуми (критичнi точки) та
оптимум споживання чи сприймання.

Перiодична типологiчна система екологiчних нiш показує по-
рiзному зумовленi комбiнацiї потреб, їхне забезпечення та споживання
органiзмiв у станi певного бiологiчного виду та факторiально-
ресурсному об’ємi будь-якого бiогеоценозу.

Формалiзований пiдхiд у типологiї екологiчних нiш може дати чисто
абстрактнi та реальнi ситуативнi їхнi формули, коли максимальнi
потреби збiгаються з вiдсутнiстю ресурсiв i максимальною можливiстю
споживання. Кожна формула характеризує той чи iнший тип статичних
екологiчних нiш вiдповiдно до критерiїв факторiально-ресурсного стану
бiологiчного виду в бiогеоценозi. Формула d0g1c0f0 характеризує нiшу
на фонi: вiдсутностi потреб (щодо того чи iншого фактору чи ресурсу,
(d0) низького, малого забезпечення цими факторами та ресурсами, (g1),
вiдсутностi їхнього споживання (c0) i сутнiсного впливу середовища
(f0), формула d3g3c3f6 визначає нiшу з максимальними рiвнями потреб,
забезпечення, споживання та негативного впливу середовища.

Всi можливi стани екологiчної нiшi будь-якого виду можуть
комбiнуватися (сумiщатися) зi станом iншого виду при їхнiх взаємодiях
з вiдповiдними реакцiями нейтралiзму чи антагонiзму. Поза такими
формалiзованими реакцiями накладання лежать реальнi ситуацiї одно-
чи двобiчного стимулювання життєдiяльностi двох видiв або комбiнацiї
рiзних форм (антагонiзм, синергiзм, нейтралiзм) у взаємодiях також
трьох i багатьох видiв. Збiги потреб двох або бiльшої кiлькостi видiв
на фонi їхнiх онтогенетичних станiв, ценотичної залежностi, рiвнiв
забезпечення та рiзної активностi споживання можна виражати
рiзними варiацiями сумiщення типологiчних формул їхнiх екологiчних
нiш.
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Незалежно вiд онтогенетичної зумовленостi можна по-рiзному
визначати за принципом круга (рис. 5.3.1) сумiщення екологiчних нiш
двох (можливо, бiльшої) кiлькостi видiв, оперуючи (табл. 5.3.2) блоками
перiодiв потреб (D) (d0–d1–d2–d3), рiвнiв забезпечення (G) (g1–g2–g3),
споживання (C) (c0–c1–c2–c3) при рiзнiй факторiальнiй обумовленостi
(F): d0g1, d0g2, d0g3, d1g1, d1g2, d1g3, d2g1, d2g2, d2g3, d3g1, d3g2, d3g3.

Сумiщення формул екологiчних нiш двох видiв з рiзними
потребами (d0 i d3) та рiзними рiвнями забезпечення (g1 i g3) на
фонi ценотичних умов є показовим прикладом (табл. 5.3.3), але може
бути багатоварiантним. Такi сумiщення можна моделювати прямим
накладанням блокiв факторiально-ресурсної перiодичної системи або
варiативним сумiщенням рамок будь-яких блокiв (рис. 5.3.2).

Перiодична факторiально-ресурсна система екологiчних нiш може
бути також представлена вiдповiдно до онтогенетичної зумовленостi як
онтогенетично-функцiональна, в якiй усi перiоди, пiдперiоди та ряди
формул типiв мають певну онтогенетичну характеристику.
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Онтогенетично-функцiональнi, типологiчнi перiодичнi системи
екологiчних нiш вiдображають один зi станiв функцiонування,
активностi бiологiчного виду, органiзму (споживання ресурсiв,
сприймання факторiв) на фонi онтогенетичних етапiв (стадiй)
органiзмiв: ювенiльного (J), репродуктивного (R), сенiльного (S) та
рiзних рiвнiв потреб органiзмiв i їхнього забезпечення (табл. 5.3.4,
табл. 5.3.5, табл. 5.3.6).
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Загалом, уся факторiально-ресурсна типологiчна перiодична
система екологiчних нiш бiологiчних видiв, стосовно кожного з
них, може бути представлена в J–R–S або в iнших варiантах, тобто
вiдповiдно до онтогенетичного стану з рiзними комбiнацiями потреб,
забезпечення, споживання, екологiчної зумовленостi, проте ми обме-
жуємося iлюстрацiєю окремих блокiв та їхнiх сумiщень.
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Будь-якi блоки типологiчної перiодичної онтогенетично-функцiо-
нальної системи екологiчних нiш можуть бути сумiщенi мiж собою,
вiдображаючи можливi взаємодiї двох бiологiчних видiв на фонi їхнiх
одного чи рiзних онтогенетичних станiв (табл. 5.3.7, табл. 5.3.8).

Видоспецифiчнiсть потреб i споживання, рiвнi їхньої забез-
печеностi є об’єктивними явищами та процесами, варiацiї та сумi-
щення яких у взаємодiях двох видiв є невизначено великими.

При взаємодiях двох або бiльшого числа видiв несутнiсна та
сутнiсна рiзниця в потребах i рiвнях споживання ресурсiв, сприй-
мання та використання факторiв, реакцiї на таке споживання
та сприймання є генетично видоспецифiчними, онтогенетично та
ценотично зумовленими. При збiговi потреб таксономiчно та екологiчно,
чи тiльки екологiчно близьких видiв, має мiсце конкуренцiя. Рiзна
швидкiсть споживання та використання ресурсу чи фактору виявля-
ється при будь-якому рiвнi забезпечення. Споживання може бути
розведене в часi, тодi його iнтенсивнiсть не є сутнiсною, проте вид
(органiзм), який включається через деякий перiод, пiсля першого чи
перших, може попасти в несприятливу ситуацiю, коли об’єм ресурсiв
або факторiв уже обмежений або вичерпаний. Використання ресурсiв



186

двома або декiлькома видами можна описати ситуацiями, коли:
1) потреби та споживання є одночасними; 2) рiвнi потреб i швидкiсть
використання по-рiзному комбiнуються в часi; 3) у використання
ресурсiв послiдовно чи одночасно включаються види з однаковими
потребами та рiвнями споживання.

Споживання одного i того ж ресурсу двома чи бiльшою кiлькiстю
видiв, популяцiй або органiзмiв може по-рiзному складатися щодо
максимальних, середнiх i мiнiмальних потреб з вiдповiдними наслiд-
ками для їхнього iснування. Ймовiрнi випадки збiгу потреб у спiв-
iснуваннi видiв у бiогеоценозi можна спрощено, математично звести
до певних кiнцевих чисел, але екологiчний змiст таких комбiнацiй (з
перестановками чи без них) виявляється значно ширшим i глибшим.

Рiзноварiантнiсть збiгiв потреб (конкуренцiї) двох видiв може
по-рiзному вiдбиватися на можливостях їхнього спiврозвитку та
життєдiяльностi: при збiговi чи незбiговi цих потреб у часi, особливо
стосовно по-рiзному вiдновлюваних чи взагалi невiдновлюваних
ресурсiв абiотичної чи бiотичної природи, урiвноваженостi чи
неврiвноваженостi об’ємiв iндивiдуального (питомого) спожи-
вання за одиницю часу. Потреби видiв, щодо певного ресурсу
можуть не збiгатися взагалi чи по-рiзному збiгатися в своїх виразах,
силi та дiапазонах: максимумах, середнiх i мiнiмумах вимог. У деяких
варiантах, комбiнування потреб видiв А i В, щодо одного ресурсу,
можна прослiдкувати складнiсть взаємин цих видiв, абстрагуючись
вiд iнших потреб i їхньої зумовленостi середовищем, онтогенетичним
i фiзiологiчним станами видiв: I. максимуми, оптимуми, мiнiмуми
(амплiтуди) потреб двох видiв збiгаються в межах споживаного ресурсу;
II. екологiчнi валентностi видiв А i В, щодо споживання певного
ресурсу, неоднаковi: 1) мiнiмум потреб виду В лежить за межами
максимуму потреб виду А; 2) максимум потреб виду В лежить за
межами мiнiмуму потреб виду А; 3) мiнiмум потреб виду В збiгається
з максимумом потреб виду А; 4) мiнiмум потреб виду А збiгається з
максимумом потреб виду В; 5) середнiй рiвень потреб виду В збiгається
з максимумом потреб виду А; 6) мiнiмум потреб виду В не досягає
середнього рiвня потреб виду А; 7) середнiй рiвень потреб виду В
збiгається з мiнiмумом потреб виду А; 8) максимум потреб виду В
досягає середнього рiвня потреб виду А; 9) максимум потреб виду В не
досягає середнього рiвня потреб виду А; 10) мiнiмум потреб виду В
збiгається з середнiм рiвнем потреб виду А; 11) максимум потреб виду
В збiгається з середнiм рiвнем потреб виду А; 12) мiнiмум потреб виду
В знаходиться нижче середнього рiвня потреб виду А; 13) максимум
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потреб виду В знаходиться вище середнього рiвня потреб виду А;
14) середнi рiвнi потреб видiв А i В збiгаються; 15) мiнiмум потреб
виду В не досягає мiнiмуму потреб виду А; 16) максимум потреб виду
В не досягає максимуму потреб виду А. Такi комбiнацiї можуть бути
ускладненими.

Екологiчну нiшу бiологiчного виду також характеризують такi
динамiчнi показники, як швидкiсть реагування, сприймання, спожи-
вання та використання екологiчних факторiв i ресурсiв.

Сприймання факторiв чи споживання ресурсiв залежить вiд
швидкостi, iнтенсивностi, з якими вид їх використовує.

Вiдповiдно до цього факторiально-ресурсну перiодичну типологiчну
систему екологiчних нiш (Шанда, 2007) можна модифiкувати, ввiвши,
як критерiй екологiчної зумовленостi, швидкiсть. Тодi факторiально-
ресурсна типологiчна перiодична система, що була статичною
(табл. 5.3.1), набуває динамiчного виразу (табл. 5.3.9) з вiдповiдними
типологiчними формулами, побудованими при замiнi критерiю F на
критерiй V (що надасть можливiсть показати темп часових змiн у
сприйманнi факторiв i споживаннi ресурсiв (v1 — повiльний, v2 —
середнiй, v3 — швидкий).

Динамiчнiсть екологiчних нiш є їхньою атрибутивною властивiстю.
Формули d1g1c1v1 описують незначнi рiвнi потреб i забезпеченостi з
повiльним рiвнем споживання. Формули d2g2c2v2 показують середнi
рiвнi потреб, забезпеченостi та швидкостi споживання тощо.

Приземне повiтря та ґрунт (субстрати взагалi), як комплекснi
ресурси, фактори iснування та зони специфiчної активностi рiзних
бiологiчних видiв є системами, специфiчно сформованими дiяльнiстю
живих органiзмiв. Функцiонування цих систем на фонi невизначеної
множини просторово-часових впливiв бiотичних, бiогенних, бiокосних i
абiотичних факторiв визначає iснування, адаптацiї, розвиток i еволюцiю
бiологiчних видiв.

Споживання ресурсiв може мати рiзнi вирази. Узагальнено вiд-
мiтимо, що збiги потреб можуть бути конкурентними та позакон-
курентними (безконфлiктними). Наявнiсть ресурсу визначає рiзнi рiвнi
споживання залежно вiд специфiки виду, що потребує цього ресурсу.
Теоретично та практично припустимими є ситуацiї, коли: 1) надмiрнiсть
ресурсу для обох видiв є позаконкурентною; 2) при цiй же умовi кон-
курентною; 3) надмiрнiсть ресурсу для одного виду є мiнiмальною
для iншого; 4) може бути мiнiмальна забезпеченiсть при максимумах
потреб обох видiв; 5) може iснувати мiнiмальна забезпеченiсть при
мiнiмальних потребах обох видiв; 6) мiнiмальна забезпеченiсть ресур-
сом є оптимумом тiльки для одного виду; 7) максимальна забезпеченiсть
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iснує при мiнiмумах потреб обох видiв тощо. Забезпечення ресурсами
може бути неоднозначним i таким, у якому потреби, загалом,
збiгаються.

Зонально визначенi ресурси та фактори абiотичної, бiогенної
природи, бiокоснi структури та середовищетвiрнi функцiї органiзмiв
забезпечують факторiально-ресурсний об’єм (ємнiсть) будь-якого
бiогеоценозу. В ньому, як у вiдкритiй системi, має мiсце постiйна
рухомiсть iнформацiї та речовин, односпрямований потiк енергiї в
ланцюгах живлення на основi фото- чи хемосинтезу.

5.4. Екологiчна нiша бiологiчного виду як система
Системне бачення живої природи, екосистемної, бiогеоценотичної

органiзованостi бiосфери, загалом системний пiдхiд у бiологiї (Хайлов,
1970; Сетров, 1971; Уотермен, 1971) дозволяють, на нашу думку, пiдiйти
з таких позицiй до теорiї екологiчної нiшi.

Системне мислення в бiологiї, зокрема в екологiї, спирається на
загальнонаукову методологiю з її системним пiдходом i аналiзом
(Акоф, 1969; Берталанфи, 1969; Эшби, 1969; Блауберг, 1973; Морозов,
1976; Уемов, 1978; Джефферс, 1981; Южаков, 1981; Быков, 1987;
Аверьянов, 1986; Цофнас, 1999; Карпин, 2005). Абстрагування та
конкретно-предметно, об’єктне мислення в теорiї екологiчної нiшi мають
взаємопроникати для структуризацiї уявлень.

Системна органiзованiсть бiогеоценозiв, бiомiв, бiосфери, систем-
нiсть природних явищ i процесiв, якi забезпечують їхнє iснування,
функцiонування, адаптацiоґенез i розвиток (Шмальгаузен, 1968;
Куркин, 1970; Быков, 1988), дають достатньо пiдстав розвивати цi
уявлення в теорiї екологiчної нiшi.

Узагальненi, неальтернативнi, доповнюючi, уточнюючi визначення
системи (Садовский, 1974) як 1) певної вiдчленованої множини
зв’язаних i взаємодiючих елементiв i компонентiв; 2) поєднання
взаємодiючих i взаємозв’язаних об’єктiв; 3) будь-якої сукупностi
перемiнних; 4) упорядковано дiючої сутностi; 5) вiдмежованої в
просторi та часовi сукупностi, де частини та компоненти сполученi
взаємодiями — цiлком вiдповiдають сучасному розумiнню екологiчної
нiшi як багатовимiрного простору, де кожний вимiр (як елемент їхньої
множини) вiдповiдає змiннiй величинi того чи iншого фактору, ресурсу
чи активностi бiологiчного виду, що забезпечують його iснування.

В.М.Садовський (1974) формалiзовано подає три групи змiстовних
ознак системи (A, B, C), якi, на нашу думку, цiлком притаманнi
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екологiчнiй нiшi як теоретичнiй абстракцiї та реальнiй сутностi. У групi
А ним видiленi такi внутрiшнi ознаки системи, як елемент, множина
(про якi ми вiдзначили вище), структура, органiзованiсть, пiдсистема,
властивiсть, вiдношення, зв’язок, канали зв’язку, взаємодiя, цiлiснiсть,
провiдна частина системи, iєрархiчна будова системи.

Структура в загальнонауковiй методологiї розглядається як
склад, будова та зв’язки. В складi екологiчної нiшi елементи рiзної
природи, як перемiннi величини, створюють вiдповiднi пiдсистеми, в
серединi яких i мiж ними iснують певнi вiдношення, взаємозв’язки,
залежностi в змiнах взаємодiючих ресурсiв, факторiв i активностi в
межах специфiчних каналiв зв’язкiв, якими є забезпечуючi абiотичнi,
бiотичнi, бiогеннi, бiокоснi, коснi фактори, ресурси. В них iнтегрується
активнiсть бiологiчного виду, що є визначальною частиною системи
екологiчної нiшi та провiдною в її iєрархiчнiй супiдрядностi.

Будова характеризується природною, просторовою видоспецифiчною
конфiгурацiєю та складнiстю. Зв’язки внутрiшньонiшевi створюють
складнi взаємозалежностi, взаємовпливи рiзних типiв, iнтегруються з
новими якiсними ефектами.

Багатовимiрний простiр екологiчної нiшi, з осями екологiчних
факторiв i ресурсiв, якiсно та кiлькiсно нерiвномiрно органiзований.
Унаслiдок полiморфiзму популяцiї, розбiжностей екоелементiв вид
може займати не одну, а декiлька точок на кожнiй з осей екологiчних
факторiв i ресурсiв. Отже, кожна вiсь є дискретною.

Екологiчна нiша є системним виразом активностi, реакцiй
i адаптацiй бiологiчного виду щодо всiх факторiв i ресурсiв, з
якими вiн взаємодiє. Вона є: 1) доцiльно та адекватно органi-
зованою системою активностi та реакцiй бiологiчного виду;
2) просторовою, сiтьовою структурою з невизначено великою
сукупнiстю внутрiшнiх i зовнiшнiх зв’язкiв.

Теорiя екологiчної нiшi заснована на її дискретностi, системностi,
iнтегративностi, динамiчностi, часово-просторовiй рiзнорiдностi.
Структурованiсть екологiчної нiшi визначається такими складовими
елементами та компонентами, як стiйкiсть, активнiсть, форми реакцiй,
часовi змiни. Органiзованiсть екологiчної нiшi вiдображає стан її
структури в кожен момент розвитку з синхроннiстю та асинхроннiстю
сприймання факторiв, споживання ресурсiв, рiзних проявiв активностi,
реакцiй i взаємозв’язкiв мiж ними. Органiзованiсть виражає узгод-
женiсть i перерозподiл активностi, функцiй i реакцiй. Екологiчна
нiша, як система, вiдзначається цiлiснiстю та упорядкованiстю,
а також сумативнiстю та невпорядкованiстю (хаосом) у процесi
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життєдiяльностi та розвитку бiологiчного виду. Цiлiснiсть (Карпин,
2005) означає незведення її властивостей до суми властивостей
елементiв, якi складають цiле. Це вiдповiдає природi екологiчної
нiшi бiологiчного виду. Цiлiснiсть екологiчної нiшi характеризується
повнотою ствердження її пiдсистем i такими взаєминами мiж ними,
порушення яких може спричинити рiзнi змiни бiологiчного виду в
бiогеоценозi, змiни в ознаках i властивостях.

Серед властивостей систем видiленi (Цофнас, 1999) завершенiсть,
гетерогеннiсть та регенеративнiсть. Завершенiсть екологiчної нiшi, як
системи, характеризує онтогенетично закiнчений розвиток бiологiчного
виду, перехiд у генеративний стан iз проявами всiх життєвих функцiй.
У структурному та функцiональному вiдношеннях екологiчна нiша є
гетерогенною, а регенеративнiсть визначається вiдновлюванiстю тiла,
функцiй i активностi багаторiчних форм.

У бiльшостi моделей i визначень екологiчної нiшi бiологiчного
виду вiдзначаються адаптацiйнi особливостi, екологiчнi валентностi,
проте не активнiсть виду, що є сутнiсною її складовою. Уявляючи
екологiчну нiшу, як цiлiсну, дискретну систему адаптацiй i реакцiй
бiологiчного виду, ми маємо осмислити зображення її активностi
на вiсях багатовимiрного її простору. Сезоннi та онтогенетично чи
екологiчно зумовленi змiни потреб, сприймання факторiв, споживання
ресурсiв вiдображаються в змiнах конфiгурацiї екологiчних нiш.
Спрощення та ускладнення є взаємозалежними процесами руху
екологiчних нiш у онтогенезi. Екзогеннi явища та процеси в просторi
екологiчної нiшi, як адаптивнi, так i неадаптивнi, iнтегруються.
Взаємодiя реакцiй i активностi може визначати її динамiку, змiнювати
чи розширювати можливостi бiологiчного виду щодо тих чи iнших
факторiв i ресурсiв. Iєрархiчна значущiсть факторiв, ресурсiв,
активностi в системi екологiчної нiшi визначається ситуацiєю на фонi
її ендо- та екзогенних умов.

Екологiчна нiша як явище характеризує структурну та
функцiональну роль бiологiчного виду в бiогеоценозi, а як процес
вона визначає рухомiсть його функцiй, активностi, адаптацiй, роз-
множення тощо.

Вид, як множиннiсть, може мати рiзнi вирази. В бiогеоценозах
має бути видiлена iєрархiчна система екологiчних нiш за
їхньою складнiстю, об’ємом, iнформацiйною ємнiстю, структурованiстю,
рiвнем видоспецифiчностi. Диференцiйованiсть екологiчних нiш у при-
родних бiогеоценозах формується спонтанно, визначаючи нейтралi-
зацiю негативних взаємин, насамперед конкурентних i алелохiмiчних.
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В.М.Садовський (1974) до групи В, спецiальних системних
особливостей, вiдносить iзоляцiю, стан системи, взаємодiї, конкуренцiю,
диференцiацiю, iнтеграцiю, централiзацiю, децентралiзацiю, цiлiснiсть,
стабiльнiсть, сприйняття, збереження, переробку iнформацiї, зворотний
зв’язок, рухому рiвновагу, регуляцiю, управлiння, саморегуляцiю,
самоуправлiння. Цi особливостi також, у значнiй мiрi, можуть
бути вiднесенi до екологiчної нiшi як системи. Насамперед, вона
вiдрiзняється видоспецифiчнiстю, вiдчленованiстю чи iзоляцiєю
вiд iнших на основi властивої їй специфiчної множини елементiв
i компонентiв. Екологiчна нiша є видоспецифiчною в своєму
складi, будовi, функцiях, зв’язках, регуляцiї, органiзованостi.
Вона є видоспецифiчною в своїй ємностi (кiлькостi запитiв i потреб) та
об’ємi (їхнiх величинах, масах).

Системний пiдхiд у теорiї екологiчної нiшi дозволяє характеризувати
її емерджентнiсть, iнтегративну активнiсть, сприймання факторiв,
споживання ресурсiв i реагування. Екологiчна нiша визначає:
1) стан виду в кожний момент його iснування, його вiдношення до
середовища (факторiв i ресурсiв); 2) середовищетвiрну функцiю
(активнiсть у середовищi, що змiнює чи пiдтримує його в сприятливому
станi); 3) варiабельнiсть активностi та реакцiй, якi зумовленi
онтогенетично та ценотично. В екологiчнiй нiшi iнтегрованi абiотична,
бiотична, бiогенна, бiокосна активностi та реакцiї бiологiчного виду. Цi
складовi модифiкуються та регулюють стан виду в бiогеоценозi: його
чисельнiсть, популяцiйний, екоелементний склад.

Iнтеграцiя реакцiй, толерантностi та активностi бiологiчного виду в
багатовимiрному просторi його екологiчної нiшi може зумовлювати такi
змiни його екологiчних позицiй на вiсях екологiчних факторiв i ресурсiв:
1) розширення тiльки за межi нижньої критичної точки; 2) розширення
тiльки за межi верхньої критичної точки; 3) одночасне розширення
за межi нижнього та верхнього екстремумiв; 4) звуження вiд нижньої
критичної точки в бiляоптимальне положення; 5) звуження вiд верхньої
критичної точки в бiляоптимальне положення; 6) загальне двобiчне
звуження вiд нижньої та верхньої критичних точок у бiляоптимальнi
положення; 7) загальне двобiчне звуження до оптимального положення.

Екологiчнiй нiшi властивi ендогеннi, екзогеннi явища та процеси, що
проявляються в iнтегративному функцiонуваннi її забезпечувальних
пiдсистем: факторiально-ресурсної, активно-реактивної, толерантно-
адаптивної. Ендогеннi, внутрiшньонiшевi, динамiчнi, синхроннi та
асинхроннi процеси, в усiх цих пiдсистемах i мiж ними, вiдзначаються
як проявами певних антибiозних явищ i конкуренцiї, так i синергiзму
та нейтралiзму на основi прямих i зворотних зв’язкiв.
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Взаємодiя забезпечуючих факторiв, ресурсiв i активностi виду
може бути компенсуючою, нейтралiзуючою активнiсть, пiдсилювати,
зменшувати її чи модифiкувати. Конкурентнi вiдносини, в мiжвидових
(мiжнiшевих) i внутрiшньовидових взаємодiях, можуть характеризу-
ватися рiзними рiвнями загострення. Обмеженi, обмежуючi фактори
та ресурси можуть бути об’єктами конкуренцiї. Крайнiми випадками
конкуренцiї є максимально негативнi наслiдки. Триваючi, позитивнi
взаємовiдносини та нейтралiзм є нормою стабiльного iснування угру-
повань органiзмiв. Бiогеоценози розвиваються та стабiлiзуються на
основi багатобiчної, взаємної урiвноваженостi позитивних i негативних
взаємодiй органiзмiв. Компенсацiя конкурентних взаємодiй стабiлiзує
бiогеоценоз, а їхнє загострення в часовi призводить до сукцесiй.

Централiзацiя та децентралiзацiя явищ i процесiв, у теорiї
екологiчної нiшi як системи, розглядається нами як зосередження
та розосередження напруження її елементiв i пiдсистем на фонi
ендогенних явищ i процесiв, онтогенезу, генотипiчної норми реакцiї та
ценотичних умов.

Як цiлiснiсть, так i стабiльнiсть екологiчних нiш бiологiчних видiв
є вiдносними. Теоретично можна вважати їх притаманними багатьом
видам вiдносно стабiльних (клiмаксових) угруповань органiзмiв.
Стабiльнiсть нiшi, як комплекс гомеостатичних явищ i процесiв,
пiдтримується на основi прямих i зворотних зв’язкiв iз середовищем
i рухом рiвноваги, що захоплює ендогенну та екзогенну сутнiсть
екологiчної нiшi.

Iнтеграцiя є складним комплексом явищ i процесiв, якi поєднують
синергiзм, антагонiзм, нейтралiзм на рiзних рiвнях взаємодiй органiзмiв
щодо сприймання, споживання, використання рiзних факторiв i
ресурсiв. Iнтеграцiя, як нова якiсть складання потреб у ресурсах i
факторах, обумовлює ємностi, темпи та рiвнi споживання, сприймання
та толерантностi до них. Екологiчна нiша — це iнтегрований у
бiогеоценоз стан бiологiчного виду як вираз його активностi.

Екологiчнi фактори, ресурси мають рiзнi значущiсть, дiапазони,
силу дiї, що характеризуються рiзною перiодичнiстю, вони iнтегруються
та системно дiють на органiзми.

Стан екологiчної нiшi, як системи, вiдзначається її органiзованiстю,
тобто взаємодiями, залежностями реакцiй активностi виду та його
середовищетворення. В теорiї екологiчної нiшi розглядаються тiльки
стани повної зрiлостi та життєдiяльностi бiологiчного виду. Стани
екологiчних нiш — елементно-компонентний, функцiонально-
продукцiйний, генезисно-динамiчний виявляються в рiвно-
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i нерiвномiрнiй динамiцi. Стан бiологiчного виду в кожний
перiод (момент) вiдображається вiдповiдною просторовою
конфiгурацiєю його екологiчної нiшi. Толерантнiсть щодо одного
фактора чи ресурсу залежить вiд iнших. Те ж саме стосується
споживання ресурсiв, сприймання факторiв i активностi виду. Еко-
логiчнi нiшi бiологiчних видiв у бiогеоценозах можна диференцiювати
за станами життєдiяльностi (функцiонування та реактивностi) видiв:
анабiознi, гiпобiознi, мезабiознi, бiознi, гiпербiознi, ураховуючи
найбiльшу вразливiсть видiв у чутливий для них перiод (Голдовский,
1977). У рiзних станах життєдiяльностi потреби будь-якого органiзму
(виду) можуть сутнiсно вiдрiзнятися, так само, як i середовищетвiрна
активнiсть.

Сприйняття, збереження та переробка iнформацiї в системi
екологiчної нiшi є множинною, на основi полiморфiзму та генетичної
гетерогенностi кожного бiологiчного виду. Пiдсистеми екологiчної нiшi
специфiчно та неспецифiчно реагують на ендогеннi, екзогеннi фактори
та ресурси. Цi реакцiї є управляючими та регулюючими для загального
стану екологiчної нiшi. В бiогеоценозах має мiсце неспецифiчне та
специфiчне реагування бiологiчних видiв, у вiдповiдностi до своєї
багатоелементностi, на рiзнi внутрiшньобiогеоценотичнi та зовнiшньо-
бiогеоценотичнi впливи за генотипiчною нормою реакцiї, станiв
онтогенезу та життєвостi. Це вкладається та iнтегрується в загально-
бiогеоценотичному реагуваннi, враховуючи незначнi чи вiдсутнi
реакцiї багатьох видiв, особливо в анабiозi. Вид може утримувати
екологiчнi позицiї в бiогеоценозi в рiзних станах своєї активностi та
життєдiяльностi. Наприклад, латентний стан дiаспор рослин у ґрунтах.

Екологiчну нiшу можна розглядати як процес неперервного
реагування бiологiчного виду на вплив умов шляхом варiативних
змiн функцiй та пiдлаштування їх до середовища вiдповiдно до своєї
генотипiчної норми реакцiї. Саморегуляцiя, в системi екологiчної нiшi,
визначається узгодженням реакцiй i активностей ендо- i екзогенних
процесiв для оптимiзацiї стану бiологiчного виду. Екологiчна нiша —
це здатнiсть виду до самопiдтримання та саморегулювання
своїх функцiй i чисельностi в бiогеоценозi, це статус (функцiї
та активнiсть) i стан бiологiчного виду. Самоорганiзованiсть,
саморухомiсть екологiчних нiш залежить вiд реагування виду на змiну
умов. Видовi екологiчнi нiшi мають iндивiдуальнi варiацiї на основi
екологiчного полiморфiзму та генетичної гетерогенностi популяцiй.
Чим ширше, значнiше варiюють цi забезпечувальнi явища та процеси,
тим бiльша ймовiрнiсть такого коригування всiєї системи екологiчної
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нiшi, що зумовлює стабiльнiсть (ценотичну) при докорiнних змiнах
бiогеоценозiв. Екологiчна нiша є складним переплетiнням залежностей
у сiтях взаємозумовленого iснування видiв, коли один i той же вид
виконує функцiї: 1) сприймача та споживача iнформацiї, енергiї та
речовин; 2) ресурсу для iнших видiв у життєдiяльному станi чи в перiод
посмертного розкладання. Отже, в ресурснiй ємностi бiогеоценозу
бiологiчний вид функцiонує як фактор, як споживач i як
споживаний ресурс.

У теорiї екологiчної нiшi бiологiчного виду випускається з поля
зору його популяцiйна диференцiйованiсть, полiморфiзм, чисельнiсть,
екоелементний склад популяцiй. Множиннiсть впливiв на бiологiчний
вид сумiщена з множиннiстю його адекватних i неадекватних реакцiй
вiдповiдно до генотипiчної норми. Екотипiчна диференцiйованiсть
бiологiчного виду дозволяє видiляти варiанти його екологiчних нiш. У
невизначено великiй рiзноманiтнiй зумовленостi середовищетвiрних
функцiй бiологiчного виду слiд видiляти не тiльки сприятливi абiотичнi
та бiокоснi умови, прояви антибiозу (конкуренцiя, хижацтво, хiмiчнi
негативнi дiї), проте й позитивнi взаємодiї з iншими видами, включаючи
формування сприятливого бiохiмiчного середовища, свiтлового,
водного, газового, термiчного режимiв, обмiнiв метаболiтами та дiю
стимулюючих бiологiчно активних речовин одного виду на iнший,
унаслiдок їхньої секрецiї, екскрецiї, посмертного розкладу.

В системному осмисленнi екологiчної нiшi слiд звернути увагу
також на видiленi В.М.Садовським (1974) особливостi поведiнки
системи групи С, такi як стан системи, середовище, дiяльнiсть, функ-
цiонування, поведiнка, цiлiснiсть, змiни, генезис, розвиток, еволюцiя,
цiлеспрямованiсть, адаптацiя, аккомодацiя, еквiфiнальнiсть.

У комплексi ознак i властивостей поведiнки системи стан екологiчної
нiшi розглядається з позицiй уявлень про її динамiку (змiни) та
розвиток. Екологiчна нiша є динамiчна, постiйно коригована
ендо- та екзогенетична система взаємодiй (на основi прямих i
зворотних зв’язкiв) бiологiчного виду з бiогеоценотичним середовищем
i його факторiально-ресурсною ємнiстю, що iнтегрована з активнiстю
виду та включає абiотичнi, бiотичнi (органiзменного походження),
бiогеннi, бiокоснi фактори та ресурси.

Стан екологiчної нiшi, як системи, (пiд кутом зору поведiнки
системи), можна розумiти багатопланово: як динамiчний i статичний,
нестабiльний i стабiльний, стiйкий i нестiйкий, iнiцiальний, опти-
мальний, термiнальний. Вiн визначається сукупнiстю системотвiр-
них i системоруйнiвних факторiв екзогенного та ендогенного харак-
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теру. Системотвiрними є активнiсть бiологiчного виду, що спря-
мована на оптимiзацiю умов iснування, регулювання середовища,
системоруйнiвними є порушення в забезпеченнi життєдiяльностi,
екзогеннi явища та процеси розладу функцiй, включаючи самоiн-
токсикацiю, онтогенетичнi змiни. Бiогеоценотичне, фiтоценотичне,
ґрунтове втомлення, як причини сукцесiй, характеризують накопи-
чення в ґрунтi та на його поверхнi речовин, негативно дiючих на живi
органiзми. Екологiчна нiша бiологiчного виду може саморуйнуватися,
руйнуватися iншими видами та екотопiчними факторами.

В бiогеоценозах мають мiсце нiшетвiрнi та нiшеруйнiвнi
процеси.

Нiшетвiрними процесами є : 1) захоплення простору; 2) сприймання
та використання факторiв; 3) споживання та використання ресурсiв;
4) специфiчне середовищетворення; розподiл простору; 5) розмноження;
6) адаптацiї; 7) поширення в просторi; 8) стiйкiсть при збурюючих
середовище впливах.

Нiшеруйнiвними процесами є: 1) самоiнтоксикацiя; 2) вичерпання
ресурсiв; 3) надмiрне зростання чисельностi видiв; 4) конкуренцiя.

Хаосоруйнiвнi процеси: 1) взаємнi позитивнi впливи; 2) розподiл
простору.

Хаосотвiрнi : 1) надмiрне розмноження органiзмiв; 2) нестача
ресурсiв; 3) конкуренцiя; 4) самоiнтоксикацiя.

Цiлiснiсть, як стацiонарний стан системи, що не дозволяє
мобiльностi складу та зв’язкiв, у теорiї екологiчної нiшi є вiдносною.
Екологiчна нiша, як динамiчна постiйно, варiююча система, має цi-
лiснiсть, яка забезпечується проявами всiх функцiй, а їхнє порушення
призводить до сумативного стану. Всеузагальнююча картина еколо-
гiчної нiшi є неможливою в зв’язку з великими розбiжностями
потреб i середовищетвiрних функцiй органiзмiв рiзних царств живої
природи. Екологiчна нiша, як онтогенетично, екологiчно, ценотично
структурована та залежна сутнiсть, є похiдною сукупностi умов i
активностi бiологiчного виду.

В невизначенiй множинностi екологiчних факторiв i ресурсiв є
провiднi, постiйно, перiодично чи, в певний перiод, необхiднi.

Екологiчна нiша, як варiюючий факторiально-ресурсний об’єм
бiологiчного виду, iнтегрований з його середовищетвiрною функцiєю
та активнiстю, що складно заломлюються на таксономiчному рiвнi
стосовно видiв рослин, тварин, грибiв, мiкроорганiзмiв вiдповiдно до
їхньої специфiки. В теоретичнiй моделi екологiчної нiшi видiляються вiсi
станiв онтогенезу, факторiв, ресурсiв, активностей i реакцiй, припустимi
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рiвнi яких вiдкладаються як точки на вiсях багатовимiрного простору
в межах варiюючих екологiчних амплiтуд. Мiжосьовi простори, в
багатовимiрнiй структурi екологiчної нiшi, мають екологiчний змiст як
поля ендогенних зв’язкiв. При абстрактному поясненнi екологiчної нiшi,
як багатовимiрного простору, можна говорити про внутрiшньонiшеве
середовище, що визначається системою внутрiшнiх взаємодiй i
узгодженням позицiй виду на вiсях сприймання факторiв, споживання
ресурсiв, толерантностi, рiзних форм активностi та тривалостi
онтогенезу. Ендо- та екзогенне середовища екологiчної нiшi, як
системи, нероз’ємно пов’язанi та визначають iнтегративне реагування,
функцiонування та активнiсть виду в середовищi бiогеоценозу. Воно
формується як об’ємна, просторова, сiтьова структура взаємодiй
екотопу з усiєю множиною органiзмiв рiзних царств живої природи,
що складають бiоценоз. Середовище екологiчної нiшi бiологiчного виду
є сукупнiстю умов, якi визначають його iснування, тобто сукупнiсть
багатьох факторiв i ресурсiв рiзної природи: абiотичних, бiогенних,
бiотичних (у яких кожен вид визначається як фактор i ресурс для
iнших), бiокосних, якi характеризують бiокосну активнiсть виду, тобто
впливи на бiокоснi тiла в процесi життя, посмертного розкладання та
створення умов для iнших видiв.

Середовище екологiчної нiшi в бiогеоценозi не є однорiдним, воно
є дискретним, динамiчним, багатофункцiональним, у якому смерть,
загибель органiзмiв є необоротним переходом в iнший стан з можливою
пiслядiєю на оточення.

Поведiнка, дiяльнiсть, функцiонування екологiчної нiшi, як системи,
утворюють спряжений ряд виражених форм її активностi (впливiв на
бiотичне, бiогенне та бiокосне середовища), бiоритмiки, iнтенсивностi
та об’ємiв споживання ресурсiв, сприймання iнформацiї, енергiї та
iнших факторiв забезпечення життєдiяльностi, росту, розмноження,
освоєння простору, адаптованостi. Органiзми, рiзних функцiональних
груп бiогеоценозу, вiдзначаються неспецифiчними та специфiчними
потребами та особливостями сприймання, споживання, використання
екологiчних факторiв i ресурсiв. Форми активностi, особливостi реакцiй,
рiвнi стiйкостi та адаптивностi видоспецифiчно визначенi та обмеженi.
Екологiчна нiша має прояви значної та просторової дискретностi при
невизначеностi її складових.

Функцiєю бiологiчного виду є збагачення, збiднення та перетворення
середовища. Кожен вид є ресурсом споживачiв у його життєдiяльностi,
в станах посмертного розкладання та мiнералiзацiї. Функцiональнi
особливостi екологiчної нiшi бiологiчного виду в бiогеоценозi визнача-
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ються: специфiчними середовищетворенням i активнiстю, адаптивним
та неадаптивним реагуванням; специфiчною активнiстю.

Рiст у системнiй теорiї екологiчної нiшi можна розглядати як
невiд’ємну властивiсть онтогенезу бiологiчного виду, що забезпечує:
1) наростання бiомаси до певної, усередненої, генотипiчно визначеної
видової норми паралельно з розвитком тiла; 2) поступове збiльшення
та розгортання можливостей виду в його взаємодiї з екзогенним
середовищем; 3) формування ендогенного середовища, а весь онтогенез
є виразом розвитку екологiчної нiшi як системи, становлення рiзних
форм активностi, функцiй, реакцiй, модифiкацiй, адаптацiй; 4) якiс-
ними змiнами. Екологiчна нiша в онтогенезi виявляє себе: 1) почат-
ковою вiдсутнiстю певних потреб; 2) вiдмовою вiд певних потреб;
3) появою нових потреб; 4) змiною активностi; 5) змiною реакцiй;
6) змiною життєдiяльностi (гiпербiоз, бiоз, гiпобiоз, мезабiоз, анабiоз).
Онтогенетична перебудова потреб i споживання ресурсiв, сприймання
екологiчних факторiв характеризує динамiку екологiчної нiшi бiологiч-
ного виду як його, кориговану середовищем, генотипiчну норму реакцiї.
Наприклад, у тварин (ссавцiв) вiдмова вiд материнського молока,
припинення батькiвських турбот i опiки проявляються з достатньою
доцiльнiстю.

Розвиток, як перехiд вiд одного стану до iншого, захоплює всi вiковi
стани вiд зиготи до незворотних старiння та смертi. В бiогеоценозах
бiологiчнi види рiзних царств живої природи знаходяться в рiзних
вiкових станах, визначаючи як наростання функцiональної ролi
органiзмiв, так i її розлади. Отже, екологiчним позицiям бiологiчних
видiв властива рiзна значущiсть, яка виявляється онтогенетичними
розбiжностями. Сутнiсною властивiстю розвитку є час. Вiн є атрибу-
тивним, невiд’ємним фактором iснування бiологiчних видiв, який
описує онтогенетичнi змiни та ритми життєдiяльностi. Разом з тим час
є специфiчним вичерпним ресурсом у онтогенезi бiологiчного
виду та невичерпним у його еволюцiї. Вiн односпрямовано, неспе-
цифiчно вичерпується в онтогенезi, не вiдновлюється та не попов-
нюється, визначаючи тривалiсть iндивiдуального життя. Геометрiя
часу, в багатовимiрному просторi екологiчної нiшi, виражена координа-
тами тривалостi, перiодами та ритмами життя. Можливо, час має рiзну
плиннiсть у просторах бiогеоценозiв у сучасну та минулi геологiчнi
епохи.

Генезис (походження) та розвиток екологiчної нiшi як системи
розглядається в двох площинах: 1) у онтогенетичнiй: вiд зиготи до
старiння, повної деградацiї та смертi; 2) в бiогеоценотичнiй: вiд ецезису,
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потрапляння, проникнення бiологiчного виду в нове середовище, в
якому вид має здолати екотопiчний (у вiльних просторах), бiотичний,
бiогеоценотичний (у заселених стацiях) опiр i, вiдповiдно до своїх
потенцiйних можливостей, адаптуватися в ньому. Це характеризує
iнiцiальну стадiю бiогеоценотичного розвитку бiологiчного виду та
його екологiчної нiшi. Вид, проникаючи в бiогеоценоз i утримуючи
свої позицiї, модифiкується, набуває нових кiлькiсних i якiсних вира-
зiв у процесi вiдбору толерантних екотопiчних i бiогеоценотичних еко-
елементiв у заселених стацiях. Предадаптацiйнi можливостi бiологiч-
ного виду можуть забезпечувати утримання екологiчних позицiй у
бiогеоценозi та перехiд екологiчної нiшi в оптимальний стан. Бiо-
логiчний вид, унаслiдок багатьох причин, може переходити в нестiйкий,
термiнальний стан, який завершується його випаданням з бiогеоценозу.

