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На основе принципа периодичес-
ких таблиц разработана методика изу-
чения экологического разнообразия
любых частей экологического про-
странства, широты и состава адаптив-
ных зон крупных таксонов. Проведен
анализ экопространства 51 мегатаксо-
нов современных многоклеточных
животных. Адаптивные зоны крупных
таксонов отражают уровень аромор-
фной организации, экологическую
специализацию, характер индивиду-
ального развития и стратегию освое-
ния экологического пространства. На
основе этих признаков разработана
экологическая классификация круп-
ных таксонов, отражающая трофичес-
кую структуру биосферы. Мегатаксо-
ны являются элементарными звенья-
ми трофической структуры биосферы.
Их совокупность определяет целост-
ность биосферы и устойчивость вхо-
дящих в нее экосистем.

The procedure of studying of an
ecological diversification of any parts
of ecological space, breadthes and a
compound of large taxons adaptive
zones is developed on the basis of a
principle of periodic tables. Analysis
of 51 megataxons modern metazoans
ecological space is carried out.
Adaptive zones of large taxons reflect
a level of aromorphic organizations,
ecological specialization, character of
individual development and strategy of
ecological space development .
Ecological classification of the large
taxons, reflecting trophic frame of
biosphere is developed on the basis of
these attributes. The megataxons are
elementary parts of trophic frame of
biosphere. The megataxons set defines
integrity of biosphere and stability of
ecosystems included in it.



Metazoa в целом совпадает с последова-
тельностью ее освоения консументами на
протяжении всего исторического разви-
тия биосферы. Ниже приводятся резуль-
таты сравнительного изучения адаптив-
ных зон 51 типов и классов многоклеточ-
ных животных — самых крупных состав-
ных частей Metazoa.

Освоенность экологического про-
странства разными таксонами. Адаптив-
ная зона Metazoa представляет из себя
совокупность адаптивных зон более мел-
ких таксонов, в данном случае классов и
типов. Широту адаптивной зоны каждо-
го из них можно измерить через подсчет
экоэлементов периодических таблиц [1.
Табл. 1—3]. Результаты этих измерений
представлены на рисунке 1 номинально
и в процентах от широты адаптивной
зоны Metazoa. Рисунок показывает, что
широта адаптивных зон сильно отлича-
ется у разных таксонов, причем по гра-

диенту (ступеням) возрастания широты
их можно определенным образом груп-
пировать. Ниже выделяются 4 группы
таксонов Metazoa по широте адаптивной
зоны, определяемые через понятие доми-
нирования:
1. Сверхдоминантная группа. Занима-

ет большую часть адаптивной зоны
Metazoa. К ней относятся 3 таксона с
широтой адаптивной зоны, превыша-
ющей 15 %: млекопитающие, немато-
ды и высшие насекомые.

2. Доминантная группа. Широта адап-
тивной зоны 10—15 %. Составляет
б таксонов: птицы, рептилии, олиго-
хеты, хелицеровые, брюхоногие, тур-
беллярии.

3. Субдоминантная группа. Широта
адаптивной зоны 4—10 %. Включает
13 таксонов: многоножки, пиявки,
высшие ракообразные, полихеты, тре-
матоды, цестоды, немертины, дву-
створчатые, скрыточелюстные насеко-

Рис. 1. Широта адаптивных зон крупных таксонов Metazoa. Все таксоны расположены
в порядке возрастания широты. Стрелками обозначены границы между группами

таксонов с разной степенью доминирования, выраженные ступенчатым понижением
широты A3



мые, максиллоподы, рыбы, коловрат-
ки, земноводные.

4. Рецессивная группа. Широта адаптив-
ной зоны не превышает 4 %. Включа-
ет 24 таксона: коралловые полипы,
губки, гидроидные, мшанки, морские
звезды и офиуры, жаброногие рако-
образные, морские лилии, плеченогие,
оболочники, сцифоидные, полухордо-
вые, первичные кольчецы, гребневи-
ки, голотурии, головоногие, морские
ежи, морские пауки, щетинкочелюст-
ные, брюхоресничные моллюски, фо-
рониды, погонофоры, бесчерепные, ло-
патоногие, моноплакофоры.
Широта адаптивной зоны является

следствием многих факторов, среди ко-
торых на первом месте по значимости
находятся морфофизиологические особен-
ности организации, определяющие мор-
фологическую пластичность. С другой
стороны, этот параметр определяет уве-
личение численности видов и расшире-
ние ареала таксона. В частности, между
широтой адаптивной зоны и количеством
видов таксона наблюдается прямая зави-
симость с высоким коэффициентом кор-
реляции (рис. 2). Следовательно, широ-
та адаптивной зоны отражает критерии
биологического прогресса [по 2] и слу-
жит его показателем. В соответствии с
этим вышерассмотренные группы таксо-
нов находятся на разном уровне биоло-
гического прогресса, отличаются способ-
ностью осваивать экологическое простран-
ство. Соответственно, сверхдоминантную
и доминантную группы можно рассмат-
ривать как прогрессивные, субдоминан-
тную группу — как умеренно прогрес-
сивную и рецессивную — как мало про-
грессивную. Эти группы играют неоди-
наковую роль в стабилизации и развитии
структуры биосферы. В этом смысле вы-
деленные группы отвечают системе В. Н.
Шиманского [3. С. 37], разделявшего
крупные таксоны на маркирующие и
фоновые. К первой группе он отнес (для
кайнозоя) насекомых, млекопитающих и
птиц, что сближает её со сверхдоминант-
ной и доминантной группами настоящей
работы. Фоновая группа, видимо, соот-
ветствует субдоминантной и рецессивной.

Адаптивные зоны крупных таксонов
отличаются не только широтой, количе-
ственно, но и внутренними своими осо-
бенностями — соотношением экоэлемен-

тов разного типа. Эти качественные раз-
личия могут помочь понять причины
биологической прогрессивности той или
иной группы. В основном эти отличия
касаются соотношения моно- и политак-
сонных экоэлементов, экоэлементов ра-
стительноядных и хищных животных и
экоэлементов водных и сухопутных эко-
меров.

Соотношение моно- и политаксон-
ных экоэлементов свидетельствует об
использовании таксоном определенной
стратегии освоения экологического про-
странства. Преобладание в адаптивной
зоне монотаксонных экоэлементов свой-
ственно таксонам, избегающим конкурен-
ции и осваивающим преимущественно
новые области экопространства. Эти об-
ласти чаще всего являются менее опти-
мальными для существования, чем давно
заселенные и освоенные, и требуют вы-
сокой сопротивляемости к воздействию
неблагоприятных абиотических условий.
В противоположность этому таксоны, у
которых в адаптивной зоне преобладают
политаксонные экоэлементы, должны об-
ладать хорошей конкурентоспособностью
для выживания в благоприятных абио-
тических условиях с высокой населенно-
стью. Обе стратегии освоения экопрост-
ранства близки по сути двум типам стра-
тегии выживания, выделенным отдельно
для животных (г- и К-стратегии [по 4; 5])
и растений (патиентная и виолентная
[по 6]; стресс-толерантная и конкурент-
ная [по 7]). Несмотря на кажущуюся бли-
зость, ни один из этих терминов не под-
ходит для обозначения соответствующих



стратегий освоения экопространства, по-
скольку они не предназначены для круп-
ных таксонов. Их использование для ви-
дов основано на критериях жизненного
цикла, плодовитости и размерах тела —
параметров, широко варьирующихся внут-
ри крупных таксонов. Поэтому в монотак-
сонном экоэлементе адаптивной зоны мо-
гут присутствовать как г- так и К-виды.
Успех же в использовании крупным так-
соном той или иной стратегии освоения
экопространства зависит от ароморфозов
и уровня организации, определяющих его
своеобразие. Вышеперечисленные признаки
стратегий выживания (характер жизнен-
ного цикла, плодовитость и размер тела) к
ароморфозам не относятся. Поэтому для
крупных таксонов обе стратегии освоения
экопространства предлагается называть эк-
спансивной и агрессивной. Первая из них
осуществляется через освоение незаселен-
ного экопространства (экогенетической
экспансии [по 8. Т. 2. С. 231]) и характе-
ризуется большой долей монотаксонных
экоэлементов. Агрессивная стратегия так-
сона связана с освоением популярного экоп-
ространства и последующей его конкурен-
цией с другими таксонами. Соответствен-
но, биологический прогресс таксона может
быть связан с любой стратегией.

По сотношению моно- и политаксон-
ных экоэлементов (рис. 3) и принадлеж-
ности к определенной стратегии освое-
ния экопространства все рассматривае-
мые таксоны Metazoa можно разделить
на 5 групп:

Универсальная. Содержание моно- и
политаксонных экоэлементов одинаково
велико. Таксоны одновременно высоко-
агрессивны и экспансивны, т. е. способ-
ны к завоеванию популярного экопрост-
ранства и освоению незаселенного. В со-
ставе группы 3 таксона: высшие насеко-
мые, млекопитающие, олигохеты.

Преимущественно экспансивная.
Высокоэкспансивные таксоны с преобла-
данием монотаксонных экоэлементов.
Включает 1 таксон — птицы.

Преимущественно агрессивная. Вы-
сокоагрессивные таксоны с преобладани-
ем политаксонных экоэлементов. В группу
входят 18 таксонов: нематоды, рептилии,
хелицеровые, брюхоногие, турбеллярии,
многоножки, пиявки, высшие ракообраз-
ные, полихеты, трематоды, цестоды, не-
мертины, двустворчатые, скрыточелюст-
ные насекомые, максиллоподы, рыбы,
коловратки, земноводные.