Нiшетвiрнi, нiшеруйнiвнi процеси та явища мають парале-
лiзм, асинхроннiсть, динамiчнiсть, взаємовпливи, нейтралiзацiю та ком-
пенсацiю. Iснування бiологiчного виду пов’язане з його нероз’ємними
взаємозв’язками з бiогеоценотичним середовищем, у плинностi яких
виявляються адаптивнi та неадаптивнi можливостi.

Формування екологiчних нiш є вираженим процесом природного
коротко- чи довготривалого вiдбору таких екоелементiв бiологiчних
видiв, якi мають достатнi преадаптованiсть i активнiсть, iнтеграцiя
яких дозволяє їм утримувати екологiчнi позицiї та певний або три-
валий час iснувати в бiогеоценозi. Постiйне коригування можливостей
бiологiчного виду, його адаптованостi, «пригiн», прилаштованiсть до
бiогеоценозу, в складнiй динамiцi, розглядається як аккомодацiя. Змiни
в екологiчнiй нiшi мають вираженi екзогенний, ендогенний характер.
Реагування бiологiчного виду за вiдповiдним генотипом постiйно
коригує його стан, змiнює життєдiяльнiсть у широкому спектрi при-
пустимих норм або виходить за їхнi межi, зумовлюючи перехiд у не-
життєдiяльний стан, деградацiю та загибель. Пiдтримання динамiч-
ної рiвноваги бiологiчним видом з бiогеоценотичним середовищем,
на основi прямих i зворотних зв’язкiв, середовищетвiрних функцiй
i реакцiй на них, є гомеостатом системи екологiчної нiшi. Середо-
вищетворення та активнiсть бiологiчного виду прижиттєво, при
анабiозi та посмертно мають сутнiснi вiдмiнностi.

Динамiка екологiчних нiш бiологiчних видiв, як прояв їхнього
розвитку, зумовлена екологiчно та онтогенетично залежними реакцiями.
Цi реакцiї генотипiчно визначенi та виражаються рiзними станами
вiдносної норми генотипу (морфологiя, фiзiологiя, бiохiмiя, адаптацiї,
розмноження органiзмiв) або виявом вiдповiдних морфозiв, фенокопiй
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i мутацiй. Нерiвномiрна динамiка екологiчних процесiв є природною,
прискорення чи уповiльнення її, на фонi тих або iнших факторiв i
ресурсiв, є потребою iснування органiзмiв. Статика екологiчних
нiш — це фiксованi моменти їхнiх органiзованостi та функцiонування.
Динамiка — це реальнi явища та процеси, що розвиваються на фонi
факторiв i ресурсiв середовища.

Еволюцiя екологiчних нiш, як систем, має бути пов’язана з
мiкроеволюцiйними явищами в популяцiях бiологiчних видiв, якi
складають бiогеоценоз. Вона йде в напряму збiльшення їхнiх середо-
вищетвiрних функцiй i пристосувальних можливостей. Такi елемен-
тарнi еволюцiйнi явища, як мутацiї, вiдмiченi як забезпечуючi екологi-
чнi лiцензiї видiв (К. Гюнтер, див. Ригер, 1967), тобто просування в новi
простори на основi набуття нових адаптивних ознак i можливос- тей.
Мiкроеволюцiйнi явища та процеси, в популяцiях бiогеоценозiв можуть
розширювати, звужувати можливостi цих популяцiй, вiдповiдно
змiнюючи активнiсть органiзмiв i їхнi нiшi, чи зовсiм, унаслiдок цього,
усувати бiологiчний вид з бiогеоценозу. Визначення цiлеспрямованостi
системи, щодо екологiчної нiшi, не буде достатньо коректним без
зауваження про вiдсутнiсть або сумнiвнiсть цiлепокладання в живiй
природi, але, що показали I.Пригожин, I. Стенгерс (1986), як хiмiчнi,
фiзичнi, так i бiологiчнi системи можуть розвиватися до бiльш
високих рiвнiв складностi та стабiлiзацiї. Екологiчна нiша, в онтогенезi
бiологiчного виду, проходить цикл наростання та зменшення складностi
при старiннi органiзмiв. Еквiфiнальнiсть у теорiї екологiчної нiшi
можна розглядати як: 1) завершенiсть, максимальний, фiнальний
вияв усiх ознак, властивостей, особливостей, функцiй бiологiчного
виду в оптимальнiй стадiї його розвитку в бiогеоценозi; 2) незворотну,
наперед визначену загибель, смерть органiзму, тобто перехiд у iнший,
позажиттєвий стан, з подальшим розкладанням i мiнералiзацiєю
як останнiм проявом бiокосної активностi бiологiчного виду. Отже:
1) системний пiдхiд у теорiї екологiчної нiшi є перспективним для
поглиблення її теорiї, розширення можливостей бачення її сутi;
2) екологiчна нiша, як система, має бути опрацьована з позицiй
популяцiйної екологiї, виходячи з екологiчної полiморфностi та генетич-
ної гетерогенностi бiологiчного виду; 3) бiологiчнi види рiзних царств
живої природи в бiогеоценозах є факторами та ресурсами iнших
видiв у процесi життя та посмертного розкладання; 4) час, у системi
екологiчної нiшi, є специфiчним фактором, який характеризує онтогене-
тичнi змiни та ритми життєдiяльностi. Вiн також є вичерпним ресурсом,
який визначає тривалiсть iндивiдуального життя та невичерпним
ресурсом в еволюцiї бiологiчного виду.
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5.5. Екологiчнi спектри, толерантнiсть, активнiсть
i реальнi стани бiологiчних видiв

Поняття «екологiчна валентнiсть», «амплiтуда», «спектр»,
«простiр», «нiша» утворюють спряжений ряд, уособлюючи собою
особливостi реакцiй органiзмiв на певнi фактори, ресурси чи їхнi
комплекси. Цi поняття не завжди узгоджено тлумачаться рiзними
авторами в зв’язку з їхньою об’єктивною складнiстю та певною
невизначенiстю.

Екологiчна валентнiсть це: 1) здатнiсть виду iснувати при бiльших
або менших коливаннях якогось або сукупностi факторiв, тобто це
бiонтнiсть або пластичнiсть (Наумов, 1963); 2) здатнiсть заселяти
рiзнi середовища, що визначаються бiльшими або меншими змiнами
екологiчних факторiв (Дажо, 1975); 3) властивiсть виду адаптуватися
до того чи iншого фактора середовища (Радкевич, 1977); 4) рiзна
ширина вимог виду до факторiв середовища (Бей-Биенко, 1980);
5) розмах усiєї зони дiї факторiв середовища (Культиасов, 1982);
6) дiапазон адаптивностi (толерантностi, пристосованостi) виду до тих
або iнших умов середовища (Быков, 1988); 7) характеристика здатностi
виду iснувати в рiзних умовах середовища (Реймерс, 1990).

За М.П.Наумовим (1963), екологiчна валентнiсть є величиною
оптимальної зони та всього дiапазону витривалостi коливання умов,
який характеризує терпимiсть виду по вiдношенню до даного фактору.
Термiн «екологiчна валентнiсть» є тотожнiм або дуже наближеним до
понять «екологiчна амплiтуда», «толерантнiсть», якi характеризують
межi витривалостi чи стiйкостi бiологiчного виду щодо умов середовища
чи певного фактору. В. Грант (1980) вважає екологiчну амплiтуду
межами толерантностi виду, вона визначає потенцiальну область, яку
може займати вид. Т.О.Работнов (1983) вiдзначав, що всiм видам
властивою є екологiчна, бiологiчна, середовищетвiрна iндивiдуальнiсть,
сукупнiсть пристосувань, якi забезпечують їм можливiсть iснувати в
певних умовах. М.Ф.Реймерс (1990) розумiв її як межi пристосованостi
виду до перемiнних умов середовища, а толерантнiсть — як здатнiсть
витримувати вiдхилення факторiв вiд оптимальних. Б.М.Мiркiн,
Г.С.Розенберг (1978) амплiтудою виду вважають вiдрiзок градiєнту
фактору (вiсi гiперпростору фундаментальної екологiчної нiшi),
зайнятий розподiлом виду. Вони розрiзняють амплiтуду виду
екологiчну (аутекологiчну чи фiзiологiчну) та фiтоценотичну (або
синекологiчну чи синфiзiологiчну). Екологiчна амплiтуда виду
проявляється в умовах вiдсутностi конкуренцiї та є звичайно ширшою,
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нiж фiтоценотична. З вiдмiнностями амплiтуд видiв пов’язане еколо-
гiчне рiзноманiття видiв за умов нестабiльних угруповань рослин,
порiвнюючи зi сталими фiтоценозами. Слiд вiдзначити деяку умовнiсть
такого розчленування екологiчних амплiтуд з позицiй аут- i синекологiї.
Ценотичнi умови визначаються як бiотичнi, так i абiотичнi (вiд
раннiх етапiв сингенезу) при переплетiннi антибiозних (у тому числi
конкурентних i алелопатичних) взаємодiй, позитивних впливiв, нейтра-
лiзму по рiзним каналах зв’язкiв видiв. Це ж саме стосується аут- i
синекологiчних амплiтуд (Воронов, 1963), якi не збiгаються для одного
i того ж виду.

Вiдповiдно до закону толерантностi В.Шелфорда (Одум, 1986)
лiмiтуючими факторами iснування органiзму чи виду може бути як
мiнiмум, так i максимум екологiчного впливу, дiапазон мiж якими
визначає величину витривалостi (толерантностi) органiзму щодо
певного фактору. В.Д.Федоров, Т. Г. Гiльманов (1980) iнтервал, вiдме-
жований мiнiмальним i максимальним значеннями певного фактору,
називають iнтервалом толерантностi. Ж.Леме (1970) вiдмiтив, що
бiологiчний процес може здiйснюватися не при будь-яких змiнах
певного фактору, а тiльки мiж його крайнiми значеннями, мiнiмумом
i максимумом, якi являють межi толерантностi даного процесу
вiдносно цього фактору. В серединi цих меж значення фактору не
однаково сприятливi: iснують значення чи областi значень, оптимальнi
для даного процесу. Три величини (мiнiмум, оптимум i максимум)
складають три «кардинальнi точки». Вони не збiгаються для рiзних
процесiв життєдiяльностi одного i того ж органiзму. Наприклад,
рухома активнiсть кiмнатної мухи зростає зi збiльшенням температури
майже до 40◦C, а тривалiсть її життя максимальна при температурах
вiд 15 до 28◦C.

На наш погляд, онтогенетичнi залежностi толерантностi слiд
розумiти значно ширше, включивши сюди всi перiоди онтогенезу та
стани життєдiяльностi органiзму (виду). Пiд станом О.М. Голдовський
(1977) розумiє певну сукупнiсть процесiв у ньому, ступiнь розвитку
та цiлiсностi структур. Кожен стан органiзму може виражатися комп-
лексом числових часткових характеристик (Эшби, 1962), вимiрюваних
величин або перемiнних. Властивiсть вiдповiдати змiною життєдiяль-
ностi на вплив оточуючого середовища є реактивнiстю, що зводить-
ся до сукупностi реакцiй саморегульованої системи, окремих клiтин
(органiзму загалом) на зовнiшнi впливи в перiоди: повної життєдiяль-
ностi — бiозу, її сповiльнення та обмеження — гiпобiозу, промiжного
стану мiж нежиттєдiяльнiстю — анабiозом i життєдiяльнiстю —
мезабiозом, i анабiозу (зворотного припинення життєдiяльностi).
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Першопричинним є те, що стан середовища також характеризується
сукупнiстю перемiнних величин екологiчних факторiв i визначається
як екологiчний простiр (Федоров, 1980). У цьому просторi кожен вид
вiдзначається iндивiдуалiзованою сукупнiстю екологiчних амплiтуд або
екологiчним спектром (Быков, 1988).

Екологiчний спектр бiологiчного виду визначає його iсну-
вання на фонi генотипiчних норм реакцiй щодо кожного фак-
тору чи ресурсу, онтогенетичного, життєдiяльного стану та
екологiчної зумовленостi, характеризуючи узагальнене, iнтегра-
тивне реагування та активнiсть у бiогеоценозi. Екологiчний спектр
вiдображає загальну (а не тiльки часткову) генотипiчну реакцiю
бiологiчного виду при всiй складнiй системi впливiв i реакцiй. Вiдпо-
вiдно до цього iснує внутрiшньоспектрична (залежна вiд рiзнопри-
чинних взаємних змiн амплiтуд) i зовнiшньоспектрична толеран-
тнiсть, яка визначається загальним впливом умов середовища на вид.

Екологiчнi амплiтуди є динамiчними сутностями, вони можуть
звужуватися чи розширюватися за межi критичних точок при певних
внутрiшньо- або зовнiшньоекоспектричних умов, змiнюючи обсяг
екологiчного спектру.

Кожна екологiчна амплiтуда (як вiдображення можливого
реагування бiологiчного виду на той чи iнший фактор або ресурс)
є дискретною сукупнiстю точок, екологiчних позицiй, якi може
займати вид у бiогеоценозi залежно вiд усiєї системи зумовленостi,
що її визначає. Екологiчний спектр, як свiдчення потенцiальних
можливостей, стiйкостi (витривалостi, толерантностi) бiологiчного
виду на фонi рiзних факторiв i ресурсiв, є складною системою.

Обсяг екологiчного спектру характеризується числом (набором)
екологiчних амплiтуд усiх факторiв i ресурсiв, якi забезпечують
iснування того чи iншого виду. Вiн є специфiчним, з якiсними та
кiлькiсними розбiжностями в межах виду на основi його екологiчного
полiморфiзму та генетичної гетерогенностi. В цьому планi вид має
розглядатися як цiле, як така множина, на елементарному рiвнi
котрої видiляються екоелементи з рiзними характеристиками. Стан
бiологiчного виду в бiогеоценозi, на основi його екологiчного спектру
(як системи амплiтуд), оцiнюється в будь-який момент iснування
за точками на кожнiй з екологiчних амплiтуд. На основi системної,
внутрiшньо- чи зовнiшньоспектричної iнтеграцiї цi точки не завжди є
оптимальними чи бiляоптимальними, тобто ситуацiя надоптимуму
за всiма показниками не може бути реальною чи провiдною.
Здебiльшого це проявляється в комбiнацiях рiзних екологiчних позицiй
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видiв на вiсях екологiчних факторiв або ресурсiв. Мiж критичними
точками екологiчних амплiтуд iснує невизначене число «середнiх»
точок толерантностi — оптимальних, бiляоптимальних, вiддалено
оптимальних, наближених до екстремальних.

У розбiжностях однiєї своєї екологiчної амплiтуди бiологiчний вид
може займати рiзнi позицiї та знаходитися: 1) за межами нижньої
критичної точки; 2) за межами верхньої критичної точки; 3) в нижнiй
критичнiй точцi; 4) у верхнiй критичнiй точцi; 5) бiля нижньої
критичної точки в межах амплiтуди; 6) бiля верхньої критичної точки
в межах амплiтуди; 7) в зонi оптимуму; 8) в бiляоптимальнiй зонi
вiд нижньої критичної точки; 9) у бiляоптимальнiй зонi вiд верхньої
критичної точки. Дискретнiсть i варiабельнiсть амплiтуд кожного
бiологiчного виду є його атрибутивними властивостями.

Екологiчнi амплiтуди та спектри є онтогенетично та екологiчно
обмеженими на основi окремих, часткових, щодо факторiв i ресурсiв, i
загальної генотипiчної реакцiї бiологiчного виду. В кожний момент
iснування положення бiологiчного виду, в межах однiєї дис-
кретної екологiчної амплiтуди та всього спектру, узгоджуєть-
ся та коригується вiдповiдно до позицiй виду в iнших ам-
плiтудах, якi є. При явищах синергiзму, антагонiзму, нейтралiзму,
внаслiдок iнтегративних реакцiй взаємодiючих видiв, вони можуть
змiнюватися та виходити за межi як верхнього, так i нижнього ек-
стремумiв. Узгодження позицiй за параметрами екологiчних умов у
межах екологiчних амплiтуд досягається в динамiцi реакцiй.

На основi iнтеграцiй потреб, сприймання факторiв, споживання
ресурсiв у екологiчних амплiтудах, залежно вiд онтогенетичних, еколо-
гiчних умов i розгортання генетичної програми, можуть видiлятися
рухливi, «плаваючi» точки оптимуму щодо окремих проявiв життєдiяль-
ностi бiологiчного виду.

В кожнiй екологiчнiй амплiтудi екоелементи певної популяцiї того
чи iншого бiологiчного виду займають рiзнi позицiї на основi свого
iнтегративного реагування на певний фактор чи ресурс.

Для дiї екологiчних факторiв характерними є: 1) об’єктив-
нiсть; 2) спрямованiсть; 3) тривалiсть; 4) значущiсть; 5) розвиток;
6) напруження; 7) вибiрковiсть; 8) взаємозв’язок; 9) системнiсть;
10) iнтеграцiя; 11) паралелiзм; 12) динамiка; 13) пряма та непряма
дiя; 14) незамiщення.

Особливостi реакцiй на дiю екологiчних факторiв визнача-
ються: 1) вибiрковiстю сприйняття; 2) чутливiстю (рiзна сприйня-
тливiсть); 3) специфiчнiстю; 4) неспецифiчнiстю, у тому числi
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стресом; 5) динамiчнiстю — нестабiльнiстю; 6) рiзнорiвневiстю
(min-max); 7) тривалiстю; 8) вiдсутнiстю реакцiї; 9) розвитком;
10) результативнiстю (активiзацiєю, стимуляцiєю, гальмуванням);
11) системнiстю; 12) оборотнiстю та еоборотнiстю.

Реакцiї бiологiчного виду, за природою, є специфiчними, але за
виявами можуть бути як специфiчними (видiлення специфiчних
речовин), так i неспецифiчними, що характеризує основнi порушен-
ня стану при рiзних впливаючих факторах. Специфiчнiсть реакцiй
органiзмiв обумовлена їхньою генотипiчною iндивiдуальнiс-
тю, специфiчнiстю внутрiшньомолекулярних i фiзiолого-бiо-
хiмiчних процесiв, але вона може мати рiзнi як специфiчнi,
так i неспецифiчнi вирази.

Екологiчний полiморфiзм популяцiй виражається їхньою еко-
елементною диференцiйованiстю, що вiдрiзняється показниками еко-
логiчної активностi та толерантностi щодо ресурсiв i факторiв. Ця
особливiсть популяцiй може розглядатися в рiзних площинах щодо
можливостей i властивостей складаючих їх екоелементiв. У межах
екологiчної амплiтуди одного i того ж фактору чи ресурсу екоелементи
однiєї популяцiї можуть займати рiзнi позицiї вiд крайнiх, екстремально
мiнiмальних або максимальних до бiляекстремальних, бiляоптимальних
i оптимальних. Таке розсiювання позицiй популяцiї бiологiчного виду
щодо толерантностi чи активностi ускладнює визначення координат
на вiсях екологiчних факторiв i ресурсiв, бiоритмiв i активностi в
багатовимiрному екологiчному просторi екологiчної нiшi.

В межах оптимуму, в нормi iснування для того чи iншого виду,
можуть бути вiдхилення на основi специфiчних особливостей екоеле-
ментiв. Крайнi варiанти полiморфної толерантностi, щодо кожного
фактору чи ресурсу можуть траплятися з рiзною частотою.

В будь-якiй факторiальнiй чи ресурснiй екологiчнiй амплiтудi вид
може займати рiзнi позицiї вiдповiдно до екологiчних умов, стадiї
онтогенезу та стану життєдiяльностi. В онтогенезi екологiчний
спектр бiологiчного виду змiнюється щодо тих або iнших фак-
торiв i ресурсiв, унаслiдок розширення чи звуження толеран-
тностi та потреб чи вiдмови вiд них.

Екологiчна амплiтуда є генотипiчно виражена потенцiальна
можливiсть виду може iснувати за певних умов коливань кiлькiсних
виразiв дiючого на вид фактору чи ресурсу. В реальних умовах
бiогеоценозу вона вiдображає певнi екологiчнi позицiї виду, при цьому
не завжди оптимальнi. Це, загалом, стосується всього екологiчного
спектру та засвiдчує, що не всi оптимуми видiв можуть бути
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реалiзованi, проте дозволяють їм утримувати певнi екологiчнi позицiї
в бiогеоценозах. Наприклад, на збiднених субстратах сухих борiв
(Бельгард, 1950) виростають олiготрофнi види з рiзною гiгроморфнiстю:
Festuca beckeri (Hack.) Trautv. — ксерофiт; Potentilla arenaria Borkh. —
ксеромезофiт; Allysum tortuosum Waldst. et Kit., Kochia laniflora
(S.G.Gmell) Borb., Helichrysum arenarium (L.) Moench., Thymus
pallasianus H.Braun. — мезоксерофiти; Carex colchica J.Gay — мезофiт.
При коливаннi зволоженостi субстратiв це рослинне угруповання може
гiгроморфiчно модифiкуватися та це виявиться у функцiонуваннi
певних олiготрофiв i їхнiх конкурентних можливостях. У сосняках,
свiжуватих борах, березняках з куничником спектри екоморф є значно
ширшими: Dianthus campestris Bieb. — олiгомезотроф, ксеромезофiт,
степант, псамофiт; Scutellaria galericulata L. — мезотроф, мезогiгрофiт,
пратант або палюдант; Anthericum ramosum L. — олiготроф, мезофiт,
сильвант; Solidago virgaurea L. — мезотроф, ксеромезофiт, сильвант,
пратант; Hypericum perforatum L. — олiгомезотроф, мезоксерофiт,
сильвант, пратант; Carex supine Wahlenb. — олiготроф, ксеромезофiт,
сильвант, пратант, степант; Hieracium echioides Lumn. — олiгомегатроф,
мезоксерофiт, степант, сильвант; Phleum phleoides (L.) Karst. —
мезотроф, ксеромезофiт, пратант, степант; Calamagrostis epigeios (L.)
Roth. — олiготроф, мезофiт, пратант, сильвант. Цим угрупованням
властивi широкi можливостi при змiнах клiмату, короткочасних чи
тривалих, модифiкуватися до ксерофiльностi чи мезофiльностi з
вiдповiдною перебудовою вiдносин трофоморф, особливо при збiговi
потреб на фонi онтогенезу та рiзних ємностей i швидкостей поглинання
хiмiчних елементiв у ґрунтi.

Екологiчну амплiтуду, як вiдстань мiж критичними точка-
ми чи iнтервал толерантностi, можна зображати не прямою
лiнiєю, а ламаною, подiбною до осцилограми, показавши її
пiками активнiсть бiологiчного виду в рiзних позицiях цiєї
амплiтуди, припустивши (цiлком логiчно, але не завжди об’-
єктивно вiрно) зменшення їх на межi нижнього та верхнього
екстремумiв. Таким чином, активнiсть бiологiчного виду, що супро-
воджує його толерантнiсть на фонi загальної зумовленостi, може
бути виражена вiдповiдними амплiтудами та спектрами активностi
рiзних форм i рiвнiв. Повна iнтегральна активнiсть бiологiчного
виду, загалом, характеризує його специфiчне середовищетворення, що
виражається формами бiотичної, бiогенної, бiокосної, косної активностi
з рiзними дiапазонами (обсягом охоплених нею елементiв i компонентiв),
напруженням, концентрацiєю, статикою чи динамiкою дiї. Середовище-
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твiрнi функцiї органiзму, популяцiї, бiогеоценозу зумовлюються вну-
трiшнiми, зовнiшнiми чинниками та мають певнi факторно, онто-
генетично залежнi межi (амплiтуди).

Бiокосна активнiсть бiологiчних видiв проявляється у впливах
на ґрунт i приземну атмосферу в процесi життя та посмертного
розкладання. Вона має характер iнгредiєнтний, за рахунок збагачення
середовища видоспецифiчними речовинами, та параметричний, яка
зумовлює змiну основних неспецифiчних фiзико-хiмiчних показникiв
умов бiогеоценозу, таких як температура, рiвень зволоження ґрунту
та приземної атмосфери, загальної концентрацiї солей у ґрунтовому
розчинi. Кожний вид оптимiзує свiй стан створенням специфiчного
бiогенного поля за рахунок видiлення бiологiчно активних речовин.
Косна активнiсть бiологiчних видiв є рiзними формами впливу
на материнську гiрську породу, а бiокосна — пiдстеляюча ґрунт,
гiдрологiчнi умови екотопу видiлюваними речовинами при життi
та посмертному розкладаннi, а також на верхнi шари атмосфери
за рахунок вiдбиття сонячних променiв, змiни режиму вологостi,
тепла, руху атмосфери тощо. Бiотична активнiсть бiологiчного виду
виражається специфiчним середовищетворенням: дiєю на органiзми
свого та iнших видiв; реакцiями на їхнi впливи, формуванням бiомаси,
поглинанням i видiленням речовин.
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З позицiй формалiзацiї онтогенетичнi та екологiчнi залежностi
станiв i активностi видiв можна виразити у виглядi перiодичної
типологiчної системи (табл. 5.5.1), в якiй онтогенетичнi перiоди —
передрепродуктивний (j), репродуктивний (r) i пострепро-дуктивний
(p) вибранi як перiоди, стани життєдiяльностi — бiоз (b), гiпобiоз
(n), гiпербiоз (m) — пiдперiоди, вплив факторiв — мiнiмального
напруження чи сили (f1), оптимального (f2), максимального (f3) — є
перiодами, активнiсть виду на їхньому фонi — низька (a1), помiрна (a2),
висока (a3) — є пiдперiодами. В цiй перiодичнiй типологiчнiй системi
вiдображенi можливi ситуативнi типи онтогенетичних, життєдiяльних
станiв i активностi видiв на фонi екологiчних факторiв. Наприклад,
формула ja1bf1 описує передрепродуктивний перiод i низьку активнiсть
виду на фонi мiнiмально дiючого фактора в бiозi, a3mf3p показує
високу активнiсть виду в перiод гiпербiозу на фонi максимального
впливу екологiчного фактору в пострепродуктивний перiод. Усе це
вiдповiдає теоретичним засадам динамiки екологiчних спектрiв i станiв
бiологiчних видiв на фонi екологiчних умов.
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Коли символи активностi (a1–a2–a3) замiнити показниками толе-
рантностi (t1 — низької, t2 — помiрної, t3 — високої) то в такiй
перiодичнiй типологiчнiй системi (табл. 5.5.1) можна показувати рiвнi
стiйкостi (табл. 5.5.2) бiологiчного виду в рiзнi онтогенетичнi перiоди
на фонi впливу екологiчних факторiв i станiв життєдiяльностi. Тодi
формула t2mf2p буде показувати середнiй рiвень стiйкостi бiологiчного
виду в перiод гiпербiозу на фонi пострепродуктивного перiоду та
оптимальної дiї екологiчного фактору.

Можна також показати спiввiдношення рiвнiв потреб, споживання
на фонi станiв життєдiяльностi (ЖТД) та умов забезпечення
(табл. 5.5.3). Рiвнi потреб можуть бути низькими: А — з
трьома градацiями виразiв (a1 — мiнiмальнi; a2 — помiрнi; a3 —
високi серед низьких); В — помiрними з подiбними виразами
(b1–b2–b3); С — високими з такими ж виразами (c1–c2–c3); Рiвнi
споживання можуть бути низькими (d), помiрними (е), високими (f).
Рiвнi забезпечення можуть бути мiнiмальними (m), максимальними (n)
i оптимальними (о). Стани життєдiяльностi g — гiпербiоз, i — бiоз, h —
гiпобiоз.

Тодi комбiнацiї символiв дадуть такi формули в цiй перiодичнiй
типологiчнiй системi, що показують варiацiї спiввiдношень потреб
та споживання при рiзних рiвнях забезпечення для рiзних станiв
життєдiяльностi. Так, формула аdgm — характеризує стан гiпербiозу
(g) при низькому рiвнi потреб (а), низькому рiвнi споживання (d) i
мiнiмальному забезпеченнi (m); формула c3fho засвiдчує стан гiпобiозу
(h) при сильному споживаннi ресурсi (f), самих високих потребах (c3) i
оптимальному забезпеченнi. Отже, такi перiодичнi типологiчнi системи
описують реальнi, очiкуванi та можливi ситуацiї при збiговi рiзних
умов.

Суттєво важливими для визначення можливостей iснування
органiзмiв в бiогеоценозах є спiввiдношення екологiчних, ектопiчних
i загалом, бiогеоценотичних амплiтуд. Обмежуючими є екотопiчнi
фактори, амплiтуди котрих перевершують екологiчнi валентностi
органiзмiв (Шанда, 1998). Спiввiдношення екологiчних валентностей
видiв i амплiтуд екологiчних факторiв екотопу теоретично може
мати рiзнi вирази: оптимуми активностi як стiйких, так i нестiйких
в угрупованнi видiв можуть мати рiзнi позицiї на вiсях градiєнтiв
екологiчних факторiв i лежати за межами та в межах екотопiчних
амплiтуд.

Перспективним є поглиблення системного пiдходу для аналiзу
екологiчних спектрiв толерантностi та активностi бiологiчних видiв.
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Отже, можна зазначити:
1) толерантнiсть i активнiсть бiологiчних видiв є онтогене-

тично та екологiчно зумовленими та залежними вiд стану
життєдiяльностi. Екологiчнi амплiтуди толерантностi можна
показати прямою лiнiєю, що сполучає критичнi точки, в той же час
амплiтуди активностi — ламаною (осцилограмоподiбною), в якiй «пiки»
показують той чи iнший рiвень активностi, що зменшується бiля
критичних точок;

2) екологiчнi амплiтуди та спектри толерантностi є iзоморфiчними
амплiтудам i спектрам активностi бiологiчних видiв i залежать вiд
часткових (щодо окремих факторiв) i загальних (щодо всього спектру)
генотипiчних норм реакцiї;

3) екологiчнi амплiтуди, спектри толерантностi та активностi
вiдображають потенцiйнi можливостi бiологiчного виду, що можуть
багатопричинно скривлюватися та по-рiзному об’єктивно реалiзову-
ватися, розширюватися чи звужуватися залежно вiд специфiчного й
iнтегративного складання цих реакцiй;

4) у екологiчних спектрах толерантностi та активностi амплiтуди є
внутрiшньо- та зовнiшньоспектрично залежними;

5) середовищетвiрнi функцiї бiологiчних видiв визначаються iнте-
грацiєю бiотичної, бiогенної, бiокосної та косної активностi;

6) формалiзовано екологiчнi, онтогенетичнi залежностi станiв,
толерантностi та активностi видiв можна виразити типологiчними
перiодичними системами;

7) в бiогеоценозах тривало утримуються тi види, амплiтуди
толерантностi яких ширше вiдповiдних екотопiчних.
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ЧАСТИНА 6. ТЕОРЕТИЧНI АСПЕКТИ
КУЛЬТУР- ТА АГРОБIОГЕОЦЕНОЛОГIЇ

6.1. Культур- та агробiогеоценози, їхнi бiотопи та
агроедафотопи

Теорiя бiогеоценотичної органiзованостi живої природи (Сукачев,
1973) достатньо широко опрацьована, в своїх багатьох аспектах, але
проблематика культур- та агробiогеоценологiї потребує подальших
розробки та осмислення.

Культур- та агробiогеоценози, як реальнi структурнi складовi
бiогеоценотичного покриву аграрних i селiтебних ландшафтiв, вiдзна-
чаються множинними вiдмiнностями, специфiчною органiзованiстю,
функцiональною значущiстю. Вони мають бути оцiненi з позицiй
загального рiзноманiття екологiчних систем рiзних рангiв.

Культурбiогеоценози є сукупностями органiзмiв рiзних
царств живої природи, що складають нероз’ємну єднiсть у
самiй собi та зi структурами, факторами неживої природи на
певних, вiдчленованих, вiдносно однорiдних дiлянках земної
поверхнi, де людина формує угруповання рослин культур-
ної та дикої флори, по-рiзному їх регулює, контролює та
використовує.

Всi рослиннi угруповання, якi: 1) перетворює людина, втручаючись
у структуру їхнiх фiзико-географiчних умов, уводить або усуває певнi
види, змiнює склад i будову; 2) формує за видовим i екоморфiчним
складом, регулює та змiнює середовище iснування — розвиваються в
культурбiогеоценози рiзних рiвнiв органiзованостi, об’єму та ландшаф-
тних функцiй, вiдповiдаючи тому чи iншому цiльовому призначенню
(Бяллович, 1939, 1960; Камышев, 1939, 1967, 1971).

Особливим типом цих угруповань є агробiогеоценози, що форму-
ються на землях, де людина iнтенсивно вирощує рослинну продукцiю та
певним чином, контролює становлення там комплексiв органiзмiв рiзних
царств живої природи, регулює чисельнiсть фiтопатогенiв, шкiдникiв i
бур’янiв. Екотопiчно культур- та агробiогеоценози характеризуються
не тiльки певними просторовими вiдчленованiстю та вiдносною
однорiднiстю умов, але також сутнiсною формуючою та регулюючою
дiяльнiстю людини. Це потребує їхнього рiзнопланового теоретичного
опрацювання з позицiй екологiї та загальної бiогеоценологiї.

Структурованiсть культур- та агробiогеоценозiв має велику набли-
женiсть до їхнiх природних аналогiв, проте в аналiзi їхньої системної
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органiзованостi та елементно-компонентного складу прослiдковується
не тiльки паралелiзм, але й специфiка.

Рослиннi угруповання культур- та агробiогеоценозiв формуються
людиною, а зоо-, мiко-, мiкробокомплекси переважно складаються
спонтанно на основi їхнiх зв’язкiв з культурною та дикою флорою.

Культур- та агробiогеоценози є не тiльки особливими угрупованнями.
Вони контролюються та регулюються людиною згiдно з її цiлями,
потребами, можливостями. Екотопiчна визначенiсть культур- i агро-
бiогеоценозiв: 1) є специфiчною, на основi активного втручання людини
в їхню структуру, функцiї, в коротко- чи тривалочасову динамiку та
розвиток для оптимiзацiї їхнiх умов; 2) вона вiдповiдає теоретичнiй i
методологiчнiй членованостi бiогеоценозiв (Сукачев, 1973) на бiоценози
й екотопи чи бiотопи з наступною їхньою рiзнорiвневою деталiзацiєю:
бiоценозiв на сукупностi органiзмiв рiзних царств живої природи з їхнiм
таксономiчним i екоморфiчним (де встановлено) складом, а екотопiв
на клiматопи та едафотопи.

Середовищетвiрнi функцiї бiоценозiв (якi, загалом, багатозначно
та багатофакторно виявляються в процесi життя та посмертного
розкладання органiзмiв) за своєю сутнiстю є їхньою бiотичною (вплив
на живi органiзми), бiокосною (вплив на бiокоснi тiла бiогеоценозу),
на косне тiло, як пiдстилаючи материнську породу та мiжбiогеоцено-
тичною (вплив на оточуючi бiогеоценози) активнiстю, а також вiдпо-
вiдними реакцiями.

Для екотопiчної визначеностi культурбiогеоценозiв, якi в багатьох
випадках складенi багаторiчними деревними, чагарниковими, трав’я-
ними рослинами та мають рiзнi рiвнi просторово-часового регулювання
людиною, вважаємо доцiльним використати термiн «культурбiотоп», а
для агробiогеоценозiв — «агроекотоп», тому що їхнi екотопiчнi умови
iнтенсивно регулюються, видозмiнюються людиною при використаннi
iнтенсивних технологiй лiсiвництва, рослинництва, землеробства.

В культурбiогеоценозах антропна регуляцiя має рiзнi вирази та рiвнi
напруженостi залежно вiд цiлей створення та типу культурфiтоценозiв,
за Ю.П.Бялловичем (1936). Така регуляцiя може зменшуватися,
вiдповiдно до розвитку культурфiтоценозiв, складених деревними
чагарниковими породами, травами декоративного, естетичного, середо-
вищетвiрного та санiтативного призначення чи бути бiльш-менш
iнтенсивною для пiдтримання їхнього iснування, оновлення, що має
мiсце в садово-паркових угрупованнях населених пунктiв, у скверах,
на газонах i квiтниках. Для цiєї категорiї культурфiтоценозiв,
з їхнiми фрагментарнiстю, розчленованiстю, екотопiчною
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невизначенiстю, нерiвноцiннiстю чи нез’ясованiстю, рiзними
розмiрностями, бiогеоценотичну сутнiсть i системне розумiн-
ня, на наш погляд, слiд визначати поняттям «культурбiо-
система», а саме: мiкрокультурбiосистема протяжнiстю до
10м, мезокультурбiосистема — до 50м, макрокультурбiоси-
стема — 100м i бiльше, мегакультурбiосистема — 1000м i
бiльше.

Культурбiотопи, де вони мають чiтку визначенiсть, абстрагуючись,
можна структурувати так, як i природнi екотопи: культурклiматоп i
культуредафотоп, з наступною деталiзацiєю їхньої складностi залежно
вiд факторiв i стану середовища: культургелiотоп, культуратмотоп,
культуртермотоп, культургiгротоп, культуртрофотоп тощо. Штучнi
лiсовi масиви, лiсосмуги, лiсопарки можуть складатися рiзними
культурбiогеоценозами на основi їхнього екотопiчного розчленування з
лiсопокращеними культуредафотопами (Белова, 1999).

Подiбним чином можна диференцiювати складнiсть агроекотопiв.
Агроекотоп це комплекс абiотичних, бiотичних, бiогенних,
бiокосних структур i факторiв, який сформувався та розвива-
ється на конкретнiй дiлянцi земної поверхнi (оброблюваних
земель) пiд впливом прямої та непрямої дiяльностi людини,
пов’язаної з вирощуванням рослин. Особливу увагу слiд придi-
лити агроедафотопам як об’єктам землеробства та рослинництва, що
пiддаються поверхневому чи глибокому рихленню, рiзноглибиннiй
оранцi, внесенню органiчних, мiнеральних добрив i пестицидiв, ущiль-
ненню, мульчуванню, зрошенню, вiтровiй i воднiй ерозiї. В агроекотопах
сутнiсну роль вiдiграють морфи рельєфу, зокрема експозицiї схилiв,
а також рiвень надходження сонячної радiацiї, вiтровий i вологiсний
режими.

Трофотоп i гiгротоп агроедафотопу iнтенсивно регулюються люди-
ною для оптимiзацiї умов вирощування рослин. Ґрунт (агроедафотоп)
не тiльки бiокосне тiло, вiн є резервуаром вiрусiв, бактерiй, водоростей,
грибiв, тваринних органiзмiв, живих коренiв, кореневих паросткiв i
кореневищ бур’янiв, їхнього насiння, у невизначено великих кiлько-
стях у латентному станi. Органiзми рiзних царств живої природи
знаходяться в ґрунтi в рiзних стадiях життєдiяльностi чи спокою:
анабiоз, мезабiоз, гiпобiоз, бiоз, гiпербiоз (Голдовский, 1977) i склада-
ють едафон. Живе населення ґрунту є особливою пiдсистемою агробiо-
геоценозу i його об’єктивним виразом або стадiєю як при вiдсутностi
культурних рослин у перiод передпосiвного, зяблевого обробiтку
ґрунту, парового стану полiв, так i при вегетацiї культурних рослин.
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Агробiогеоценоз це мобiльна структура з рiзними фазами та стадiями
розвитку на фонi впливу людини.

Його субстратною основою є агроедафотоп. Вiн вiдзначається
тим, що є зосередженням органiчної речовини, енергiї, елементiв
живлення; виконує рiзнi функцiї, забезпечує постiйний, тимчасовий
або перiодичний життєвий простiр тваринним органiзмам (або їхнiм
онтогенетичним формам) i пiдземним частинам рослин. Агроедафотоп
є динамiчною системою, в якiй явища та процеси, збiднення чи
збагачення його ресурсiв, постiйно змiнюються на фонi абiотичних
i бiотичних умов, участi в циклах карбону, оксигену, нiтрогену та iнших
бiофiльних i небiофiльних елементiв при реалiзацiї заходiв землеробства
та рослинництва. Вiн виконує сорбуючi, очиснi, сигнальнi функцiї, може
стимулювати чи гальмувати життєвi процеси органiзмiв, регулювати
склад i будову агробiогеоценозу, зв’язки органiзмiв, запускати механi-
зми сукцесiй. Вiн, у основному, є середовищем детритних трофiчних
ланцюгiв i сiток, його трофностi належить визначальна роль у iснуваннi,
продуктивностi, розвитку агробiогеоценозу.

Трофнiсть агроедафотопу оцiнюється як родючiсть. Вона достатньо
однозначно пояснюється рiзними авторами: 1) здатнiсть ґрунту, як
компоненту бiосфери, природного тiла: а) одночасно задовольняти
потреби рослин у водi та їжi (Вильямс, 1949); б) забезпечувати рослини
елементами живлення, водою, а їхнi кореневi системи достатньою
кiлькiстю повiтря, тепла та сприятливим фiзико-хiмiчним середовищем
для нормального росту та розвитку (Панников, 1987; Кауричев, 1989);
в) створювати необхiднi умови життєдiяльностi рослин, загалом
фактори та умови, що визначають поживний, водний, повiтряний,
температурний, окисно-вiдновний та iншi режими (Муха, 2004);
г) задовольняти рослини в системах живлення, водi, постачати їм
достатню кiлькiсть повiтря та тепла (Панас, 2009); 2) багатофункцiо-
нальна система, iнтегруючий системний полiпараметричний показник
ґрунтових процесiв i властивостей iз закладеним результатом довго-
строкового перiоду ґрунтоутворення, який включає в себе як кiлькiснi,
так i якiснi характеристики, що вiдтворюють особливостi функцiювання
конкретного ґрунту, його внутрiшню структуру та зовнiшнi зв’язки
(Купчик, 2007).

Серед форм родючостi видiляють: 1) природну, властиву незайма-
ним цiлинним землям; 2) штучну, зумовлену обробiтком, внесенням
добрив, мелiоративними заходами; 3) економiчну або ефективну, що
реалiзується вiд ефективного використання ґрунту; 4) потенцiйну, що
характеризує загальнi запаси елементiв живлення (Вильямс, 1949);
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5) природно-економiчну (природно-антропогенну), котра визначає
категорiю штучного, 6) дiйсну чи ефективну, економiчну); 7) норма-
тивну, що характеризує середнiй багаторiчний рiвень урожайностi на
конкретному ґрунтi; 8) агрономiчну, залежну вiд агрокомплексiв (Муха,
2004).