Подчиненная. Низкоагрессивные и
еще менее экспансивные таксоны. Боль-

Рис. 3. Количество монотаксонных экоэлементов и широта адаптивных зон крупных
таксонов Metazoa. Все таксоны расположены в порядке возрастания широты A3



шая часть или вся адаптивная зона
представлена политаксонными экоэле-
ментами. Как правило, экологически это
низкопластичные, древние таксоны,
обитатели популярного и высокопопу-
лярного экопространства только водно-
го и преимущественно морского экоме-
ра. Выживание в популярных биото-
пах обеспечивается зачастую высокой
специализацией видов. Состав группы
включает 24 таксона: коралловые поли-
пы, губки, гидроидные, мшанки, морс-
кие звезды и офиуры, жаброногие ра-

кообразные, морские лилии, плечено-
гие, оболочники, сцифоидные, полухор-
довые, первичные аннелиды, гребневи-
ки, голотурии, головоногие, морские
ежи, морские пауки, щетинкочелюст-
ные, брюхоресничные моллюски, форо-
ниды, погонофоры, бесчерепные, лопа-
тоногие, моноплакофоры.

Соотношение группировки таксонов по
широте адаптивной зоны с группиров-
кой в отношении экспансивности и аг-
рессивности можно представить следу-
ющим образом (табл. 1):

Таблица 1
Классификация крупных таксонов по широте адаптивной зоны и по степени

экспансивности и агрессивности



Таблица показывает, что группиров-
ки таксонов по различным признакам во
многом совпадают. Наибольшей способ-
ностью к завоеванию популярного экоп-
ространства и освоению незаселенного
обладают доминантные группы. Субдо-
минантная и рецессивная группы цели-
ком совпадают с группами самого низко-
го потенциала освоения — преимуществен-
но агрессивной и подчиненной. Агрес-
сивная стратегия может использоваться
на основе узкой специализации видов в
популярном экопространстве. Экспансив-
ная стратегия требует повышения уров-
ня всей организации за счет новых аро-
морфозов [8]. Видимо, поэтому большин-
ство таксонов использует агрессивную
стратегию, не требующую высокой аро-
морфности. Этим же можно объяснить и
сверхдоминантный статус нематод, кото-
рые не обладают выраженной ароморф-
ной организацией и достигают большой

адаптивной широты путем специализа-
ции в мелком или очень мелком размер-
ном классе животных. Вполне понятна
принадлежность птиц к преимуществен-
но экспансивной группе: освоение труд-
нодоступного воздушного экопростран-
ства требует очень высокой организации,
которая у птиц выражена ярко. Это един-
ственный таксон, у которого доля моно-
таксонных экоэлементов превышает 50%
(рис. 4), Несколько менее понятна при-
надлежность к универсальной группе оли-
гохет, которые по набору экоэлементов
также характеризуются высоким экораз-
нообразием.

Соотношение экоэлементов водных
и сухопутных экомеров. Согласно вы-
водам предыдущего пункта, для более
прогрессивных групп при освоении экоп-
ространства характерен переход от аг-
рессивной к экспансивной стратегии, тре-
бующей повышения энергетического и

Рис. 4. Доля монотаксонных (белые линии) и политаксонных (черные линии)
экоэлементов от широты адаптивных зон крупных таксонов Metazoa. Все таксоны

расположены в порядке возрастания номинального количества монотаксонных
экоэлементов



Рис. 5. Распределение крупных таксонов Metazoa в зависимости от широты
адаптивной зоны и индекса величины экологического стресса. Объяснения см. в тексте

2, 3, 4 — индексы, показывающие вели-
чину экологического стресса. Соответ-
ственно, чисто морские животные долж-
ны характеризоваться Se = 1, солонова-
товодные Se = 2, пресноводные Se = 3 и
сухопутные Se = 4. Поскольку большин-
ство таксонов принадлежит к различным
экомерам, то для них свойственны про-
межуточные значения Se. Для большин-
ства крупных таксонов животных свой-
ственно свое специфическое значение Se,
при этом оно увеличивается прямо про-
порционально с широтой адаптивной
зоны (рис. 5). Поскольку Naявляется по-
казателем биологической прогрессивнос-
ти, эта закономерность означает, что бо-
лее прогрессивные таксоны тяготеют и
приурочены к более стрессовым место-
обитаниям, в первую очередь к сухопут-
ным. Очевидно, масштабное расширение
адаптивной зоны в пределах только од-
ного, менее стрессового, экомера (в пер-
вую очередь морского) практически не-
возможно, поскольку он является более
популярным и освоение его связано с по-
вышенной конкуренцией. Это правило
хорошо отражено на графике: у морс-
ких животных в интервале Se = 1—2 ши-
рота адаптивной зоны варьирует слабо,
в то время как у сухопутных таксонов в



интервале Se = 3—4 это варьирование
значительное. Интервал Se = 2—3 харак-
теризуется промежуточными значениями.
Иными словами, биологический прогресс
таксона повышается только при экологи-
ческой экспансии более труднодоступно-
го экологического пространства, где эко-
лицензий всегда должно быть больше. Эта
закономерность выявлена давно (напри-
мер см. [9]) и в той или иной форме
многократно обсуждалась в литературе.
Среди Metazoa в морском экомере отме-
чается 38 крупных таксонов, среди кото-
рых 15 являются полностью морскими
(рис. 6), 22 таксона расположены в со-
лоноватоводном экомере, при этом чисто
солоноватоводные таксоны отсутствуют.
23 таксонами освоен пресноводный эко-
мер, но также не наблюдается крупных
таксонов, целиком специализированных
в пресных водах. 18 таксонов обитают и
в сухопутном экомере, при этом 9 из них
являются преимущественно сухопутными
(настоящие насекомые, хелицеровые, мле-
копитающие, рептилии, нематоды, амфи-
бии, олигохеты, пиявки, немертины), а
3 целиком принадлежат экомеру суши
(птицы, многоножки, скрыточелюстные
насекомые). Соответственно, рецессивная
группа (24 таксона) полностью состоит
из водных таксонов, преимущественно
морских. Из чисто морских таксонов наи-
более широкой адаптивной зоной обла-
дают коралловые полипы. Таксоны сверх-
доминантных и доминантных групп от-
личаются преобладанием сухопутных эко-
элементов в своих адаптивных зонах
(рис. 5). Таким образом, экспансивная
стратегия доминантных групп таксонов
и их биологическая прогрессивность во
многом связаны с освоением сухопутно-
го экопространства.

По соотношению экоэлементов рас-
тительноядных и зоофагов в адаптив-
ных зонах наблюдается дифференциация
таксонов, как минимум, на три группы
(рис. 7): растительноядные (включая се-
стонофагов, питающихся не только фи-
топланктоном, но и детритом), зоофаги
и смешанного типа. К чисто раститель-
ноядной группе относятся 12 таксонов
(губки, мшанки, коловратки, жаброно-
гие ракообразные, плеченогие, полухор-
довые, первичные аннелиды, морские
ежи, форониды, погонофоры, бесчереп-
ные, моноплакофоры). К группе зоофа-

гов принадлежит 9 таксонов (коралловые
полипы, гидроидные, сцифоидные, греб-
невики, морские пауки, щетинкочелюст-
ные, головоногие, трематоды, цестоды).
Обе группы представлены специализиро-
ванными животными, не входящими ни
в одну из групп высокого доминирования
(сверхдоминантную и доминантную). До-
минирующие таксоны обладают экоэлемен-
тами как растительноядных, так и хищ-
ного типа. Здесь можно выделить две под-
группы: преимущественно растительнояд-
ных и преимущественно зоофагов. Первая
подгруппа характеризуется высокой до-
лей, выше 50%, экоэлементов раститель-
ноядных животных (10 таксонов): голо-
турии, двустворчатые, оболочники, оли-
гохеты, многоножки, скрыточелюстные
насекомые, брюхоногие, высшие ракооб-
разные, полихеты, лопатоногие. Преиму-
щественно зоофаги с долей экоэлементов
фитофагов менее 50 % включают 15 так-
сонов: высшие насекомые, максиллоподы,
морские звезды, млекопитающие, морские
лилии, птицы, хелицеровые, нематоды, не-
мертины, рептилии, рыбы, гребневики,
брюхоресничные моллюски, земноводные,
турбеллярии.

Характерной особенностью всех 4
групп доминирования по широте адап-
тивной зоны является присутствие в каж-
дой из них представителей практически
всех ярусов пищевой пирамиды: консу-
ментов нижнего уровня (растительнояд-
ных), среднего уровня (мелких хищни-
ков), высокого уровня (средних хищни-
ков) и верхнего уровня (крупных хищ-
ников) (табл. 2).

Между членами разных пищевых
уровней отсутствует конкуренция, поэто-
му именно такое распределение позволя-
ет достигать одинаково высокого уровня
биологического прогресса таксонам, на-
ходящимся на разных ступенях систем-
ной организации (например нематодам
и млекопитающим).

По количеству экоэлементов каждый
трофический уровень должен характери-
зоваться определенным объемом. Это свя-
зано с тем, что биоразнообразие и эко-
разнообразие прямо взаимосвязаны с вы-
сокой степенью корреляции с основными
параметрами пищевой пирамиды (био-
масса и связанная энергия) [10] и могут
быть выражены через них. В данном
случае размер каждого яруса пищевой
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Рис. 6. Соотношение экоэлементов водного и сухопутного экомеров адаптивных зон
крупных таксонов Metazoa в номинальных величинах (А) и относительно широты

адаптивных зон (Б). Все таксоны расположены в порядке возрастания номинального
количества сухопутных экоэлементов. Тонкими стрелками обозначены

сверхдоминантные таксоны, жирными — доминантные, большой стрелкой показана
граница между рецессивной группой и остальными таксонами



Рис. 7. Распределение крупных таксонов Metazoa no содержанию экоэлементов экомера
растительноядных животных. Все таксоны расположены в порядке возрастания доли

фитофагов. Черным цветом обозначены сверхдоминантные таксоны, штриховкой —
доминантные и белым — субдоминантные и рецессивные