Р.М.Панас (2009) видiляє: 1) природну чи потенцiйну родючiсть;
2) ефективну, штучну або культурну; 3) економiчну, розумiючи її
так само як iншi автори. З позицiй специфiчностi агробiогео-
ценотичної структурованостi оброблюваних людиною земель
(у тому числi орних), ми вважаємо цiлком доцiльним видiля-
ти видоспецифiчну родючiсть ґрунту, тобто таку, що вiдпо-
вiдає видоспецифiчним потребам того чи iншого виду куль-
турної рослини та пов’язана з певним балансом мiкро- та
макроелементiв у ґрунтi.

А.М. Гродзинський (1979) писав, що слiд розрiзняти, котре поле
пiдходить для вирощування тiєї чи iншої сiльськогосподарської
культури, та вiдзначається цiлим комплексом ознак i властивостей.

На наш погляд, видоспецифiчна родючiсть ґрунту має забезпе-
чуватися як пошуками, так i створенням оптимальних варiантiв
агрохiмiчного складу, загалом трофностi ґрунтiв для конкретних
видiв культурних рослин, разом з iншими землеробськими та рослин-
ницькими заходами. В цьому змiст конструктивної, адаптивної
агрохiмiї.

Для кожного виду культурних рослин мають бути побудо-
ванi убуваючi ряди (спектри) хiмiчних макро-, мезо-, мiкро-,
ультрамiкроелементiв i бiологiчно активних речовин, якi вiд-
повiдають природi цього виду та його потребам у рiзнi перiоди
вегетацiї.

Видоспецифiчна родючiсть ґрунтiв теоретично має бути
адаптивно максимальною для конкретної культури. Вона має
забезпечуватися загалом заходами адаптивного землеробства, що
спрямованi на управлiння екологiчними процесами в ґрунтах, пiд-
грунтах i в агробiогеоценозах для реалiзацiї їхнього потенцiалу, за-
безпечення потокiв енергiї в грунтах i в агробiогеоценозах у напрямку,
вiдповiдному потребам того чи iншого виду культурних рослин.
В.К.Бахнов, Г.П. Гамзинов (1988) розглядаючи ґрунт як складну
систему, що складається з твердої, рiдинної, газової та живої фаз
вiдмiчають, що родючiсть є емерджентною властивiстю, яку
набуває система внаслiдок її функцiонування та яка не властива нi
одному з її компонентiв.



217

Управлiння екологiчною багатофункцiональнiстю ґрунтiв,
загальною та специфiчною родючiстю визначають теоретичнi
засновки екологiчного ґрунтознавства. Воно є такою системою
знань, яка спрямована на пiзнання факторiальних залежностей явищ,
процесiв природних i залучених у користуваннi людиною ґрунтiв, у
абiотичних, бiокосних, бiотичних пiдсистемах, їхнiх взаємозв’язках
у статицi та динамiцi. Природне чи штучне регулювання родючостi
ґрунту входить у проблематику екологiчного ґрунтознавства.

Явища та процеси в ґрунтах багатозумовленi, дискретнi, взаємо-
зв’язанi, iмовiрнiснi, динамiчнi. Екологiчне ґрунтознавство визнача-
ється як: 1) факторiальне, в сферi якого лежать окремi або комплекси
факторiв, дiючi на ґрунт; 2) ценотичне, пов’язане з впливом на
ґрунт усього угруповання; 3) агрономiчне, пояснюване впливом
на ґрунт землеробських, рослинницьких комплексiв i технологiй;
4) експериментальне, що зосереджене на моделюваннi явищ i
процесiв ґрунту для пiзнання їхньої сутi. Угруповання, насамперед
рослинне, впливає на фiзико-хiмiчнi особливостi та бiоту ґрунту,
змiнюючи температурний, вологiсний, свiтловий режими внаслiдок
затiнення ґрунту, структурованостi його пiдземними органами, зокрема
кореневими системами.

Л.О.Карпачевський (2005) глибоко проаналiзував екологiчну роль
основних властивостей та загалом усього ґрунту. В сферу екологiчного
ґрунтознавства вписуються прямi та зворотнi зв’язки бiоти та ґрунту,
багатозначнi взаємозв’язки органiзмiв ґрунту на фонi факторiв
середовища агробiогеоценозу.

В агробiогеоценозах неспецифiчними факторами, що впливають
на ґрунт, є абiотичнi — сонячна радiацiя, опади, гiдрологiчнi умови,
специфiчними є впливи культивованої рослини та видiв, якi її
супроводжують. Видоспецифiчним є вплив рослин дикої та культур-
ної флори. Специфiчними є структурованiсть ґрунту кореневими
системами та землерийними видами тварин, специфiчним є винiс
елементiв живлення та специфiчне збагачення ґрунту тими речовинами,
що видiляють пiдземнi органи рослин i вимиваються з їхнiх надземних
частин i органiчних решток на поверхнi, чи привносять мiкроорганiзми,
гриби та твариннi види.

Гранулометричний, хiмiчний, гумусовий склад, реакцiя та буфер-
нiсть ґрунту, загалом фiзичнi, фiзико-хiмiчнi властивостi, структура,
водний, температурний, повiтряний, поживний режими ґрунту, його
родючiсть складно взаємозв’язанi та факторiально залежнi.

Специфiчнi та неспецифiчнi фактори визначають агрофiзичнi
особливостi, родючiсть ґрунтiв, глибину орного шару, щiльнiсть скла-
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дання ґрунту, загальну пористiсть, вмiст водотривких агрегатiв, їхнiй
оптимальний розмiр, водопроникливiсть, найменшу вологiсть тощо.

В.Р.Вiльямс (1949) вказував на важливу роль багаторiчних трав
у формуваннi структури ґрунту та забезпеченнi його родючостi.
П.В.Вершинiн, М.К.Мельникова (1959) показали складнi взаємоза-
лежностi та зумовленiсть агрофiзики ґрунтiв, особливо на фонi прямих
i зворотних зв’язкiв з рослиннiстю.

Бiота ґрунту (едафон) є складною багатофакторiально залежною
сукупнiстю органiзмiв рiзних царств живої природи (Бабьева, Зенова,
1989).

Агроедафон, як комплекс живих органiзмiв, за джерела енергiї
та живлення має живi органiзми чи їхнi частини, рештки та органiч-
ну речовину (гумус, детрит) ґрунту. Вiн має полiфункцiональну
значущiсть, формує детритнi трофiчнi та бiохiмiчнi ланцюги та сiтi.
Бiота ґрунту, в усiй своїй множинностi, забезпечує фiксацiю атмо-
сферного нiтрогену, рихлення ґрунту, перемiщення його та органiчних
решток, їхнє подрiбнення, розкладання з послiдуючими гумiфiкацiєю,
амонiфiкацiєю, нiтрифiкацiєю, денiтрифiкацiєю, мiнералiзацiєю, що
зумовлюються властивостями та режимами ґрунтiв i впливами на них
рiзних факторiв (Рассел, 1955; Красильников, 1958; Блэк, 1973).

Мiкробiота ґрунту (Одум, 1975) є основною ланкою трофiчного
ланцюгу мiж рослинними рештками та тваринами ґрунту, що механiчно
розкладають рештки та надають їм форму, доступну для використання
мiкроорганiзмами.

Загальнi особливостi реакцiй бiоти на вплив екологiчних факторiв
виявляються в: 1) змiнах i збереженнi складу та спiввiдношень
компонентiв i елементiв; 2) перегрупованнi їхнього складу; 3) змiнах
їхнiх функцiй; 4) переходах у неактивний стан i анабiоз; 5) змiнах
взаємовiдносин, життєдiяльностi, розмноження, адаптацiй; 6) неодна-
ковiй чутливостi до рiзних впливiв; 7) специфiчних i неспецифiчних
реакцiях компонентiв i елементiв.

Виходячи з природи уже вiдмiчених екзо- та ендогенних екологiчних
факторiв ґрунту вiдмiтимо, що в сферу та сутнiсть екологiчного
ґрунтознавства має вписуватися екологiя едафону.

I.П.Баб’єва, Г.М. Зенова (1989) видiляють в бiотi ґрунту зеленi,
жовтозеленi, дiатомовi, синьозеленi водоростi, функцiонуючi пiдзем-
нi органи рослин, найпростiших, червей, молюскiв, тихоходок, члени-
стоногих, ссавцiв, грибiв, мiксо-, зиго-, аско-, базидiомiцетiв, дрiжжiв,
бактерiй, вiрусiв. Вони членують едафон на: нанофауну — одноклi-
тинних найпростiших, мезофауну — членистоногих, червей, енхитреїд;
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макрофауну — багатонiжок, личинок комах, мегафауну — представ-
никiв ссавцiв — землериїв i крупних земляних червей. Останнi сильно
механiчно дiють на грунт, викликаючи перемiщення значних мас
субстрату, змiшуючи грунт рiзних горизонтiв, порушуючи природне
складання ґрунту, збагачуючи його своїми копролiтами та перемiщуючи
дрiбнi органiзми та насiння бур’янiв. В екологiчних групах тварин
ґрунту цi автори видiляють як фiтофагiв, альгофагiв, зоофагiв,
некрофагiв, сапрофагiв (найбiльшу групу), копрофагiв, детритофагiв.
Серед форм фаготрофiї, на всiх рiвнях органiзованостi бiоти ґрунту,
поширене хижацтво, у найпростiших — фагоцитоз. Найпростiшi в
ґрунтах несуть функцiї мiкрохижакiв, мiкроконсументiв iз поширенням
паразитизму, симбiозу, коменсалiзму, конкуренцiї (Хаусман, 1988).

Множиннiсть обумовленостi елементiв i компонентiв едафону
показали К.С.Кiр’янова, Е.Л.Краль (1989) на прикладi особливостей
стану та реакцiй нематод ґрунту щодо впливу його температури,
вологостi, сезонних факторiв, глибини шарiв, аерацiї, оксигену, осмо-
тичного тиску, рН середовища. Бiотичнi фактори визначаються дiєю
вiрусiв, паразитiв i хижих органiзмiв з найпростiших, тихоходок,
нематод як хижакiв, енхитреїд, сколопендр, хижих клiщiв, хижих
грибiв, личинок жукiв стафiлiнiд, багатонiжок. Нематоди, на фонi
клiматичних умов i ґрунту, по рiзному вражають кореневi системи
рослин, вони можуть носити в собi та на собi патогеннi вiруси, бактерiї
та передавати їх рослинам.

Загалом, змiни в коснiй, бiокоснiй, бiогеннiй i бiотичнiй пiдсистемах
ґрунту виявляються на фонi факторiальної зумовленостi в їхнiх
рiзноманiтних зв’язках i залежностях.

Екологiчне ґрунтознавство спряжене з агрономiчним за своєю
змiстовнiстю бо в ньому розвиваються факторiально залежнi вiд
технологiй землеробства та рослинництва екологiчнi явища та процеси.
Iдеї адаптацiогенезу проникають у цi технологiї (Жученко, 1982),
спрямованi на забезпечення потенцiальних можливостей родючостi
ґрунтiв i продуктивностi рослин. Формалiзовано бiорiзноманiття
агроедафотопiв може бути описане на основi рiзнокритерiальних
пiдходiв у типологiчнiй перiодичнiй системi, як це було зроблено для
типологiї парцел (Л.В.Шанда, 2006).

Для визначальної узагальнюючої такої системи вибранi (табл. 6.1.1)
поєднання: 1) морфоскульптурних особливостей елементiв рельєфу
(пiдперiоди) А з градацiями: а1 — рiвнинний, а2 — лощовинний, а3 —
пiвденнi схили, а4 — пiвнiчнi схили, а5 — схiднi схили, а6 — захiднi
схили; 2) родючостi (перiоди) B (b1 — мала, b2 — помiрна, b3 — висока);
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3) механiчного складу (перiоди) С (c1 — легкий, c2 — середнiй, c3 —
важкий); 4) зволоження (пiдперiоди) D (d1 — мале, d2 — середне,
d3 — високе) едафотопiв, якi охоплюють усi можливi комбiнацiї
проявiв екотопiчних властивостей у реальних чи прогнозованих
агробiогеоценозах.

Так, формула a1b1c1d1 описує агроедафотоп рiвнинного рельєфу,
малої родючостi, легкого механiчного складу, незначного рiвня зволо-
ження, а формула a6b3c3d3, вiдповiдно, агроедафотоп захiдних схилiв,
високої родючостi, важкого механiчного складу та високого рiвня
зволоження. Культурбiотопи та агроекотопи можуть бути диферен-
цiйованi так само, як їхнi природнi аналоги. Бiорiзноманiття агроеда-
фотопiв можна характеризувати на рiзнокритерiальних основах рiз-
ними типологiчними перiодичними системами. Комплекс органiзмiв
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агроедафотопу визначає рiзнi стадiї iснування агробiогеоценозу в перiод
вегетацiї культурних рослин i без них. Подiбним чином, на основi
формалiзацiї та довiльної символiки можна будувати iншi типологiчнi
перiодичнi системи будови зв’язкiв, розвитку культур- та агробiо-
геоценозiв, не випускаючи з поля зору їхню складнiсть i системнiсть.

6.2. Системне бачення культур- та агробiогеоценозiв
У сучасних системних дослiдженнях видiляють два головних

напрямки: системний пiдхiд i конкретно-науковi знання про системи.
Розробка проблематики системного пiдходу та загальної теорiї систем
включає широке коло проблем, серед яких (Садовский, 1984) визначенi
такi: 1) класифiкацiя основних напрямкiв системних дослiджень;
2) класифiкацiя систем; 3) аналiз поняттєвого апарату системних до-
слiджень; 4) специфiчнi завдання загальної теорiї систем; 5) iєрархiчна
органiзованiсть складних систем; 6) логiчно-методологiчнi описи
систем рiзних типiв, поведiнки елементiв i систем; 7) методологiчний
i логiчний аналiз найважливiших системних вiдношень. Усе це на
основi встановлення системної природи й еколого-географiчної сутi
агро- i культурбiогеоценозiв багатопланово охоплює достатньо велику
кiлькiсть аспектiв теоретичних дослiджень.

Неальтернативнi визначення системи (Холл, 1969; Акофф, 1969;
Берталанфи, 1969; Кравец, 1970; Уотермен, 1972; Юдин, 1970; Сетров,
1970; Блауберг, 1973; Морозов, 1976; Садовский, 1984; Аверьянов,
1986; Тюхтин, 1988), якi її характеризують, є такими: 1) вiдчленована
сукупнiсть взаємодiючих елементiв i компонентiв; 2) вiдмежована
в просторi та часi сутнiсть, де компоненти та частини сполученi
взаємодiями; 3) певна множина зв’язаних i взаємодiючих елементiв,
компонентiв, якi цiлком вiдповiдають сутностi будь-якого бiогеоценозу.

Елементи агро- та культурбiогеоценозiв, органiзми рiзних царств
живої природи, унiтарної, модулярної природи та культурнi рослини в
своїх взаємовiдношеннях формують складну, функцiональну сiть цих
угруповань, як специфiчних систем.

Достатньо вагомим у аргументацiї системного розумiння агро-
та культурбiогеоценозiв є аналiз основних атрибутiв систем за
В.М.Садовським (1984). Вiн, у групi «А», ознак внутрiшньої будови
системи, видiляв структуру, органiзованiсть, пiдсистеми, елементи,
множини, вiдношення, властивостi, взаємодiї, канали зв’язку тощо.
Структура, пояснювана в загальнонауковiй методологiї як склад,
будова та зв’язки, органiзованiсть i їхнiй стан, у кожний певний момент,
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повнiстю вiдповiдає розумiнню агро- та культурбiогеоценозу та сутi
екологiчних i бiогеоценотичних дослiджень.

Структура агро- та культурбiогеоценозу, як закон зв’язку, на фонi
регулятивної дiяльностi людини виражається, за нашими уявленнями,
такими закономiрностями: 1) кожен тип зв’язку визначає iснування
елементарних ланок i ланцюгiв, якi утворюють єдину мережу;
2) структура завжди є багатошаровою, включає супiдряднi структури,
тому що зв’язки елементiв багатотипнi та багатоканальнi; 3) зв’язки
елементiв можуть бути прямi та непрямi, тобто багатоступiнчастi,
зумовленi промiжними елементами чи ланками; 4) цi елементи чи
ланки можуть бути активними, такими, що скривлюють, пiдсилюють
або послаблюють дiю одного елементу на iнший, або нейтральними;
5) кожен тип структури вiдрiзняється вибiрковою взаємодiєю та
вибiрковим реагуванням елементiв; 6) загальнi зв’язки та зумовленiсть
виявляються в конкретних формах взаємозв’язкiв i взаємодiй; 7) iснує
множиннiсть форм зв’язкiв, якi визначаються видовою специфiчнiстю
та неспецифiчними особливостями органiзмiв; 8) є специфiчнi та
неспецифiчнi зв’язки; 9) iснують iзоморфiчнi й неiзоморфiчнi зв’язки,
адекватне та неадекватне реагування.

Органiзованiсть агро- та культурбiогеоценозу ми уявляємо також
як явище упорядкованостi елементiв i частин, а органiзацiю —
як процес формування структури, iншими словами, це структура
в русi до упорядкованостi. Органiзованiсть забезпечується зв’язками
рiзноманiтних функцiй рослин.

Пiдсистеми цих угруповань можуть визначатися рiзнопла-
ново: як органiзми зоо-, мiко-, мiкробiот, культивована та бур’янова
рослиннiсть, як вегетуюча та латентна, функцiонально активна та
неактивна в кожний певний момент їхнього iснування агробiогеоценозу.
Елементи агро- та культурбiогеоценозу як окремi iндивiди чи форми
диких флори, фауни тощо, в стадiях бiозу, гiпо- чи мезабiозу взаємо-
дiють мiж собою, їхнi вiдношення мають рiзний характер (антибiоз,
симбiоз, нейтралiзм). Канали зв’язку органiзмiв рiзних царств живої
природи визначаються обмiнами метаболiтами, водою, хiмiчними
елементами в їхнiй множинностi, перехресним запиленням, створенням
режимiв зволоження, свiтлового, газового, теплового, сприянням,
блокуванням або нейтралiзацiєю, видiленням i поглинанням певних
сполук, окремих хiмiчних елементiв надземними та пiдземними
органами.

Вiднесенi до групи «В» такi специфiчнi системнi властивостi, як
диференцiйованiсть, iзольованiсть, взаємодiї, iнтеграцiя, зворотний
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зв’язок, регуляцiя, саморегуляцiя, конкуренцiя, цiлком вiдповiдають
особливостям агро- та культурбiогеоценозiв як вiдчленованих, iзольо-
ваних екотопiчно вiд iнших подiбних угруповань, з диференцiйованiстю
елементiв дикої, культурної флори та iнших органiзмiв вiдповiдно
до генетичної гетерогенностi та екологiчного полiморфiзму, iнтеграцiї
взаємозв’язкiв у єдину систему, наявностi конкуренцiї, саморегуля-
тивних процесiв у життєдiяльностi органiзмiв на основi ценотичних
специфiчних умов.

У групi «С», характеристик поведiнки системи, В.М.Садовський
(1984) видiлив середовище, стан системи, функцiонування, адаптацiї,
змiни, розвиток, еквiфiнальнiсть тощо. Цi риси також притаманнi
агро- та культурбiогеоценозам, у яких формується специфiчне
середовище (Чернобривенко, Шанда, 1970) на основi специфiчної
структури та множинностi бiохiмiчних взаємодiй, змiни станiв у
процесi фiзiолого-бiохiмiчного функцiонування рослин, їхнього росту
та розвитку, адаптивної регуляцiї режимiв зволоження, свiтлового,
газового, теплового, модифiкацiйних адаптивних анатомо-морфологiч-
них змiн рослин i проходження вегетацiї рiзними видами культурної
та дикої флори. Завершення вегетацiї рослин переводить агро-
фiтоценоз до iншого стану з латентними, гiпобiотичними та
мезабiотичними фазами рослин або поновлення бiозу вiдповiдно
до регуляторної, визначальної ролi людини. Агро- та культурбiогео-
ценозам, як системам, властива форма складностi, що включає
рiзноманiтнiсть: зв’язкiв i вiдношень мiж рiвнями органiзованостi,
мiж пiдсистемами всерединi рiвнiв, особливостi статичної будови
(складнiсть структур функцiонування i поведiнки).

Упорядкованiсть у агро- та культурбiогеоценозах визначається:
1) способом посiву чи посадки рослин; 2) характером розмiщення
бур’янових рослин (типи розподiлу особин агропопуляцiй), якi пов’язанi
з агроекотопом i регулюючим впливом людини; 3) особливостями росту
та розвитку усiх агропопуляцiй, включаючи культурнi рослини.

Всi агро- та культурбiогеоценози є вiдкритими системами, серед
них немає органiчно цiлiсних. Iндикаторнi та реальнi агрофiтоценози є
складними, а багаторiчнi агро-, культурбiогеоценози можна вiднести
до розряду дуже складних систем. Цiлiснiсть i сумативнiсть, у рiзних
проявах, одночасно характеризують практично всi цi угруповання
на основi нероздiльностi надземної та пiдземної частин. Утворення
та збереження специфiчного загального й бiохiмiчного середовища,
обмiн елементами мiнерального живлення в ґрунтовому середовищi є
показниками цiлiсностi. Неконтрольована поява та розвиток бур’янових
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рослин, iнших органiзмiв прояв локальних змiн розвитку та росту
рослин, залежних вiд мозаїчностi агроедатопу, зовнiшнiх впливiв,
розходження морфофiзiологiчних особливостей крайових i серединних,
оптимально та не оптимально функцiонуючих рослин указують на
сумативнiсть будови агро- та культурбiогеоценозiв як систем.

У дiяльностi людини, що визначає багато систем агро- та куль-
турбiогеоценозiв, особливе мiсце посiдає хiмiзацiя як фактор впливу,
що суттєво змiнює бiологiчне середовище. Цiлком iмовiрно, що
ступiнь такого впливу обмежується визначеними допусками, порогами
чи рiвнями насичення, властивими кожному конкретному такому
бiогеоценозу. Перевищення таких порогiв може викликати незворотнi
наслiдки в хiмiзмi середовища чи у визначених зонах сiльськогоспо-
дарського ландшафту та впливати на екологiчнi потенцiї агробiогео-
ценозу. Такi можливостi, багато в чому, пов’язанi з масами насiння й
зачаткiв рослин, наявнiстю зоо-, мiко- i мiкроорганiзмiв у латентному
станi, чим вiдрiзняються конкретнi культур- та агробiогеоценози.

Для агро- та культурбiогеоценозiв, як систем, характернi
динамiчна та генезисна (еволюцiйна) складнiсть, до яких
належать рiзноманiтнiсть станiв, стадiй, фаз, етапiв i рiвнiв
розвитку. Якiсний стан таких угруповань усiх класiв може змiнюва-
тись не лише в часi, а й у просторi, який в культур- та агрофiтоценозах
диференцiюється та варiює на фонi всiх екологiчних умов у сезонному,
рiчному, вiковому масштабах (Євтушенко, Шанда, 2017).

У теорiї бiогеоценозiв, а також у культур- та агробiогеоценологiї,
в зв’язку з актуалiзацiєю системного пiдходу, доцiльним є звернення
до проблеми хаосу, що значною мiрою характеризує складання (як
формування та переформування складу угруповання), динамiчнiсть
будови та зв’язкiв.

Одна система може, в певному сенсi, розглядатися як хаос по
вiдношенню до iншої системи. Хаос у реальних, iндикаторних агро-
фiтоценозах реалiзується рiзноманiтно на основi однорiчних i багато-
рiчних видiв. По-перше, в числi його можливих проявiв ми можемо
видiлити загальне дифузне, безсистемне розсiювання однорiчних
рослин (до якого належить складне покриття одним або багатьма
видами «зелена щiтка») на площах посiвiв до появи сходiв, розрiдже-
них сходах i травостану, особливо за вiдсутностi їхнього антропного
регулювання. По-друге, куртинний, зональний розподiл бур’янових
рослин властивий як однорiчним, так i багаторiчним видам iз неупо-
рядкованим розташуванням цих «плям» на площi культур- i агро-
фiтоценозу. Такий характер положення в просторi не є випадковим —
вiн залежить вiд хiмiчної й бiологiчної мозаїчностi поверхнi культур-



225

та агроекотопiв, визначеною не тiльки природною, але й антропно
зумовленою формою строкатостi ґрунтового покриву.

Системотвiрнi, хаосотвiрнi, системоруйнiвнi, хаосоруйнiвнi фактори
в культур- i агробiогеоценозах iнтегруються, переплiтаються у
взаємодiях антропного контролю, регуляцiї та спонтанних, об’єктивних,
часто малоконтрольованих природних явищах i процесах зонального
характеру (стан ґрунтiв, запаси дiаспор бур’янiв у них, умови вегета-
цiйного перiоду, зовнiшнiй натиск дикої флори та фауни чи їхньої
активiзацiї в культур- та агроекотопах).

Як цiлiснiсть, так i сумативнiсть цих систем має розглядатися в
функцiональному планi взаємозумовленого iснування органiзмiв мiж
собою та з агроекотопiчними умовами, котрi включають комплекси
антропної дiяльностi (механiчна обробка ґрунту, внесення добрив,
пiдбiр, культивування рослин, сiвозмiни, заходи захисту рослин вiд
шкiдникiв i хвороб, зрошення, осушення, регулювання мiкроклiмату
тощо). Розширення уявлень у теорiї агробiогеоценологiї логiчно при-
водить до визначення агроекосистеми та деталiзацiї закономiрностей
агробiогеоценозiв.

Агроекосистема — це:
1) сукупнiсть органiзмiв, поєднана зi структурами та факторами

неживої природи в бiльш або менш однорiдному, виокремленому, вiд
iнших подiбних, просторi тих земель, де людина вирощує та викори-
стовує культурнi (iнколи дикорослi) рослини для своїх рiзноманiт-
них потреб i регулює агроекотопи для тривалого користування в
сiльськогосподарському виробництвi;

2) вiдокремлена, постiйно чи перiодично, регульована людиною
сукупнiсть живих органiзмiв, яка займає бiльш або менш однорiдний
простiр на землях, якi використовуються людиною для виробництва
сiльськогосподарської продукцiї (здебiльшого для культивування
рослин, випасу, вiдгодiвлi, нагулу, утримання свiйських тварин);

3) сукупнiсть органiзмiв, яка складає певну єднiсть у вiдносно
однорiдному просторi сiльськогосподарського ландшафту;

4) певна, вiдокремлена вiд iнших, сукупнiсть органiзмiв, якi
взаємодiють мiж собою та складають єднiсть з умовами середовища в
агроландшафтi;

5) довiльно взяте угруповання на землях сiльськогосподарського
користування.

Агроекосистемою може бути будь-яка сукупнiсть посiвiв, яка
поєднує декiлька полiв з однiєю i тiєю ж сiльськогосподарською
культурою або рiзними та невеликi фрагменти лiсосмуг, на фонi
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однорiдних ґрунтiв, пiдґрунтiв, рельєфу, гiдрологiчних, iнших умов.
Агроекосистемами є певнi дiлянки пасовищ, мелiоративнi, ґрунтоза-
хиснi, водозахиснi насадження. В такому розумiннi поняття «агро-
екосистема» може бути вiднесене до типу фiтокультурних ландшаф-
тiв або культурфiтоценозiв (Бяллович, 1939), рiзних типiв.

Отже, термiн «агроекосистема» є унiверсальним для характеристики
тих або iнших, рiзних видiлiв агроландшафту, тобто природного
змiненого ландшафту, в якому людина живе та веде сiльське
господарство.

Спрощено термiн «агроекосистема» на основi визначальної першої
складової цього поняття («агро» — поле), може вважатися сукупнiстю
органiзмiв, якi формуються на однорiдних, виокремлених вiд iнших
таких дiлянках оброблюваних людиною земель, у яких вирощуються
культурнi рослини.

Визначення та розумiння понять агроекосистеми та агробiогеоценозу
як особливого типу угруповань органiзмiв, є похiдними вiд сучасного
розумiння екосистеми та бiогеоценозу в усiх їхнiх проявах i варiацiях
(Тишлер, 1976; Одум, 1987). Теорiя агробiогеоценологiї, як галузi
загальної бiогеоценологiї, недостатньо опрацьована в еколого-
еволюцiйному планi та з позицiй системного пiдходу, елементно-
структурного розумiння природних i антропно зумовлених явищ i
процесiв.

Агробiогеоценози, з глибокої давнини, є такими невiд’ємними
складовими компонентами ландшафту, просторове розширення яких
усе бiльше змiнювало бiогеоценотичний покрив. У класичних i сучасних
бiогеоценологiчних дослiдженнях цим, особливим угрупованням
органiзмiв, якi антропно та спонтанно формуються, розвиваються,
постiйно чи перiодично по-рiзному контролюються, придiлялася
недостатня увага.

Уявлення про агробiогеоценоз, на нашу думку, значною мiрою
є не скiльки похiдним, а скорiше спорiдненим або, навiть вихiдним
у формуваннi поняття «бiогеоценоз». Термiн «агробiоценоз» як
сукупнiсть органiзмiв певної дiлянки орної землi (Бей-Биенко, 1936)
практично був попередником i поняття «бiогеоценоз» (Сукачев,
1942). Визначення, пiзнання, а також використання бiогеоценотичної,
екосистемної диференцiйованостi земель, на яких зосередженi зусилля
землеробства та рослинництва, є iстотними для загальної екологiї,
теорiї та практики агрономiї.

Агробiогеоценози можна визначати як: 1) угруповання
органiзмiв, якi формуються в екотопах оброблюваних людиною
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земель, вiдрiзняються просторово-часовою стiйкiстю складу, будови,
розмiщення, функцiонування та динамiки елементiв i компонентiв;
2) екологiчнi, а не господарськi, як поля землеустрою, структурно-
функцiональнi одиницi тiєї частини живого покриву планети, на
яких людина виробляє рослинну продукцiю та якi характеризуються:
а) певною виокремленiстю вiд iнших таких; б) спiльнiстю абiотичних,
бiотичних, бiогенних i бiокосних умов, складу органiзмiв, їхнiх
взаємовiдносин мiж собою, зi структурами та факторами неживої
природи; в) реакцiями на антропне управлiння та регулювання;
3) вiдносно рухомi системи на фонi змiни рослин, якi культивуються,
заходiв i засобiв контролю за станом ґрунтiв i рослин, з урахуванням
зональної спецiалiзацiї землеробства, рослинництва, об’єктивного чи
суб’єктивного спрощення, скорочення ротацiї сiвозмiн, якi iстотно
нiвелюють цю рухомiсть; 4) багатоелементнi, багатокомпонентнi сис-
теми з рiзними спiввiдношеннями стiйкостi та нестiйкостi структури
(складу, будови, зв’язкiв), упорядкованостi та хаотичностi, цiлiсностi,
сумативностi, дискретностi та континуальностi, проявiв системо-
утвiрних i руйнiвних факторiв, антропного та природного регулювання,
рiзнонаправленостi, паралелiзму функцiонування та розвитку.

Агробiогеоценози, як один iз типiв агроекосистем, є: 1) сис-
темами компонентiв (частин пiдсистем) i елементiв (органiзмiв), якi
взаємодiють; 2) аренами мiкроеволюцiйних явищ; 3) полями цiле-
спрямованої регулятивної дiяльностi людини; 4) дiлянками прояву
гомеостатичних, саморегулятивних явищ i процесiв агроландшафту.
Агробiогеоценоз це природна система, котру визначають при-
роднi структури та фактори сумiсно з культурними росли-
нами та регулюючою дiяльнiстю людини. В агробiогеоценозах
мають мiсце рiзноспрямованi та зумовленi мiкроеволюцiйнi процеси,
що призводять до пiдсилення чи пiдтримання дикої флори та фауни,
мiко- та мiкробiот у певних станах i змiн у сортах i гiбридах культурних
рослин, якi класифiкуються як їхнє «старiння».

Сутнiсною ознакою у визначеннi агробiогеоценозу, як i будь-
якого бiогеоценозу, є певна вiдносна однорiднiсть екотопiчних умов
з неможливiстю проведення будь-якої чiткої межi всерединi його
простору. З цих позицiй багато незручних для сiльськогосподарського
користування земель (вигони, прогони, проїзди, пасовища, вигульнi
площi для тварин) можна характеризувати як агробiогеоценози,
агроурочища. Агроекотопи є комплексами структур факторiв i ресур-
сiв, iнтегрованих з дiяльнiстю людини, функцiями яких є розвиток
культурних рослин та iнших органiзмiв.
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Адаптивнi стратегiї оптимiзацiї бiогеоценотичного покриву,
насамперед вiдзначаються як, поки що, недостатньо теоретично
опрацьованими та розробленими заходами нейтралiзацiї, компенсацiї
негативних явищ у сучасних агроландшафтах.

Перетворювальними явищами та процесами в корiнних бiогеоце-
нозах є пряме чи непряме нищення рослин i тварин, пiдсилений випас,
розорювання, внесення добрив, зрошення, осушення, застосування
пестицидiв, лiсонасадження, iнженернi змiни рельєфу, ерозiя, цивiльне,
промислове, дорожнє будiвництво, промислове забруднення.

Екологiчнi дослiдження агробiогеоценозiв мають здiйснюватися
багатопланово щодо їхнього складу, будови, взаємодiй, розмiрiв, прос-
торової конфiгурацiї та орiєнтацiї, динамiки, регулювання середо-
вища, накопичення та самовiдновлення бiомаси, мiкроеволюцiйних
явищ. До принципiв вивчення агробiогеоценозiв слiд вiднести систем-
нiсть, дискретнiсть, динамiзм, стохастичнiсть. Провiдними iдеями
екологiчного аналiзу агробiогеоценозу можна назвати: а) агро-
екологiчне регулювання та управлiння ресурсами; б) прос-
торову органiзованiсть; в) функцiональну диференцiацiю
простору.

Iнформацiйна ємнiсть агробiогеоценозiв багатобiчно окрес-
люється: 1) бiологiчною, генетичною iнформацiєю складаючих їх
органiзмiв, обмiном цiєю iнформацiєю в процесах розмноження
органiзмiв та реалiзацiї мiжбiогеоценотичних зв’язкiв; 2) екологiчною
iнформацiєю, що визначається внутрiшньо- та мiжбiогеоценотичними
абiотичними та бiотичними взаємодiями, активнiстю, реакцiями орга-
нiзмiв, антропним контролем, регулюванням, саморегулюванням.

Мозаїчнiсть агробiогеоценозiв може характеризуватися локусами з
рiзними: 1) запасами органiчної речовини; 2) станами динамiки хiмiчних
елементiв; 3) видовою та екоморфiчною рiзноманiтнiстю; 4) флюктуа-
цiями. Як парцели агробiогеоценозiв, насамперед, можна видiляти
куртини багаторiчних бур’янiв, iнколи осередки чагарникiв, курганни,
тощо. Визначальною силою агробiогеоценозу є iнтеграцiя еко-
топiчних умов, внутрiшньо- та мiжбiогеоценотичних зв’язкiв
i агрокомплексу вирощування культурних рослин.

Закономiрним для агробiогеоценозiв (АБГЦ) є те, що: 1) форму-
вання АБГЦ визначається агроекологiчними ресурсами зони, антроп-
ним плануванням i регулюванням, 2) послаблення, повна чи певна
вiдсутнiсть антропного контролю пiдсилює натиск бур’янової, диких
флори, фауни, мiко- та мiкробобiот; 3) АБГЦ характеризуються
рiзними таксономiчними та екоморфiчними спектрами; 4) екоморфам
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АБГЦ властивi рiзнi таксономiчнi фонди; 5) таксономiчнi та екологiчнi
спектри можуть служити iндикаторами стану агроекотопiв у рiчнiй
i багаторiчнiй динамiцi; 6) АБГЦ властивi гомеостатичнi, мiкро-
еволюцiйнi явища та процеси, вияв резервiв полiморфiзму культурних,
дикорослих форм i iнших органiзмiв; 7) у АБГЦ реалiзується
особлива форма природного добору в антропно контрольованому
середовищi; 8) антропна та природна регуляцiя в АБГЦ iнтегруються;
9) АБГЦ взаємодiють з iншими угрупованнями; 10) нерiвномiрнiсть i
рiзноякiснiсть формування бiомас культурних рослин, iнших органiзмiв,
постiйне чи перiодичне вiдчуження частини фiтомаси, рiзке вилучення
бiльшої частини бiомаси суттєво вiдзначають АБГЦ; 11) еколого-
автоматичними процесами в АБГЦ є: а) спалахи чисельностi тих
або iнших органiзмiв, на основi потенцiальних запасiв їхнiх зачаткiв
при проявах вiльних екологiчних нiш; б) установлення екологiчно
доцiльних спiввiдношень видiв i життєвих форм; в) формування
екологiчно доцiльної специфiчної та загальної просторової будови;
12) АБГЦ властивi спектри видiв широкої антропотолерантностi;
13) АБГЦ розвиваються в напрямку реалiзацiї максимально можливого
видового розмаїття, зумовленого можливостями зони та агроекотопу;
14) потужнiсть i ємнiсть трофiчних рiвнiв є функцiєю зональних
клiматичних ресурсiв агрокомплексiв, якi зберiгаються при змiнi
угруповань; 15) функцiонування АБГЦ зумовлює максимально
можливу бiомасу в кожний момент його iснування, що значною мiрою
визначається технологiчними процесами вирощування культурних
рослин. Цi особливостi АБГЦ можуть використовуватися як вихiднi
фрагменти при формуваннi цiлiсних уявлень системного бачення в
культур- та агробiогеоценологiї.

Екологiчна сутнiсть угруповань, якi формуються в екотопах
земель, якi обробляє людина, має бути проаналiзована з позицiй
теорiї землеробства та рослинництва, подальшого поглиблення та
розширення бачення еволюцiйних, iнших загальних i окремих проблем,
пов’язаних з дiяльнiстю людини.

Теорiї культур- та агробiогеоценологiї мають бути iнтегрованi в
одну систему бiологiчного обґрунтування землеробства, рослинництва,
лiсiвництва, зеленого будiвництва.
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ЧАСТИНА 7. РОЗВИТОК I ДИНАМIКА
БIОГЕОЦЕНОЗIВ

7.1. Розвиток бiогеоценозiв: теоретичний контекст

Теорiя бiогеоценологiї включає уявлення про їхню сутнiсть, струк-
туру, функцiонування та рух у часi. Їхнiй розвиток є такою сукупнiстю
явищ i процесiв, протiкання яких вiдзначається рiзною просторово-
часовою масштабнiстю, нез’ясованiстю зв’язкiв, невизначенiстю
причин i наслiдкiв. Учення про розвиток в екологiї, фiтоценологiї та
бiогеоценологiї недостатньо опрацьовано в зв’язку з його теоретичною
складнiстю (Ниценко, 1973; Василевич, 1983), проте його прикладне
значення, навiть орiєнтовно, є особливо суттєвим.

Передумови теорiї розвитку бiогеоценозiв ми вбачаємо не
тiльки в екологiчних, бiогеоценологiчних засновках, але також у
загальнометодологiчнiй iнтерпретацiї, спорiдненнi з загальнонауковою
та мiждисциплiнарною методологiєю природничих наук.

Розвиток визначається як: 1) направлена, необоротна, якiсна змiна
iдеальних або матерiальних об’єктiв, у якiй можуть переплiтатися
рiзноспрямованi тенденцiї (Фролов, 1985); 2) процес переходу з одного
стану в iнший бiльш досконалий або перехiд вiд старого до нового
якiсного стану, вiд простого до складного, вiд нижчого до вищого
(Ожегов, 1988); 3) формування якiсно нового стану системи та процес
спрямованих змiн (Миклин, 1980); 4) упорядкована послiдовнiсть змiн
до прояву нової якостi (Южаков, 1981); 5) стiйкi змiни якiсного стану
системи пов’язанi з переходом до нового рiвня цiльностi та збереження
еволюцiйних можливостей (Миклин, 1988); 6) складний системний
процес, який вiдзначається спрямованiстю, необоротнiстю, якiсними
перетвореннями, циклiчнiстю (Рыжих, 1988); 7) розвиток системи вiд
нижчого до вищого у виглядi спiралi, де кожний виток вiдзначається
взаємопереходом, взаємодiєю суперечностей у виглядi початку та
результату розвитку (Югай, 1976); 8) змiна станiв системи в часi
(Гиг Ван, 1981). Усi цi визначення не є альтернативними та загалом
окреслюють поняття прогресу та регресу в бiологiї, застосованiсть яких
щодо екосистем залишається проблематичною (Риклефс, 1976; Майр,
1981; Мей, 1986).

Зауважимо, теоретично розвиток у виглядi спiралi
об’єктивно може вiдзначатися її неоднорiднiстю з рiзними
дiлянками стиснення та розтягнутостi при рiзних дiаметрах
виткiв i вiдстаней мiж ними в усiх можливих поєднаннях i
комбiнацiях. Такi явища та процеси цiлком iмовiрнi.
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В теоретичному планi проблема, яку ми розглядаємо, пов’язана з
еволюцiйною парадигмою, котра є однiєю з визначальних у бiологiї
(Вернадский, 1928, 1977; Шмальгаузен, 1969, 1975; Яблоков, 1975;
Хохряков, 1975; Печуркин, 1982, 1988; Пригожин, 1986) та характеризує:
1) змiни станiв живих систем у напрямку iнтенсифiкацiї онтогенезу;
2) зростання рiзноманiтностi та натиску життя; 3) утворення форм,
якi пiдсилюють вплив живої речовини на середовище; 4) пiдвищення
енергетичної потужностi органiзмiв; 5) перехiд до бiльш високих
форм складностi; 6) збiльшення енергетичного потоку та швидкостi
метаболiчних процесiв; 7) прискорення бiогенної мiграцiї елементiв;
8) зниження рiвня ентропiї.

Цi синтетичнi побудови цiлком вписуються в проблематику
бiогеоценозiв i фiтоценозiв, але безпосередньо, саме стосовно їх, не
достатньо з’ясованi, тому що захоплюють переважно органiзмений
та популяцiйний рiвнi органiзованостi органiчного свiту. Названi
еколого-еволюцiйнi особливостi, насамперед, вiдносяться до органiзмiв
з їхнiми функцiями, взаємодiями, реакцiями, адаптацiями, розвитком,
але реалiзуються в бiогеоценозах на фонi їхньої просторово-часової
рiзномасштабностi.