пирамиды биосферы можно выразить че-
рез количество адаптивных зон условных
семейств (АЗУС, см. в [1]). В соответ-
ствии с таблицей было подсчитано число
АЗУС для четырех уровней пищевой пи-
рамиды биосферы (рис. 8). На рисунке
видно, что экоразнообразие в целом
уменьшается от нижнего яруса фитофа-
гов к верхнему ярусу крупных хищни-
ков, что соответствует основному прин-
ципу пищевой пирамиды. Этот принцип
полностью соблюдается как для всех эко-
меров, так и для экомера суши, но в мень-
шей степени соблюдается для водного эко-
мера. В последнем случае объем уровня
мелких хищников превышает предыду-
щий уровень. Этот факт может быть
объяснен различными причинами: его
можно рассматривать как артефакт пе-
риодической таблицы водного экомера и
как реальную закономерность. В каче-
стве артефакта периодической таблицы
можно считать отсутствие в ней области

экопространства для одноклеточных жи-
вотных, которые являются консумента-
ми первого порядка и образуют значи-
тельную часть биомассы зоопланктона.
Их адаптивные зоны характеризуются
специфическими измерениями, которые
значительно увеличили бы объем (эко-
разнообразие) первого яруса пищевой
пирамиды консументов. Поскольку
Protozoa в данной работе не рассматри-
ваются, соответственно и размер первого
яруса здесь меньше.

Наблюдаемый факт также совпадает с
широко известным явлением частичной
инверсии пирамиды биомасс и энергии
в водных экосистемах, основная особен-
ность которой — равенство или превы-
шение биомасс консументов низших
уровней по сравнению с продуцентами.
Биомасса консументов высоких уровней
(крупных и средних хищников) умень-
шается кверху в соответствии с принци-
пом пищевой пирамиды. Частичная ин-



Таблица 2
Классификация крупных таксонов по широте адаптивной зоны

и трофическому уровню

версия водной трофической пирамиды
объясняется тем, что зоопланктон обла-
дает самой высокой эффективностью по-
требления пищи среди остальных орга-
низмов [10] и высокой скоростью раз-
множения. Избыток энергии на тро-
фическом уровне обязательно должен со-
провождаться появлением новых эколо-
гических лицензий, в дальнейшем эколо-
гических ниш и адаптивных зон. С этой
позиции также может быть объяснена
наблюдаемая инверсия пирамиды экоп-
ространства водного экомера.

Соотношение простых и сложных
экоэлементов. Широта экологической

ниши включает весь диапазон условии и
ресурсов, к которым имеет отношение
организм на протяжении своего индиви-
дуального развития. Для видов с непря-
мым развитием (метаморфозом), имею-
щим разного рода личиночную(-ные) и
сенильную (репродуктивную) стадии,
широта экологической ниши увеличива-
ется, в особенности, если личинка при-
надлежит другому экомеру, нежели
взрослая особь. Соответственно, и адап-
тивные зоны таксонов, у которых виды
характеризуются развитием с метаморфо-
зом, будут более широкими. Они отлича-
ются наличием сложных экоэлементов
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Рис. 8. Экоразнообразие трофических уровней консументов в пишевой пирамиде
биосферы. Экоразнообразие выражается через совокупную таксономическую нагрузку

количество адаптивных зон условных семейств

(см. выше). Крупные таксоны рангом
классов и типов включают в себя более
мелкие таксоны, имеющие как прямое,
так и непрямое развитие. Следователь-
но, и адаптивная зона классов и типов
будет включать в себя как сложные, так
и простые экоэлементы. Их соотношение
представляется неслучайным и зависит от
выбранной стратегии освоения экопрос-
транства.

Оба типа развития имеют свои пре-
имущества и недостатки: непрямое раз-
витие позволяет переключиться в стрес-
совой ситуации на один из экомеров и
таким путем избегнуть вымирания; пря-
мое развитие сокращает общую смерт-
ность, поскольку на личиночной стадии
смертность, как правило, очень высока.
Поэтому выбор типа онтогенеза должен
быть обязательно связан с определенной
стратегией освоения экологического про-
странства. Поскольку выбор стратегии
освоения связан с биологической прогрес-

сивностью таксона (см. выше), соотно-
шение простых и сложных экоэлементов
удобно выражать через отношение их к
широте адаптивной зоны.

Все таксоны Metazoa, по соотношению
простых и сложных экоэлементов, мож-
но разделить на три группы:

1. Таксоны с преимущественно не-
прямым развитием. 23 таксона, вклю-
чающие, в основном, первичноводных
морских животных: брюхоногие, высшие
ракообразные, полихеты, двустворчатые,
максиллоподы, гидроидные, мшанки,
морские звезды, жаброногие ракообраз-
ные, морские лилии, плеченогие, сцифо-
идные, первичные аннелиды, головоно-
гие, голотурии, морские ежи, морские
пауки, щетинкочелюстные, брюхореснич-
ные моллюски, кишечнодышащие, форо-
ниды, цериантарии, лопатоногие, моно-
плакофоры.

Освоение экологического простран-
ства происходит на личиночной стадии



развития (планула, трохофора, велигер,
аурикулярия, науплиус и пр.), поэтому
расширение адаптивной зоны сопровож-
дается увеличением числа сложных экоэ-
лементов (рис. 9). Простые экоэлементы
увеличиваются незначительно либо вовсе
отсутствуют. При дальнейшем росте адап-
тивной зоны (свыше 100 экоэлементов)
происходит резкое увеличение темпов
роста простых экоэлементов, а число
сложных начинает уменьшаться. При
широте адаптивной зоны около 170 чис-
ло простых и сложных экоэлементов срав-
нивается и в дальнейшем их соотноше-
ние меняется на противоположное. По-

добная смена доминирования непрямого
развития на прямое объясняется, види-
мо, тем, что таксоны с большей широтой
адаптивной зоны начинают в большей
степени осваивать экомеры с высоким
показателем экологического стресса, в
первую очередь сухопутный.