В методологiї бiологiчного розвитку суттєво важливими є взаємо-
проникнення субстратної, енергетичної та iнформацiйної концепцiй.
Субстратна концепцiя є загальновизнаною, панiвною, тривiальною в
фiтоценологiї та екологiї, незважаючи на її складностi, а контури двох
iнших концепцiй тiльки бiльш або менш окресленi (Александрова, 1964;
Разумовский, 1981) та майже не розробленi в культурфiтоценологiї та
агрофiтоценолоґiї.

До термодинамiчної концепцiї розвитку рослинних угруповань
(Василевич, 1983) слiд додати положення Дж.Хокiнга (1990) про рух
уздовж термодинамiчної стрiли часу зi змiною станiв їхньої стiйкостi
та нестiйкостi.

Термодинамiчна стрiла часу вказує напрямок розвитку бiогеоценозу
вiд упорядкованого до невпорядкованого стану. Проте цей процес у
будь-якому ландшафтi може бути зворотним за рахунок властивостей
самоорганiзацiї, самопiдтримання, самовiдновлення угруповання на
певному етапi його iснування. Коливальнi цикли упорядкованiсть —
невпорядкованiсть угруповань живих органiзмiв при змiнах їхнього
складу, будови, вiдносин мають вести, за В. I. Вернадським (1926),
до зростання впорядкованостi та стабiльностi угруповань, вiдносної
незалежностi, автономностi вiд умов оточуючого середовища. Ендогеннi
процеси вздовж термодинамiчної стрiли часу можуть спричиняти (i в
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бiогеоценозах) як упорядкованiсть, так i хаос, який ми розглядаємо як
систему, що суб’єктивно видiляється серед об’єктивно iснуючих, але
таких, якi в рiзнiй мiрi пiзнанi чи зрозумiлi людиною на сучасному
етапi розвитку наук.

Рух уздовж термодинамiчної стрiли часу систем живих
органiзмiв, у тому числi бiогеоценозiв, вiдзначається рiзними рiвнями
впорядкованостi та системностi. Незалежно вiд напрямiв такого руху —
до прогресу чи регресу, стабiльного чи нестабiльного стану, високої чи
низької продуктивностi, закони, що описують цей рух, залишаються
однаковими (Хокинг, 1988, 1990). Отже, в прямих i зворотних змiнах
угруповань можна знаходити однаковi закономiрностi.

В розробцi уявлень про розвиток бiогеоценозiв слiд звернутися
до iдей I.Пригожина, I. Стенгерс (1986) про те, що вiдкритi системи
еволюцiонують до бiльш високих форм складностi та що оборотнiсть
включає три основних елементарних процеси: нестiйкiсть, внутрiшнi
випадковiсть та необоротнiсть змiн. Останню можна тлумачити на
основi iндивiдуалiстичної концепцiї, тому що будь-яке угруповання — це
сукупнiсть генотипiчно неповторних особин, iндивiдiв кожного царства
органiчного свiту.

З позицiй загальнонаукової методологiї проблема розвитку в бiо-
геоценологiї може бути пояснена на основi положень про переважан-
ня нестiйкостi та неврiвноваженостi в багатьох реальних системах,
нерiвномiрностi розвитку та мiнливостi пiдсистем, необоротностi
розвитку систем i пiдсистем (Пригожин, 1986). Обґрунтованiсть i
плiднiсть подальших розробок у цьому напрямi можна пов’язати з
такими уявленнями в теорiї розвитку угруповань, як рухлива рiвновага
М. I. Iльїнського (Ярошенко, 1963) та їхнiй неперервний розвиток —
сингенез (Сукачев, 1952).

Поняття розвитку в теорiї угруповань сформувалося на основi
уявлень про онтогенез органiзмiв та загальноприйнятого розумiння
розвитку. Ми схильнi думати, що цей пiдхiд є наслiдком свiдомого
чи несвiдомого сповiдання концепцiї органiзмiзму та стереотипного
мислення.

Не подiляючи, в певнiй мiрi, iдей органiзмiзму, В.М.Сукачов (1972)
все ж вживав термiн «онтогенез» для осмислення процесiв розвитку як
фiтоценозiв, так i бiогеоценозiв. Звертаючись до сучасних уявлень
про онтогенез, як iндивiдуальний розвиток органiзму, вiдзначимо,
що: 1) онтогенез є реалiзацiєю спадкової програмованостi структур i
функцiй органiзму; 2) вiн є розгортанням його можливостей; 3) кожному
його етапу притаманний свiй рiвень складностi. В бiологiї онтогенезу до
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цього часу мало з’ясованими та вивченими залишаються онтогенетична
диференцiйованiсть i спецiалiзацiя, внаслiдок яких з однiєї зиготи
формуються, наприклад, у рослин, з однiєї клiтини, тканини пелюстки
квiток, кiстянок, деревини, кори. Усi цi утворення характеризують
онтогенез одного i того ж об’єкту — рослинного органiзму.

Вiдповiдно до цього можна постулювати рiзнi рiвнi ускладнення
бiогеоценозiв у їхнiх послiдовних змiнах, зауваживши, що довготри-
валiсть складу, будови та зв’язкiв забезпечує їхню стабiльнiсть.

Концепцiя органiзмiзму прослiдковується i в уявленнях про
фiлоценогенез (Сукачев, 1972) як ценотичний гомолог фiлогенезу в
таксонах органiчного свiту. Ця своєрiдна спроба проведення паралелей
є також i в критерiях еволюцiйного прогресу В.В.Мазiнга (1970, 1994),
якi запозиченi у бiологiв-еволюцiонiстiв (Шмальгаузен, 1969).

Досягнення таких характеристик бiогеоценозом чи рослинним
угрупованням практично неможливе в їхнiх iснуючих просторово-
часових межах, тому що еволюцiонують ландшафти, ґрунти, рельєф,
гiдрологiчнi умови, органiзми, а бiогенетичний закон повторення
рис фiлогенезу в онтогенезi можна iнтерпретувати для рослинних
угруповань тiльки з великим припущенням.

Зауважимо, що сумiрнiсть, порiвняльнiсть фiлогенезу рослин
та фiлоценогенезу є складною, тому що безпосередньо виводять до
проблем спiввiдношення мiкро- та макроеволюцiї, складних питань
синтетичної теорiї еволюцiї, в якiй поки що еволюцiя бiогеоценозiв
знаходиться поза полями бачення та опрацювання. Критерiї бiоло-
гiчного прогресу стосовно угруповань мають бути визначенi на
принципово iнших засадах, нiж для органiзмiв.

Розвиток будь-якого рослинного угруповання бiологiчно забезпе-
чується фундаментальними властивостями видiв, якi його складають
або знаходяться за його межами, проте суттєво дiють на нього:
1) самовiдтворенням, на основi насiнневого та вегетативного розмно-
ження; 2) розселенням i поширенням у просторi; 3) середовище-
творенням. Цi властивостi, у складнiй нероз’ємностi внутрiшньо- та
позафiтоценотичних проявiв, визначають явища стiйких змiн складу та
будови фiтоценозiв, взаємовiдносин рослин мiж собою та середовищем.
Така сутнiсть розвитку дозволяє розглядати його як саморозвиток, як
прояв саморуху (загального атрибуту матерiї) у рослинному свiтi, як
автогенез або ендоекоґенез, за В.М.Сукачовим (1972).

Ендоекоґенез не слiд сприймати з позицiї теорiї замкнених
систем — це явища та процеси, що формують специфiчне середовище
угруповання за рахунок функцiй його елементiв, але цi функцiї
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пов’язанi iз зовнiшнiми впливами. Абстрагування вiд зовнiшнiх впливiв
дозволяє акцентувати значення та дiю внутрiшньоценотичних факторiв
(виявiв властивостей рослинного угруповання) — самовiдновлення,
захоплення та перетворення простору, що призводять до змiни
механiзмiв (явищ i процесiв), якi управляють угрупованням, i пере-
творень в його складi, будовi та взаємозв’язках.

На нашу думку, подiл розвитку рослинного на екзо- та ендоеко-
генну стадiї (Ниценко, 1983) слiд уважати методологiчним засобом
для акцентування внутрiшнiх екологiчних можливостей угруповання,
нiж для характеристики незалежностi вiд середовища чи певної авто-
номностi в середовищi. Вiдчленованiсть i автономнiсть бiогеоценозiв
як систем є однiєю з їхнiх ознак, але вона специфiчно проявляється на
рiзних етапах та стадiях їхнього розвитку.

Уявлення про автономний генезис бiогеоценозiв (автогенез,
ценогенез), за В.М.Сукачовим (1928), М.Ф.Комаровим (1935), є не-
обхiдною умовою для поглиблення знань про розвиток бiогеоцено-
тичного покриву.

Фiтоценоз, як iсторично сформована сукупнiсть рослин, яка iснує
на територiї з бiльш-менш однотипними клiматичними, ґрунтовими
та iншими умовами, вiдзначається достатньо тривалою просторово-
часовою стiйкiстю та вiдрiзняється вiд тих угруповань, у процесi
змiни яких вiн сформувався за складом, будовою, взаємозв’язками,
внутрiшнiм середовищем. Флористична спорiдненiсть початкового та
кiнцевого угруповання, як правило, достатньо слабка — її складають
зовсiм iншi елементи — рослини-iндивiди, види та життєвi форми,
кiлькiсть, щiльнiсть, спiввiдношення, взаємозв’язки, реакцiї, функцiї,
бiомаса яких є якiсно зовсiм iншими, в переважнiй бiльшостi випадкiв.
Аналогiя з органiзмом, яка тут напрошується про неподiбнiсть зигот,
ембрiонiв та дорослих органiзмiв, є невиправданою, тому що онтоге-
нетичнi змiни охоплюють особину, iндивiд на основi особливостей i
елементiв складу, що зберiгається постiйно (клiтинна будова, гiсто-,
органогенез, хромосоми, гени i т. д.). В той же час на певнiй дiлянцi
ландшафту, вiльнiй або зайнятiй органiзмами, здiйснюються явища
та процеси проникнення, вселення, заселення, взаємодiй, зживання,
добору рiзних рослинних видiв.Потiк видiв, популяцiй, iндивiдiв у
часi на рiзних територiях забезпечує досягнення певних бiльш
або менш стiйких угруповань. Отже, слiд, якщо бути точними,
визначати не розвиток угруповань, а їхнє походження. Поняття «роз-
виток» доцiльнiше вживати до характеристики необоротних змiн у
межах однiєї зi стадiй формування бiогеоценозу, а поняттям динамiки
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характеризувати оборотнi та необоротнi змiни в межах фаз та мiж
фазами кожної стадiї.

Динамiка як змiна будь-якого явища чи як рух, дiя та розвиток
(Ожегов, 1988) у фiтоценологiї розумiється як змiни рiзної природи,
що захоплюють угруповання в межах незначних промiжкiв часу.
Аналiзуючи проблему розвитку рослинного покриву, погляди
В.М.Сукачова та iнших авторiв, О.О.Нiценко (1973) вiдзначив: 1) поки
iснує рослиннiсть, розвиток угруповань iде постiйно; 2) основний,
нормальний стан рослинного угруповання — ендоекоґенез, обумовлений
неперервнiстю розвитку та постiйнiстю сингенезу як механiзму чи
фактору змiн; 3) суттєву роль у розвитку вiдiграють внутрiшньо
фiтоценотичнi взаємодiї та суперечностi; 4) в розвитку чергуються
перiоди вiдносної постiйностi та саморегуляцiї з перiодами змiн;
5) ендогеннi причини розвитку поєднуються з екзогенними.

Розвиток будь-якого бiогеоценозу слiд характеризувати також як
потiк iндивiдiв у часi. Цей потiк у кожний момент, — вiдрiзок часу,
характеризується сполученням неповторних iндивiдiв i їхнiх станiв.
Угруповання як унiкальнi комплекси iндивiдiв вiдновлюються в часi
не тiльки на основi нових комплексних вiдносин органiзмiв (утворення
зачаткiв, їхнiй розвиток, функцiонування, перехiд у латентнi фази
чи вiдмирання), проте й за рахунок їхнiх якiсних i кiлькiсних змiн
(онтогенетична та екологiчна мiнливiсть), а також змiни просторового
положення. Часовi, якiснi зсуви в живiй пiдсистемi бiогеоценозу, його
внутрiшньому середовищi та в оточеннi є об’єктивними, постiйними,
проте не завжди виявляються на сучасному рiвнi дослiджень. Вони,
як i кiлькiсна варiабельнiсть усiх пiдсистем угруповань, вiдбивають
фундаментальну ознаку живого — його просторово-часову,
рiзномасштабну нестабiльнiсть.

Бачення унiкальностi бiогеоценозу, в певному розумiннi, також
означає повернення до iдей органiзмiзму (Миркин, 1983) на новому
методологiчному рiвнi та поняттєвому тлумаченнi: не уподiбнюючи
угруповання органiзму, вважати його унiкальним на основi неповтор-
ностi складаючих його органiзмiв (особин, iндивiдiв). Це забезпечу-
ється взаємопроникненням, переплетiнням та спiвiснуванням таких
важливих властивостей, як генетична та екологiчна рiзноякiснiсть
особин, а також якiсними та кiлькiсними вiдносинами мiж їхнiми
типами та всерединi них. Розвиток як фундаментальна власти-
вiсть означає постiйну рiзномасштабну мiнливiсть бiогеоце-
нозiв. Вiн є невiд’ємною ланкою в еволюцiї ландшафту. Розвиток, у
нашому розумiннi як атрибут будь-якої бiологiчної системи, означає
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рух у рiзних просторово-часових масштабах. Прогресивним уважається
заростання вiльних вiд органiзмiв територiй або акваторiй, збiльшення
продуктивностi та загальної складностi угруповань, а регресивнi змiни
вiдрiзняються вiдсутнiстю лiнiйних залежностей мiж продуктивнiстю
та складнiстю. Рух вiд простого до складного як один iз крите-
рiїв розвитку не може бути використаний, як абсолютний, для
характеристики угруповань органiзмiв: видова рiзноманiтнiсть при
твiрному сингенезi (початковому формуваннi угруповання) може
зростати, а потiм зменшуватися та стабiлiзуватися. Останнє вiдповiдає
такому критерiю розвитку, як перехiд вiд менш стабiльного до бiльш
стабiльного стану.

Стосовно теорiї iснування бiогеоценозiв вiдзначимо: 1) просторово-
часовi межi є функцiями взаємодiї угрупування та абiотичного
середовища; 2) склад визначається взаємним узгодженням функцiй;
3) неадаптованi види можуть пiдтримуватися адаптованими.

Характерними рисами розвитку є: 1) нелiнiйнi залежностi;
2) нерiвномiрнiсть та неоднозначнiсть змiн у складi, будовi та зв’язках;
3) запiзнення корелятивних змiн за рахунок гомеостатичних явищ
i процесiв; 4) коригуюча роль середовища загалом або лiмiтуючих
факторiв у певний момент. Склад бiогеоценозу є функцiєю рiзних
факторiв середовища, що iнтегруються. Змiни в ньому можуть мати
рiзнi просторово-часовi вияви.

Сучасне теоретичне бачення бiогеоценозу, з позицiй загальної
екологiї та рiзних рiвнiв загальнонаукової методологiї, теорiй систем,
множин, катастроф, iмовiрностей, комбiнаторики дозволяє, на наш
погляд, використати деякi елементарнi математичнi моделi для опису
тих або iнших явищ та процесiв.

Вiдмiтимо також, що: 1) дiлянки бiогеоценотичного покриву, як
компоненти локальних, регiональних та зональних бiот, мають рiзну
органiзованiсть; 2) зростання рiзноманiтностi може супроводжуватися
випаданням деяких, у тому числi пiонерних, видiв; 3) самовiдновлюванi
фрагменти рослинних угруповань можуть вiдiгравати детермiнуючу,
органiзуючу роль та виявляти iнiцiальну дiю в прискореннi розвитку
оточуючих дiлянок; 4) будь-яким чином зруйнованi чи трансформованi
дiлянки рослинного покриву можуть вiдновлюватися за рахунок
саморозвитку; 5) порушення будь-якої стадiї самовiдтворення рослин-
ного угруповання повертає його до попередньої, чи, частiше, до вихiдної;
6) локальнi порушення збiльшують мозаїчнiсть, вiзерункуватiсть
рослинного угруповання; 7) саморозвиток будь-якого порушеного
угруповання є таким еколого-автоматичним процесом, який об’єктивно
розвивається в напрямку зонально зумовленого типу рослинностi;
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8) саморозвиток може мати локальнi вирази на площi порушеного
рослинного угруповання; 9) мозаїчно порушене рослинне угруповання
дає вiдповiднi локальнi ефекти саморозвитку (на незайманих тривалий
час дiлянках зруйнованих степових угруповань фрагментарно вiднов-
люється корiнна степова рослиннiсть); 10) рiзнi компоненти угруповань
еволюцiонують з рiзною швидкiстю; 11) еволюцiя рослинних популяцiй
може бути корелятивною, взаємозалежною; 12) еволюцiя видiв
може нiвелювати бiологiчнi конфлiкти; 13) можуть бути алело-
патично взаємно нейтралiзуючi види; 14) типи розвитку рослинних
угруповань є гомологiчними та зонально зумовленими; 15) спонтанний
розвиток будь-якого угруповання, в типових для зони умовах, iде в
напрямку збiльшення його стабiльностi; 16) вiдновлювальнi сукцесiї
iдуть у напрямку стабiлiзацiї бiогеоценозiв, вони пiдвищують їхню
просторово-часову стiйкiсть.

Майже всi зональнi варiацiї бiогеоценотичного покриву степу в
тiй або iншiй мiрi трансформованi людиною. Рослинний покрив є
основною формою вияву середовищетвiрної, самовiдтворювальної,
саморегулюючої та самопiдтримуючої функцiй бiосфери.

Теорiя рослинностi, як сукупностi угруповань, включає уявлення
про сутнiсть, структуру, функцiонування, розвиток. Феномен розвитку
в ученнi про рослиннiсть, рослинний покрив є надзвичайно складною
сукупнiстю явищ i процесiв, якi об’єктивно викликають увагу науковцiв
своєю значною об’ємнiстю, багатограннiстю, малоз’ясованiстю та
принадливiстю аналогiй з формуванням органiзмiв рiзних таксонiв,
особливо в зв’язку з концепцiєю органiзмiзму. Проблема розвитку
в бiогеоценологiї пов’язується взагалi зi становленням та змiнами
угруповань, а особливо рослинних, якi є визначальними в будь-яких
екосистемах.

Є ще один важливий аспект, на який не звертається, на наш
погляд, увага: iдея просторово-часового континууму є плодом власне
еволюцiонiзму, вона гомологiчна панiвним та розповсюдженим
еволюцiйним побудовам, якi заперечують катастрофiзм, рiзкi змiни чи
переходи, визначають обов’язкову наявнiсть уже виявлених, втрачених,
або поки що незнайдених (а, може, їх i не буде) промiжних ланок,
у еволюцiї всiх таксонiв органiчного свiту. Ми далекi вiд прямих
екстраполяцiй або аналогiй, але є суперечностi та умогляднiсть в
уявленнях рiзних авторiв щодо iснування та розвитку бiогеоценозiв
та, загалом, їхнього покриву. Визнання незаперечним i об’єктивно
iснуючим є зональний тип вiдновлення рослинних угруповань, який
характеризує їхню повну визначенiсть або еквифiнальнiсть розвитку.
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З концепцiї просторово-часового континууму логiчно випливає
виключна роль характеристик поступовостi просторового переходу
вiд iснуючого до наступного в часi угруповання.

В руслi цiєї проблематики актуальним та нерозробленим є вчення
про просторовi перехiднi зони мiж угрупованнями — екотони. Коли
визнати реальнiсть, всюднiсть та значущiсть екотонiв, то вони, як
буфернi зони, компенсуючi розбiжностi мiж сусiднiми угрупованнями,
повиннi мати особливий статус, тому що вiдрiзняються за складом
та будовою, поєднуючи риси двох або бiльшої кiлькостi угруповань.
Просторово вiдчленивши екотон, можна вивчити кожен бiогеоценоз
окремо як дискретну, просторово виокремлену одиницю, тобто iдея
просторово-часового континууму не заперечує дискретну, системну
органiзованiсть живого покриву планети, проте така дискретнiсть
по-рiзному вiдзначається своїми межами. До теорiї екотону ми
прямо можемо вiднести iдею В. I. Вернадського (1926, 1975) про
основнi планетарнi скупчення життя на межах розподiлу фаз
(атмосфери, лiтосфери, гiдросфери). Екстраполяцiя цих поглядiв
дозволяє постулювати бiльшу видову рiзноманiтнiсть будь-якого
екотону, нiж самих бiогеоценозiв, якi вiдчленованi ним. Поступовiсть
переходiв, неперервнiсть угруповань не заперечує наявностi в них
специфiчних рис. Таким чином, органiзмiзм, дискретнiсть угруповань
i континуальнiсть мають вкладатися в одну концепцiю системностi та
структурованостi бiогеоценозiв i бiогеоценотичного покриву.

Проблема розвитку бiогеоценозiв може розглядатися на основi:
1) широкого розумiння структурно-елементних вiдносин i зв’язкiв;
2) загальних уявлень про еволюцiю рослинностi та ландшафтiв;
3) рiзномасштабних оцiнок руху бiогеоценозiв у часi та просторi.

Розвиток є ланцюгом перетворень угруповання в напрямку
стабiльного стану. Цей стан, у реальних умовах, може нiколи не бути
досягнутим, але всi угруповання рухаються в напрямку стабiльностi.
Отже, кожне угруповання, насамперед рослинне, розвивається в
напрямку бiльш або менш стабiльного, сталого стану. Розвиток є
однiєю з важливих властивостей бiогеоценозiв, яка пов’язана зi змiною
станiв у напрямку певної сталої стадiї, характерної для зони.

Розвиток бiогеоценозу в часi включає рiзнi перiоди мiнливостi та
сталостi, що вiдрiзняються по тривалостi, темпах, просторових масшта-
бах. Вiн розглядається нами як спряженi ланки змiн стану, складу,
будови та взаємозв’язкiв, включаючи органiзацiю та дезорганiзацiю.
Еколого-автоматичнi процеси в будь-якому ландшафтi (Шанда, 1998)
ми пояснюємо як спонтаннi прояви гомеостазу природних угрупо-
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вань на основi їхнiх функцiй самопiдтримання, самовiдтворення,
саморегулювання.

Для еволюцiї бiогеоценозiв характерними є декiлька шляхiв:
1) поступовий перехiд одного в iнший; 2) докорiнна, рiзка перебудова;
3) катастрофiчне, повне зведення попереднього та формування нового
в звiльненому вiд органiзмiв просторi.

В числi закономiрностей розвитку бiогеоценозiв ми видiляємо такi:
1) всi вони розвиваються в напрямку сталого iснування; 2) розвиток
будь-якого бiогеоценозу визначається реалiзацiєю його потенцiйних
можливостей в кожний даний момент.

На наш погляд, слiд думати, що концепцiя розвитку в бiогеоценологiї
має виходити не тiльки з перебудов або оборотних їхнiх змiн, але також
включати уявлення про перебудови в популяцiях, про мiкроеволюцiйнi
явища та процеси. Необхiдно сформулювати синтетичну теорiю
бiогеоценогенезу. Як одна з методологiчних опор цiєї теорiї мiг би
бути постулат В. I. Вернадського (1928) про пiдсилення впливу живої
речовини в бiосферi. Ми гадаємо, що це стосується саме стабiльностi
та середовищетвiрної функцiї бiогеоценозiв.

Маючи на увазi об’єктивну, просторово-часову складнiсть будь-яких
бiогеоценозiв, цiлком припустимо стверджувати, що вони одночасно
можуть мати в собi, в межах складу, будови, зв’язкiв протилежнi
тенденцiї змiн: ускладнення — спрощення, стабiлiзацiя — дестабiлiзацiя.

Рослиннiсть як сукупнiсть рослинних угруповань є результуючим
виразом еко-, флоро- та ценогенезу, сутнiсть яких не з’ясована в повнiй
мiрi.

Серед проблем теорiї розвитку бiогеоценозiв ми видiляємо такi:
1) склад угруповань; 2) iнтеграцiя еволюцiйних потокiв рiзних рiвнiв;
3) еколого-автоматичнi процеси; 4) рiзномасштабнiсть просторово-
часової неперервностi та дискретностi; 5) адаптацiоґенез; 6) сингенез.

Фiтоценотичними причинами змiн у бiогеоценозах можуть бути:
1) наростання локальних змiн горизонтальної будови внаслiдок природ-
ної мозаїчностi рослинного покриву; 2) локальний чи розсiяний ецезис,
тобто вселення нових видiв; 3) часткова чи повна змiна окремих ценопо-
пуляцiй; 4) вплив рослин оточуючих фiтоценозiв, особливо на їхнiх
межах.

Теоретичне осмислення тенденцiй розвитку бiогеоценозiв дозволяє
розглядати проблему їхньої стабiльностi на фонi визнання концепцiї
просторово-часового континууму. Стабiльнiсть угруповань визна-
чається в теоретичному, пiзнавальному планi (її природа, формуван-
ня) та в прикладному вiдношеннi (забезпечення, пiдтримання, регулю-
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вання, управлiнння, використання). Вона iнтерпретується (Шанда,
1996) як: 1) збереження стану угруповання за рахунок забезпечуючих
явищ, процесiв, факторiв; 2) сталiсть структури — складу, будови,
взаємозв’язкiв елементiв i пiдсистем; 3) постiйнiсть властивостей,
якостей, параметрiв, якi вiдзначають угруповання в часi; 4) пiдтри-
мання фiзiономiчностi, органiзованостi та продуктивностi протягом
певного перiоду; 5) здатнiсть протистояти зовнiшнiм системоруйнiв-
ним факторам i адаптуватися, зберiгаючи свою iндивiдуальнiсть i
специфiчнiсть; 6) iдентичне самовiдтворення та самопiдтримання
угруповання в часi; 7) збалансованiсть, рiвновага системотвiрних та
системоруйнiвних процесiв, якi забезпечують один i той же стан бiо-
геоценозу невизначено довгий час.

Феномен стабiльностi можна тлумачити на загальнонаукових i
дисциплiнарних методологiчних засадах теорiї систем, структури,
iнформацiї, кiбернетики, еволюцiї, адаптацiоґенезу, екологiчної нiшi.
Стосовно бiогеоценозiв теоретично та упереджено можна визначити
рiзну стiйкiсть їхнiх компонентiв. Це може бути вихiдною передумовою
для використання закону обмежуючого фактору Ю. Лiбiха, та iнших
визначень у теорiї розвитку угруповань. У теоретичне обґрунтування
стабiльностi угруповань органiзмiв ми покладаємо такi положення:
1) залежно вiд зовнiшнiх i внутрiшнiх умов саме угруповання та його
компоненти можуть виявляти рiзну стiйкiсть; 2) iснування будь-якого
угруповання може обмежуватися його найбiльш вразливим
або порушливим компонентом; 3) зовнiшнi та внутрiшнi фактори
угруповання визначають, яка ланка його структури може вiдiгравати
роль фактору, що обмежує його стiйкiсть або навiть iснування;
4) стiйкiсть бiогеоценозу є iнтегральною, вона визначається
стiйкiстю його частин i пiдсистем, мiрою компенсацiї ними нестiйких
компонентiв або нейтралiзацiєю дестабiлiзуючих явищ i процесiв;
5) стiйкiсть бiогеоценозiв є багатофакторно, широко зумовленою.

Логiчно видiляти зовнiшнi та внутрiшнi чинники стiйкостi, провiд-
нi та пiдпорядкованi, консервативнi та лабiльнi пiдсистеми, що визна-
чають сталiсть угруповань. Як сталiсть бiогеоценозiв, так i сталiсть
їхнiх компонентiв може вимiрюватись у рiзних масштабах часу, вона
залежить вiд самовiдновлювальних i саморегулятивних процесiв, якi
визначають збереження всiх притаманних їм ознак та властивостей.

У планi розвитку уявлень про елементи рослинних угруповань
(Bасилевич, 1983), системнiсть (Куркин, 1976), їхню структуру
(Травлеев, 1978) вiдмiтимо, що неоднорiднiсть, нерiвноцiннiсть, рiзна
тривалiсть їхнього iснування та здатнiсть до самовiдтворення елементiв
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у теорiї бiологiчних систем не опрацьованi, проте їхня рiзноманiтнiсть,
безперечно, сприймається як постулат. У теорiї рослинних угруповань
i в бiогеоценологiї цi властивостi елементiв, частин, пiдсистем, як
об’єктивнi реальностi, ще недостатньо осмисленi, проте виявляються
бiльше, нiж в iнших системах.

Стабiльнiсть широко розумiється як збереження певних
станiв бiогеоценозiв. Такi стани можуть бути статичними (статика,
iстинна сталiсть) або лабiльними, чи динамiчними (стiйка динамiка),
чи розтягнутими на десятки рокiв.

Закономiрним є те, що всi бiогеоценози розвиваються в напрямку
рiвноважного стабiльного стану. Проте реальнi угруповання в цьому
станi практично нiколи не перебувають (Сукачев, 1974). Це дає
можливiсть для широкої екстраполяцiї в бiогеоценологiю закону
Хардi-Вайнберга (Шмальгаузен, 1989) з генетики, згiдно з яким усi
популяцiї розвиваються в напрямку збалансованостi, урiвноваженостi
генотипiв. У планi таких аналогiй можна уподiбнювати фiлоценогенез
екологiчним механiзмам переплетiння макро- та мiкроеволюцiї.

Пiзнання стабiльностi бiогеоценозiв є необхiдним для: 1) оптимi-
зуючих заходiв у будь-якому ландшафтi; 2) визначення критично
припустимих антропних навантажень; 3) забезпечення та управлiння
стабiльнiстю; 4) прискорення процесiв, спрямованих на стабiлiзацiю
угруповань; 5) створення штучних, стабiльних угруповань.

Поняття розвитку певних об’єктiв, явищ та процесiв вiдбиває стiйкi,
спрямованi змiни, їхню наступнiсть, появу нових ознак i властивостей.
Розвиток (як потiк стiйких змiн будь-якої системи) для фiтоценозу чи,
взагалi, бiогеоценозу, визначає ланцюги докорiнних перебудов (сукце-
сiй), виражених у етапах, якi змiнюються (серiйнi угруповання) до того
часу, поки не буде досягнута стадiя бiльш або менш стабiльного стану.

Ми дотримуємося тих позицiй, що концепцiя органiзмiзму не
суперечить уявленням про просторово-часовий континуум рослинних
угруповань, а означає одну з можливих варiацiй їхнього iснування у
виглядi розмитих просторово-часових меж, наявностi промiжних фаз
мiж ними, поряд з реально iснуючою, у багатьох випадках, рiзкою
просторовою вiдчленованiстю.

На наш погляд, iдея неперервностi, континууму в живому покривi
планети зародилася значно ранiше, вiдбиваючись певним чином у
працях А. Гумбольта, Ч.Дарвiна, К.Мебiуса (за В.Ф.Федоровим, 1980)
з їхнiми сiтями життя.

Тривiально визначення розвитку, з деяких екологiчних позицiй,
може розглядатися догматично. Рух вiд простого до складного не
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забезпечує збереження угруповання органiзмiв в екстремаль-
них умовах, а навпаки: спрощення складу може сприяти ста-
лостi та виживанню бiогеоценозу.

Вся проблематика розвитку бiогеоценозiв може розглядалися на
основi широкого розумiння структурно-елементних вiдносин i зв’язкiв,
загальних уявлень про еволюцiю органiзмiв, ландшафтiв i рiзномас-
штабних оцiнок руху угруповань у часi та просторi, з використанням
формалiзованих пiдходiв i побудови перiодичної типологiчної системи
(табл. 7.1.1).

Вiдтворення степової рослинностi проходить в чотири етапи стадiї,
якi визначив Л.В.Черняєв у 1986 роцi (Трасс, 1977): бур’янову (s1),
кореневищних трав (s2), нещiльно кущових (s3) i щiльно кущових,
або клiмаксових трав (s4). Кожна з цих стадiй характеризується
дискретнiстю, що виражається в iнiцiальнiй (i), оптимальнiй (o) i
термiнальнiй (t) фазах з вiдповiдними позначеннями (i1, i2, i3, i4; o1,
o2, o3, o4; t1, t2, t3, t4).

На фонi дiї стимулюючих (f1), гальмуючих (f2) або суттєво не
впливаючих (f3) факторiв цi стадiї та фази можуть проходити з рiзними
швидкостями (v1 — незначна, повiльна; v2 — помiрна; v3 — прискорена).
Згiдно з цими мiркуваннями можна побудувати перiодичну типологiчну
факторiально-швидкiсну систему розвитку рослинностi, коли як
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перiоди вибранi стадiї та факторiальна зумовленiсть, а пiдперiодами
є фази стадiй та швидкостi руху в часовi (змiни) тiєї чи iншої фази.
Так, наприклад, формула s1i1f1v1 описує стан iнiцiальної фази першої
стадiї, що розвивається повiльно на фонi сприятливих, стимулюючих
умов, формула s4i4f3v3 показує прискорений розвиток термiнальної
фази четвертої стадiї на фонi несуттєво впливаючих умов. Теоретично
ця фаза є заключною, проте може вiдкривати новi можливостi змiн.

Таким чином, формалiзовано можна охопити та прогнозувати всю
рiзноманiтнiсть станiв рослинних угруповань при вiдтвореннi степового
рослинного покриву.

Короткочаснi чи тривалi, оборотнi та необоротнi змiни, вiкова
еволюцiя органiзмiв можуть виявитися певними циклами. Циклiчнiсть
визначає певне, колоподiбне (в часi) повторення якiсних i кiлькiсних
показникiв стану й особливостей тих або iнших явищ в угрупованнях
органiзмiв. Вона є своєрiдною, не завжди точною, довiльною формою
повернення до того чи iншого вихiдного стану: 1) окреслює просторово-
часовi рухи елементiв, компонентiв бiогеоценозiв, речовин, енергiї,
iнформацiї, органiзмiв; 2) має свої специфiчнi риси прояву та розвитку;
3) їй властивi рiзноякiснi, рiзномасштабнi, рiзнооб’ємнi ланки.

Циклiчнiсть, як закономiрне повернення до минулого стану, в
системах рiзної природи, може оцiнюватися як об’єктивно iснуюче та
суб’єктивно оцiнюване явище, де видимiсть вiдновлення попереднього
стану дозволяє визначати закiнчення циклу.

Циклiчну природу в бiогеоценозах мають: 1) вiдтворення
органiзмiв; 2) вiдноснi концентрацiя та мiграцiя речовин, енергiї та
iнформацiї; 3) градiєнти рiзних факторiв середовища. Бiогеоценози
є просторами циклiв рiзної природи. Деякi циклiчнi процеси мають
надекосистемну значущiсть. Елементарнi складовi будь-якого циклу
можуть перебувати в рiзних станах. Узагальненi ознаки, властивостi
чи особливостi циклiв не вкладаються в однозначнi схеми.

Особливостями циклiв у бiогеоценозах органiзмiв є: 1) об’єктив-
нiсть; 2) складнiсть; 3) рiзна зумовленiсть; 4) нерiвнозначнiсть i рiзно-
об’ємнiсть складових; 5) неспецифiчнiсть i специфiчнiсть етапiв i ланок.

Ознаки циклiв: 1) об’єми, обсяги, кiлькостi, маси залучених i
вiдновлюваних органiзмiв, речовин, енергiї, iнформацiї; 2) просторово-
часова масштабнiсть; 3) дискретнiсть ланок та основних етапiв; 4) їхня
деталiзацiя та рiзноякiснiсть; 5) вiдносна кiлькiсна несумiрнiсть;
6) незбiгання вихiдних i кiнцевих показникiв; 7) рiзнопотенцiальнiсть
ланок, етапiв; 8) вiдновлюванiсть.

Властивостi циклiв: 1) органiзованiсть; 2) системнiсть; 3) склад,
будова, зв’язки; 4) рухомiсть, розвиток; 5) адаптивнiсть. Цикли
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в бiогеоценозах можуть бути: 1) простими, складними, довго- та
короткочасними; 2) мати рiзну просторово-часову масштабнiсть;
3) включати рiзнi, специфiчнi, спiльнi ланки; 4) мати рiзнi ємностi
своїх етапiв i ланок; 5) по-рiзному пульсувати; 6) характеризуватися
рiзними варiацiями реалiзацiї етапiв, ланок i закiнчення; 7) мати рiзнi
рiвнi замкненостi. Змiни в циклах, їхнi викривлення можуть бути
природно чи антропно зумовленими.

Цикли, як еколого-автоматичнi процеси, характеризують змiни:
1) станiв угруповань органiзмiв, їхнiх елементiв i компонентiв вiд
початкових, вихiдних до кiнцевих, похiдних, близьких за значенням
показникiв; 2) перетворень речовин, енергiї, iнформацiї; 3) колоподiб-
ної рухомостi явищ i процесiв самовiдтворення, самовiдновлення, само-
регуляцiї в популяцiях i бiогеоценозах; 4) потенцiй елементiв i компо-
нентiв бiогеоценозiв; 5) градiєнтiв екологiчних факторiв; 6) еколо-
гiчних амплiтуд; 7) екологiчних i таксономiчних спектрiв; 8) модифi-
кацiй популяцiй; 9) процесiв мiграцiї органiзмiв; 10) iєрархiчностi та
спряженостi їх у бiогеоценозах i в бiогеоценотичних взаємодiях.

Циклiчнiсть властива розвитку угруповань органiзмiв, їхнiм
накопичувальним, трансформацiйним, руйнiвним, вiдновним явищам i
процесам. У бiогеоценозах можна видiляти циклiчнiсть: 1) системностi,
хаотичностi, сумативностi, самовiдтворення, самовiдновлення, само-
розповсюдження органiзмiв; 2) бiотичних, бiогенних, бiокосних i косної
пiдсистем; 3) складу, будови, зв’язкiв; 4) системотвiрних i системо-
руйнiвних факторiв.

Циклiчним характером вiдзначаються явища та процеси в структурi
екотопiв i бiоценозiв, у сiтях взаємозумовленого iснування органiзмiв,
у трофiчних i бiохiмiчних ланцюгах i сiтях.

У теорiї циклiчностi бiогеоценозiв не розробленими є: 1) пiдвалини
методологiчного аналiзу; 2) формування та розвиток циклiв; 3) сти-
мулювання чи блокування їхнiх окремих етапiв i ланок.

Загалом вiдмiтимо, що дослiдження бiогеоценозiв, за своєю сутнiстю,
зосереджене на просторово-часових змiнах рослинних угруповань, якi
складають їхню основу. Iнтегральний характер розвитку бiогеоценозiв,
у який залученi всi компоненти бiогеоценозу та екотопу, поки що
залишається за межами сучасного повного та розгорнутого вивчення.
Теорiя бiогеоценологiї безпосередньо пов’язана з теорiєю фiтоценологiї,
оскiльки рослинне угруповання є визначальним у його iснуваннi. В
теорiї розвитку бiогеоценозiв i в практичних дослiдженнях: 1) не iснує
достатньо повних всеохоплюючих картин функцiонування та змiн у
часi всiх складових бiогеоценозу, включаючи взаємозв’язки екотопу,
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рослинного угруповання, тваринного населення, грибiв i мiкроорга-
нiзмiв рiзних рiвнiв; 2) немає достатньо виявленого паралелiзму в
загальнiй динамiцi продуцентiв i консументiв; 3) розвиток бiогеоценозiв
обговорюється та осмислюється на основi руху рослинного угруповання.

Ознаками розвитку бiогеоценозу є: 1) дискретнiсть; 2) рiзна
швидкiсть змiн, рiзна об’ємнiсть, рiзнорiвневий потiк станiв складу,
будови, зв’язкiв; 3) їхнi крокованi змiни; 4) їхнi рiзнорiвневi рухомiсть,
неперервнiсть i переривчастiсть; 5) синхроннiсть i асинхроннiсть
6) послiдовнiсть i непослiдовнiсть змiн; 7) локальнi та загальнi змiни
станiв складу, будови, зв’язкiв; 8) динамiчна складнiсть; 9) рiзноза-
лежностi змiн складу, будови зв’язкiв.

Причини змiн: I. Складу: iмм- та емiграцiя, розмноження,
смертнiсть, змiни станiв життєдiяльностi, життєвостi; онтогенетичнi
змiни органiзмiв; II. Будови: онтогенетичнi змiни рослин, вiдмирання,
розростання; III. Зв’язкiв: змiни складу, будови, спiввiдношень орга-
нiзмiв, перебудова зв’язкiв, необоротне блокування iснуючих, поява
нових вiдносин.

Функцiї розвитку: 1) формування етапiв складу, будови, зв’язкiв;
2) поширення змiн у просторi та часi; 3) утримання бiогеоценозу в
постiйнiй рухомостi; 4) забезпечення адаптацiоґенезу.

Властивостi розвитку бiогеоценозiв: 1) iнiцiальнiсть змiн;
2) реактивнiсть; 3) адаптивнiсть; 4) необоротнiсть; 5) оборотнiсть;
6) корелятивнiсть; 7) пiдтримання спрямованостi до стабiльного стану;
8) багатофакторна зумовленiсть змiн.

Форми розвитку бiогеоценозiв: 1) усталений; 2) прискорений;
3) сповiльнений; 4) рiзноетапний; 5) рiвномiрний; 6) нерiвномiрний;
7) загальний, 8) локальний; 9) обмежений; 10) переривчастий;
11) прогнозований; 12) непрогнозований 13) системний; 14) хаотичний.

7.1.1. Сингенез як синонiм розвитку бiогеоценозiв:
їхня органiзацiя

В розвитковi бiогеоценозу провiдним i визначальним є сингенез
(Сукачов, 1972; 1973; 1975) як явище, що означає рух його в часовi та
процес, який характеризує поступальнi змiни в напрямку бiльш або
менш стабiльного стану. Сингенез є процесом сумiсного формування
та розвитку бiогеоценозу органiзмами всiх царств живої природи.
Сингенез вiдбиває одну з фундаментальних особливостей життя,
пов’язану з нестримним його розповсюдженням на поверхнi планети,
що В. I. Вернадський (1926) назвав «розтiканням або натиском» живої
речовини.
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В одному з аналiзiв уявлень В.М.Сукачова про сингенез
(Курочкина, Вухрер, 1987) прослiдкованi всi його прояви. Проте ми
розглядаємо сингенез у якостi таких дискретних, стадiйно-
фазового процесiв: 1) формуючого, твiрного (при заселеннi
вiльних просторiв територiй чи акваторiй); 2) неперервного,
невизначено тривалого, що визначає постiйну рухомiсть скла-
ду, будови, зв’язкiв бiогеоценозу; 3) перебудовчого, котрий
показує злами, змiни в структурi бiогеоценозу; 4) вiдновлю-
ваного, що вiдображає вiдтворення загальних i локальних
порушень у бiогеоценозi. Стадiї, як вияви крупної членованостi
сингенезу, по-рiзному визначалися багатьма авторами (Александрова,
1964; Разумовский, 1981). В їхнiх межах були встановленi фази: iнiцi-
альна, оптимальна, термiнальна. Як стадiї так i фази є просторо-часово
чiтко невизначеними, але для них властивою є збiльшення тривалос-
тi по мiрi наближення бiогеоценозу до бiльш або менш стабiльного
стану. Природнi переходи мiж стадiями та фазами в них є розмитими в
часi, можливим є злиття, сумiщення термiнальної фази попе-
редньої стадiї та iнiцiальної наступної. Таке явище можна, на
наш погляд, характеризувати як iнтеркiнез, екстраполюючи
це поняття з генетики мейозу (формування гамет). Це є цiлком
припустимим, подiбно використанню в бiогеоценологiї понять ценогенез
з ембрiологiї, фiлоценогенез з теорiї еволюцiї, клiмакс, менопаузи з
фiзiологiї людини. Дискретнiсть сингенезу нерiвномiрно кроко-
вана в своїй часовiй плинностi. Кожна стадiя визначає певний
стан бiогеоценозу, що змiнюється наступним, утворюючи певний ряд
або серiю. В теорiї рослинностi для цього вживається поняття серiйнi
угруповання. Загалом, цiлком логiчно визначати серiйнi бiогеоценози
в їхньому наближеннi до вiдносної стабiльностi. Сингенез є багатозу-
мовленим процесом складання угруповань, визначеним проникнен-
ням, взаємодiєю, зживанням органiзмiв. Вiн безпосередньо пов’яза-
ний з хаосом на рiзних рiвнях та стадiях формування та розвитку
бiогеоценозiв.

Хаос ми розглядаємо як ознаку та властивiсть сингенезу,
пов’язаних з формуванням, неперервним розвитком, мiнливiстю
складу, будови, взаємодiй у серiйних угрупованнях, змiн явищ
та процесiв, якi їх обумовлюють. Фiзiономiчнiсть, аспективнiсть,
монотоннiсть деяких серiйних угруповань у певнi перiоди формуються
та iснують на основi хаотичного горизонтального розмiщення рослин.
Вiд такого розумiння серiйних рослинних угруповань як хаотично
сформованих утворень слiд переходити до розгляду горизонтальної
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та вертикальної будови тих, якi досягають вiдносної стабiлiзацiї
(клiмаксу) та здатнi iснувати тривалий час. Стабiльним угрупованням
теж притаманнi риси хаосу, що вiдбивають їхню органiзованiсть,
певнi флюктуацiї або ознаки сукцесiй. Разом з тим пiдкреслимо, що
хаос особливо чiтко, об’єктивно виявляється в умовах природно чи
антропно порушених земель, у тому числi на вiдвалах гiрських порiд,
техногенних штучних субстратах. Хаос серiйних угруповань (Шанда,
1986) вiдбивається їхнiми iндивiдуальними, еколого-таксономiчними
спектрами, пояснюється рiзною розбiжнiстю, варiабельнiстю та
специфiчнiстю складу, будови та взаємозв’язкiв. Початковi фази
заселення можуть свiдчити про широкi можливостi «вибору шляху»
в умовах високої трофностi субстратiв, комфортностi температурних
умов i зволоження для багатьох видiв.

Хаос у формуваннi складу, будови, взаємодiй серiйних угруповань
на кожному етапi, стадiї чи фазi сингенезу може мати рiзнi прояви.

Сукцесiйнi серiйнi угруповання за своєю суттю є рядами хаосу, де
мiра хаотизму зменшується при наближеннi до бiльш стабiльного стану.

Вiдзначивши, що сингенез є багато спрямованим процесом дифе-
ренцiйованостi угруповання, його перебудов у напрямку стабiлiзацiї
(Шанда, 1992), зауважимо, що число можливих «виборiв» шляхiв
розвитку зменшується по мiрi його «старiння».

Розглядаючи проблему хаосу в теорiї сингенезу як широкого
поняття, що окреслює велику та постiйну для бiогеоценозу сукупнiсть
явищ та процесiв, значну увагу слiд придiлити теорiї адаптацiй.
Адаптацiоґенез, як i мутагенез, є iмовiрнiсним процесом хаотичної,
невизначеної природи.

Таким чином, хаос, як атрибут сингенезу, визначає закономiрнi
явища та процеси розвитку будь-яких бiогеоценозiв, екосистем i є
необхiдною стадiєю їхнiх перетворень i змiн.

Осмислення та подальша поглиблена розробка цiєї проблеми має
стати однiєю з опор теорiї рослинних угруповань.

Як закономiрностi сингенезу, що пов’язанi з хаосом на рiзних етапах
розвитку угруповань, можна визначити: 1) сингенез є об’єктивною,
атрибутивною властивiстю життя, що вiдбиває розповсюдження живих
органiзмiв на поверхнi планети; 2) як процес складання угруповань є
загальним i єдиним для всiх органiзмiв i включає їхнi проникнення,
взаємодiї, зживання; 3) сингенез є багато етапним, складним процесом;
4) сингенез вiдзначається просторово-часовою дискретнiстю в будь-якiй
дiлянцi територiї чи акваторiї; 5) процеси проникнення, вселення,
складання, зживання часто упереджено пов’язують з уявленням про
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певний екотопiчний добiр, конкуренцiю, випускаючи з поля зору
об’єктивнiсть сприятливих взаємодiй i взаємовпливiв; 6) сумiщення
екологiчних нiш не завжди є конкуренцiєю та спiльне виростання видiв
може мати характер симбiозу (у широкому розумiннi), синергiзму,
нейтралiзму та бути закономiрним, а не випадковим; 7) сингенез
завершується бiльш або менш стабiльним станом угруповання;
8) можливим є утримання в угрупованнi екотопiчно нестiйких видiв,
у яких така нестiйкiсть компенсується ценотично; 9) рiзноманiтнiсть
бiогеоценозiв, яку здебiльшого тлумачать як видову, не є закономiрною
та результуючою для стадiй вiдносної стабiльностi (в багатьох
угрупованнях), особливо при рiзних екстремумах; 10) початковi
етапи сингенезу вiдзначаються бiльшою видовою складнiстю, нiж
завершальнi; 11) монотоннiсть просторової будови, складу та всiх
iнших особливостей екотопу на початкових фазах i стадiях формування
угруповань можуть давати багато варiацiй будови, складу, еколого-
таксономiчних спектрiв, його всього та частин унаслiдок складних,
iмовiрнiсних, невизначено рiзноякiсних i рiзнокiлькiсних, хаотичних
процесiв проникнення органiзмiв у цей екотоп.

У сукцесiйному аналiзi мають бути врахованi всi можливi комбiнацiї
видiв. Сингенез супроводжується новоутвореннями комбiнацiй видiв
i композицiй їхнього розташування, що змiнюються в процесi їхнього
взаємозумовленого iснування. Iснують критичнi межi проникнення
та вселення органiзмiв рiзних видiв, за якими починається розлад
складу та будови бiогеоценозу. Фрагментарна сукцесiйнiсть бiогеоценозу
характеризує неоднозначнiсть сукцесiйного руху його частин. Найбiльш
вразливi компоненти змiнюються в розвитковi бiогеоценозу, також як i
рiвнi їхньої вразливостi. В теорiї бiогеоценологiї не опрацьованими є
геометрiя складу, будови, взаємовiдносин, розвитку, адаптацiоґенезу.

Статика чи кiнетика сингенезу проявляються в усiх його формах.
Статика вiдображає певнi фiксованi моменти чи сповiльнення руху та
затримку мiж стадiями, кiнетика ж має розглядатися в якостi процесу
руху бiогеоценозу в часовi. Всi сингенези пiдпорядкованi зональному
типу вiдтворення та розвитку бiогеоценозiв у напрямку досягнення
бiльш або менш стабiльного стану.

Розглядаючи сингенез, як якiсно та кiлькiсно складний, неодно-
рiдний, iмовiрнiсний процес, ми звернули увагу на його суттєву
залежнiсть вiд особливостей проникнення та вселення, котрi виявля-
ються в рiзних просторово-часових масштабах iз сумiщенням у рос-
линних угрупованнях рiзних життєвих форм i видiв рiзної антропо-
толерантностi. Проникнення рослин, у вiльнi чи заселенi рослинами
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простори, зумовлене їхнiми походженням, ознаками та властивостями,
кiлькiстю дiаспор i факторами їхнього занесення, особливостями
екологiчних умов. Проникнення органiзмiв на вiльнi площi, в простори
чи об’єми територiй i акваторiй є iмовiрнiсним, хаотичним процесом.
Тут хаос, як невизначенi, неспрямованi рухи, «блукання» органiзмiв
та їхнiх зачаткiв, рух бiологiчно-активних речовин, визначаються
рiзними складними траєкторiями перемiщень, тимчасової чи постiйної
локалiзацiї, крiплення чи розташування органiзмiв, їхнiх органiв чи
зачаткiв. Проникнення є процесом подолання бар’єрiв, насамперед
абiотичного характеру. Проникнення, через потрапляння, тим чи
iншим шляхом, є первинним етапом експансiї рiзних видiв з наступним
їхнiм розвитком. При вiдсутностi блокуючих факторiв вiдбувається
вселення, поширення, заселення будь-якого вiльного вiд рослинностi
простору чи конкретного угруповання.

Проникнення може бути: 1) одно- або, здебiльшого, багатофакторно
зумовленим; 2) одно- чи багаторазовим; 3) постiйним або перiодичним;
4) рiзнокiлькiсним; 5) рiвномiрним чи нерiвномiрним. Рiзнi види,
залежно вiд властивих їм екологiчних спектрiв, можуть захоплювати
весь простiр або окремi його локуси, утворювати одно- чи полiвидовi
угруповання. Проникнення може блокуватися механiчно (рельєфнi
утворення, водойми, висока рослиннiсть, споруди) чи фiзико-хiмiчними
властивостями ґрунтiв i субстратiв, особливо їхнiми твердiстю,
щiльнiстю, хiмiзмом, зволоженням, термiчними умовами.

Вселення ми вважаємо таким наслiдком проникнення дiаспор, який
проявляється ростом i розвитком рослин у визначених межах або на
всiй площi та збереженням їх протягом певного перiоду. Виживання
характеризує iснування та розмноження рослин у просторi проникнення
досить тривалий час, а поширення — заселення ними нових просторiв
i близьких локусiв.

Для характеристики складних процесiв первинного заселення
вiльних просторiв ми вважаємо доцiльним ввести такi поняття:
1) сила проникнення, котра визначається кiлькiстю дiаспор на
одиницю площi чи об’єму вiльного або заселеного простору; 2) енергiя
вселення, що характеризує кiлькiсть пробуджених до життя дiаспор на
одиницю площi; 3) швидкiсть вселення, що є лiнiйним чи просторовим
просуванням одного чи декiлькох видiв на заселених площах за
одиницю часу; 4) коефiцiєнт виживання оцiнюється вiдношенням
кiлькостi iснуючих (якi збереглися) до кiлькостi пророслих рослин
за певний час. Селективну цiннiсть видiв ми оцiнюємо як енергiєю
вселення та коефiцiєнт виживання. Вважаємо за окреме видiлити
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основнi типи проникнення: 1) фронтальне; 2) мозаїчне; 3) змiшане.
Типи проникнення, вселення та поширення рослин можуть не збiгатися
внаслiдок рiзних факторiв, якi характеризують кожний простiр
проникнення.

Первиннi, iмовiрнiснi явища розвитку рослинностi, за екотопiчного
добору видiв i форм, змiнюються каналiзованим формуванням угрупо-
вань монотонного характеру чи складних мозаїчних або дифузних
профiтоценозiв, залежно вiд властивостей проникнення, вселення,
приживання рослин (ецезису).

Ецезис є невiд’ємною складовою сингенезу. Ецезис (вiд грець. oikisis —
колонiзацiя) — процес захоплення органiзмами (рослинами, тваринами)
вiльного простору. Досить часто цей термiн вживається для позначення
iмовiрнiсного складного процесу укорiнення, заселення, вторгнення,
проникнення, закрiплення органiзмiв у вiльних чи заселених просторах.
Ф.Клементс (Шенников, 1964), вважав ецезис однiєю з чотирьох фаз
формування рослинних угруповань, а саме: 1) мiграцiя зачаткiв рослин
на вiльний субстрат; 2) проростання та укорiнення проросткiв, i загалом,
закрiплення мiгрантами за собою нового мiсцевиростання; 3) агрегацiя
чи утворення груп потомства мiгрантiв навколо материнських особин;
4) iнвазiя, чи укорiнення рослин з одних груп мiгрантiв в iншi.
О. Г.Воронов (1963) визначав ецезис як процес пристосування особин
рослин до нових для них умов, який розпочинається пiсля його
проникнення на оголену територiю. Це починається з проростання
рослин, триває протягом усього перiоду росту та закiнчується, коли
рослини на новому мiсцi репродукують. За Є.М.Лавренком (1959)
сукцесiю визначає ецезис, тобто укорiнення тих або iнших видiв на
вiльнiй, вiд рослин, дiлянцi простору. В його трактуваннi поняття
«ецезис» включає весь процес вiд моменту iнспермацiї того або iншого
виду до його закрiплення на дiлянцi. Рух ецезису не припиняється на
цiй дiлянцi й пiзнiше, аж до формування стабiльного угруповання.

Б.М.Мiркiн (2001) тлумачить ецезис як процес приживання та
закрiплення рослин при формуваннi угруповання. Ецезис, як складова
процесу досягнення певної органiзованостi серiйних угруповань рiзних
екотопiв, пов’язаний з хаосом, який має субстратну основу та розви-
вається на фонi iмовiрнiсних, об’єктивних та суб’єктивних, контрольо-
ваних i неконтрольованих факторiв, умов, процесiв проникнення,
укорiнення, заселення рослинами рiзних новоутворень.

Здатнiсть до ецезису багатозумовлена та сутнiсно залежить вiд
особливостей проникнення, вселення, котрi виявляються в рiзних
просторово-часових масштабах сумiщенням в бiогеоценозах органiзмiв
рiзних життєвих форм.
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Ецезис є бiорiзноманiтним i невичерпним. Вiн визначає рух
бiогеоценозiв за стадiями зонального типу та супроводжується елiзiями,
невiдповiдних стадiям i неадаптованих видiв.

Сингенез, як один з компонентiв складного розвитку бiогеоценозiв у
сучасних, об’єктивних умовах забезпечує: 1) їхнє становлення; 2) бiльш
або менш реальну їхню зональну стiйкiсть; 3) добiр толерантних форм
органiзмiв.

Усi цi процеси вписуються в своїй сукупностi в категорiєю «орга-
нiзацiя». Л.О.Петрушенко (1967) вiдмiчав, що органiзацiя (пiдвищен-
ня органiзованостi) та дезорганiзацiя (зниження органiзованостi) є
вiдносними. Руїни будiвель з точки зору архiтектури — це хаос,
безпорядок, а з точки зору механiки вони є системами з властивою їм
специфiчною органiзованiстю.

Органiзацiя — це: 1) особлива форма зв’язку; 2) процес, нацiлений
на висхiдну стадiю розвитку системи (Аверьянов, 1985); 3) доцiльне
функцiонування чи взаємодiї частин системи, що забезпечують її
адаптацiю (Югай, 1985). Значення органiзацiї полягає в передаваннi
iнформацiї за допомогою сигналiв, якi забезпечують доцiльну взаємодiю
елементiв живої системи, з наслiдками реакцiй саморегулювання.

В бiогеоценозi органiзми рiзних царств живої природи пов’язанi
багатоманiтними типами зв’язкiв. На рiвнi певних ланок, елементiв,
осередкiв i всього рослинного угруповання в процесi розвитку
забезпечується стабiльнiсть елементiв i зв’язкiв. Стан бiогеоценозу
може визначатися органiзацiєю та дезорганiзацiєю, проте вiн може
бути в органiзованому та неорганiзованому виглядi залежно вiд сiтей
зв’язкiв. Органiзацiю ми розумiємо як процес розвитку та становлення
структури.

Органiзацiя, в бiогеоценозах будь-якого походження, характеризує
змiни їхнiх станiв за рахунок руху в часовi їхнiх частин, компонентiв i
онтогенетичних змiн органiзмiв як елементiв.

Органiзацiя — це послiдовнi змiни внутрiшнiх, системних параметрiв
на основi об’єктивних, неконтрольованих або контрольованих людиною
процесiв росту, розвитку та продуктивностi у природних бiогеоценозах
або в антропно сформованих угрупованнях. Її органiзменим аналогом є
мобiлiзацiя як частковий випадок реакцiї бiосистеми, що належить до
органiзму i виражається в змiнах чи локальнiй концентрацiї елементiв,
компонентiв органiзму вiдповiдно до характерних природних, якiсних
взаємодiй.

Мобiлiзацiю ми розглядаємо як адаптацiйний процес перетворення
будь-яких систем у перiод стресу, що супроводжується пiдсиленням
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певних структур, концентрацiєю певних функцiональних процесiв, якi
забезпечують пiдвищення стiйкостi. Мобiлiзацiя є проявом органiзацiї
та, значною мiрою, характеризує стресовий стан системи.

Органiзацiя є неупорядкованим багатоспрямованим процесом з
виявом локальних властивостей, мозаїчностi екотопу та, зокрема,
едатопу, видової та популяцiйної специфiки бiогеоценозiв, у тому
числi культур- i агробiогеоенозiв. У останнiх органiзацiя виливається в
процес активiзацiї, вступу до вегетацiї потенцiйно можливих, небажаних
людинi бур’янових рослин на основi їх зачаткiв i насiння, чи iнших
органiзмiв.

Органiзацiя як синонiм розвитку бiогеоценозу може розглядатися
багатопланово, у рiзних просторово-часових масштабах. Їй властива
просторово-часова асинхроннiсть: 1) на фонi мозаїчностi, парцелярностi
та ярусностi вона бiльш вiдчутна та помiтна; 2) при вiдносно монотоннiй
вертикальнiй i горизонтальнiй будовi вона виявляється за рахунок
екотонно-серединних вiдмiнностей.

Органiзацiя визначає розвиток органiзованостi, системностi, тобто
вона втiлює iнтеграцiю i взаємодiї системотвiрних факторiв, вiдобра-
жаючи розвиток частин, пiдсистем, компонентiв, елементiв, якi форму-
ють сталiсть систем. Вона є: 1) постiйною атрибутивною властивiстю
всiх динамiчних систем; 2) багатоетапним процесом становлення
будь-якої системи з певним рiвнем паралелiзму рiзноспрямованих i
пiдпорядкованих, загальному напряму, часткових явищ i процесiв;
3) ускладненням, спрощенням, розширенням складу, будови, зв’язкiв;
4) характеристикою змiн загальної стереобудови угруповання органiз-
мiв, надземної та пiдземної ярусностi, освоєння вертикальних i гори-
зонтальних просторових нiш. Органiзацiя зумовлює переформування
сiтьової системи зв’язкiв: 1) перебудови характеру впливiв; 2) змiн у
їхнiх силi, напруженнях, концентрацiях, дiапазонах; 3) мiнливостi в
просторi та часових зв’язках, вiдповiдно до потреб бiогеоценозу.

Сингенез можна розглядати як непереривний процес органiзацiї
бiогеоценозу, що, в якостi явища, характеризує рухомiсть структури та
формування органiзованостi.

Для органiзацiї характерними є:
Ознаки: 1) дискретнiсть; 2) нерiвнозначнiсть етапiв; 3) їхня нерiвно-

правнiсть; 4) рiзна тривалiсть; 5) прискорення чи сповiльнення на фонi
потреб бiогеоценозу; 6) сповiльнення по мiрi наближення до бiльш або
менш стабiльного стану.

Властивостi: 1) значущiсть; 2) рухомiсть; 3) бiогеоценотична
зумовленiсть; 4) непереривнiсть; 5) еквiфiнальнiсть.



253

Функцiї: 1) формування органiзованостi; 2) становлення структури;
3) розвиток бiогеоценозу; 4) саморозвиток.

Однiєю з характерних властивостей органiзацiї є самоорганiзацiя,
що виявляється в бiогеоценозах як реалiзацiя прихованих ресурсiв,
можливостей за рахунок таких явищ: 1) появи в їхньому складi
необхiдних, якiсно та кiлькiсно рiзних елементiв у певний момент
розвитку; 2) усунення їхньої надмiрної кiлькостi; 3) збереження
адаптивних до середовища форм; 4) багатьох переходiв у латентний
стан певних елементiв, їхньої мiграцiї (винесення) за межi угруповання;
5) змiн: а) таксономiчних i екоморфiчних спектрiв; б) полiморфностi
та чисельностi популяцiї; в) загальної стереобудови угруповання та
надземної, пiдземної ярусностi; г) освоєння вертикальних i горизон-
тальних просторових нiш; д) мозаїчностi та композицiй; 6) перефор-
мування сiтьової системи зв’язкiв за характером впливiв.

В загальному пiдсумку вiдзначимо, що уявлення про розвиток
угруповань, про їхню органiзованiсть i органiзацiю є одним з осяж-
них i недостатньо диференцiйованих в бiогеоценологiї.

Самоорганiзацiя є об’єктивним процесом саморухомостi угруповання
в часi. Вона пiдпорядкована одним i тим же закономiрностям незалежно
вiд їхньої спрямованостi до стабiльного чи нестабiльного стану
угруповання. Однi та тi ж фактори, явища та процеси можуть бути як
системотвiрними, так i системоруйнiвними: взаємовпливи органiзмiв,
конкуренцiя, адаптивне реагування, поповнення та збiднення складу,
ускладнення та спрощення будови, змiни спiввiдношень функцiональ-
них груп.

На рiвнi певних ланок, елементiв, осередкiв i всього бiогеоценозу, в
процесi розвитку, забезпечується стабiльнiсть елементiв i зв’язкiв.

Кожен бiогеоценоз вiдзначається своєю органiзованiстю та проце-
сами органiзацiї, котрi усталено вiдображають його просторово-часову
нестабiльнiсть, яка може виражатися невизначено великою множиною
картин.

7.1.2. Сукцесiї: теоретичнi аспекти
Визначення та типи сукцесiї на основi рiзних критерiїв, за позицiями

багатьох авторiв, з варiацiями тлумачень їхньої сутностi, причин та
розвитку викладенi В.Д.Александровою (1964), С.М.Разумовським
(1981), Б.М.Мiркiним (1985, 2001), а концепцiї сукцесiй достатньо
висвiтленi В. Г.Мордковичем (1987).

Сукцесiї — це: 1) докорiннi змiни бiогеоценозiв у напрямку
досягнення бiльш або менш стабiльного стану, що вiдзначаються
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рiзними, промiжними, рiзнотривалими етапами, стадiями та фазами,
котрi уособлюються тими чи iншими угрупованнями, з необоротним
або оборотним характером їхнiх змiн i складають рiзнооб’ємнi серiї;
2) кризи, чи злами, прояви просторово-часової неперервностi життя
угруповання, властивi кожнiй стадiї його саморозвитку; 3) ряди
бiогеоценозiв, якi змiнюють один одного; 4) потiк видiв, якi якiсно та
кiлькiсно, в рiзних комбiнацiях i модифiкацiях, весь час вiдрiзняються
в кожному серiйному угрупованнi; 5) процеси, якi визначають певну,
просторово-часову послiдовнiсть змiн бiогеоценозiв; 6) явища, що
характеризуть новi якiсть i стан угруповання, послiдовно, тобто чiтко
фiксованi якiснi та кiлькiснi змiни складу, будови, фiзiономiчностi,
взаємин, функцiонування органiзмiв, якi призводять до формування
нового бiогеоценозу на мiсцi iснуючого. Сукцесiя, як явище, визначає
перетворення бiогеоценозу та, як процес, — послiдовну змiну його
станiв. При встановленнi типiв сукцесiй, щодо формуючого сингенезу,
були названi сингенетичнi сукцесiї. Цiлком логiчно, на наш погляд,
для неперервного сингенезу визначати поступальнi сукцесiї, для
перебудовчого — перебудовчi чи перетворюючi; для вiдновлюваного —
регенерацiйнi чи вiдтворювальнi, вiдновлюванi сукцесiї.

Сукцесiї є ймовiрнiсними, закономiрними спрямованими сукупнос-
тями просторово-часових, дискретних явищ i процесiв, якi призводять
до переходу одного бiогеоценозу в iнший за видовим складом, особли-
востями будови, фiзiономiчностi, системи взаємин тощо. Вони можуть
бути спричиненi ендо- та екзогенними факторами, на фонi iснуючих в
кожному бiогеоценозi рiзного рiвня гомеостатичних механiзмiв (явищ i
процесiв) пiдтримання iснуючого стану, що зумовлюють певний опiр
змiнам, але не завжди можуть блокувати будь-якi iншi iнiцiюючi явища
та процеси.

Сукцесiї поєднують в собi явища та процеси рiзних просторово-
часової масштабностi та спрямованостi. Це залежить вiд спiввiдношень
забороняючих, системозберiгаючих i дозволяючих, системоруйнiвних,
хаосотвiрних факторiв, якi можуть дiяти локально, суцiльно та iнiцi-
альних явищ, здатних мозаїчно, сiтковидно чи, загалом, захоплювати
весь простiр угруповання.

Сукцесiйнiсть, як здатнiсть перiодично (з рiвновеликими промiжка-
ми часу) докорiнно змiнюватися, є атрибутивною властивiстю всiх уг-
руповань на фонi зональної еволюцiї бiогеоценотичного покриву. Вона
є явищем, яке має рiзнi вирази в своїх спрямованостi та наслiдках щодо
стану органiзмiв i їхнiх угруповань.

Абаптацiї (менше) та адаптацiї (бiльше) — є спряженими поняттями,
що в тiй або iншiй мiрi вiдображають явища, процеси чи результати
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пристосованостi, вiдповiдностi, мiнливостi елементiв i компонентiв
органiчного свiту, рiзних царств живої природи щодо того чи iншого
фактору, групи факторiв або всього середовища загалом.

Абаптацiї i адаптацiї (Бигон, 1986) — це такi варiацiї ознак,
властивостей, функцiй органiзмiв i, на нашу думку, угруповань, якi
забезпечують їм iснування, послаблюючи чи пiдсилюючи екологiчнi
позицiї та середовищетвiрнi функцiї в тому чи iншому просторi. Абап-
тацiї та адаптацiї прямо чи непрямо корелятивно чи некорелятивно
захоплюють окремi ознаки, властивостi та функцiї, групи чи всю
систему ознак органiзмiв i, можливо, бiогеоценозiв. Вони можуть вiд-
бивати оборотнi змiни в популяцiях i в угрупованнях органiзмiв, котрi
характеризують, здебiльшого, адекватне, значно менше, неадекватне
реагування в органiчному свiтi. Всюднiсть i множиннiсть абаптацiй i
адаптацiй, у багатьох випадках, виявляє їхню полiфункцiональнiсть
на рiзних рiвнях органiзованостi живого та описується багатьма
їхнiми класифiкацiями факторiального, фенотипiчного, еволюцiйного
характеру, генетико- та екологоавтоматичними процесами, просторово-
часовою рiзномасштабнiсть.

Розглядаючи докорiннi змiни в бiогеоценозах як неспiвпадаючу
рухомiсть їхнього складу, будови, взаємозв’язкiв, тобто їхньої
структури, зазначимо, що вони характеризують, у рiзнiй мiрi, як їхнi
екзогеннi, так i ендогеннi явища та процеси.

Серiйнi угруповання, рiзних фаз i стадiй, мають як спiльнi, так
i характернi риси щодо складу, будови, взаємовпливiв органiзмiв i
просторово-часового розвитку самих угруповань. Спiльним є: 1) еце-
зис — вселення, втиснення, розвиток, розмноження рослин; 2) вияв
екологiчних спроможностей (валентностей, потенцiй) видiв; 3) невпо-
рядкованiсть взаємодiй i реакцiй; 4) екотопiчний i ценотичний вiдбiр,
як iнтегруючi, результуючi наслiдки взаємодiй рослин з субстратом i
мiж собою; 5) взаємозумовлене формування складу та будови. Специ-
фiчними ознаками являються: 1) комбiнацiї видiв; 2) спiввiдношення
видiв i життєвих форм; 3) фiзiономiчнiсть; 4) аспективнiсть i особли-
востi просторового розподiлу видiв; 5) типи мозаїчностi угруповань;
6) ряснiсть i трапляння видiв; 7) покриття. Слiд зазначити, що вiдбiр
видiв i їхнiх форм, на фонi кожного конкретного екотопу, є iнтеграль-
ним, який поєднує реакцiї збереження екологiчних позицiй видiв в за-
лежностi вiд комплексiв абiотичних, бiогенних, бiотичних факторiв.

Однiєю з закономiрностей сингенезу є продовження часової
тривалостi фази стадiй розвитку бiогеоценозу по мiрi наближення його
до бiльш або менш стабiльного стану, крiм того змiнюється кiлькiсть
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видiв у кожнiй фазi та стадiї чи їхнiх варiацiй в межах будь-якого
урочища. Кожна фаза та стадiя є специфiчними в своїй сутностi.

Фази та стадiї природного заростання будь-яких субстратiв мають
реальне втiлення в серiйних угрупованнях i пiдпорядкованi зональному
типу вiдновлення рослинностi. Теоретична розробка загальної пробле-
матики сукцесiй за своєю сутнiстю далеко не завершена.

Загальний сукцесiйний процес у серiйному угрупованнi є послiдов-
ним рядом елементарних сукцесiйних явищ занесення розвитку, роз-
множення, вiкових або екологiчних превалювання, деградацiї, випа-
дання рослинних органiзмiв. Елементарними сукцесiйними проце-
сами є кожнi змiни в часовi, складу, будови, фiзiономiчностi, взає-
мовпливiв органiзмiв, станiв субстратiв чи ґрунтiв. Елементарним
сукцесiйним явищем є кожна, фiксована поява нової ознаки в бу-
довi, складi, станах органiзмiв або субстратiв, якi можуть iнiцiювати
процес змiн. Кожний етап сукцесiї вiдбивається тiєю або iншою карти-
ною видового складу, фiзiономiчнiстю, аспективнiстю рослинних видiв,
їхнiми взаєминами, щiльнiстю, покриттям, фiтомасою, її об’ємом i
якiсним хiмiчним складом, особливостями просторового розташуван-
ня видiв.

З розвитком, у сукцесiйних системах, ецезисний натиск не спадає,
проте виживання дiаспор, якi потрапляють в тi чи iншi угруповання
сповiльнюються по мiрi заповнення просторових, трофiчних нiш i
пiдсилення середовищетвiрних функцiй органiзмiв. У лiтофiльних
сукцесiях такi явища та процеси протiкають немонотонно, а рiзноякiсно
та з рiзною швидкiстю. Крiм того є види рослин рiзної екологiчної
спроможностi чи здатностi, котрi можуть утримувати екологiчнi позицiї
в рiзних серiйних лiтофiльних угрупованнях. Лiтофiльнi сукцесiї
описуються за угрупованнями в межах кожного типу.

Специфiчнi та неспецифiчнi риси сукцесiй виявляються на рiзних
фазах та стадiях просторово-часового руху бiогеоценозiв вiд моменту
його початку формування до бiльш-менш стабiльного стану. При
цьому має мiсце постiйне сумiщення фрагментiв рiзних фаз i стадiй.
Просторово-часовий континiум властивий розвитку угруповань i їхнiй
органiзованостi.

Визначальними особливостями сукцесiй при первинному заростаннi
вiльних просторiв є: 1) рiзнохарактерна постiйнiсть ецезису; 2) неодна-
кове утримання екологiчних позицiй рiзними видами та екоморфами;
3) змiни видового складу; 4) невiдрегульованiсть взаємин органiзмiв i
використання ресурсiв середовища; 5) сутнiсна рiзниця складу, будови i
взаємин органiзмiв на завершаючих етапах бiльш або менш стабiльного
стану порiвнюючи з вихiдним.
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У сукцесiях збагачення, стабiлiзацiя, збiднення таксономiчного та
екоморфiчного складу (за рiзними принципами визначенння) може
мати неоднаковi комбiнативнi вирази. Наприклад, змiнюються види,
проте не змiнюється склад i спiввiдношення гiгроморф-ксерофiтiв,
олiготрофних i гелiофiтних форм рослин. Бiорiзноманiття може мати
якiсно- та кiлькiсно рiзнi вирази на рiзних етапах сингенезу та в рiзних
сукцесiйних системах.

Мiкроугруповання видiв у сукцесiях є виявами їхнiх потенцiйних
можливостей на фонi рiзних субстратiв. Видова рiзноманiтнiсть в
сукцесiях, як i в будь-яких докорiнних перебудовах угруповання, є
рiзноякiсною за своєю природою, тому що видовий склад iнiцiальних
i термiнальних етапiв сутнiсно вiдрiзняються за кiлькiсть видiв i
екоморф, а їхнi чисельнiсть, щiльнiсть, покриття, трапляння є якiсно
рiзними. Загалом, збiльшення чи зменшення бiорiзноманiття в сукцесiях
є вiдносним.

З позицiй теоретичного, формалiзованого пiдходу до сукцесiй,
започаткованого С.М.Разумовським (1981), слiд зазначити, що в
подiбних або близьких екотопах можна визначати гомологiчнi ряди
сукцесiй, у яких комбiнацiї видiв мають ецезисно-репродуктивну еко-
логiчну сутнiсть, iндикацiйну iнформативнiсть. Для деяких сукцесiй
первинне заселення, як пiонерна стадiя, може продовжуватися невиз-
начено тривалий час.

Ецезисний натиск в сукцесiях є однiєю з рушiйних сил сингенезу, вiн
обумовлює збереження чи змiни рудералiзацiї, адвентизацiї рослинних
серiйних угруповань, спочатку (i весь час) на основi анемохорiї, потiм
гiдро-, зоо-, ало- та антропохорiї. Змiни ецезисного натиску мають
мiсце при змiнах (рельєфу). В усiх сукцесiях видова рiзноманiтнiсть
стабiлiзується, деякi екоморфiчнi спектри ускладнюються на пiзнiх
етапах сингенезу. Закономiрним є перехiд супутнiх, на попереднiй фазi
або стадiї, видiв у домiнантний стан на наступнiй або субдомiнантний
на послiдуючих.

Натиск дикої природи, навали невластивих бiогеоценозу видiв,
спричиняють змiни в його складi, насамперед, за рахунок збагачення
новими видами, ускладнення будови, формування зв’язкiв мiж
iснуючими та втисненими видами i мiж ними, змiни в зв’язках
аутохтонних для угруповання видiв. Здатнiсть зберiгати вiдносно
постiйний рiвень внутрiшньої структури бiогеоценозу (гомеостаз)
проявляється в збереженнi загального напряму всiх процесiв (гомеорез)
i в пiдтриманнi складу, будови та зв’язкiв на фонi вторгнення нових
видiв. Проте, таке вторгнення може бути зумовлене також абiотичними
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зовнiшнiми впливами, що призводять до змiни стану тих або iнших
видiв з вiдповiдною змiною будови, зв’язкiв i появою можливостей для
експансiї з боку сусiднiх угруповань.

Змiни складу бiогеоценозiв, при зовнiшнiх впливах, можуть бути
абаптивними, коли число видiв скорочується, i адаптивними, коли число
видiв збiльшується. Абаптивна змiна будови, зв’язкiв, складу означає
спрощення, адаптивна — ускладнення при одночаснiй стабiлiзацiї
угруповання.

Екзогенний бiотичний натиск на бiогеоценози може проходити
на рiвнях вiрусно-бактерiальних i грибних iнвазiй, якi викликають
деградацiю, спад життєдiяльностi рослинних i тваринних органiзмiв
мезо- i макроорганiзованостi, що призводить до їхньої поступової
змiни iншими видами чи до такої перебудови взаємозв’язкiв, коли
однi види набувають переваги над iншими в своїй життєдiяльностi та
розмноженнi. Кожна екологiчна ситуацiя призводить до абаптивних чи
адаптивних докорiнних перебудов угруповань. При цьому швидкiсть
цих процесiв є адекватною силi (дiапазону, концентрацiї, величини,
напруженню) дiючого фактору.

Структуру сукцесiй ми розглядаємо як їхнiй склад, будову
та зв’язки. Склад сукцесiй вiдзначається їх дискретнiстю, тобто
поступовiстю змiн, якi описують стан угруповань з їхнiми перехiдними,
характерними картинами (стадiями) та промiжними, складаючими їх
фрагментами (фазами), котрi характеризуються видовим складом,
фiзiономiчнiстю, екологiчною зумовленiстю, взаєминами складаючих
видiв i середовища (екотопу), що змiнюється разом (на їхньому фонi) з
ними. Склад сукцесiй, у своїй поетапнiй деталiзацiї, характеризується
рiвновеликими серiями угруповань рiзних за часом i тривалiстю,
адекватно, абаптивно i адаптивно зональним умовам i впливу людини.
Наприклад, лiтофiльнi сукцесiї на скельних вiдслоєннях степу, на
щебенистих вiдвалах гiрських порiд при вiдкритому видобутку
корисних копалин (рiзних руд, вугiлля) характеризують фомування
зональної рослинностi та мають такий же, але адаптований склад, як
i на ґрунтах зонального типу (Хлизiна, 2004). Такi вiдновлювальнi
сукцесiї iдуть у напрямку стабiлiзацiї рослинного покриву та за своєю
сутнiстю вони є адаптивними щодо нього.

В бiогеоценозах, якi характеризують сукцесiї, можуть бути рiзнi
комбiнацiї їхнiх станiв щодо складу (A), будови (B), зв’язкiв (C). Склад
може збiднюватися (A1), збагачуватися (A2), залишатися стабiльним
(A3), будова може спрощуватися (B1), ускладнюватися (B2), бути
постiйною (B3). Зв’язки в угрупованнi можуть спрощуватися (C1),
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ускладнюватися (C2), виявлятися незмiнними (C3) за їхнiм числом i
сутнiстю. На основi таких мiркувань особливостi абаптацiї i адаптацiї
структури серiйних бiогеоценозiв у формалiзованому виглядi можна
подати формулами, де кожна комбiнацiя стану складу, будови та
зв’язкiв вiдображає можливостi того чи iншого розвитку чи стабiльностi
угруповань (табл. 7.1.2.1).

Адаптивний характер сукцесiй проявляється в їх зональнiй
спрямованостi, вiдповiдностi стадiй i фаз зональному типу вiдновлення
бiогеоценотичного покриву. В числi адаптацiйних особливостей
сукцесiй є їхнє прискорення чи уповiльнення залежно вiд дiючих
внутрiшнiх i зовнiшнiх чинникiв.

Середовищетвiрнi функцiї органiзмiв i бiогеоценозiв, їхня активнiсть
у змiненому середовищi спричиняють тривалiсть, етапнiсть i спрямо-
ванiсть сукцесiй абаптивно i адаптивно до стану екотопу до того часу,
поки не буде збалансовано склад, взаємини органiзмiв, їхню здатнiсть
єдиною системою бiльш або менш тривало утримувати екологiчнi
позицiї. Iнтегруючими iдеями вивчення сукцесiй є бiорiзнома-
нiття, екотопiчне розходження та сходження (схожiсть) бiогео-
ценозiв, дискретнiсть i деталiзацiя фаз та стадiй розвитку,
чутливiсть органiзмiв до станiв ґрунтiв чи субстратiв.

7.1.3. Сукцесiйнi: системи та аналiз
Системне бачення сукцесiй i бiогеоценозiв, якi уособлюють їхнiй

розвиток (ряди угруповань або серiї) виходять з розумiння системи
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як вiдчленованої вiд iнших сукупностей елементiв i компонентiв
(Садовский, 1974) сутностi. В теорiї сукцесiй уявлення про їхнi системи
безпосередньо пов’язується з бiогеоценозами, як певними гомеостатами
(Разумовский, 1981), котрi характеризують спрямованiсть їхнiх, будь-
яких змiн, у напряму досягнення стабiльностi. Сукцесiйна система за
С.М.Разумовським включає клiмаксовi перiоди i вториннi угруповання,
проте є достатньо невизначеною в часi.

Ю.Одум (1986) зазначав, що сукцесiя це не проста послiдовнiсть
рiзних систем, а єдина система, котра змiнює в часовi перехiднi види
та популяцiї. Самоорганiзуючi, дисипативнi системи розвиваються в
часовi так, щоб оптимiзувати свою незалежнiсть (складнiсть бiомаси та
потокiв у трофiчних сiтях). В такому пiдходi ряд або серiя угруповань
є пiдсистемами сукцесiйної системи з певними рiвнями дисипативностi
та саморегулювання протягом своїх iнiцiальної, оптимальної та термi-
нальної фаз, якi вiдображають певну неперервнiсть i послiдовнiсть
їхнього руху. Сукцесiйна система, в розумiннi Ю.Одума (1986), має
мiсце у вiдчленованому вiд iнших екотопi, тобто вона є особливим типом
специфiчної динамiчної екологiчної системи, кожна складова якої є
екологiчним часовим варiантом наближення до бiльш-менш стабiльного
стану (клiмаксу), як його завершального етапу.

З позицiй системного та еволюцiйного пiдходу до стану бiогеоцено-
тичного покриву, сукупнiсть сукцесiй в певному його осередку може
розглядатися як сукцесiйна система.Будь-яка сукцесiйна система є
комплексом серiйних угруповань, якi визначають рiзнi фази
чи стадiї формування бiогеоценозiв у певному вiльному вiд
нього чи вiдчленованому вiд iнших просторi земної поверхнi.
Ми вважаємо бiльш доцiльним визначати сукцесiйнi системи, як су-
купностi угруповань, якi по рiзному розвиваються в напряму досяг-
нення стабiльного стану, вiдповiдно їхнiм взаємодiям, просторового
розчленування, чи без нього, та екологiчних умов певного видiлу
бiогеоценотичного покриву. Слiд видiляти, на наш погляд, два
типи сукцесiйних систем: розгорнутi, розчленованi, для яких
характернi просторово-часова дискретнiсть i якi є рядами
угруповань рiзної сукцесiйностi в рiзних екотопах, i згорнутi,
сумiщенi з властивою часовою дискретнiстю, тобто проявом
розгортання серiйних угруповань у часi в одному екотопi.
В бiогеоценотичному покривi можуть бути сукцесiйнi поля, де всi
бiогеоценози мають ту чи iншу мiру iндивiдуальної сукцесiйностi та
сукцесiйно-системнi видiли, що включають сукцесiйнi та бiльш-менш
стабiльнi бiогеоценози.
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Розчленованi бiогеоценози, в одному видiлi ландшафту чи бiо-
геоценотичного покриву, що мають рiзнi ступенi сукцесiйностi,
конвергентно еволюцiонують до бiльш або менш стабiльного стану
(клiмаксу). Кожен з них є уособленням просторово екотопiчно
зосередженої (за Ю.Одумом, 1986) системи i разом з тим входить в
якостi компоненту в сукцесiйну систему iншого типу. Це вiдповiдає
тому, що П.Д.Ярошенко (1953, 1961) вважав рослинне угруповання як
неперервно видозмiнюваний витвiр унаслiдок сезонних, рiзнорiчних,
часткових змiн, а також сукцесiй, загальних змiн i еволюцiї ценозiв.
Будь-яке угруповання в кожний момент свого iснування завжди
перебуває на тому чи iншому етапi змiн i включає елементи зазначених
вище типiв. Всi цi змiни є нiчим iншим, як рiзними виявами єдиного
загального процесу розвитку бiогеоценотичного покриву.