2. Таксоны с преимущественно пря-
мым развитием. 12 таксонов беспозвоноч-
ных с преобладанием пресноводных и су-
хопутных групп: настоящие насекомые,
нематоды, олигохеты, хелицеровые, тур-
беллярии, многоножки, пиявки, немерти-
ны, скрыточелюстные насекомые, колов-
ратки, коралловые полипы, гребневики.

Рмс. 9. Соотношение простых и сложных экоэлементов у таксонов с преимущественно
непрямым развитием. Объяснения см. в тексте. Каждый таксон характеризуется

двумя точками, соединенными вертикальной линией



Число простых экоэлементов всегда
превышает количество сложных, однако
поведение кривых простых и сложных
экоэлементов имеет аналогичный харак-
тер, как и в группе 1 (рис. 10). Перво-
начально, при увеличении широты адап-
тивной зоны, освоение экопространства
происходит за счет увеличения простых
экоэлементов. В дальнейшем рост широ-
ты осуществляется уже за счет сложных
экоэлементов, при этом доля простых
уменьшается.

Закономерное изменение соотношения
простых и сложных экоэлементов с рос-
том широты адаптивной зоны беспозво-
ночных позволяет предполагать, что это
соотношение имеет адаптивное значение
для освоения экопространства. В первой
группе после широты адаптивной зоны,
равной 170, простые экоэлементы начи-
нают доминировать, при этом 4 таксона
из 6 (в обеих группах) с широтой выше
170 являются преимущественно сухопут-
ными. Таксоны, ориентирующиеся на

освоение более стрессового экопростран-
ства, переходят во 2 группу таксонов.
Этим можно объяснить, почему различ-
ные классы одного типа (т. е. имеющие
один план строения) расположены в раз-
ных группах. Например, из типа анне-
лид все первичноводные классы (поли-
хеты и архианнелиды) находятся в пер-
вой группе, в то время как олигохеты и
пиявки, как преимущественно пресновод-
ные и сухопутные, перешли во вторую.
То же относится к классу коралловых
полипов, находящемуся во второй груп-
пе, в то время как остальные классы ки-
шечнополостных расположены в первой.
Несмотря на то, что это чисто морские
животные, среди остальных стеногалин-
ных морских таксонов они обладают наи-
большей широтой адаптивной зоны. Воз-
можно, они также освоили более стрес-
совые местообитания, но только внутри
морского экомера (например абиссаль-
ный). Класс гастроподы по соотношению
экомеров находится примерно на грани-

Рис. 10. Соотношение простых и сложных экоэлементов у таксонов с преимущественно
прямым развитием. Объяснения см. в тексте. Каждый таксон характеризуется двумя

точками, соединенными вертикальной линией



Рис. 11. Соотношение простых и сложных экоэлементов у хордовых.
Объяснения см. в тексте. Каждый таксон характеризуется двумя точками,

соединенными вертикальной линией

це обоих групп и почти «готов» перейти
во вторую, что можно объяснить экспан-
сией пресных вод и суши легочными мол-
люсками.

Однако полностью объяснить адаптив-
ный смысл наблюдаемой закономерности
только с позиции экспансии экопростран-
ства достаточно трудно, поскольку она
проявляется у множества столь разнород-
ственных животных совсем неоднознач-
но. В частности, не совсем понятно, по-
чему во второй группе при значитель-
ном расширении адаптивной зоны обя-
зательно необходимо увеличивать число
сложных экомеров (у нематод и высших
насекомых). Является ли это проявлени-
ем экспансивности, или это просто ина-
даптивное наследие, доставшееся от пер-
вичноводных предков, которое легче транс-
формировать, нежели полностью от него
избавиться? Характерно, что большинство
видов представителей 2 группы относятся
к мелкому или очень мелкому размерно-
му классу, среди которых значительную
долю занимают паразиты. Мелкие живот-
ные, ограниченные в передвижении, нуж-
даются в разного рода расселительных

стадиях, поэтому непрямое развитие здесь
может иметь адаптивный смысл. В част-
ности, трематоды и цестоды занимают осо-
бое место среди этой группы, поскольку
представлены только паразитическими
видами. Именно поэтому у них число слож-
ных экомеров превышает количество пря-
мых (при высоком числе последних), но
по абсолютной величине приравнивается
к нематодам и насекомым. В связи с этим
трематод и цестод можно отнести ко вто-
рой группе несколько условно либо выде-
лить в отдельную подгруппу, наряду с
нематодами и насекомыми (на рис. 10
показаны отдельные кривые для такой
подгруппы).