Сукцесiйнiсть характеризує сукцесiйнi системи рiзних ти-
пiв, як просторово, екотопiчно зосереджених, а також розчле-
нованих. Однi з них фiзiономiчно вiдзначаються сукцесiйними еколо-
гiчними варiантами (серiйними угрупованнями) в одному екотопi, iншi —
в рiзних екотопах видiлу бiогеоценотичного покриву.

Будь-яка частина бiогеоценотичного покриву, зi стабiльним та
нестабiльним угрупованням, може розглядатися в якостi сукцесiйної
системи. Вона може бути представлена спектрами угруповань рiзних
фаз i стадiй наближення до клiмаксу, сталiсть якого не є абсолютною
(Сукачев, 1975).

В сукцесiйних системах, з просторово розчленованими серiйними
угрупованнями, характерною є рiзна швидкiсть проходження одних i
тих же етапiв, вiдповiдно рiзницi екотопiчних умов i впливiв сусiднiх
бiогеоценозiв. На основi розходжень екотопiчних умов i, насамперед,
субстратiв, усiм угрупованням властива своя специфiка складу, будови,
взаємодiй i розвитку.

З позицiй динамiчної екологiї, бiогеоценотичний покрив є багато-
варiантною, за своїм розвитком, сукупнiстю угруповань по-рiзному
наближених до бiльш або менш стабiльного стану (в якому вони можуть
iснувати невизначено тривалий час) або перебувають у цьому станi, що
важливо аналiтично деталiзувати.

Сукцесiйний аналiз є системою мiркувань, суджень,
визначень, схематичних i модельних побудов, розрахункiв,
експериментiв, яка спрямована на пiзнання складу сукцесiй,
iснуючого та прогнозованого стану бiогеоценозiв загалом (у
тому числi рослинних угруповань). У основi нього — екологiя
рослинностi, рослинного, бiогеоценотичного покривiв, сукцесiй, серiй-
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них угруповань, їхнiх ценопопуляцiй з визначенням їхнiх статики та
динамiки. Сутнiсть сукцесiйного аналiзу складає встановлен-
ня динамiчного сукцесiйного стану угруповань органiзмiв, у
тому числi рослинних, i сукцесiйних систем.

Ряд бiогеоценозiв, який визначає рух вихiдного угруповання
з рiзними перехiдними станами до бiльш або менш стабiльного
стану в певному екотопi, є специфiчними системними об’єктами i
вписується в єдину сукцесiйну систему. Вiдповiдно такiй неоднорiдностi
бiогеоценотичного покриву, в проблематицi сукцесiйного аналiзу,
насамперед, слiд видiлити такий напрям, як встановлення сукцесiйностi
угруповань i, цiлком логiчно, сукцесiйних ємностей i спектрiв певного
видiлу бiогеоценотичного покриву, типологiї та екологiї сукцесiй,
iндикацiї екотопiв, прогнозування розвитку фаз i стадiй сукцесiй.

Сукцесiйний аналiз спрямований також на визначення тривалостi
сукцесiй, особливостей iнiцiальної, оптимальної, термiнальної фаз
кожної стадiї. Сукцесiйний стан бiогеоценозiв, сукцесiйнiсть рослин-
ностi, бiогеоценотичного покриву є об’єктом сукцесiйного аналiзу.

Сукцесiйнiсть бiогеоценозу визначається фазою чи стадiєю
знаходження його в процесi руху до бiльш або менш стабiль-
ного стану. Несукцесiйними є такi, що в такому станi перебувають.
Цi два типи угруповань складають сутнiсть будь-якого видiлу бiогео-
ценотичного покриву. При цьому, вiдношення числа сукцесiйних
бiогеоценозiв до їхньої загальної суми складають сукцесiйну ємнiсть
бiогеоценотичного покриву.

Сукцесiйний стан бiогеоценозiв а, загалом, їхнього покриву, можна
визначати на основi зонально визначених ранньо-, середньо-, пiзньо-
сукцесiйних видiв. Його можна виражати сукцесiйними спектрами
рослинних угруповань вiдповiдно стадiям вiдновлення зональної рос-
линностi. В степовiй зонi це бур’янова та наступнi стадiї кореневищ-
них, нещiльнокущових i щiльнокущових (клiмаксових) трав. У межах
кожної стадiї серiйнi угруповання вiдзначаються мiрою сукцесiйностi
залежно вiд числа видiв, якi характеризують ту чи iншу стадiю.

Сукцесiйнiсть є тимчасовий, промiжний, мiнливий за своїми
виразами стан бiогеоценозу, що характеризує його розвиток у часовi
для переходу в iнший, наближення до стабiльностi, в якому вiн може
перебувати невизначено тривалий час (тривало стабiльний).

Для деталiзацiї картини стану рослинностi можна використати
диференцiйованi iндекси сукцесiйностi з визначенням фаз i стадiй на
основi того ж принципу. Наприклад, iндекс пiонерностi визначається
числом угруповань у пiонернiй стадiї, що дiлене на загальне число
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угруповань, iндекс кореневищної стадiї дорiвнює кiлькостi угруповань,
якi перебувають у кореневищнiй стадiї, до загального числа угруповань
того чи iншого видiлу бiогеоценотичного покриву.

Сукцесiйнi системи вiдзначаються в багатьох випадках рiзними
спектрами станiв угруповань, а завершальна, термiнальна стадiя вiд-
творення, стадiя бiльш-менш стабiльного стану не є сукцесiйною.

Для кожного видiлу бiогеоценотичного покриву характерними є
свої сукцесiйнi спектри, що дає можливiсть порiвнювати їхнiй стан i
потенцiйнi можливостi вiдтворення корiнних, зональних бiогеоценозiв.

Суксцесiйнi системи можуть включати декiлька чи всi стадiї та
їхнi фази, тобто бути повночленними чи нi. Теоретично, природна
динамiчнiсть рослинностi дозволяє видiлити тривалосукцесiйнi угру-
повання, що характеризують екотопи з нестабiльнiстю субстратiв або
постiйними порушеннями та перiодично сукцесiйнi, де перiодично
змiнюється їхнiй стан.

Як розчленованi, так i сумiщенi сукцесiйнi системи є дискретними,
динамiчними утвореннями з рiзними рiвнями сукцесiйностi, тривалостi
iснування серiйних угруповань. Сумiщена сукцесiйна система поетапно
виражається тим або iншим серiйним угрупованням, якi по мiрi набли-
ження до бiльш-менш стабiльного стану зменшують свою сукцесiй-
нiсть, збiльшують тривалiсть свого iснування, адаптивнiсть. Сумiщенi
сукцесiйнi системи є послiдовнiстю рiзнотривалих серiйних угруповань.
Сукцесiйнi системи мають рiзнi просторово-часовi масштаби. Кожне
серiйне угруповання має iндивiдуальний розвиток, мiсце в серiї,
змiнюючи одне одного. Серiйне угруповання, вiдповiдно своїх специ-
фiчних екотопiчних особливостей, може перебувати на рiзних стадiях
сукцесiї, що характеризує його. Послiдовнiсть бiогеоценозiв вiд пiо-
нерних до стадiї вiдносної стабiльностi прослiдковується в усiх розгор-
нутих сукцесiйних системах.

7.1.4. Ценопопуляцiї рослинних серiйних
угруповань i їхнiй аналiз

Популяцiйна екологiя рослин (Дiдух, 1998; Злобин, 1989, 1996) i
рослинних угруповань, в тому числi серiйних, як поле теоретичних i
практичних дослiджень, все бiльше стверджується в якостi сутнiсного
базису теорiї розвитку рослинностi.

Рослиннi серiйнi угруповання, з рiзними рiвнями сукцесiйностi,
в певних урочищах бiогеоценотичного покриву, можуть складати
розгорнутi та деталiзованi картини природного вiдтворення зонального
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бiогеоценотичного покриву. В цих угрупованнях рослиннi ценопопуляцiї
по рiзному виявляють свою активнiсть i рiзнi екологiчнi можливостi
(валентностi) в межах будь-якого з екологiчних факторiв i ресурсiв,
насамперед життєво важливих (живлення, освiтлення, температури,
зволоженiсть середовища тощо), свого генеративного та вегетативного
(морфологiчного) розвитку. Вони вiдзначаються їхнiми неоднорiдними,
складаючими екоелементами, на основi генетичної гетерогенностi,
екологiчного полiморфiзму (Завадский, 1968), багатьма внутрiшньо- та
мiжпопуляцiйними явищами й процесами, значною диференцiйованiстю
складових вiдповiдно їхнiм адаптивним особливостям. У загальнiй
теорiї органiзованостi рослинностi популяцiйний пiдхiд є актуальним
для з’ясування механiзмiв (явищ i процесiв) функцiональних порушень
у бiогеоценозах дiагно- та прогнозування розвитку, розробки системи
методiв з вiдтворення їхньої стiйкостi.

Сукцесiйнiсть, як особливiсть iснування та розвитку рослинних
угруповань, може бути вiднесена до ценопопуляцiй. Ця сукцесiйнiсть
характеризує їхню здатнiсть до руху в серiї угруповань. Сукцесiйно
стiйкими чи еврисукцесiйними є ценопопуляцiї, що здатнi утримувати
свої позицiї в рядi серiйних угруповань, стеносукцесiйнi — це тi
форми, котрi функцiонують у межах певної фаза чи стадiї становлення
природного рослинного покриву. В процесi розвитку угруповань, у
часовi, має мiсце випадання ценопопуляцiй, унаслiдок взаємин з такими
ценопопуляцiями iнших видiв, якi виявляються бiльш екологiчно
спроможними в даному екотопi чи зникають внаслiдок самоусунення.
Таке явище в ценополяцiях може викликатися рiзними причинами, в
тому числi високою щiльнiстю, зниженням репродуктивної здатностi
рослин при накопиченнi в субстратах бiологiчно активних речовин.
Алелопатичнi чинники сингенезу особливо проявляються на скельних
i iнших субстратах, збiднених колоїдами (Шанда, 1998). Разом з тим,
висока самотолерантнiсть ценопопуляцiй може забезпечувати їм високу
сукцесiйну здатнiсть (сукцесiйнiсть). У проблематицi ценопуляцiй i
сукцесiйної активностi недостатньо з’ясованi уявлення та фактологiчнi
данi про ранньо-, середньо-, пiзньосукцесiйнi види.

Для рослинних серiйних угруповань характерними є незбалансова-
нiсть складу, постiйний притiк нових видiв i випадання iснуючих,
невпорядкованiсть складу, будови, зв’язкiв, постiйна їхня рухомiсть i
хаотизм, екотопiчний i бiотичний вiдбiр у ценопопуляцiях. Кiлькiснi
спiввiдношення ценопопуляцiй є їхнiми спектрами, що об’ємнiшi так-
сономiчних. Ценопопуляцiйнi спектри вегетуючих рослин i потенцiй-
них, латентних банкiв дiаспор у ґрунтi можуть значно вiдрiзнятися.
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Поглибленню знань у складаннi та розвитку серiйних угруповань
має слугувати їхнiй ценопопуляцiйний аналiз. Вiн, так як i сукцесiй-
ний, є системою мiркувань, суджень, спостережень, визначень, експери-
ментiв, якi спрямованi на деталiзацiю та уточнення складу, функцiо-
нальної значущостi екоелементiв, їхньої ролi в динамiцi ценопопуляцiй
i серiйних рослинних угруповань. Як у сукцесiйному, так i в ценопо-
пуляцiйному аналiзах сутнiсними є експериментальнi сукцесiї, нацiленi
на з’ясування особливостей угруповань i ценопопуляцiй при змiнах
їхнього екоелементного складу, щiльностi, розподiлу рослин у просторi,
зв’язкiв, впливу абiотичних i штучних факторiв регульованих людиною,
бiологiчно активних, бiокосних i бiогенних речовин, вилучення певних
екаелементiв, природне вселення, введення (пiдсiв) певних видiв або
екоелементiв, зрошення, внесення добрив, полив рослинними екстрак-
тами, землювання, створення шаруватих техноземiв, змiни лiтоземiв
тощо.

Ценопопуляцiйний аналiз має на метi встановлення ценопопуляцiй-
них систем, диференцiйованостi екоелементiв, екоелементної ємностi,
спектрiв екоелементiв, їхньої сукцесiйностi, значущостi ецезисного
натиску для ценопопуляцiй.

У теорiї популяцiйної екологiї рослинних серiйних угруповань
можна встановити концепцiї: 1) субстратну, стосовно дискретностi,
полiморфiзму складу та будови ценопопуляцiй; 2) функцiональну, що
визначає системи взаємодiй, внутрiшньо- та мiжценопопуляцiйних,
прояви ценотичної ролi екоелементiв ценопопуляцiй, їхнього саморегу-
лювання, адаптованостi; 3) динамiчну, в межах якої дослiджуються та
осмислюються змiни в ценопопуляцiях, переформування екоелементiв;
4) еволюцiйну, котра визначається рухом ценопопуляцiй за фазами та
стадiями розвитку угруповання та їхньою сукцесiйнiстю.

Адаптованiсть ценопопуляцiй, на рiзних стадiях формуючого
та перебудовчого сингенезу, є вiдносною. Вона визначає тривалiсть
iснування на фонi їхньої сукцесiйностi та сукцесiйностi серiйних
угруповань. В цiй адаптованостi iнтегруються особливостi їхнiх
екоелементiв, кожен з яких, як iндивiд або група, має той або iнший
рiвень толерантностi до певного з факторiв. Провiднi екотопiчнi
фактори — трофнiсть, зволоженiсть, температурна ритмiка, рослинна
придатнiсть субстратiв загалом, визначають стан ценопопуляцiй i є
сутнiсними в їхньому iснуваннi, формують полiморфiзм екоелементiв.

У рослинних угрупованнях (у, тому числi, серiйних бiогеоценозах)
ценопопуляцiї певних видiв диференцiюються за рiвнями їхньої
насиченостi угруповання та ценотичних функцiй. На ценотичному рiвнi
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таксономiчну ємнiсть рослинних, в тому числi серiйних бiогеоценозiв
(Шанда, 1998), слiд уточнено характеризувати як ценопопуляцiйну,
маючи на увазi, що вид може бути представлений iнколи двома
ценопопуляцiями. Ценопопуляцiйна ємнiсть, за своєю сутнiстю, є
спряженою з поняттям ценоформ, яке характеризує число ценотипiв,
тобто екоелементiв рiзних ценопопуляцiй, для яких характернi певнi
ценотичнi функцiї. Ценопопуляцiя не завжди може бути представлена
одним ценотипом за Л. Г. Раменським (1952), вона може мати широкi
екологiчнi можливостi на основi її внутрiшнього полiморфiзму
та генетичної гетерогенностi. Чисельнiсть, щiльнiсть, ценотична
значущiсть ценопопуляцiй змiнюються в межах фаз i стадiй розвитку
рослинного угруповання.

Рiзнi ценопопуляцiї рослинних серiйних угруповань вiдзначаються
такими ознаками як: 1) просторова та кiлькiсна розмiрнiсть (зауважимо,
що ценопопуляцiя може займати тiльки певну частину простору
угруповання з рiзними типами розмiщення рослин: вiд дифузних,
пунктирних, рiвно- чи нерiвномiрного до рiзних форм мозаїчностi);
2) загальна (на весь простiр угруповання) та екологiчна (на займаний
простiр) щiльнiсть; 3) генеративна здатнiсть рослин; 4) тривалiсть
розмноження; 5) життєвiсть.

Зростання чисельностi ценопопуляцiй, як результуючий вираз
генеративної здатностi її елементiв, розмноження та тривалостi
iснування, в теорiї популяцiйної екологiї розглядаються в якостi
ознаки та властивостi. Серед останнiх, насамперед, видiляються
структурованiсть або диференцiйованiсть, розвиток, адаптацiї, само-
регулювання та мiграцiї (рухомiсть в просторi серiйного угруповання
та поза ним, як прояв ценохорiї).

Кожне рослинне, серiйне угруповання це складна нерiвнозначна
ценопопуляцiйна система, в якiй реалiзуються взаємодiї складаючих
його видiв. Воно є компонентом екотопiчної сукцесiйної системи,
що формують, у часi, попереднi та наступнi угруповання. Разом з
тим, сукцесiйнi системи є комплексами серiйних угруповань рiзних
фаз i стадiй наближення до бiльш або менш стабiльного стану, що
розвиваються в певному ландшафтi за порушень бiогеоценотичного
покриву.

Для динамiки ценопопуляцiй рослинних серiйних угруповань, крiм
переформування складу та спiввiдношень екоелементiв у процесi
розвитку угруповання, до наступної фази та стадiї вiдтворення
рослинностi, характерними є як постiйне поповнення новими
ценоелементами, членами подiбної, ближньої ценопопуляцiї зовнi, так i
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ценопопуляцiйна експансiя (ценопопуляцiохорiя) як прояв ценохорiї
угруповання, тобто просторове поширення в ближнi екотопи чи
просторове звуження на фонi ектопiчних умов сусiднiх ценопопуляцiй i
угруповань. Ценопопуляцiя може пiдсилюватися однойменною з iншого
угруповання шляхом занесення пилку та насiння. Ценопопуляцiї одного
i того ж виду з рiзних угруповань можуть змiщуватися на основi
обмiну дiаспорами, оновлюючи свiй екоелементний склад, змiнюючи
їхнi спiввiдношення та, вiдповiдно, стан i розвиток. В цьому планi
можна розглядати внутрiшньоценопопуляцiйнi явища та процеси як
алогенез i гологенез.

У сукцесiйних системах рух угруповань до стабiльностi сповiль-
нюється в часовi, що зумовлює в них переформування складу, будови
i зв’язкiв. Ценопопуляцiї перехресно запилюваних рослин, котрi
належать до одного i того ж виду, в територiально близьких рiзних
угрупованнях складають єдину ценопопуляцiйна систему на основi
обмiну пилком i дiаспорами, що забезпечує постiйну рухомiсть гене-
тичної гетерогенностi та екологiчного полiморфiзму. Ценопопуляцiї
рослин складають екоелементи рiзної сукцесiйностi та самотолерант-
ностi. В ценополуляцiях бiльш пiзнiх етапiв розвитку угруповання
переважають екоелементи бiльш стiйкi до мiжпопуляцiйних впливiв.

Популяцiйна ємнiсть серiйних рослинних угруповань i склад цено-
популяцiй визначаються формами екотопiчної та бiотичної толеран-
тностi рослин у межах кожної фази та стадiї становлення корiнної
природної рослинностi. Кожне серiйне угруповання чи кожна ценопо-
пуляцiя є певним чином диференцiйованими на основi цих проявiв
преадаптованостi чи адаптованостi. Цей процес є достатньо розчлено-
ваним за швидкiстю проходження угрупованням його фаз i стадiй.

Дискретнiсть рослинних, в тому числi серiйних угруповань, з
позицiй теоретичного бачення та практичних дослiджень, є рiзнорiв-
невою: вона включає ценопопуляцiї рiзної ценотичної значущостi.

Ценопопуляцiї, як локальнi варiанти будь-якого бiологiчного
виду, забезпечуються своїм iснуванням, екологiчним i ценотичним
розчленуванням у просторi. Змiна ценотичних функцiй екелементiв
може призводити до деформування ценопопуляцiй i їхнього випадання
з рослинних серiйних угруповань. Рушiями змiн угруповань є зсуви
в ценопопуляцiях, спричиненi рiзними зрушеннями екоелементiв.
Стани екоелементiв змiнюються на фонi абiотичних i бiотичних
факторiв, включаючи позитивнi та негативнi ефекти впливу субстратiв,
iнших i своєї ценопопуляцiї. Екоелементи можна диференцiювати за
їхньою життєвiстю, конкурентною здатнiстю, котра є рiзнотипним
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виразом адаптованостi рослин до середовища. Сукцесiйну активнiсть
екоелементiв ми розглядаємо як здатнiсть утримувати позицiї в рiзних
рослинних серiйних угрупованнях однiєї сукцесiйної системи.

Вiдбiр у ценопопуляцiях бур’янової стадiї вiдтворення корiнної
степової рослинностi визначає збереження екоелементiв аутотолерант-
них до загущення (щiльностi травостану) та концентрацiї видiлюваних
ними речовин у процесi життя та посмертного розкладання. Екоеле-
ментам ценопопуляцiй рослинних серiйних угруповань, як мiнливим
формам, властивий високий рiвень преадаптивностi, що забезпечує їхню
життєздатнiсть, ценотичну роль i вкладання в природну полiморфнiсть
того чи iншого виду.

Для ценопопуляцiй рослинних серiйних угруповань, якi природно
розвиваються, характерними є свої як загальнi, так i специфiчнi (щодо
морфологiї органiв рослин) фонди морфозiв або генокопiй. Важливим
моментом є створення реєстрiв таких змiн, на фонi специфiчних
особливостей екотопiв, загалом, i будь-яких iнших субстратiв. Прояви
нанiзму, гiгантизму, неотенiї, фасцiацiй, взагалi тератологiчних змiн
на макроскопiчному рiвнi супроводжуються мiкроморфологiчними,
анатомiчними, екотопiчно зумовленими виявами. Зосередження
зусиль на мезоскопiчному рiвнi (при збiльшеннi вiд 3 до 20 разiв)
дозволяє одержувати також цiлком показовi результати, що специфiчно
характеризують ценопопуляцiї.

7.2. Динамiка бiогеоценозу як явище та процес

7.2.1. Стан руху та хiд розвитку складу

Об’єктивна незавершенiсть теоретичних побудов у бiогеоценологiї
є природним стимулом розгортання рiзноспрямованих дослiджень,
включаючи найбiльш опрацьованi роздiли та напрями.

Рiзномасштабна часова рухомiсть бiогеоценозiв обумовлена комплек-
сом складних процесiв iнтеграцiї внутрiшньо- та зовнiшньо ценотич-
них факторiв. Вона описується загальнонауковими (еволюцiя, розвиток,
динамiка, змiни, стадiї, фази) та спецiальними (флюктуацiя, сукцесiя,
сингенез, клiмакс, фiлоценогенез) термiнами, можливостi аналiзу та
осмислення яких або введення нових потенцiйно невичерпанi.

Динамiка, як явище, характеризує часову нестабiльнiсть, розгортан-
ня складу бiогеоценозу в часовi, а як процес — безпосередньо вiдображає
послiдовнi, дискретнi змiни.
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Еволюцiя, розвиток, динамiка складають спорiднений ряд понять,
який характеризує рух бiогеоценозiв у часовi, при його рiзнiй плинностi
з проявами добової, сезонної, рiзнорiчної, фазової, стадiальної
мiнливостi та рiзних типiв змiн. Всi цi поняття неоднозначно, частково
суперечливо, пояснюються рiзними авторами в своїй загальнонауковiй
i конкретнiй значущостi (Александрова, 1964; Миркин, 2001, Быков,
1988; Работнов, 1988; Разумовский, 1981), на основi визначальних
теоретичних розробок В.М.Сукачова (1972, 1973, 1975).

Еволюцiя здебiльшого розглядається як походження (виникнення)
та вiковiчнi змiни бiогеоценозiв, їхнє тривало бiжуче розгортання в
часовi та визначається як фiлогенез, бiогеоценогенез, бiотоценогенез
або ценогенез (Быков, 1987) тобто вiковий процес формування нових,
ранiше не iснуючих бiогеоценозiв у результатi їхнього природного
розвитку, що рухається оборотними (флюктуацiї) та необоротними
їхнiми змiнами (сукцесiями). М.Ф.Реймерс (1990) визначав еволюцiю
бiогеоценозу як процес неперервної, одночасної та взаємопов’язаної
змiни видiв i їхнiх взаємовiдносин. Еволюцiю екосистем Ю.Одум
(1986) називає екологiчною сукцесiєю. За Дж.Бiгоном (1989) сукцесiя
є часовим аспектом структури угруповань органiзмiв.

Розвиток будь-яких систем (у тому числi бiогеоценозiв), за
М.Ф.Реймерсом (1990), визначає: 1) необоротну, якiсну змiну, що
супроводжується кiлькiсними вiдтвореннями, в ходi якої змiнюються
спiввiдношення мiж компонентами, пiдсилюються однi зв’язки, послаб-
люються iншi; 2) закономiрнi якiснi змiни матерiальних, iдеальних
об’єктiв, якi характеризуються як необоротнi та спрямованi; 3) посту-
пову фазову змiну процесу зi стрибкоподiбним переходом у кiнцi фази
в якiсно новий стан.

Ми вважаємо, що розвиток, стововно бiогеоценозiв, загалом, визна-
чає змiни їхнiх станiв (як i будь-яких об’єктiв) у часовi з рiзноякiс-
ними їхнiми виразами в рiзних масштабах, включаючи вiковiчнi змiни
(еволюцiю).

Динамiка фiтоценозiв розглядається як перiодичнi та незначнi змiни,
за винятком еволюцiйного процесу їхнього формування чи ценогенезу
(Реймерс, 1990). Динамiку бiогеоценозу (цей же автор, там же) вважав
залежною вiд впливу зовнiшнiх i внутрiшнiх процесiв його розвитку.
Це: 1) вiдносно оборотнi чи необоротнi змiни угруповань; 2) одна з
форм перiодичних змiн — добових, сезонних, погодно-температурних,
вiдтворювальних, пов’язаних зi змiною сезонiв року; 3) оборотнi змiни
бiогеоценозiв, якi викликаються непостiйними, зовнiшнiми факторами
з постiйним поверненням до вихiдного стану.
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Динамiка бiогеоценозiв (i фiтоценозiв) тлумачиться достатньо
широко, перекриваючись з видами їхньої мiнливостi та еволюцiєю чи
не вiдчленовуючись вiд них взагалi. М.Ф.Марков (1968) розглядав
динамiку фiтоценозiв як їхнi змiни в часовi. Динамiка фiтоценозiв, в
уявленнях Б.М.Мiркiна, Г.С. Розенберга (1983), — це необоротнi (чи
тривало-цiклiчнi) змiни структури. Значними одиницями елементарних
змiн є сукцесiї, еволюцiя фiтоценозу, катаклiзми. Еволюцiя фiтоценозу —
це форма динамiки, при якiй проходить формування нових фiтоценозiв.
Вона складається з процесiв флорогенезу та фiтоценогенезу. Катаклiз-
ми є змiною структури угруповання в результатi руйнуючих його
природних або антропних факторiв.

Б.О.Биков (1987) динамiку бiогеоценозiв розглядав як синдина-
мiку, тобто їхню мiнливiсть у зв’язку з перiодичними змiнами зовнiш-
нього середовища (ценогенез), формуванням у процесi сукцесiй (син-
ценогенез). М.С.Камишев (1986) характеризував динамiку фiтоцено-
зiв, на фонi факторiв середовища та фiлогенезу рослин, як добову,
сезонну, рiзносезонну та стадiальну. Пiд динамiкою рослинностi (Бигон,
1989; Миркин, 2001) розумiють також рiзнi варiанти поступових, спря-
мованих (векторизованих) змiн, якi можуть бути викликанi внутрiшнi-
ми, зовнiшнiми факторами i, як правило, мають необоротних характер.

Динамiка бiогеоценозiв характеризує їхнi стани та хiд змiн у
функцiонуваннi та довготривалому розвитку. Вона окреслює рiзнi
перiоди руху угруповання в часовi вiд його формування до бiльш
або менш стабiльного стану. Динамiку ми розглядаємо як явище,
як властивiсть i як процес, якi є сутнiсними в iснуваннi будь-якого
бiогеоценозу.

Динамiка, як явище, обмежена певними параметрами переходiв
одних станiв у iншi. Вона як властивiсть, визначає неможливiсть ста-
тичного стану бiогеоценозу, його здатнiсть при багатограннiй обумов-
леностi рiзношвидкiсно змiнювати свою структурно-функцiональну
органiзованiсть. Як процес вона описує рiзну, послiдовну мiнливiсть
станiв.

Динамiка, в загальнонауковiй методологiї, розглядається як:
1) стан руху; 2) хiд розвитку; 3) змiни якогось явища пiд впливом
дiючих на нього факторiв (Адамчик, 2008). Отже, в загально- та
конкретно науковому екологiчному поясненнi динамiки бiогеоценозiв є
певнi розбiжностi, що створюють можливостi для її бiльш широкого
осмислення. В екологiї та бiогеоценологiї динамiка, як змiни та
мiнливiсть угруповань органiзмiв (в тому числi рослинних), достатньо
широко описуєються, дослiджуються та осмислюються в усiх їхнiх
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рiзноманiтностi, пiдходах i проявах (Сукачев, 1972, 1973, 1975), проте
вона, як стан руху та хiд розвитку, потребує подальшої теоретичної
розробки, стосовно складу, будови та зв’язкiв.

На основi загальнонаукової методологiї та часткової формалiзацiї
можна узагальнено описати вiдмiннi риси динамiки бiогеоценозiв щодо
його стану руху та ходу розвитку.

Склад, будова, зв’язки є дискретнi, специфiчнi за своєю природою,
рухомi в часовi пiдсистеми бiогеоценозу, що можуть бути неформалi-
зовано та формалiзовано описанi на основi принципу деталiзацiї
компонентiв бiогеоценозу (Травлеев, 1973) та вiдповiдної символiки.
Стан ми розглядаємо як певний, фiксований момент iснування
будь-якого явища чи процесу. Стани руху складу, будови, зв’язкiв
елементiв i компонентiв бiогеоценозу, як явища, та хiд їхнього розвитку,
як процеси, екологiчно та ценотично зумовленi, взаємопов’язанi, в
дискретностi та iнтегративностi, залежностями вiд суб’єктно-об’єктних,
мас-енергетичної та iнформацiйних ємностей бiогеоценозу.

В теорiї структури бiогеоценозу (склад, будова, зв’язки) ми
обмежуємося його бiотичною пiдсистемою, тобто бiоценозом, як
множинною сукупнiстю органiзмiв рiзних царств живої природи
та абстрагуємося вiд його бiокосної складової — еко- чи бiотопу.
Приймаючи до уваги достатню неопрацьованiсть популяцiйного
аналiзу в бiоценозах, ми в якостi компонентiв складу визначаємо
популяцiї рiзних видiв, а органiзми, що їх складають, видiляємо в
якостi елементiв, вiдволiкаючись вiд їхньої унiтарної чи модулярної
природи за Дж.Бiгоном (1989).

Кожен бiогеоценоз знаходиться на тому чи iншому етапi сукцесiй-
ностi, тобто докорiнних перетворень у наближеннi до бiльш або менш
стабiльного перiоду свого iснування. Це визначає рухи станiв складу,
будови, зв’язкiв i хiд їхнього розвитку на етапах змiн, якi мають мiсце
у бiоценозi. Цi стани та хiд розвитку є адаптивними щодо загального
бiогеоценотичного середовища, тобто всiх явищ i процесiв, якi проходять
у бiогеоценозi. Вони є дискретними, нестабiльними, теоретично, ймо-
вiрнiсно статичними, невпорядкованими, переривчастими, асинхрон-
ними щодо елементiв i компонентiв, спрощувальними, ускладнюваль-
ними, можуть мати рiзну швидкiсть, ємнiсть залучених у рух i змiн
елементiв, компонентiв, супроводжуватися втратами вiд смертностi
та емiграцiй, поповненням вiд iммiграцiй, розмноження, занесення з
сусiднiх бiогеоценозiв, змiною спiввiдношень елементiв i компонентiв,
таксономiчних i екоморфiчних спектрiв, появою адаптивних i неадап-
тивних модифiкацiй складу та морфозiв, зумовлених екотопiчним i
бiотичним вiдборами, усуненням ценотично нетолерантних форм.
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Склад бiоценозу є дискретною, вiдчленованою, певним
чином, органiзованою в будовi, функцiях i зв’язках, динамiч-
ною, рiзнорiвневою сукупнiстю взаємоiснуючих органiзмiв
рiзних царств живої природи. Вiн є рiзноякiсним, рiзнокiлькiсним
i рiзнооб’ємним у елементах i компонентах, з рiзною їхньою генера-
тивною здатнiстю, тривалiстю життя, життєздатнiстю, життєвiстю,
рiзними втратами та поповненням. Склад визначається структур-
но, функцiонально, ценотично нерiвноцiнними органiзмами
рiзних царств живої природи. Ємнiсть складу характеризу-
ється чисельнiстю його елементiв i компонентiв.

Формування складу та його переформування пов’язанi з процесами
подолання: 1) екотопiчних бар’єрiв у виглядi факторiв, якi визначають
екотоп i є сутнiсно важливими для видiв, якi проникають у його простiр;
2) бiотичного опору, що спричиняють види, що вже вселилися чи
вселяються в процесi своїх взаємодiй. Склад бiогеоценозу розвивається
хаотично на основi рiзних форм занесення дiаспор i живих органiзмiв.
Цей хаотизм визначає розвиток внутрiшньовидових i мiжвидових
взаємовiдносин органiзмiв рiзних царств живої природи.

Стан руху складу зумовлений його елементно-компонентною
структурованiстю, якiсною рiзноманiтнiстю, специфiчнiстю, його чи-
сельнiстю, спiввiдношенням кiлькостей елементiв i компонентiв, рiзних
за природою, типами та зовнiшнiми впливами. Стани руху складу
можуть вiдрiзнятися тривалiстю, рiзними якiсними та кiлькiсними
характеристиками компонентiв i елементiв. Кожний, певний стан руху
складу є часовим виразом iснування бiогеоценозу на тому чи iншому
вiдрiзку часу. Всi елементи рiзних царств природи в бiогеоценозах
взаємодiють мiж собою, тобто вони мають рiзнi типи та форми пря-
мих i опосередкованих зв’язкiв. На основi складу формується та
змiнюється будова й зв’язки в бiогеоценозi. Йому властивi самозбере-
ження, самопiдтримання внаслiдок самовiдтворення компонентiв i
елементiв при розмноженнi.

Специфiчнi особливостi (ознаки та властивостi) складу спричиняють
розбiжностi в поведiнцi (рухах, розвитку) елементiв i компонентiв
самi по-рiзному модифiкуються в часовi. Вiн, у руховi, вiдзначається
поповненням, збiдненням, випаданням, переформуванням спiввiдно-
шень елементiв i компонентiв, приростанням чи зменшенням видового
та екоморфiчного рiзноманiття, коливальними змiнами чисельностi та
бiомаси в межах рiзних таксонiв царств живої природи.

Стан руху складу характеризується: 1) особливостями його ознак
i властивостей; 2) спiввiдношенням видiв i екоморф; 3) розмiрами
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таксономiчних i екоморфiчних спектрiв; 4) екоморфiчними ємностями
таксонiв, таксономiчними фондами екоморф; 5) зумовленiстю iнте-
гральної реакцiї складових на внутрiшньо- та зовнiшньоценотичнi
явища та процеси. Рiзнi елементи та компоненти рухаються специфiчно,
невпорядковано, ланцюжно та рiзнооб’ємно захоплюючи iнших на
основi взаємозв’язкiв i залежностей. Вони якiсно, кiлькiсно змiнюється
на рiзних етапах саморозвитку бiогеоценозу та iнiцiйованих зовнiшнiми
чинниками змiн. З позицiй загальної методологiї стани руху складу, як
цiлого так i дискретної сукупностi тiл, можна розмежувати. Якiсно,
як цiле, бiогеоценоз змiнює просторову (об’ємну) конфiгурацiю свого
тiла, як вiдчленованої вiд iнших подiбних, структурно-функцiональної
одиницi диференцiйованостi бiогеоценотичного покриву певної ґрунто-
во-клiматичної зони. Кiлькiсно змiнюється загальна ємнiсть елементiв i
компонентiв, яка виражена їхньою чисельнiстю, мас-енергетичними та
iнформацiйними показниками. Як дискретна сукупнiсть склад якiсно
реагує: 1) змiнами конфiгурацiй i композицiй своїх тiл; 2) кiлькiсни-
ми розходженнями в руховi природно близьких, вiддалених, специфiч-
них i неспецифiчних компонентiв i елементiв.

Для розвитку складу характерними є системнiсть, паралелiзм,
оборотнiсть i необоротнiсть змiн, протилежнi тенденцiї в ходi елементiв
i компонентiв, залежно вiд фази, стадiї становлення та iснування
бiогеоценозу. Хiд розвитку складу визначається промiжними станами
його руху в часовi. Вiн є складним, дискретним, iмовiрнiсним, хаотич-
ним, багатозумовленим процесом, може бути переривчастим, виража-
тися перехiдними стадiями та фазами рiзної швидкостi, бути сповiль-
неним, прискореним, асинхронним щодо елементiв i компонентiв, мати
рiзну ємнiсть залучених у рух елементiв i компонентiв рiзної природи.

Склад, у процесi свого саморозвитку, спрямований на вiдносну
стабiлiзацiю та збереження ценотично толерантних, функцiонально
урiвноважених видiв i форм рiзних царств живої природи. Тут має мiсце
екоелементна диференцiйованiсть ценопопуляцiй, їхня розчленованiсть
за рiвнями життєдiяльностi та життєвостi, усунення нетолерантних
i розмноження толерантних форм у межах кожної ценопопуляцiй.
Склад сутнiсно змiнюється вiд початку свого формування до вiдносно
стабiльного стану. В дискретнiй ходi розвитку складу сукцесiї
«вiдбирають» i зберiгають види, що вiдповiдають кожному стану (фазi,
стадiї) бiогеоценозу: виявляються сукцесiйно рухомi види, а також
стено- та еврисукцесiйнi. Рiзнi елементи та компоненти рухаються
вiдповiдно своїй специфiчностi.

Розвиток складу в часовi забезпечує збереження взаємопов’язаних
видiв i форм у межах царства живої природи та мiж ними при їхнiй
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екологiчнiй близькостi чи при вiдсутностi її. Хiд розвитку складу є
послiдовним перебiгом явищ i процесiв на основi кiлькiсних i якiсних
змiн у популяцiях, внутрiшньо та мiжпопуляцiйних взаємодiях, впливу
онтогенетичних життєдiяльних станiв i бiогеоценозу загалом. Це може
виявлятися в локальнiй варiабельностi на основi мозаїчностi розташу-
вання елементiв i компонентiв рiзних царств живої природи.

Стан руху та хiд розвитку складу спряженi в своїй сутностi. Якщо
стан руху вiдображає певнi моменти в змiнах складу, то хiд розвитку
характеризує послiдовнi етапи його перетворень, серед яких можна
видiлити переформування, прогресуючi (позитивнi чи негативнi для
рiзних елементiв i компонентiв) вiдмiнностi, вiдповiдно до плинностi
часу, в рiзних ознаках i властивостях. Хiд розвитку окреслює певну
послiдовнiсть перемiнних станiв складу, в якiй вимальовуються їхня
несхожiсть i розбiжностi. Вiн включає також необоротнi онтогенетичнi
змiни його елементiв i спiввiдношення вiкових груп. В ходi розвитку
складу має мiсце його диференцiювання, занесення нових форм (ецезис)
i елiзiї iснуючих форм, адаптацiї, мiграцiї тощо. Перспективним, але
проблематичним, є деталiзацiя стану руху та ходу розвитку складу в
межах кожного царства живої природи.

Таким чином доцiльно узагальнення: 1) склад бiогеоценозiв у
своїй множинностi є дискретною сукупнiстю тiл живої природи,
що функцiонує як система з певними рiвнями впорядкованостi та
невизначеностi; 2) стан руху та хiд розвитку складу бiогеоценозу
зумовлюється iнтегральною реакцiєю його елементiв i компонентiв на
внутрiшньо-, зовнiшньоценотичнi явища та процеси.

7.2.2. Стан руху та хiд розвитку будови
Змiни в будовi та зв’язках бiогеоценозiв недостатньо з’ясовувалися.

В подальшiй теоретизацiї динамiки бiогеоценозiв можна звернутися, на
перших етапах, до загальних рис плинностi будови, зв’язкiв i, зокрема,
до мало обговорюваних пояснень динамiки як стану руху та ходу
розвитку. Будова бiогеоценозу є його просторовим устроєм, який має
розглядатися з позицiй стереоекологiї, вiдповiдно вкладеним у нього
тiлам органiзмiв рiзних царств живої природи, та, насамперед, рослин,
якi складають основну конструкцiю та статуру його тiла.

Елементи стереометричного пiдходу прослiдковуються в фiтоце-
нологiї при вивченi вертикального розподiлу фiтомаси (Работнов, 1983)
в надземнiй i пiдземнiй частинах. Горизонтальна будова бiогеоценозу
зображається вертикальними планiметричними проекцiями складаю-
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чих його тiл рослинних органiзмiв на одноплощинну поверхню, а
вертикальна — бiчними проекцiями стратифiкованого розташування
рослин i їхнiх частин за ярусами. Останнє для степової рослинностi
В.В.Альохiн (1986) пропонував показувати методом вертикальних
зарисовок.

Просторове тiло бiогеоценозу утворене та заповнене тiлами органiз-
мiв рiзних царств живої природи, насамперед рослинних, i просто-
ровими нiшами мiж ними. Будова бiогеоценозу є сукупнiстю фiгур
рiзних тiл живої природи з захопленими ними просторами та мiжпро-
сторовими нiшами. Тiло бiогеоценозу є аморфною сутнiстю в
кожен перiод його iснування. Це визначається динамiчнiстю
складних, топографiчних надземних та пiдземних поверхонь,
внутрiшньо- i мiжорганiзменними просторами рослин, як
вiдповiдними нiшами неймовiрно складної будови. Як дис-
кретна сукупнiсть просторових тiл своїх елементiв, бiогеоце-
ноз калейдоскопiчно мiнливий у кожному зi станiв свого
руху в часовi, вiдповiдно до онтогенетичної та екологiчної
мiнливостi елементiв.

Кiстяк, скелетну частину «архiтектури» будь-якого бiогеоценозу,
створюють тiла рослин своїми надземними та пiдземними частинами.
Для будови бiогеоценозу характерним також є те, що: 1) вона являє
собою iнтегровану функцiю складу та його взаємодiй (з рiзними
якiсними та кiлькiсними ефектами); 2) фiзiономiчно вiдзначається
складом, станом, груповими та iндивiдуальними особливостями видiв
рiзних царств живої природи; 3) їй властивi горизонтальна та верти-
кальна членованiсть, якi зумовленi абiотичним i бiотичним середови-
щем; 4) її iснування та змiни взаємозумовленi; 5) вона має складну
об’ємну просторову конфiгурацiю та окреслюється межами вертикаль-
ного та горизонтального поширення органiв i частин рослин i, загалом,
формою захопленого ними простору в перiод вегетацiї чи спокою;
6) ряснiсть, щiльнiсть, трапляння, бiомаса, розмiри тiл органiзмiв,
насамперед рослин, залежать вiд умов формування, iснування, функ-
цiонування та розвитку бiогеоценозiв. Вiдповiдно до фiксованих станiв,
що змiнюють один одного, iлюструючи хiд її розвитку, такi функцiї
будови як внутрiшньо- та зовнiшньосередовищетвiрнi, захиснi, обмiннi,
пропускнi, вiдновлювальнi, поглинальнi змiнюються, в рiзнiй мiрi, з
новими якiсними ефектами, продуцьованими ними.

Композицiї горизонтального розташування рослин рiзних видiв
складають основу просторової об’ємної, конструкцiї бiогеоценозу. Вона
може бути викреслена з локусами вiдповiдного, постiйного проживання



276

як рухомих (гнiзда, лiгва, нори), так i малорухомих тваринних видiв
(скупчення нiрок, колонiї гризунiв).

Внутрiшнiй простiр бiогеоценозу, на основi рослинного угруповання
та iнших компонентiв i елементiв бiогеоценозу, є складно, хаотично
органiзованим. Будова бiогеоценозу формується як хаотичне поєднання
тiл органiзмiв рiзних царств живої природи, вiдповiдно їхнiм випадко-
вим розмiщенням, комбiнуванню та композицiям. Така невпорядкова-
нiсть у процесi розвитку бiогеоценозу переформатується, характеризу-
ючи рухомiсть хаосу, як невизначеної форми спiвжиття. Хаотизм є
об’єктивним явищем, яке виникає закономiрно на основi горизонталь-
ної та вертикальної органiзованостi рослинного угруповання, стiйких i
мiнливих позицiй рухомих i малорухомих iнших органiзмiв.

Стан руху будови бiогеоценозу є динамiчним, вiн, характеризується
як процес його дискретностi, рiзної зумовленостi, непереривчастостi,
швидкостi в перетвореннях. Вiн фiксується, одномоментно, взаємним
розташуванням тiл органiзмiв рiзних царств живої природи, тобто їх-
нiми горизонтальними композицiями, поєднанням видiв (комбiнацiями)
та вiдповiдним вертикальним розташуванням частин або цiлих тiл
над поверхнею та пiд поверхнею ґрунту (субстрату). Рухомi форми
органiзмiв можуть займати в надземнiй частинi позаяруснi позицiї,
проте для малорухомих форм характерною є ярусна чи колонiальна
органiзованiсть, як для окремих органiзмiв так i для рiзних видiв.

Стан руху будови вiдзначається: 1) невизначено великою множиною
просторових тiл складаючих його елементiв; 2) їхнiми позицiями,
рухомiстю, перемiщенням i змiнами: а) просторового положення, що
скривлюють реальну картину будови; б) розмiрностей у лiнiйних i
об’ємних одиницях; в) тiла самого бiогеоценозу протягом сезонiв року
у тривало часових масштабах та складних топографiчних поверхонь
надземної та пiдземної частин i їхнiх сiчiнь; г) змiнами тривалостi
iснування; д) неоднаковою кiлькiстю та типами розмiщення елементiв
i компонентiв; е) рiзною здатнiстю до руху об’ємiв складаючих тiл,
їхнього самовiдтворення та вiдмирання.

Кожному стану руху будови бiогеоценозу властивi певна тривалiсть,
просторова масштабнiсть i картина взаємного розташування тiл
органiзмiв рiзних царств живої природи, що його складають. Рослини
можуть зберiгати свої просторовi положення, але мати варiацiї змiн
щодо своїх частин i органiв. Враховуючи перемiщення рухливих форм
i змiни в масi та положеннi тiла рослин у онтогенетичнiй i сезоннiй
мiнливостi, кожен стан руху будови бiогеоценозу можна вважати iнди-
вiдуалiзованим i специфiчним. Стереометричне бачення бiогеоценозу
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дозволяє кожен стан руху будови розглядати як взаєморозташування
його складаючих елементiв у об’ємi всього тiла бiогеоценозу, а саме
тiло — як фiксовану ємнiсть у момент оцiнки стану.

Бiогеоценоз є особливим просторовим тiлом, якому притаманнi рiзнi
рiвнi динамiзму в якiсних та кiлькiсних спiввiдношеннях i залежностях
його елементiв, компонентiв у вiльних i заповнених ними просторах.

Кожен iз станiв руху будови бiогеоценозу визначається певною
насиченiстю його простору тiлами органiзмiв рiзних царств живої
природи, насамперед рослинних. Вiдносно нерухомi та рухливi тiла
живих органiзмiв займають певнi позицiї в просторi бiогеоценозу,
що характеризує стан руху будови в кожний момент її iснування.
Просторова будова бiогеоценозу з «вписаними» чи «вкладеними» в неї
тiлами органiзмiв має невизначену кiлькiсть просторових нiш рiзних
форм i об’ємiв, якi не пiддаються поки що описам та вимiрам.

Стани руху будови є множинно мiнливими в своїй багатофакторнiй
i ценотичний обумовленостi. В них прослiдковуються рiзнi комбiнацiї
та композицiї просторового положення тiл органiзмiв рiзних царств
живої природи та, особливо, рослинних, деревних i чагарникових видiв,
у яких вiдносно статичними залишаються скелетнi надземнi та пiдземнi
частини при зупинцi їхнього наростання.

Послiдовнiсть станiв руху будови iлюструє хiд розвитку. Вiн
проявляється в: 1) взаємопроникненнi тiл елементiв, складаючих її;
2) формуваннi специфiчної архiтектонiки; 3) змiнi вiзерункуватостi,
мозаїк, композицiй у горизонтальному та вертикальному розчленуваннi
тiла бiогеоценозу; 4) змiнi загальної просторової органiзованостi та
форми тiла бiогеоценозу, як цiлого.

Хiд розвитку будови також вiдзначається: 1) спрощенням, усклад-
ненням, змiнами комбiнацiй, композицiй видiв, наростанням i втратою
бiомаси; 2) взаємним стримуванням формування бiомаси в процесi
механiчних, конкурентних i хiмiчних взаємодiй рослинних, iнших тiл;
3) блокуванням їхнього нестримного розростання та розмноження;
4) поетапними розбiжностями вертикальних сiчiнь i горизонтальних
композицiй залежно вiд екологiчної та онтогенетичної мiнливостi
рослин; 5) змiнами спiввiдношень iснуючих, виникаючих у процесi
розмноження, примножуваних вiд занесення, тiл живих органiзмiв, зни-
каючих при вiдмираннi, що формують рiзнi композицiї та комбiнацiї в
просторi; 6) факторiально та ценотично зумовленою повторюванiстю
змiн бiомаси, рiзношвидкiсними та сповiльненими переходами вiд од-
ного стану до iншого, нерiвномiрнiстю та асинхроннiстю розвитку скла-
дових. У ходi розвитку будови має мiсце поповнення її складових за
рахунок ецезису, розмноження, росту, змiн об’ємiв усiх тiл i вiдмирання.
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Скелетна основа будови тiла рослинних органiзмiв (особливо
деревних i чагарникових) у процесi вегетацiї, сезонних змiн, або
вiдносної зупинки життєдiяльностi, змiнюються в своїх об’ємах. Хiд
розвитку будови виявляється в змiнах тiла самого бiогеоценозу та
складових його елементарних тiл рiзної геометричної форми. Форми
тiл органiзмiв рiзних царств живої природи по рiзному
структурованi, складенi та мають певну функцiональну, поки
що мало з’ясовану, значущiсть.

Рух будови, до вiдносних стабiльностi чи нестабiльностi, спрямо-
ваний на таку певну узгодженiсть розташування рослинних тiл i їх-
нiх частин, гнiздових i норних колонiй тварин, якi не призводять до
конфлiктних ситуацiй на основi рiзних форм конкуренцiї, телегонiї,
алелопатiї тощо.

Вiдповiдно сталого знаходження в бiогеоценозах рухомих (гнiзда,
дупла, лiгва, нори) та малорухомих тваринних видiв (норнi колонiї
гризунiв) результати їхньої фабричної активностi можуть бути чiтко
позначенi в будовi та змiнюватися в процесах мiграцiї, вiдтворення
нових i уникнення старих мiсць поселень.

7.2.3. Стан руху та хiд розвитку зв’язкiв
Рiзноманiтнi зв’язки органiзмiв рiзних царств живої природи, в

самих собi та мiж ними, формують сiтьову органiзованiсть бiогеоценозу.
Рiзнi функцiональна, ценотична значущiсть i результуюча ефективнiсть
виявлених i невиявлених зв’язкiв складно збалансовуються та регу-
люються в часовому перебiгу за рахунок пiдсилення, послаблення,
нейтралiзацiї iснуючих, виникнення нових, у тому числi, нез’ясова-
них. У цей час iснує практична неможливiсть виявлення всiх зв’язкiв
органiзмiв рiзних царств живої природи в бiогеоценотичних i мiжбiогео-
ценотичних масштабах.

Дiяльнiсть живих органiзмiв є сутнiсною в рiзних формах i проявах
динамiки бiогеоценозiв. Живi органiзми можуть спричиняти бiогеннi
флюктуацiї та сукцесiї за рахунок їхнiх (своїх) взаємовiдносин,
розмноження, еволюцiї при багатофакторнiй зумовленостi. Ч.Елтон
(1960) описує змiни бiогеоценозiв на основi нестримного розмноження
(екологiчний вибух) i поширення (нашестя) рiзних популяцiй живих
органiзмiв, якi можуть мати мiкробо-, мiко-, фiто-, зоогенний характер.
На фiто- та зоогеннi сукцесiї внаслiдок розмноження рослин, фiто-
та зоофагiв звертали увагу М.В.Марков (1962), Б.О.Биков (1957),
О.П.Шеннiков (1964), Т.О.Работнов (1983) та В.М.Сукачов (1978).
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Крiм того, всi бiогеннi сукцесiї недостатньо теоретично опрацьованi,
практично та експериментально вивченi, особливо алелопатичнi
(Гродзинський, 1973).

Взаємозв’язки в бiогеоценозах i їхня сукцесiйна значущiсть
недостатньо з’ясованi в усiй своїй можливiй множинностi, проте
їхнi особливостi потребують подальших дослiджень i теоретичного
осмислення. В загально-науковому розумiннi зв’язок (Ожегов, 1988)
є вiдношенням взаємної залежностi, єдностi, зумовленостi. З позицiї
загальної теорiї взаємодiй (Чернобривенко, 1956) такi вiдношення
можуть бути однобiчними чи взагалi вiдсутнiми внаслiдок взаємного
чи однобiчного нейтралiзму.

Системним зв’язкам органiзмiв рiзних царств живої природи, в
них самих i мiж ними, притаманнi: об’єктивна складнiсть i невизначе-
нiсть у багатьох деталях, якi зумовленi мiрою доступностi їхнього вста-
новлення, вiдповiдно рiвня бiогеоценологiчних дослiджень.

Зв’язки органiзмiв характеризують явища та процеси однобiчного та
взаємного, прямого чи непрямого, впливу та вiдповiдного реагування,
вони можуть бути усталеними, усталено динамiчними, перiодичними,
переривчастими. Сiтi зв’язкiв вiдзначаються наявнiстю чи вiдсутнiстю
певних ланок i ланцюгiв впливiв i реакцiй. Сiтi взаємозумовленого
iснування органiзмiв, бiохiмiчнi, трофiчнi та, можливо, iншi є об’ємними
стереоморфiчними, а не планiметричними фiгурами, утвореннями
невизначеної просторової конфiгурацiї зi складними зовнiшнiми та
внутрiшнiми топографiчними поверхнями.

З позицiй теоретичного пiдходу (теорiї) невизначена множиннiсть
зв’язкiв органiзмiв рiзних царств живої природи в бiогеоценозах є
об’єктивною реальнiстю, що прослiдковується на рiзних етапах їхнього
формування та органiзованостi. Так, зв’язки багатофакторно, в тому
числi в самих собi, зумовленi, можуть описуватися рiзними формами
антибiозу, симбiозу в широкому розумiннi, та нейтралiзмом.

Система зв’язкiв у бiогеоценозах визначається на основi його складу
та будови, як цiлiсного просторового тiла, що вмiщує тiла органiзмiв
рiзних царств живої природи в їхнiх складних спiввiдношеннях i
залежностях. У серединi кожного царства, та мiж ними, зв’язки є
множинними, непрямими, складно опосередкованими, нез’ясованими
та невизначеними в своїх проявах або без них.

В усталених природних бiогеоценозах, при вiдноснiй стабiльностi
чи в перетвореннях, iснують зонально виявленi та вивiренi гармонiй-
нiсть, урiвноваженiсть складу органiзмiв рiзних царств живої при-
роди з їхньою бiорiзноманiтнiстю, чисельнiстю та бiомасою на основi
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множинностi зв’язкiв цих органiзмiв мiж собою та з бiогеоценотич-
ним середовищем загалом. Зв’язки формуються та видозмiнюються,
випадають, нейтралiзуються, пiдсилюються, помножуються. Встанов-
ленi та, можливо, ще невиявленi типи та форми зв’язкiв органiзмiв у
межах одного царства живої природи та мiж ними, описуються одно-,
дво-, багатьма взаємними чи невзаємними позитивними, негативними
ефектами та нейтралiзмом при складнiй факторiальнiй (включаючи їх
самих) обумовленостi, в складних комбiнацiях i динамiзмi.

Зв’язки органiзмiв рiзних царств живої природи, мiж собою i в
межах них, вiдзначаються малоз’ясованою, по рiзному ототожнюваною
множиннiстю. Їхня невизначенiсть є нормою iснування бiогеоценозу. В
межах кожного царства зв’язки органiзмiв є специфiчними стосовно
певних видiв або їхнiх груп. Загалом зв’язки є багатоманiтними,
рiзної iнформацiйної та мас-енергетичної ємностi, рiзної напруженостi.
Функцiональну, екологiчну значущiсть мають зв’язки екологiчно та
таксономiчно близьких форм. Проблематично розглядати, наприклад,
зв’язки калембол, енхетриїд чи фiтонематод ґрунту з iржастими гри-
бами на листках дерев i чагарникiв або зi спiвочими птахами. В мно-
жинностях зв’язкiв можна виявляти як суттєвi, так i несуттєвi. Урiвно-
важенiсть позитивних, негативних ефектiв у взаєминах двох видiв мо-
же досягатися за рахунок iнших видiв, якi можуть нейтралiзувати
чи компенсувати негативнi реакцiї та погiршення життєдiяльностi
взаємодiючих форм.

Узагальненими особливостями зв’язкiв органiзмiв, у ме-
жах певного царства живої природи чи мiж ними, є багато-
факторна зумовленiсть, багатобiчнiсть, багатоступiнчастiсть,
багатоканальнiсть, складнiсть, дискретнiсть, видова специ-
фiчнiсть, вибiрковiсть i невибiрковiсть дiї та реакцiй, напру-
женiсть, динамiзм, паралелiзм, переривчастiсть, зворотнiсть
або вiдсутнiсть реагування, накладання та накопичення впли-
вiв, наростання впливiв, антагонiзм i синергiзм впливiв, ней-
тралiзм, адаптацiї, мiнливiсть, розвиток. Такi форми бiохiмiчно-
го взаємовпливу та реакцiй рослин як стимуляцiя, пригнiчення, ней-
тралiзм у якiснiй статицi можуть поєднуватися в 9 комбiнацiях (Черно-
бривенко, 1956), а при точно невизначених кiлькiсних впливах у 12
комбiнацiях (Урманцев, 1966). Форми впливiв i реакцiй, крiм стабiль-
них (статичних, постiйних), можуть бути динамiчними, переходити
одна в iншу протягом однiєї чи бiльшого числа фаз. В модельних
дослiдах з взаємовпливу насiння культурних рослин, якi можуть iмi-
тувати бiохiмiчнi взаємодiї рослин ми виявили (Шанда, 1971) такi
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форми впливiв i реакцiй як: 1) пiдсилення стимуляцiї; 2) постiйна
стимуляцiя; 3) послаблення стимуляцiї; 4) перехiд стимуляцiї у
вiдсутнiсть впливу; 5) перехiд стимуляцiї в пригнiчення; 6) постiйне
пригнiчення; 7) пiдсилення пригнiчення; 8) послаблення пригнiчення;
9) перехiд пригнiчення у вiдсутнiсть впливу; 10) перехiд пригнiчення в
стимуляцiю; 11) постiйна вiдсутнiсть впливу; 12) перехiд вiдсутностi
впливу в стимуляцiю; 13) перехiд вiдсутностi впливу в пригнiчення.
Число комбiнацiй таких впливiв i реакцiй у взаємозв’язках двох видiв
сягає 169. Коли враховувати двофазнi переходи форм впливiв i реакцiй,
як, наприклад, перехiд стимуляцiї в пригнiчення, яке можливе тiльки
через фазу вiдсутностi впливу, то число комбiнацiй у взаємовпливах
двох видiв значно зростає (табл. 7.2.3.1).

Рух i хiд розвитку зв’язкiв у бiогеоценозах iдуть вiд невпорядкова-
ностi до впорядкованостi. Вони закрiпленi в своїх основних типах,
формах, динамiцi. Стан руху зв’язкiв безпосередньо фiксується за їх-
ньою результативнiстю, динамiчнiстю, усталенiстю. Вiн вiдображає
фiксованi, протягом певного часу, їхнi типи, форми, число задiяних
видiв, напруженiсть, функцiональну значущiсть у певний момент ходу
його розвитку. Стан руху зв’язкiв сповнений постiйних, якiсних видо-
змiн за рахунок змiн складу, чисельностi, життєвостi, життєдiяльностi
взаємних видiв.

Рух зв’язкiв i хiд їхнього розвитку залежить, насамперед, вiд
змiн складу, ходу його розвитку, а також вiд зрушень у будовi.
Один i той же органiзм функцiонально, багатобiчно пов’язаний з
iншими. Середовищетвiрнi функцiї органiзмiв визначаються не тiльки
формуванням бiотичного середовища, як системи зв’язкiв, але й
бiогенного, бiокосного в процесi життя та посмертного розкладання за
рахунок видiлення речовин i їхнiх перетворень. Однiєю з унiверсальних
форм активностi органiзмiв є як прижиттєве, так i посмертне видiлення
ними речовини. Цим речовинам притаманна полiфункцiональна
значущiсть у бiогеоценозах i поза ними. Бiохiмiчнi зв’язки органiзмiв у
живiй природi розглядаються як рух речовин, енергiї та iнформацiї
(Чернобривенко, Шанда, 1970), при цьому передача iнформацiї може
навiть мати матерiальний вираз у виглядi руху нуклеїнових кислот
при рiзних формах трансгенозу (фагова iнфекцiя, трансформацiя,
трансдукцiя, сексдукцiя тощо).

Рухомiсть зв’язкiв визначається станами руху та ходою розвитку
складу бiогеоценозу. Вiн проявляється в скривленнi сiток взаємозу-
мовленого iснування за рахунок змiни їхньої напруженостi, послаб-
лення, пiдсилення, ускладнення трофiчних i бiохiмiчних ланцюгiв,
появи нових ланцюгiв у межах сiтьової органiзованостi.
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Стан руху зв’язкiв може розглядатися як одномоментно фiксована
картина того чи iншого явища та процесу. Стани, що послiдовно
змiнюють один одного, iлюструють хiд розвитку. Стан руху зв’язкiв
є екзо- та ендогенно зумовленим i характеризується їхньою рiзною
напруженiстю, наближеннями до критичних меж, за якими почина-
ється розлад функцiй i активностi. Вiн визначається також їхнiми
дискретнiстю, складними переплетiннями, специфiчнiстю, неспеци-
фiчнiстю випливiв i реакцiй, оборотнiстю та необоротнiстю результа-
тивностi та наслiдкiв.

На фонi багатофакторної зумовленостi йде постiйне переформатуван-
ня зв’язкiв за їхнiми параметрами, силою, напруженiстю, з появою,
розвитком i закрiпленням нових i пiдкрiпленням iснуючих, з випадан-
ням i втратою значущостi iнших.

Тривало бiжучий процес руху складу визначає появу, вiдмiну чи
закрiплення зв’язкiв, якi виникли. Хiд їхнього розвитку є взаємоза-
лежним та взаємозумовленим. Рух складу, як дискретної сутностi, по-
в’язаний зi змiнами бiологiчного (видового, екологiчного) рiзноманiт-
тя, чисельностi та бiомаси в межах тих або iнших видiв. Це спричиняє
змiни в системi зв’язкiв, появу нових, зникнення фрагментiв ланцюгiв,
перебудови сiтьової системи зв’язкiв. Зв’язки — це взаємнi, одно- чи
багатобiчнi впливи та їхнi реакцiї в спiвiснуваннi видiв у просторi та
часовi. Хiд розвитку зв’язкiв: 1) проявляється у їхнiх змiнах, сили
впливу, напруження, реакцiй та множинностi на фонi руху складу;
2) характеризується вихiдною невпорядкованiстю, як при формуючому
(вiд перших етапiв становлення бiогеоценозу), так i при перебудовчому
(вiд збурення, порушення iснуючого бiогеоценозу) сингенезi. Така
невпорядкованiсть зв’язкiв властива всiм етапам (фазам, стадiям) i
наближена до стабiлiзацiї складу бiогеоценозу. Хвилi чи потоки змiн
(збiльшення, збiднення) видового складу зумовлюють формування
та переформування зв’язкiв органiзмiв. паралелiзм ецезису та елiзiй
спричиняють нестабiльнiсть зв’язкiв. Хаотизм складу бiогеоценозу, пiд
час його розвитку, зумовлює вiдповiдну нестiйкiсть зв’язкiв.

Стан руху та хiд розвитку зв’язкiв у бiогеоценозi залежить вiд
станiв руху складу, будови та ходу їхнього розвитку. Це виявляється
в картинах особливостей, виявлених i невиявлених типiв i форм
взаємодiй.

Отже: 1) зв’язки органiзмiв є сутнiсними в усiх формах i проявах
динамiки бiогеоценозiв; 2) аналiз стану руху та ходу розвитку
зв’язкiв може реалiзуватися з позицiй загальнонаукової методологiї;
3) перспективним i проблематичним є сумiщення описiв рухiв i ходiв
розвитку складу, будови та зв’язкiв бiогеоценозу.
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ЧАСТИНА 8. ПРОБЛЕМАТИКА ОХОРОНИ
ПРИРОДИ

8.1. Загальнi, соцiальнi, освiтянськi, психологiчнi
аспекти охорони природи

Багатограннiсть i об’ємнiсть проблематики охорони неживої та
живої природи теоретично осмислюється з рiзних позицiй наукового
бачення свiту. Розв’язання невiдкладних природоохоронних проблем
ускладнюється недостатнiстю їхнього екологiчного обґрунтування
та економiчних можливостей при рiзнiй соцiальнiй i полiтичнiй
обумовленостi. Охорона природного середовища є: 1) суттєвою
частиною комплексного вчення про довкiлля к енвайронментологiї
(Реймерс, 1990; Ситник, Вассер, 1996); 2) особливою областю
знань, яка поєднує науки про живу та неживу природу, людину та
суспiльство, технiку та технологiї. Вона по рiзному модифiкувалася в
своїх визначеннях (Лаптев, 1975) як натурсоцiологiя, соцiоекологiя,
геоекологiя, геотехнологiя, природокористування, ноологiя, геологiя
соцiосфери, созiологiя та созологiя. Остання є комплексним вивченням
суспiльства та природи для її захисту.

I.П.Лаптєв (1975) вважав созологiю основою теорiї охорони
природи, котра в своєму складi має вчення про взаємозв’язки та
взаємозумовленiсть елементiв природи, соцiальний обмiн речовини
та енергiї, антропнi фактори, об’єктивнi негативнi змiни в природi,
природнi ресурси, принципи та реалiзацiю природоохоронних заходiв.

Загальна проблематика охорони природи включає: 1) оцiнки
стану екологiчних систем; 2) розширення та поглиблення екологiчних
дослiджень; 3) екологiчне та географiчне прогнозування; 4) детальну
екологiчну експертизу технiчних проектiв будь яких змiн усiх середо-
вищ життя; 5) обґрунтування та реалiзацiю нацiональних стратегiй
охорони довкiлля вiдповiдно локальним, регiональним i зональним
умовам; 6) удосконалення правового забезпечення охорони довкiлля;
7) мiжнародне спiвробiтництво; 8) перегляд принципiв природокорис-
тування; 9) вдосконалення загальної та екологiчної освiти; 10) пiдви-
щення культурного рiвня суспiльства.

Всесвiтня стратегiя охорони живої природи (Банников, 1979), котра
розроблена та реалiзується пiд егiдою ООН, уже майже п’ятдесят ро-
кiв передбачає: вiдвернення вимирання всiх видiв, збереження достат-
ньо життєздатних популяцiй кожного виду для забезпечення макси-
мальної внутрiшньовидової рiзноманiтностi, стабiльного вiдтворення
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на максимальному промисловому рiвнi видiв, якi мають економiчне
значення та якi слiд рацiонально використовувати без пiдриву їхнiх
вiдтворювальних можливостей, а також охорону екосистемних проце-
сiв, необхiдних для досягнення цих цiлей. Проблема бiологiчного
рiзноманiття має розглядатися не тiльки в таксономiчному (Пианка,
1981; Шеляг-Сосонко, Емельянов, 1997) чи в ценотичному, екосис-
темному, але й у широких еволюцiйному та екологiчному пiдходах
(Л.Второв, В.Второва, 1983).

У неоднакових, часто несумiрних просторово-часових масштабах
еволюцiї органiчного свiту на рiзних рiвнях його органiзованостi,
таксономiчної належностi та розмiрностi елементiв (вiд мiкро- до
мегавеличин) прослiдковувалися рiзнi змiни, спалахи та спади бiорiз-
номанiття, при яких виникали, розвивалися та зникали крупнi таксо-
ни, таксономiчнi групи (Дуда, 1984; Расницын, 1990; Северцов, 1987;
Соколов, Барсков, 1988; Мейен, 1988).

Невизначено велике таксономiчне рiзноманiття форм життя, без
врахування iндивiдуальної та екологiчної мiнливостi, котрi виникли в
процесi еволюцiї, було та залишається об’єктивно мiнливою сутнiстю, з
коливальним невпорядкованим характером прояву. Його рухомiсть у
часах i в просторах геологiчної iсторiї Землi малоз’ясована, проте без-
перечно є складно зумовленою внутрiшнiми та зовнiшнiми факторами.

Сучаснi змiни бiорiзноманiття можливо: 1) не мають тотального
характеру, захоплюють частково певнi рiвнi органiчного свiту, окремi
таксони чи таксономiчнi групи; 2) супроводжуються зростанням еко-
логiчної та внутрiшньотаксономiчної мiнливостi, ускладненням проявiв
iндивiдуальних особливостей форм живого; 3) спалахи та спади бiо-
логiчного рiзноманiття є об’єктивними, хвилеподiбними, часово-рiзно-
масштабними; 4) вони аб- чи адаптивно, тихо- чи номогенезисно, ди- чи
конвергентно забезпечують стiйкiсть життя; 5) фiксоване в сучасний
перiод бiорiзноманiття вiдоме тiльки на певних рiвнях розмiрностей;
6) змiни видової рiзноманiтностi можуть не корелювати чи корелювати
з внутрiшньовидовою; 7) має мiсце нерiвномiрнiсть змiн основних i
нейтральних ознак; 8) вiдчутнi змiни бiологiчного рiзноманiття є етапом
еволюцiї життя, що об’єктивно нацiлений на новi зрушення (спалахи чи
спади) в осяжних або неосяжних часових масштабах; 9) кожний рiвень
бiологiчного рiзноманiття (молекулярний, клiтинний, органiзменний,
популяцiйний, видовий) вiдзначається сутнiсними вiдмiнностями так-
сономiчного, генетичного та екологiчного характеру; 10) таксономiчна
та екоморфiчна рiзноманiтнiсть у рiзних царствах живої природи та
на рiзних рiвнях розмiрностей, при тих чи iнших коливаннях або вiд-
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носної стабiльностi, можуть не корелювати; 11) збiги чи розбiжностi
змiн складу органiзмiв у рiзних рiвнях i формах його дискретностi є
маловивченим, iмовiрнiсним i осмисленим явищем.

Сутнiсною є регуляцiя популяцiй на основi їхнiх ключових механiз-
мiв — трофiчної бази та простору (ареалу). В теорiях екологiї та охорони
довкiлля закрiплюються погляди на те, що потенцiальна економiчна
значущiсть притаманна всiм видам, крiм їхнiх рекреацiйної, естетичної,
емоцiональної та етичної цiнностей. Змiни складу, будови та взаємин
в угрупованнях, нищення бiогеоценозiв, зведення рослинного покриву
та ґрунтiв, забруднення всiх середовищ життя, накопичення агентiв
забруднення в органiзмах, перенесення органiзмами агентiв забруднен-
ня та концентрацiя їх в органiзмах мають прояви на всiх рiвнях орга-
нiзованостi органiчного свiту Землi (Яблоков, Остроумов, 1983; Яблоков,
1989). Вони стоять у спряженому рядi багатьох глобальних проблем
сучасностi та вимагають нового мислення, зосередження зусиль на
розв’язання невiдкладних, часткових i локальних проблем з перспек-
тивою широких регiональних, зональних i глобальних природоохорон-
них заходiв у осяжному майбутньому.

Видiлення та аналiз проблем i перспектив охорони довкiлля є
складним i невизначено об’ємним завданням багатьох наук. У теорiї,
методологiї та практицi охорони довкiлля є багато неопрацьованих
напрямiв, накресленi деякi орiєнтири та сформованi певнi настанови, є
нез’ясованi проблеми, глухi кути, в основному пов’язанi з переоцiнкою
сучасних i осяжних, технiчних можливостей людини. Явнi та прихованi,
широкомасштабнi негативнi наслiдки дiяльностi людини в довкiллi
актуалiзують, у суспiльних дiяльностi та психологiї, невiдкладнiсть
нейтралiзацiї, компенсацiї рiзних порушень у неживiй i живiй природi,
блокування, небажаного людинi, їхнього розвитку та запобiгання їм
на основi науково обґрунтованих, екологiчно доцiльних i економiчно
ефективних стратегiй.

Стратегiї охорони довкiлля мають бути нацiленi на довгострокову
дiяльнiсть людини, котра має забезпечити збереження неминущих цiн-
ностей живої та неживої природи, охорону, рацiональне використання
та помноження її ресурсiв, якi можуть бути по-рiзному використанi в
сучасний перiод, осяжному чи вiддаленому майбутньому. Компонен-
тами таких стратегiй є загальна теорiя, принципи та методи природо-
охоронної дiяльностi, програми рiзних просторо-часових заходiв її
реалiзацiї. Стратегiя охорони довкiлля як розгорнутий, певною мiрою,
план досягнення людиною тих чи iнших цiлей у охоронi довкiлля, що
спрямовується на певнi, сучасно визначенi орiєнтири та цiлi, безпосе-
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редньо не може бути жорстко детермiнованою, коли врахувати рухо-
мiсть iдеалiв людини щодо стану та дiяльностi в довкiллi, її минулих,
сучасних i перспективних потреб i можливостей. У основу стратегiй
охорони довкiлля покладенi: 1) визначення сучасного та прогнозова-
ного, на рiзнi перiоди, стану всiх середовищ життя та бiоти в конкрет-
но визначених просторах, територiях, акваторiях або локусах регiону
чи зони; 2) деталiзованi оцiнки стану довкiлля; 3) формування пiдхо-
дiв, принципiв, цiлей, завдань, програм, заходiв стабiлiзацiї певних
ландшафтiв або їхнiх дiлянок; 4) встановлення шляхiв використання
та стимулювання вiдтворювальних сил природи та планiв захисних,
вiдновних, покращувальних заходiв людини, на основi iсторичного та
порiвняльного вивчення сучасних зональних або бiосферних еталонiв
природи Землi.

Стратегiя штучного вiдтворення частково, значно порушених або
зруйнованих природних ландшафтiв, приведення їх у попереднiй
природний стан є найбiльш складною для теоретичного обґрунтування,
практичних планування та реалiзацiї проблемою, навiть при наявностi
достатнiх вихiдних якiсних i кiлькiсних описiв, характеристик i засобiв,
у зв’язку з технiчною та економiчною недоцiльнiстю чи неможливiстю
вiдтворити використанi невiдновнi ресурси, лiквiдувати крупнi природнi
геоморфологiчнi змiни чи реалiзованi гео-, техно-, гiдро- та агротехнiчнi
проекти, включаючи техно- та урбосистеми, котрi суттєво змiнили та
змiнюють неживу та живу природу в глобально значущих масштабах.
Незаперечна незворотнiсть науково-технiчного прогресу об’єктивно
виводить багато цiлей охорони довкiлля на рiвень iлюзорних у сучас-
ний перiод i в осяжному майбутньому. Реальнi, екологiчно необхiднi
завдання охорони довкiлля економiчно обмеженi в багатьох країнах,
але в суспiльнiй свiдомостi все бiльше стверджується розумiння того,
що стратегiї охорони довкiлля є стратегiями виживання людини, за-
безпечення її iснування на планетi. З позицiй широкого бачення
стратегiй охорони довкiлля їх можна класифiкувати за таки-
ми критерiями, як: спрямованiсть (A) — 1) охороннi, зберiга-
ючi; 2) покращувальнi, стимулюючi; 3) вiдновлювальнi; 4) кон-
структивнi; 5) перебудовчi, реконструктивнi; сутнiсть (B) —
1) адаптивнi; 2) неадаптивнi; провiднi пiдходи (C) — 1) техно-
центризм; 2) екоцентризм; обсяг (D) — 1) локальнi; 2) мало-;
3) широкомасштабнi; зосередження зусиль (E) — 1) одноком-
понентнi; 2) малокомпонентнi; 3) багатокомпонентнi.

Реалiзацiя стратегiй охорони довкiлля, вiдповiдно до комбiнацiй
їхнiх класiв i пiдкласiв, часових масштабiв i меж досягнення тих
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або iнших результатiв, вимагає широкого екологiчного мислення,
формування альтернативних теорiй, побудови та апробацiї рiзнотипних
моделей. У всiх стратегiях провiдною та сучасною метою є збереження
генофонду бiосфери у виглядi її видової рiзноманiтностi з органiзмами,
носiями унiкальних генiв. Ця мета забезпечується охороною всiєї
живої природи, особливо рiдкiсних i зникаючих видiв, створенням
рiзнотипних генобанкiв, бiотехнологiчним консервуванням статевих
клiтин, культивуванням клiтин i тканин, пошуками можливостей
штучного, часткового та повного вiдтворення генетичної iнформацiї
зниклих видiв.

Дiяльнiсть людини, незважаючи на її iндивiдуальнi, груповi,
суспiльнi суб’єктивнi прояви та чинники є, протягом багатьох тисячо-
лiть, таким об’єктивним планетарним фактором, який набуває все
бiльшої вагомостi завдяки розвитку технiки, технологiй i, загалом,
науково-технiчного прогресу. Середовищетвiрнi дiї людини в довкiллi,
котрi забезпечують її життєдiяльнiсть, виживання, нестримне просу-
вання в просторах Землi, оптимальнi умови матерiального та духов-
ного розвитку змiнювали та все бiльше змiнюють неживу та живу
природу. Людина, як елемент органiчного свiту, специфiчно впливала
та впливає на органiзми всiх царств живої природи, визначаючи
особливий прояв спонтанного добору, збереження антропотолерантних
форм органiзмiв, якi здатнi утримувати свої екологiчнi позицiї в пору-
шених або перетворених людиною середовищах життя.

Антропотолерантнiсть органiзмiв є комплексом адаптацiй
до багатьох прямих i опосередкованих впливiв людини, вона
є складовою екологiчного спектру кожного виду, об’єктивно
зумовленою та складно вiдзначеною рiзними видоспецифiч-
ними екологiчними валентностями. Це характеризує види з малою
чи вузькою антропотолерантнiстю (стеноантропоеки, стеноантропобi-
онти) та з достатньою чи широкою антропотолерантнiстю (евриантро-
поеки, евриантропобiонти), та є вихiдною передумовою визначення
особливого класу екоморф — антропоекоморф, якi вiдзначаються
специфiчними ознаками та властивостями, котрi спонтанно, об’єктивно
формуються чи створюються людиною, вiдповiдно до її багатоманiтних
запитiв i потреб, при використаннi, культивуваннi та селекцiї органiзмiв.

Антропотолерантнiсть органiзмiв може: 1) бути комплексною,
широкою та вузькою, вибiрковою щодо певних або окремих антропних
впливiв; 2) осмислюватися на основi загальної теорiї адаптацiй i
реакцiй полiморфiзму, гетерогенностi популяцiй (антропоекоморфози,
модифiкацiї, мутацiї). В широкому еволюцiйному планi її слiд
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розглядати як явище та процес розвитку живої природи на фонi
дiяльностi людини з рiзноманiтними, наперед очiкуваними, прогнозо-
ваними та непередбачуваними ефектами. Для видiв, котрi здатнi
iснувати та еволюцiонувати пiд постiйним впливом людини, загроза
вимирання чи зникнення не є достатньо реальною чи прогнозованою.
Антропотолерантнiсть — це один з iмовiрних шляхiв антроп-
но зумовленої еволюцiї органiчного свiту. Проблема антропото-
лерантностi є центральною у вихiдних уявленнях про теорiю змiненої
природи.

Потужнiсть, широкомасштабнiсть та негативнi наслiдки змiн
неживої та живої природи людиною зумовили актуалiзацiю принципiв
екологiчно свiдомої поведiнки людини в бiосферi, iдей бiосферосумiс-
ностi людини, коеволюцiї людини та бiосфери. Стратегiї дiяльностi
людини мають все бiльше вписуватися в природнi саморегулятивнi та
самовiдновнi процеси живої природи. Адаптивне та самозбережуюче
реагування органiчного свiту на дiяльнiсть людини є неоднозначним та
багатоманiтним, але тiльки той чи iнший рiвень антропотолерантностi
забезпечує бiльшу чи меншу сталiсть у антропно змiненому середовищi.
Напрями руху живої природи до все бiльшої антропотолерантностi
та спрямованiсть стратегiй людини на збереження рiзноманiтностi
живої природи, пiдтримання її вiдновних сил можуть бути виразом
коеволюцiї в бiосферi, коли функцiонування природи та людини
вкладаються в одне русло iсторичного розвитку. Реальнiсть або
iлюзорнiсть таких уявлень поки що знаходяться за межами сучасного
та осяжного наукового бачення.

Феноменологiя оточуючого середовища окреслюється
складним мереживом теоретичних i прикладних побудов
багатьох наук про свiт, суспiльство та людину. Такi складовi
науки про довкiлля як психологiя середовища (Хейдметс, 1989) та
економiка оточуючого середовища, безпосередньо пов’язанi з пробле-
мами екологiзацiї масової свiдомостi, пiдвищенням загального куль-
турного рiвня суспiльства, екологiчною освiтою (Антипенко, 1989;
Герасимов, 1981; Киселев, 1990; Печчеи, 1980; Скворцов, 1989; Тулмин,
1984; Урсул, 1989; Фролов, 1983): тенденцiї-демократизацiї, гуманiзацiї,
гуманiтарiзацiї, екологiзацiї рiзних рiвнiв загальної та спецiальної
освiти взаємопроникають, у всiх їхнiх сферах, i, безпосередньо визна-
чають екологiзацiю суспiльної психологiї.

Теорiя екологiчної освiти (сукупнiсть принципiв, iдей, узагальнень)
та її фiлософiя (сутнiсть, загальнi закони розвитку, методологiя) мають
значнi паралелi та взаємопроникнення. Розширення полiв бачення у
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фiлософiї та теорiї екологiчної освiти є опорою зрушень у органiзацiї
та оновленнi змiсту всiх рiвнiв освiти з новими якiсними ефектами
гуманiзацiї, екологiзацiї в нацiональнiй психологiї та суспiльнiй свiдо-
мостi. Екологiчна освiта, як впорядкована та невпорядкована, загальна
та спецiалiзована, рiзнорiвнева за ємностями, iнформацiйною та емоцiй-
но-мотивацiйною зумовленiстю, система поширення та сукупнiсть знань
i настанов, характеризує: 1) певнi особистiснi та масовi, суспiльнi здо-
бутки; 2) особливостi професiйної дiяльностi та громадської актив-
ностi; 3) формування екологiчних настанов у масовiй свiдомостi та
суспiльнiй психологiї.

В теорiї iснування екологiчної освiти вiдзначимо: 1) структурова-
нiсть; 2) багатоелементнiсть; 3) багатофакторну зумовленiсть; 4) неод-
нозначнiсть факторiв (головнi, другоряднi, малозначнi, супутнi, об’єк-
тивнi, суб’єктивнi); 5) полiварiантнiсть 6) полiцентризм; 7) альтерна-
тивнiсть; 8) специфiчнiсть; 9) життєздатнiсть; 10) адаптивнiсть. У
теорiї розвитку екологiчної освiти характерними є: 1) системнiсть;
2) нерiвномiрнiй паралелiзм; 3) необоротнiсть.

В онтологiї екологiчної освiти видiлимо: I. Загальнi проблеми:
1) складнiсть, iндивiдуальну несумiрнiсть всiх якостей i властивостей
людини, як бiосоцiальної iстоти; 2) рiзноманiтнiсть проявiв людських
iнтелектуальної та емоцiональної дiяльностi; 3) глибоку специфiку,
бiологiчну iндивiдуальнiсть людини; II. Окремi психолого-педагогiчнi
проблеми: 1) iндивiдуальне сприйняття навчальних i виховних впливiв
на рiзних фонах; 2) суперечностi психiчної дiяльностi людини.