3. Группа хордовых. У 7 таксонов
типа хордовых соотношение простых и
сложных экоэлементов в целом подчиня-
ется закономерности, свойственной бес-
позвоночным: число простых экоэлемен-
тов увеличивается с широтой адаптивной
зоны и освоением более стрессовых эко-
меров (рис. 11). При этом количество
простых экоэлементов превышает число
сложных за значением широты 170 эко-
элементов, свойственной для сухопутных



Рис. 12. Соотношение простых и сложных экоэлементов у таксонов с преимущественно
непрямым развитием и хордовых. На основании закономерного поведения

аппроксимационных кривых обе группы можно рассматривать как одно целое.
Объяснения см. в тексте

животных. Так, у трех в целом сухопут-
ных таксонов — рептилий, птиц и млеко-
питающих, сложные экоэлементы вообще
отсутствуют, что определяет своеобразие
этой группы (в отличие от предыдущей).
Сложные экоэлементы характерны для вод-
ных таксонов, в первую очередь рыб и
амфибий. Общий тренд изменений рассмат-
риваемого соотношения совпадает с эво-
люционной последовательностью хордо-
вых. Первые 4 таксона относятся к пер-
вичноводным организмам и, соответствен-
но, они отличаются превышением сложных
экоэлементов. В связи с этим группа хор-
довых имеет много общего с первой груп-
пой таксонов, и по направлению тренда
они образуют с ней единую группу. Гра-
фически кривые хордовых органически
сочетаются с кривыми первой группы и
отражают общую закономерность (рис. 12).

Таким образом, характер индивиду-
ального развития у Metazoa напрямую
зависит от широты адаптивной зоны и

стрессовых особенностей занимаемых эко-
меров. Выбор типа развития представ-
ляется канализированным, о чем свиде-
тельствует высокий коэффициент корре-
ляции между широтой адаптивной зоны
и числом простых и сложных экоэлемен-
тов у неродственных таксонов (рис. 12).
Непрямое развитие постепенно заменя-
ется прямым при освоении водными так-
сонами сухопутного экомера. Это пра-
вило соблюдается при условии, что так-
сон не представлен животными мелкого
и очень мелкого размерного класса, а
также паразитами. В противном случае,
непрямое развитие снова приобретает
адаптивное значение.

Обсуждение. Достоверность вышерас-
смотренной картины целиком зависит от
корректности составленных периодичес-
ких таблиц. Добавление лишних рядов
или групп экомеров или исключение не-
обходимых для данного ранга таксонов
приведет к искажению информации и



последующих выводов. Проверкой адек-
ватности составленных периодических
таблиц является совпадение результатов
анализа таблиц с эмпирическими зако-
номерностями, выявленными фундамен-
тальной экологией и учением о макро-
эволюции. Рассмотренные закономерно-
сти группировки таксонов по широте
адаптивной зоны и входящих в неё бо-
лее мелких подразделений (соотношения
моно- и политаксонных экоэлементов,
водных и сухопутных экоэлементов и др.)
во многом совпадают с теоретическими
представлениями об экологической диф-
ференциации и эволюции основных сис-
тематических групп и эволюции биосфе-
ры. Это позволяет полагать, что в целом
они отражают существующую реальность.

Адаптивные зоны крупных таксонов
отличаются друг от друга целым рядом
параметров — широтой, соотношением
экоэлементов разных экомеров, простых
и сложных экоэлементов, таксономичес-
кой нагрузкой и пр. Поэтому крупные
таксоны обладают выраженной экологи-
ческой уникальностью, аналогичной уни-
кальности видов, характеризующихся
сходным набором признаков (широта и
положение экологической ниши, числен-
ность, мозаичность распространения и
др.). Соответственно, крупные таксоны
как таковые также должны формировать
структуру экосистемы, но уже в глобаль-
ном — биосферном масштабе. Эта струк-
тура принципиально не отличается от
структуры небольшой экосистемы и пред-
ставляет, по сути, биосферную пищевую
пирамиду (не включая продуцентов).

Экосистема биосферного масштаба так-
же характеризуется стандартным набо-
ром признаков: биоразнообразием (в дан-
ном случае совокупностью крупных так-
сонов), пищевой структурой, численной
структурой (наличие экологических до-
минант, аутсайдеров) и др. Соответствен-
но, крупные таксоны, как и виды в эко-
системе, занимают определенное место и
выполняют свою определенную функцию.
Последнее положение доказывается тем,
что крупные таксоны, как и мелкие, не-
смотря на разнообразие экологических
ниш составляющих их видов, отличают-
ся определенной специализацией, кото-
рую можно вполне четко обозначить.
Следовательно, можно говорить о том,

что биосфера обладает специфической
структурой, определяемой совокупностью
крупных таксонов и их адаптивных зон.
Взаимосвязи этих компонентов являются
главным каркасом структуры, однако они
должны отличаться от тривиальных пи-
щевых связей мелких экосистем каким-
то новым качеством.