Гносеологiчними проблемами цього кола розробок ми вважаємо:
1) обмеженiсть знань про людину, про її потенцiальнi можливостi;
2) незавершенiсть освiтнiх, навчальних i виховних систем; 3) недоско-
налiсть пiдходiв, способiв, засобiв екологiчних навчання та виховання;
4) недосягнення, на даному етапi розвитку наук про людину, надiйних
методiв виявлення її визначальних iндивiдуальних особливостей,
професiйної придатностi.

На основi осмислення розвитку екологiчної освiти є можливим ви-
дiлити її рiзнi напрями, рiвнi, органiзацiйнi форми, системи та концеп-
цiї. Визначальними концепцiями екологiчної освiти є такi: 1) ортодок-
сальна, справжня, суворо екологiчна, котра окреслює певний об’єм
екологiчних знань для кожного рiвня освiти а принципи, закони, методи,
напрями розвитку екологiї, теоретичнi та прикладнi її аспекти; 2) при-
родоохоронна, в межах якої: а) акцентуються екологiчнi основи охоро-
ни оточуючого середовища рослинного та тваринного свiту, бiосфери
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загалом; б) дається достатньо широка iнформацiя про наслiдки дiяль-
ностi людини та висвiтлюються напрями, шляхи, способи оптимiзацiї
середовища; 3) психологiчна, котра: а) окреслює психологiчнi, емоцiйнi,
етичнi моральнi аспекти взаємодiї людини та природи; б) спрямована
на спростування феноменiв жорстокостi, меркантилiзму, бездумної
поведiнки людини в природi та в суспiльствi; в) захоплює загальнi
проблеми гуманiзму, з пропагандою iдей добра, гуманiстичних настанов
мислення, свiтосприйняття та дiяльностi в свiтi; г) безпосередньо
нацiлена на формування творчих i гуманiстичних настанов дiяльностi
в природi; 4) iнтегративна чи системна концепцiя є особливо сутнiсною
для сучасної екологiчної освiти, поєднуючи в собi всi напрями та пiдходи
ортодоксальної, природоохоронної, психологiчної концепцiй.

Всi цi концепцiї екологiчної освiти практично втiлюються в життя на
рiзних рiвнях загальної та спецiальної освiти на основi iнформацiйної та
евристичної систем, але остання вимагає глибокого осмислення, витрат
часу, значних зусиль, методологiчного обґрунтування та розробки
спецiальних методик.

Фундаментальнi цiлi екологiчної освiти — екологiчнi мислення,
свiдомiсть, культура, етика, мораль, як особистiснi та масовi надбання,
настанови дiяльностi, утворюють такий ряд категорiй, якi неальтерна-
тивно характеризують складнiсть i особливостi становлення бiосферо-
сумiсностi людини, її екологiчно доцiльної поведiнки в природi, ефек-
тивного природокористування (Величковский, 1982; Вернадский, 1926,
1975, 1977; Вилюнас 1990; Витаньи, 1984; Депенчук, 1986; Фролов, 1983;
Яблоков, 1989; Крисаченко, 1998).

Властива кожнiй епосi, система орiєнтацiй, свiтоглядних та цiннiсних
настанов, у наш час визначається екологiзацiєю. Незважаючи на
те, що екологiчна культура поки що залишається поза полями зору
iсторикiв i теоретикiв культури, а екологiчна свiдомiсть за межами
бачення фiлософської антропологiї, зростає розумiння її як соцiального
та духовного елементу психологiї особистостi. Вона охоплює аналiз
особистостi — почуття, самооцiнку, самозбереження, самопiзнання,
самореалiзацiю.

Екологiчна свiдомiсть багатоварiантно визначається нами як:
1) форма суспiльної свiдомостi; 2) iндивiдуальна позицiя, що характе-
ризує вiдношення людини до цiнностей природи; 3) особлива форма
сприйняття, осмислення явищ довкiлля, котра визначає такi настано-
ви дiяльностi людини, що не порушують або суттєво не змiнюють
природних об’єктiв, явищ та процесiв навколишнього середовища;
4) культурно-етичний пагiн ноосферологiї, контури якого намiченi
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В. I. Вернадським або шлях до ноосфери; 5) мiра досягнення та усвi-
домлення людиною свого мiсця в природi та настанов дiяльностi в
нiй; б) форма рефлексiї, що пов’язана з антропними перетвореннями
довкiлля; 7) особливе бачення свiту, що визначає поведiнку людини
на основi наукового чи iнтуїтивного розумiння всiх процесiв i явищ
на земнiй кулi; 8) таке сприйняття навколишнього середовища, коли
людина в своїй дiяльностi керується вiдомими екологiчними закона-
ми та принципами; 9) форма вiдповiдального спрямування iнтелекту-
ального, психологiчного стану та дiяльностi людини; 10) вияв необме-
жених можливостей людського пiзнання; 11) шлях до симбiозу людини
з бiосферою чи вияв бiосферосумiсностi людини; 12) розумiння дозво-
леного впливу на природу; 13) фактор виживання та пристосування
людини чи спосiб забезпечити собi стiйку екологiчну нiшу; 14) розви-
нена особливiсть екологiчного спектру людини; 15) вираз екологiчних
потенцiй людини; 16) усвiдомлення людиною значення життя на сучас-
ному етапi розвитку бiосфери та суспiльства; 17) розумiння людиною
своєї залежностi вiд природи.

Соцiальними полями прояву екологiчних свiдомостi та культури є
буденна поведiнка та психологiя середовища, фундаментальна сутнiсть
яких у специфiчнiй психологiї взаємодiї людини та довкiлля. Психологiя
середовища (Хейдметс, 1989) є гiлкою психологiчної науки, широкою
галуззю знань, яка, в числi iнших, включає екологiчнi й географiчнi
гiлки (роздiли), де психологiя дослiджується методами спецiальних
наук. Контури теорiї й методологiї психологiї середовища недостатньо
окресленi, проте вона є складовим комплексом дослiдницьких напрямiв,
у яких визначаються важливi компоненти психологiї людини, на тлi
рiзноманiтних середовищ, явищ i процесiв у них, включаючи буденну
поведiнку. Остання є такою частиною системи психологiї середовища,
в якiй вiдбиваються й реалiзуються всi настанови екологiчної культури.
Складовi повсякденної поведiнки — побут, праця, вiдпочинок, розваги
утворюють iндивiдуальнi ланцюги соцiального життя, об’єднання,
взаємодiя й переплетiння яких формує єдину мережу, котра покрива-
ється, iнтегрується психологiєю середовища. Екологiчний, iндивiду-
альний контроль, осмислення кожного кроку особистостi й суспiль-
ства є тiєю iндивiдуальною внутрiшньою екологiчною настановою, що
через буденну психологiю дає новi якостi психологiї середовища.

Екологiзацiя всiх форм суспiльної свiдомостi, особливо науки та
культури (Антипенко, 1989; Депенчук, 1986: Киселев, 1990), за нашого
часу, стає тим iмперативом, який визначає ставлення суспiльства й
окремої особи до природи. Екологiчна культура все бiльше змiцнюється
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в системi зростаючих цiннiсних феноменiв людської дiяльностi, як
сукупнiсть знань, переконань, особистiсних настанов дiяльностi в при-
родi на засадах екологiчних принципiв, Вона є динамiчною системою,
що розвивається, розширення меж i змiцнення якої в усiх сферах ду-
ховного життя безпосередньо визначає прогрес як окремої країни, так
i людства загалом. Осмислення екологiї, в контекстi культурологiчно-
го аналiзу розвитку людства, вiдображає всi складностi взаємодiї лю-
дини й природи, культури й природи, актуалiзує зв’язки екологiї й
культури, як умови майбутнього людського iснування на планетi. Бiо-
сферосумiснiсть, тобто екологiчна адаптацiя людини в бiосферi, пов’я-
зується з загальною екологiчною культурою, екологiчними свiдомiстю
й мисленням. Глибоке проникнення екологiчної культури в духовний i
матерiальний свiт людини, а головне вияв її на рiвнях психологiї сере-
довища та звичайної, буденної психологiї є тiєю важливою сучасною
проблемою, значущiсть якої ще не цiлком усвiдомлена людством. Пси-
хологiю середовища ми вважаємо бiльш широкою дiлянкою психо-
логiчної науки, нiж соцiальну психологiю. Остання, на наш погляд, в
планi порушуваної проблематики, суттєва, але менш визначальна в
психологiї середовища, нiж екологiчна психологiя. Соцiальна психо-
логiя включає вивчення закономiрностей спiлкування та взаємодiї лю-
дей, мiжособистiсних стосункiв, психологiю особистостi, психологiчнi
характеристики соцiальних груп. Це тривiальне розумiння дає достат-
ньо пiдстав вважати звичайну, буденну психологiю та психологiю
середовища соцiальними полями, де формується та реалiзується, як
пролог людського майбутнього, екологiчнi свiдомiсть i культура. Не-
обхiдно мати чiтко визначенi принципи та критерiї вивчення еколо-
гiчної культури, свiдомостi в буденнiй психологiї.

Практика дослiджень психологiї середовища має: 1) бути побудова-
на на диференцiйованому пiдходi до рiзних демографiчних, соцiальних
груп; 2) враховувати iнтелектуальний, освiтнiй рiвень i духовний роз-
виток кожної групи людей. Вихiдними основами широкої спрямова-
ностi дослiджень буденної психологiї ми вважаємо: 1) загальнонаукову
та мiждисциплiнарну методологiю; 2) уявлення про безпосереднє пере-
плетiння позицiй рiзних психологiчних дослiджень екологiчної, гео-
графiчної, iнтелектуальної психологiї, поля бачення яких вiд психоло-
гiї середовища ще недостатньо чiтко вiдчленованi. Зауважимо, що таке
вiдмежування, в рядi випадкiв, досить умовне. Вважаємо, що прак-
тичнi дослiдження психологiї середовища, тобто вивчення взаємозв’яз-
кiв людини та довкiлля пов’язанi в значнiй мiрi з виявленням та
спростуванням феноменiв бездумностi, марнотратства, жорстокостi,
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догматичного антропо- та техноцентризму, що не вкладаються в
сучасну, бiосферну концепцiю екологiї людини.

Вияви екологiчних та антиекологiчних модифiкацiй буденної
поведiнки є невiд’ємною ланкою психологiї середовища. Цiлепокладання
таких практичних дослiджень цього напряму є необхiдною умовою
формування екологiчної свiдомостi, екологiчної культури. Проникнення
екологiчної свiдомостi на рiвень цiннiсної орiєнтацiї та морального
iмперативу можливе через психологiю середовища й звичайну буденну
психологiю. Вони є визначальними в iснуваннi людського суспiльства,
незважаючи на ще багато нерозв’язаних проблем їхнього становлення.

Серед проблем психологiї середовиша, екологiчних навчання та
виховання, на рiзних рiвнях загальної та спецiальної освiти, окремо
видiлимо феномен жорстокостi. Весь комплекс характеристик, тлума-
чень i визначень цього поняття, не дивлячись на його велику склад-
нiсть i багатозначнiсть, можна вважати сутнiсною основою антропо-
центризму в дiяльностi людини в природi, за яким короткочаснi потреби
та iнтереси льодини спричиняють руйнування природних ландшафтiв,
забруднення всiх середовищ життя, зведення ґрунтiв i бiоти. Жорсто-
кiсть є: 1) особливою формою негативної дiяльностi людини в суспiль-
ствi та довкiллi, котра вiдзначається свiдомим або неусвiдомленим
нехтуванням принципами добра, етики, моралi, доброчинства, добро-
зичливостi, альтруїзму; 2) тимчасовим чи довготривалим станом пси-
хiки людини, котрий визначає настанови крайньої нетерпимостi, без-
жалiсностi, безсердечностi, суворостi в ставленнi до соцiального чи
природного оточення; 3) прояви егоїзму та егоцентризму, нехтування
чи несприймання, нерозумiння чужих особистiсних проблем. Жорсто-
кiсть можливо характеризує особливий розлад психiки, котрий обумов-
лений спадковими факторами чи обставинами iндивiдуального роз-
витку та соцiального становлення людини. Як комплексне та складне
поняття вона може проявлятися в соцiальнiй i природнiй обстановцi в
таких формах: 1) абсолютнiй, суцiльнiй щодо всiх об’єктiв i суб’єктiв;
2) обмеженiй, вiдносно певних кiл об’єктiв i суб’єктiв; 3) специфiчнiй,
вибiрковiй вiдносно певних об’єктiв i суб’єктiв. Прояви жорстокостi,
злостивостi та ненавистi людини, за рiзних обставин, можуть обумов-
люватися порушеннями або блокуванням особистiсних домагань, станiв
комфортностi та оптимальностi.

Бездумна поведiнка в природi, руйнування осередкiв неживої
природи, нищення окремих або i багатьох видiв, якi супроводжували
нестримне просування людини в просторах планети, включаючи великi
географiчнi вiдкриття, подорожi, завоювання, пiдкорення народiв i
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земель, мiграцiї народiв, примiтивнi форми землеробства, мисливства,
рибальства, безпосередньо чи в тiй або iншiй мiрi визначалися
феноменом жорстокостi.

Зростання технiчного забезпечення дiяльностi людини на планетi
призвело до усвiдомлення її ролi як нового геологiчного фактору,
культурної бiогеохiмiчної енергiї в бiосферi (Вернадський, 1977) та
до переоцiнки цiнностей, поглядiв щодо примарностi техногенезу,
iлюзорностi могутностi людини, iдей коеволюцiї людини та природи,
нових зрушень у соцiальнiй психологiї.

Жорстокiсть, як аномалiя особистiсної психiки та соцiальної
психологiї, пiдтримувалась настановами сумновiдомих фiлософiї
пiдкорення природи, панування над нею, нищення тварин, розорювання
земель, вирубання лiсiв, руйнування ландшафтiв. Культивування та
пропаганда невизначено великої сили та потужностi людини обернулося
негативними наслiдками в живiй, неживiй природi та в соцiальному
життi. Загрози вичерпання ресурсiв планети, не дивлячись на їхню
певну сумнiвнiсть, є також прямими наслiдками феномену жорстокостi.

Усвiдомлення неживої та живої природи, як неминущих людських i
нацiональних цiнностей, вимагає зусиль науки, освiти, засобiв масової
iнформацiї, спрямованостi на оптимiстичне бачення свiту, дiяльностi в
ньому, усунення негативних проявiв iндивiдуальної та масової поведiнки,
формування екологiчних культури, етики, моралi в широкому загалi.

8.2. Надзвичайнi екологiчнi ситуацiї як об’єкти
теорiї техногенної бiогеоценологiї

Аналiз надзвичайних екологiчних ситуацiй (НЕС) з позицiй теорiй
iснування, адаптацiй, розвитку дозволив видiлити їхнi характернi
особливостi, показати можливостi класифiкацiй на основi комбiнацiй
порушень середовищ життя та бiоти.

В обґрунтуваннi вчення про НЕС, як гiлки сучасної бiогеоценологiї,
в спробi започаткування теорiю НЕС та окреслення її контурiв, ми
покладаємося на фундаментальну екологiю, загальну бiогеоценологiю
та на такi науковi розробки, що можуть бути використанi як настанови
чи схеми тих або iнших теоретичних мiркувань вихiдних позицiй
опису та планування практичних дослiджень i оптимiзуючої дiяльностi
людини (Степин, 1976; Василевич, 1983; Миркин, Розенберг, 1983;
Баженов, 1984; Раджабов, 1982; Кураев, Лазарев, 1988; Реймерс, 1990).

Теорiї природного розвитку та антропної нейтралiзацiї, компенсацiї
чи подолання НЕС у значнiй мiрi переплiтаються, проте їх необхiдно
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розчленувати. Спонтаннi явища та процеси самовiдновлення природи,
як вияв гомеостатичних механiзмiв бiогеоценотичного покриву, захоп-
люють контрольованi, регульованi, мелiорованi людиною дiлянки
ландшафтiв.

НЕС все бiльше актуалiзуються в якостi тих бiд, якi зазнає людство
в сучасний перiод у зв’язку з негативними наслiдками його дiяльностi.
Вони мають стати об’єктами всебiчного вивчення, полями пошукiв i
здiйснення заходiв оптимiзацiї умов середовища для людини.

НЕС є такими феноменами сучасностi, сутнiсть i значення яких
недостатньо усвiдомленi та осмисленi. За невизначеною до кiнця зна-
чущiстю, їх образно можна порiвняти з айсбергами, глибоко зануре-
ними у майбутнє. Не вдаючись в iсторiю поняття НЕС, пов’язаного
з негативними уявленнями про стан ландшафтiв, вiдмiтимо, що воно
може тлумачитися по-рiзному, на основi своєї об’єктивної складностi,
великої ємкостi та багатозначностi. Слiдуючи загальноприйнятому ро-
зумiнню, визначимо такими варiантами сутнiсть НЕС: 1) виключно
несприятливi умови для людини, пов’язанi з руйнуванням та забруд-
ненням основних середовищ життя на рiзних за протяжнiстю та об’ємом
дiлянках сучасних ландшафтiв; 2) об’єктивну, складну сукупнiсть умов,
для яких характернi просторово-часова рiзномасштабнiсть, прогнозо-
ванi та непрогнозованi походження та розвиток; 3) несприятливий для
людини стан середовища, що виходить за межi модифiкацiй чи необо-
ротної мiнливостi зональних норм iснування ландшафтiв i основних
типiв екосистем; 4) стан середовища, що небезпечний для життя та
спадковостi людини: 5) несприятливi, катастрофiчнi змiни екологiч-
них умов, якi негативно дiють на життєдiяльнiсть людини, умови про-
живання, працi, вiдпочинку. Необхiдним є також логiчне застережен-
ня: надзвичайний збiг обставин (ситуацiя) може бути не тiльки нега-
тивним, але й не очiкувано позитивним.

У теорiї iснування НЕС видiлимо такi положення: 1) несприятливi
для людини екологiчнi ситуацiї не завжди є НЕС; 2) НЕС не є
абсолютними для всiх форм живого, тобто екстремальнi умови НЕС є
вiдносними; 3) в комплексах факторiв, якi спричиняють НЕС, є головнi,
супутнi, малозначнi; 4) НЕС може бути одно-, дво- чи багатофакторно
зумовленими; 5) НЕС формуються внаслiдок багатопричинних змiн
ландшафту; 6) в НЕС проявляються iндивiдуальнi груповi, популяцiйнi
видовi та бiогеоценотичнi потенцiї; 7) НЕС є фоном вияву полiморфiзму
популяцiй, фактором iнтенсивної елiмiнацiї нестiйких, непристосованих
форм; 8) у НЕС має мiсце накладання, синергiзм, нейтралiзацiя,
iнтеграцiя негативних i позитивних факторiв; 9) НЕС є специфiчними
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системами з невизначеними параметрами факторiв, проявами хаосу,
сумативностi, цiлiсностi з розмитими та чiткими межами; 10) в НЕС
є нез’ясованi явища та процеси реакцiй органiзмiв i бiогеоценозiв;
11) структура НЕС (склад, будова, взаємодiї мають розглядатися
з позицiй теорiй систем i адаптацiогенезу; 12) еколого-таксономiчнi
спектри серiйних рослинних угруповань вiдбивають просторову нерiв-
нозначнiсть НЕС; 13) iнтегруюча дiя факторiв НЕС може мати замi-
щуюче значення; 14) сила дiї факторiв НЕС залежить вiд iнтенсив-
ностi, насичення, концентрацiї.

Теорiя iснування НЕС включає також їхнiй аналiз, класифiкацiю.
В загальнiй теорiї аналiзу НЕС основоположними є їхня структурнiсть,
багатоелементнiсть, варiабельнiсть, якi визначаються порушеннями
основних факторiв та структур середовища життя, що складають
екотоп чи фiзико-географiчну основу ландшафту.

В залежностi вiд визначальної ролi рiзних факторiв, явищ i процесiв,
критерiями типологiї НЕС мають бути: 1) походження: природне, при-
родно-антропне, антропно-природне, антропне; 2) обсяг порушень: ло-
кальнi, регiональнi, зональнi, державнi, мiждержавнi; 3) природа фак-
торiв: абiотичнi, бiотичнi, бiогеннi, бiокоснi, коснi, антропнi, техноген-
нi; 4) число факторiв: однофакторнi, двофакторнi, багатофакторнi;
5) структура: суцiльна, несуцiльна; 6) прогнозування: непередбаченi,
передбаченi; 7) тривалiсть: нетривалi, тривалi; 8) стан: нестабiльнi,
стабiльнi; 9) розвиток: зростання, зменшення; 10) швидкiсть: мала,
середня, висока; 11) характер: оборотнi, необоротнi; 12) контроль: не-
контрольованi (спонтаннi), контрольованi; 13) рiвень контролю: мало
контрольованi, середньо контрольованi, високо контрольованi; 14) вiд-
новлення: спонтанно-вiдновлюванi, природно-антропно-вiдновлюванi,
антропно-природно-вiдновлюванi, антропно-вiдновлюванi.

Такi базовi критерiї та показники загальної типологiї визначають
можливiсть iснування бiльш одного мiльйона типiв НЕС i можуть бути
вiднесенi до будь-якої складової частини бiогеоценозу: атмосфери (А);
гiдрологiчних умов, вод (В); ґрунтiв, пiдгрунтiв, загалом едатопу (Е)
та компонентiв бiоти — рослинностi (Р); тваринного свiту (Т); грибiв,
мiкокомплексiв (Г); мiкроорганiзмiв (М). Цi частини та компоненти за
своїм станом при рiзних екологiчних ситуацiях (ЕС) та НЕС можуть
бути охарактеризованi (якiсно градуйованi) за рiвнями змiн, порушень
чи їхньою вiдсутнiстю таким чином: 0 — вiдсутнiсть змiн, 1 — слабкi,
незначнi змiни, 2 — помiрнi, 3 — сильнi змiни, 4 — катастрофiчнi
порушення, руйнування. Такий пiдхiд вiдкриває можливостi ординацiї
ЕС та НЕС за станом, визначення їхнiх рiзних класiв, побудови
перiодичних таблиць ЕС та НЕС.
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ЕС можна описувати такими формулами: природну (еталонну) —
А0В0Е0Р0Т0Г0М0 i крайню (катастрофiчну) НЕС — А4В4Е4Р4Т4Г4М4.
Мiж ними лежать рiзнi класи ЕС та НЕС. Теоретично загальна
кiлькiсть класiв залежить вiд комбiнацiй станiв частин та компонентiв
бiогеоценозiв (А, В, Е, Р, Т, Г, М) без порушень (стан 0) та з
порушеннями (стани 1, 2, 3, 4 ). Будь-який стан ЕС, коли одна
з пiдсистем ландшафту має показники передкатастрофiчних (3) i
катастрофiчних (4) змiн, слiд вiдносити до НЕС, тому що за таких
умов можуть викликатися ланцюжнi реакцiї розвитку НЕС.

Є рiзнi пiдходи до оцiнки та аналiзу НЕС: 1) стан НЕС може
визначатися тiльки градiєнтами 3 i 4 компонентiв А, В, Е, якi складають
бiльшiсть рiзних ситуацiй, але об’єктивно (є приклади) можуть iснувати
також глибокi змiни компонентiв бiоти (Р, Т, Г, М), котрi невiдворотно
приводять до НЕС, а кiлькiсть НЕС, з їхнiм урахуванням, також
зростає; 2) НЕС зумовлюють техногеннi, антропнi фактори.

В широкому розумiннi НЕС має бути вiднесена до будь-якої
популяцiї, виду, бiогеоценозу, екосистеми, ландшафту.

НЕС може бути пов’язана з вiдсутнiстю, руйнуванням чи такими
порушеннями компонентiв i елементiв бiоти, що можуть вiдiгравати
специфiчну iндикаторну, дiагнозуючу чи прогнозуючу роль. Змiни
компонентiв i елементiв бiоти можуть характеризуватися як збiднення,
збагачення, перебудова, деградацiя чи руйнування.

Порушенi нами фрагменти проблеми типологiї та ординацiї НЕС
свiдчать про їхню значну складнiсть i специфiчнiсть. Їхнє розумiння є
суттєво важливим на шляху до оцiнки iнформацiйної ємкостi, побудови
кiбернетичних та математичних моделей екологiчних екстремумiв, блок-
схем сiтьової структури НЕС.

У теорiї реакцiй НЕС ми видiляємо такi аспекти: 1) стiйкiсть i
змiни рiзних органiзмiв на фонi НЕС не є абсолютними, вони можуть
бути модифiкацiйними та спадковими, можуть мати мiсце преадаптацiї;
2) стiйкiсть органiзмiв i бiогеоценозiв є iнтегративною; 3) в НЕС можуть
включатися ланцюжнi процеси як наростання, так i нейтралiзацiї
негативних змiн у бiотi.

Вихiднi положення теорiї розвитку НЕС описуються таким
чином: 1) спонтанний розвиток будь-якої НЕС iде в напрямку її
природної нейтралiзацiї на основi домiнуючої ролi бiоти, в першу чергу
рослинностi; 2) цей розвиток є закономiрним процесом, який може
прогнозуватися; 3) вiдновлення природних бiогеоценозiв i природної
ЕС має зональнi закономiрностi; 4) порушення неконтрольованого
розвитку НЕС можуть викликати зворотнi сукцесiї; 5) прогнозованим
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результатом природної нейтралiзацiї НЕС є зональний тип природних
угруповань; 6) час вiдновлення природної рослинностi залежить
вiд глибини порушень, перiоду природної нейтралiзацiї агентiв, якi
спричиняють НЕС i може визначатися десятками, сотнями, можливо,
тисячами рокiв; 7) всi НЕС виявляють тенденцiї довiльного зменшення
екстремумiв.

Засновки теорiї компенсацiї, нейтралiзацiї НЕС ми визначаємо так:
1) антропна нейтралiзацiя НЕС має бути адаптивною до зонального
типу ландшафту; 2) антропне вiдновлення чи нейтралiзацiя НЕС
визначаються комплексами iнженерно-технологiчних i бiологiчних
засобiв i заходiв; 3) компенсацiя, нейтралiзацiя НЕС має бути багато-
факторною; 4) форми санацiї та мелiорацiї мають бути екологiчно
доцiльними та економiчно ефективними вписуватися в зональний тип
вiдновлення природних бiогеоценозiв.

В кiнцевому пiдсумку: 1) актуальним є створення засновкiв вчення
про НЕС i загальної теорiї НЕС; 2) необхiдно накреслити елементи
таких роздiлiв, як описова екологiя, аналiтична екологiя, кiлькiсна
екологiя, динамiчна екологiя НЕС та iншi, видiлити техногеннi, радiо-
геннi та iншi НЕС; 3) важливо зосередити зусилля на тих НЕС, якi
розвиваються чи прогнозуються; 4) треба будувати заходи нейтралiза-
цiї та компенсацiї НЕС на комплекснiй основi — вiдповiдно до науко-
вих розробок i можливостей практики; 5) бажано створити екологiчнi
центри вивчення локальних та регiональних НЕС.

8.3. Техногенна бiогеоценологiя та перiодичнi
типологiчнi системи техногенних екотопiв

Техногенна бiогеоценологiя (Травлеев, 1989) є системою знань,
яка розгортається у сучасний перiод, стосовно сутностi формування,
iснування, функцiонування та рiзних просторово-часових масштабiв
розвитку бiогеоценозiв у техногенному середовищi

Техногенезом О.Є.Ферсман (Баландин, 1982) назвав геохiмiчну
дiяльнiсть людини, проте сфера цього поняття розширена (Глазовская,
1988; Лукашев, 1987; Перельман, 1989) та його змiст визначається
сукупнiстю геохiмiчних, геологiчних, геофiзичних процесiв, якi зумов-
люються дiяльнiстю людини.

Техногенна бiогеоценологiя є органiчно спряженою з техногенною
екологiєю, що захоплює всю проблематику аут- i синекологiї органiзмiв
рiзних царств живої природи (насамперед, рослин), їхнi реакцiї,
адаптацiї, в перспективi їхню еволюцiю, розвиток бiогеоценозiв на
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фонi техногенезу, теорiю та практику оптимiзацiї стану органiзмiв,
нейтралiзацiї та компенсацiї порушень у бiогеоценозах.

В техногеннiй бiогеоценологiї цiлком логiчним є використання
пiдходiв i поняттєвого апарату загальної екологiї (Сукачев, 1964;
Бельгард, 1950) принципу деталiзацiї компонентiв бiогеоценозу
А.П.Травлеєва (1973) з вiдповiдними модифiкацiями. В першому
наближеннi доцiльним є визначення техногенного бiогеоценозу як
двокомпонентної системи, котру складають техногеннi екотоп i бiоце-
ноз. Техногеннi екотопи формуються на фонi техногенної дiяльностi
людини, iнженерно-технiчних i технологiчних процесiв рiзних вироб-
ництв, особливо чорної металургiї, хiмiчної промисловостi, паливно-
енергетичного, нафтопереробних, цементних та вiйськово-промисло-
вого комплексiв, целюлозних або льонокомбiнатiв, промислового,
дорожнього, цивiльного будiвництва, розробки корисних копалин,
фабрик по збагаченню рiзних бiдних руд, теплових (на рiзноманiтнiй
сировинi) електростанцiй, АЕС, тваринницьких комплексiв, якi своїми
вiдходами забруднюють усi середовища життя.

Значне мiсце займають штучне рельєфоутворення та перемiщення
мас гiрських порiд (механогенез) при рiзних iнженерно-геологiчних
заходах: 1) вибуховi, намивнi роботи, ущiльнення ґрунтiв, створення
вiдвалiв, обладнання фундаментiв; 2) захиснi заходи вiд абразiї,
денатурацiї, дефляцiї, ерозiї, карстоутворення, суффозiї. Геохiмiчно
техногенез визначається видобутком хiмiчних елементiв з природного
середовища, перегрупованням хiмiчних елементiв, змiною хiмiчного
складу сполук, створенням нових хiмiчних елементiв i сполук,
розсiюванням залучених у техногенез елементiв у навколишньому
середовищi, при цьому хiмiчнi елементи та їхнi сполуки, як викиди
промислових пiдприємств, можуть реагувати мiж собою, ускладнювати
загальну картину свого хiмiчного впливу.

Техногеннi порушення всiх середовищ життя характеризуються
широкими спектрами рiзноманiтних змiн, якi мають рiзнi наслiдки
в природних i штучно сформованих бiогеоценозах. Накладання,
iнтеграцiя рiзних техногенних порушень природного середовища,
штучне порушення геоморфологiї ускладнюють динамiчну картину
техногенних екотопiв i необоротних змiн у всiх їхнiх компонентах.

Пило-димо-газове, аерозольне та iншi забруднення в техногенних
екотопах класифiкуються як механiчнi, фiзичнi, хiмiчнi, за своєю дiєю
вони можуть бути: фоновi, iмпактнi (залповi), постiйнi, перiодичнi,
катастрофiчнi, параметричнi (що змiнюють нормативнi показники
атмосфери та ґрунту), iнгредiєнтнi (що вносять у екотоп новi хiмiчнi
сполуки, агенти техногенного забруднення).
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Техногеннi екотопи утворюються: 1) при зведеннi ґрунтiв; 2) пiдтоп-
леннi гарячими, стiчними, шахтними водами, вiдходами технологiч-
них процесiв, насичення ними ґрунтiв i вод; 3) створеннi рiзного типу
вiдвалiв; 4) винесеннi на земну поверхню гiрських порiд тощо, а також
упродовж авто-, залiзничних магiстралей i ЛЕП.

Техногеннi фактори загалом, i зокрема хiмiчнi, атмосфернi, мають
рiзнi концентрацiї, рiвень iнтенсивностi, дiапазон дiї, форми, характер
i напрями. Вони є динамiчними, вiдзначаються ступенями шкiдливих i
гранично припустимих норм концентрацiї та поширенням у просторi,
далеко вiд джерел викидiв, утворюючи техногеннi потоки та ореоли
розсiювання, що осiдають, накопичуються на поверхнi рослин, ґрун-
тiв (субстратiв взагалi) та змiнюють хiд екологiчних процесiв. Техно-
аеротоп, як приземна атмосфера техноекотопу, є найбiльш рухомим з
його компонентiв, залежний вiд сили та напрямку вiтрiв. Атмосфернi
забруднювачi — пил, дим, гази, аерозолi можуть створювати вологiснi
та фотохiмiчнi смоги, реагувати мiж собою, по рiзному дiяти на бiоту
та ґрунти. Вони можуть не тiльки осiдати, але й вмиватися опадами
в рослини та ґрунти («кислотнi» дощi). Вiдповiдним чином скривлю-
ються стани гелiо-, термо-гiгротопiв у техногенних бiогеоценозах. Про-
довжуючи екстраполяцiю бiогеоценологiчних понять вiдзначимо, що
техногенно порушенi ґрунти (чи субстрати) є техноедафотопами, для
яких характерними є великi рiзноманiття: це можуть бути зональнi
техногенно забрудненi, по рiзному деградованi ґрунти (z), субстрати
гiрських порiд, складованих у вiдвали: пухкi (g1), скельнi (l), або пi-
щанi (p) та урбогрунти (u). Типологiя техногенних екотопiв є однiєю з
теоретичних передумов оптимiзуючих заходiв, але вона не може бути
унiверсальною, проте, будуватися на полiкритерiльнiй основi.

Типологiя техногенних бiогеоценозiв може бути створена на
неформалiзованих засадах з використанням типологiчних iдей
О.Л.Бельгарда (Травлеев, 1999) i в формалiзованому пiдходi, як
будувалася типологiчна перiодична система парцел аренних соснових
лiсiв Присамар’я Днiпровського (Л.В.Шанда, 2006). Ми побудували
один з варiантiв типологiчної перiодичної системи техногенних екотопiв
з лiтофiльними субстратами (L) для встановлення можливих їхнiх
типiв за характером субстратiв (що позначенi вище), трофнiстю
субстратiв К (низькою — k1, середньою — k2, високою — k3) i рiвнями
їхнього забруднення M (слабким — m1, помiрним — m2, значним — m3)
на фонi таких рельєфних вiдмiнностей, як пласка форма (а), горбиста
(b), лощовинна (c), схили (d — Пд, e — ПдС, f — ПдЗ, g — Пн, h —
ПнС, i — ПнЗ) (табл. 8.3.1).
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Перiодичнi типологiчнi системи техногенних екотопiв для iнших
субстратiв i ґрунтiв можна формувати подiбним чином, крiм цього
можна створювати їх окремо для забрудненої атмосфери, чи ком-
плексно для техногенного аеротопу та едафотопу з рiзними рiвнями
забруднення. Це також вiдкриває принциповий шлях для деталiзацiї
як усiх компонентiв так i агентiв забруднення в техногенних бiогео-
ценозах.

Стан бiоти в цих бiогеоценозах, в основному, обмежений дослi-
дженнями рослинностi (Тарчевский, 1974; Травлеєв, 1989). Складний
комплекс забруднюючих речовин i похiдних їхнього реагування з лет-
кими речовинами та транспiрацiйною вологою в техноаеротопах дiє на
аеропланктон, обмiннi процеси мiж ним i техноедафотопом, фiксацiю
атмосферного нiтрогену тощо.

Техногеннi бiогеоценози є специфiчними системами органiзмiв
рiзних царств живої природи, серед яких утримуються здебiльшого
технотолерантнi форми (здатнi зберiгати життєдiяльнiсть в умовах
рiзного техногенного навантаження). Це означає, що цi бiогеоценози
є полями вiдбору технотолерантних видiв, окремих ценопопуляцiй
i екоелементiв у рiзних клинальних залежностях при негативних
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техногенних умовах. Формування техногенних бiогеоценозiв вiдзнача-
ється вихiдною випадковiстю комплектування складу та горизонталь-
них композицiй будови техногенних фiтоценозiв, початковим подолан-
ням техноекотопiчних, а потiм бiотичних бар’єрiв (опiр) при заселеннi.
Екологiчно в техногенних бiогеоценозах бiологiчнi види, в своїй стiй-
костi, можуть утворювати певнi ряди технотолерантностi: вiд широ-
кої (евритехноеки) до вузької, обмеженої певною мiрою техногенного
впливу (стенотехноеки) з рiзними переходами нiж ними. В техноген-
них бiогеоценозах агенти хiмiчного, променевого, польового (електро-
магнiтного, радiоактивного) напруження можуть дiяти як модифi-
катори життєдiяльностi (змiнюючи габiтус, окремi частини, органи
рослин; викликаючи фiзiолого-бiохiмiчнi змiни, денатурацiю сполук
у рослин) та мутагени. Морфози та фенокопiї, як неспадковi змiни
рослин, якi iмiтують мутацiї по рiзному виявляються у морфогенезi,
життєвих циклах, спричиняючи сукулентнiсть, неотенiю, карликовiсть,
ксерофiлiзацiю.

В техногенних екотопах у межах кожного рослинного виду, чи групи
видiв, можна виявити гомологiчнi ряди морфозiв, тобто ця закономiр-
нiсть пiдпорядковується закону М. I. Вавiлова. Разом з тим, неопра-
цьована проблема еволюцiйної ролi бiогеоценозiв набуває нових аспек-
тiв при встановленiй мутагеннiй дiї техногенних факторiв (хiмiчних
речовин, опромiнень, полiв), у тому числi таких, яких немає у приро-
дi, але є продуктами iнтеграцiї техногенних. В ценопопуляцiях техно-
генних фiтоценозiв мають мiсце змiни частот генiв, генотипiв, поява
нових алелей (натиск мутацiй).

Складнi екологiчнi та мiкроеволюцiйнi явища в техногенних бiо-
геоценозах поки що тiльки починають розкриватися в їхнiй науковiй
картинi з iснуванням техногенного полiморфiзму та техногенної гене-
тичної рiзноманiтностi.
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ПIСЛЯМОВА

Теоретизацiя була та залишається провiдною тенденцiєю в розбудовi
бiогеоценологiї як науки. Вона була спонукальним чинником наших
пошукiв i розробок з використанням принципiв рiзного рiвня осяжностi
та функцiональностi.

Осмислення та власне бачення сутностi бiогеоценозу дозволило
нам сформулювати концепцiї бiогеоценологiї, окреслити її рiзнорiвневi
загальнi та спецiальнi методологiчнi проблеми вiд онто- та гносеоло-
гiчних до мiждисциплiнарних, визначити її напрями, диференцiйова-
нiсть, осяжнi та перспективнi теоретичнi проблеми, загальнi функцiї
бiогеоценозу, особливостi його органiзованостi, структури та розвитку.

Принципи системностi, дискретностi, динамiзму, адаптацiоґенезу,
невизначеностi, доповняльностi, деталiзацiї, екстраполяцiї, аналогiї,
формалiзацiї, аналiзу та синтезу покривають усi поля наших пошу-
кових розробок, неальтернативних визначень, типологiчних побудов,
формулювання суджень про сутнiсть бiогеоценологiчних явищ i про-
цесiв. Цiлком очевидна неповнота та незакiнченiсть теоретичних
побудов i фактологiчних узагальнень у бiогеоценологiї достатньо
окреслюються принципом невизначеностi. Це також стверджується в
системностi бiогеоценозу з проявами хаосу, як системи з непiзнаними
та невизначеними закономiрностями.

Слiдуючи принципу доповняльностi ми широко використали неаль-
тернативнi доповнюючi пояснення та визначення, бiльш повно опису-
вали всi прояви сутностi бiогеоценозiв i їхнiх складових, особливостi
функцiонування адаптацiй, динамiки. В теорiях органiзованостi та
структури висвiтлили їхнi особливостi та форми з певною мiрою
паралелiзму для поглиблення уявлень кожної з них зокрема.

Дискретнiсть i формалiзацiя з довiльною, умовною символiкою, при
екстраполяцiї принципу структури перiодичної системи елементiв з
хiмiї, дозволили побудувати типологiчнi перiодичнi системи в теорiях
складу, будови, парцелярностi, взаємовiдносин органiзмiв, функцiону-
вання, розвитку бiогеоценозiв, їхнiх екотопiв, екологiчних нiш на фонi
рiзних етапiв онтогенезу та станiв життєдiяльностi органiзмiв.

Гравiтацiйний аспект бiогеоценозу дозволив висловити положення
про особливостi плинностi часу та онтогенезiв, залежний вiд маси
бiогеоценозу, що зумовлено багатьма причинами.

Стереометричний пiдхiд до самого бiогеоценозу та складаючих
органiзмiв, як його елементiв, визначив їхнє бачення, як особливих
природних тiл складної просторової будови зi складними топографiч-
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ними поверхнями та дозволив ввести особливий клас екоморф —
стереоекоморфи.

В стереометрiї екологiчної нiшi, як багатовимiрного простору ми
обгрунтували модель однопорожнинного гiперболоїду обертання, в
якому вiдлiки на вiсях екологiчних факторiв i ресурсiв ведуться не вiд
нульової точки, а вiд довiльно взятих.

В загальнiй теорiї розвитку вiдмiчений об’єктивно iснуючий в
природi, проте прихований змiст руху по спiралi, тому що спiраль
у своїх витках може мати рiзнi їхнi параметри та мати розрiдженi та
зближенi дiлянки. В спецiальнiй теорiї розвитку були видiленi сукце-
сiйнi системи двох типiв, сукцесiйний i ценопопуляцiйний аналiзи се-
рiйних угруповань, форми синегензу, його особливостi та закономiр-
ностi.

Окреслення охорони природи ми вiдобразили її загальною всесвiт-
ньою стратегiєю, конкретним формами стратегiй, феноменологiєю
довкiлля з психологiчними та освiтянськими аспектами, розкривши
змiст теорiї методологiї екологiчної освiти та її напрямами. Питання
прогресуючого техногенезу, як нестримного техногенного впливу на всi
середовища життя були висвiтленi в теорiї техногенної бiогеоценологiї
з прикладами типологiчних перiодичних систем техногенних екотопiв,
особливостей надзвичайних екологiчних ситуацiй, їхньою структурою
та оптимiзацiйних шляхiв.

Весь комплекс охоплених нами роздiлiв i вiддiлiв бiогеоценологiї,
є певною мiрою, наближеним та далеко незавершеним у її загальнiй
органiзованостi, функцiонуваннi та безупинному русi до нових
узагальнень, побудов, експериментальних розробок i впровадження в
практику оптимiзацiї бiогеоценотичного покриву.
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