Как известно, главным свойством си-
стемы, в т. ч. и экологической, является
ее целостность [11, 12, 13]. Последняя
определяется, в первую очередь, особен-
ностями её структуры. Для экосистем не-
большого и среднего ранга следствием
целостности является устойчивость эко-
системы. Соответственно, структура эко-
системы определяет её устойчивость. Для
биосферы как глобальной экосистемы
подобная функция структуры не являет-
ся актуальной, поскольку биосфера прак-
тически неуничтожима, пока существует
географическая оболочка. Следовательно,
устойчивость биосферы является относи-
тельно постоянной и у структуры био-
сферы (в вышерассмотренном качестве)
должна быть другая функция. Наиболее
вероятная функция структуры биосфе-
ры состоит в уменьшении и редукции
потерь органического вещества и био-
генных элементов из пищевой пирами-
ды в литосферу. Эта мысль в той или
иной форме рассматривалась многократно
в литературе (например в [14, 8, 15, 16]).
Эта функция может осуществляться дво-
яким путем: экспансивным — завоевание
нового, более труднодоступного экопрос-
транства, и агрессивным — захватом по-
пулярных экомеров более прогрессивны-
ми таксонами и (или) узкой специализа-
цией внутри тех же экомеров. Современ-
ная биосфера является практически
сформированной, поскольку накаплива-
емое и способное к захоронению органи-
ческое вещество почти полностью возвра-
щается в пищевые сети и не выпадает из
пределов биосферы. Это осуществляется
имеющимся арсеналом экологических
ниш и адаптивных зон, образовавшихся
при освоении различных экомеров так-
сонами.

Каждый крупный таксон является це-
лостной системой [17] и в силу особенно-
стей своей организации имеет специфи-
ческие возможности в освоении экопрос-
транства (совпадение понятий «таксон»



и «жизненная форма» по [18]). Поэто-
му он является незаменимым на данный
момент времени и представляет необ-
ходимую часть структуры биосферы. На-
пример, именно поэтому млекопитающие,
несмотря на всю прогрессивность своей
организации, ни при каких условиях не
смогут заменить более низко организо-
ванных губок или двустворчатых мол-
люсков. Следовательно, каждый круп-
ный таксон, характеризующийся спе-
цифическим планом строения, являет-
ся элементарной единицей пищевой
структуры биосферы, исчезновение
которой понижает её целостность.
В этом смысле роль крупных таксонов в
биосфере аналогична функции видов в
биоценозах. Эта функция выполнима
при условии системной целостности
крупных таксонов

Среди крупных таксонов Metazoa мож-
но выделить ключевые типы, аналогич-
ные по функции группам видов, опреде-
ляющим состояние экосистемы: доминан-
там, эдификаторам, пионерным и климак-
сическим видам и пр. В основном к ним
принадлежат таксоны, доминирующие по
широте адаптивной зоны (сверхдоминан-
тная и доминантная группы). Как прави-
ло, эти таксоны обладают большой спо-
собностью к экспансии экопространства.
Их можно считать основными держате-
лями структуры этажей консументов. Сре-
ди этих групп наблюдаются таксоны, сто-
ящие на различных ступенях организа-
ции. Они достигли равных экспансивных
способностей и биологического прогресса
различными путями (уровнем ароморф-
ной организации, морфологической и ге-
неративной пластичностью и др.). Разбо-
ру этих путей предполагается посвятить
следующие части данной публикации.

Выводы. 1. Метод периодических
таблиц является адекватным инструмен-
том для изучения экологии надвидовых
таксонов.

2. Адаптивная зона современных
Metazoa на уровне мегатаксонов освоена

неравномерно. Плотность освоения экоп-
ространства зависит от его стрессовых
особенностей и наследует историю этого
освоения.

3. Широта адаптивной зоны является
хорошим показателем биологического
прогресса таксона и может рассматри-
ваться как один из его критериев.

4. Биологический прогресс таксона по-
вышается только при экологической экс-
пансии более труднодоступного экологи-
ческого пространства.

5. Освоение экопространства круп-
ными таксонами происходит на основе
двух стратегий освоения — экспансив-
ной и агрессивной. Доминантные (мар-
кирующие) группы обладают наиболь-
шей способностью к завоеванию попу-
лярного экопространства и освоению не-
заселенного, однако при освоении
эколицензий предпочитают переход от
агрессивной к экспансивной стратегии.
Они тяготеют и приурочены к более
стрессовым местообитаниям, в первую
очередь к сухопутным. Менее прогрес-
сивные (фоновые) группы таксонов
вынуждены использовать агрессивную
стратегию в сочетании с узкой специа-
лизацией.

6. Характер индивидуального разви-
тия у Metazoa напрямую зависит от ши-
роты адаптивной зоны и стрессовых осо-
бенностей занимаемых экомеров. При ос-
воении водными таксонами сухопутного
экопространства непрямое развитие за-
меняется прямым. Поэтому выбор опре-
деленного типа развития является доста-
точно жестко канализированным.

7. Мегатаксоны являются элементар-
ными структурными единицами трофи-
ческой структуры биосферы, влияющи-
ми на её целостность и незаменима на
данный момент времени.

8. Пищевая пирамида консументов
биосферы характеризуется не только за-
кономерным уменьшением биомассы и
энергии к верхним ярусам, но и ана-
логичным уменьшением экоразнообра-
зия.
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