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Аннотация. В статье обсуждается специфика подхода экологической биофизики к исследования 
экологических систем и земной биосферы в целом. Рассмотрены характерные для этого раздела 
биофизики проблемы и возможные подходы к их преодолению. В частности, проблема 
уникальности экологических систем может быть существенно ослаблена, если удастся разработать 
теорию экологического подобия. Проблема разнонаправленной зависимости устойчивости 
реальных экосистем и их моделей от количества входящих видов может быть снята путем перехода 
к моделям, так называемого, гибкого метаболизма. Необозримая сложность биосферы побуждает 
обращаться к концептуальным моделям, построенным по принципу наихудшего сценария, которые 
позволяют, хотя бы в общем виде, оценить действие и возможный вклад тех или иных механизмов 
в глобальную динамику.  
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Введение. Методы и подходы биофизики и экологической биофизики. 
При знакомстве с термином "экологическая биофизика" может возникнуть естественный вопрос о том, какое 

отношение может иметь физика к экосистемам. Суть физического подхода к биологическим системам 
исчерпывающе выразил известный биофизик Н. Рашевский: “Мы начинаем с исследования в высшей степени 
идеализированных систем, которые могут не иметь никаких прямых аналогов в реальной природе... Тем не 
менее, именно этот подход применяли и всегда применяют в физике…”. “…Физик занимается детальным 
математическим исследованием таких нереальных вещей, как "материальные точки", "абсолютно твердые тела", 
"идеальные жидкости" и т. п. В природе подобных вещей не существует…”. “…Однако же физик не только 
изучает их, но и применяет свои выводы к реальным вещам. Все дело в том, что в известных пределах реальные 
вещи имеют свойства, общие с воображаемыми идеальными объектами!” [1]. 

Здесь Рашевский практически описал особенности мышления человека с фундаментальным физическим 
образованием, способ его работы с объектами живой природы. Биофизик отличается от биолога не применением 
физических теорий и физических приборов к исследованию живых систем, а тем, что он явно работает с 
идеализированными системами, конструктами. И в какой мере это удается – в той же мере можно говорить о 
биофизическом подходе. На основе вышесказанного можно сформулировать рабочее определение биофизики: 
"Биофизика – это наука, занимающаяся построением и исследованием идеализированных систем, 
моделирующих живое на различных уровнях его организации". Отсюда биофизические модели исходно 
должны быть предельно простыми, описывающими основные, сущностные свойства исследуемой системы. 
Тогда и модели экологической биофизики тоже должны быть достаточно простыми, описывающими ключевые 
механизмы, определяющие динамику экосистем, т.е. иметь концептуальный характер. 

Перейдем к специфике теоретического исследования экологических систем. В отличие от молекулярной 
биофизики, где исследователи имеют дело с идентичными копиями ферментов, или клеточной биофизики, где у 
исследователей есть возможность работать с клеточными клонами, что обеспечивает воспроизводимость 
результатов экспериментов, каждый объект исследования экологической биофизики – экосистема – уникальна, 
т.е. единственна в своем роде. Эта уникальность экологических систем в сочетании с их сложностью приводят к 
тому, что необходимое требование естественнонаучного исследования – воспроизводимость результатов 
экспериментов и наблюдений – не может быть в полной мере выполнено. Тем самым уникальность экосистем 
порождает проблему обеспечения общенаучного базиса экологических исследований. Необходимо разработать 
приемы осознанной работы с уникальными системами, когда закономерности, выявленные на основе анализа 
результатов, полученных на одной уникальной системе, могут быть перенесены на другую уникальную систему.  

Изучение уникальных систем предполагает отношение к ним, как к моделям друг друга. Содержательно 
задача здесь заключается в отработке формальных процедур, которые для любого выбранного свойства или 
функции системы могли бы устанавливать взаимно-однозначное соответствие между структурами подобных 
систем, обладающих данным свойством или функцией. 

В исследовательском арсенале экологической биофизики помимо моделирования и полевых наблюдений 
имеются замкнутые по потоку вещества экспериментальные экологические системы, которые с практической 
точки зрения являются прототипами систем жизнеобеспечения космических миссий а, с фундаментальной, 
выступают, как простейшие модели земной биосферы. Эти модели в значительной мере соответствуют 
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ориентации экологической биофизики на концептуальные модели, которые здесь имеют материальное 
воплощение. Замкнутость по потоку вещества – это не экзотическое свойство экспериментальных замкнутых 
экологических систем – она является ключевым свойством земной биосферы [2]. Именно благодаря круговороту 
веществ, биосфера смогла просуществовать миллиарды лет. В то же время высокий уровень замкнутости по 
лимитирующим химическим элементам (азот, фосфор) характерен и для большинства локальных экосистем. На 
некоторые вопросы относительно будущего нашей биосферы вряд ли можно ответить, не прибегая к 
концептуальным математическим моделям. К вопросам предельной важности относится вопрос об устойчивости 
земной биосферы к нарастающему антропогенному воздействию.  

Уникальность экосистем и экологическое подобие. 
Как уже было отмечено выше уникальность, присущая экологической системе, приводит к тому, что 

необходимое требование научных исследований - воспроизводимость эксперимента - не может быть полностью 
удовлетворено при изучении экологических систем. Получение экспериментальных данных и интерпретация 
результатов всегда проводятся в рамках конкретного модельного представления системы. Поэтому, строго 
говоря, общее решение проблемы воспроизводимости экологических экспериментов и перенос полученных 
результатов в другие экосистемы стало бы возможным после разработки формальных процедур для установления 
подобия между моделями уникальных систем [3]. Принципиальная выполнимость формальной процедуры 
подобия была показана на примере очень абстрактной модели нейронной сети [4-6]. Введение понятий 
функциональной симметрии и функционально-инвариантных преобразований позволило показать, что 
структуры рассматриваемых нейронных сетей, выполняющие одну и ту же функцию, могут быть преобразованы 
друг в друга с помощью одного непрерывного и двух дискретных преобразований. В то время как дискретные 
преобразования тесно связаны со специфической организацией нейронных сетей, непрерывное преобразование, 
выполняемое инфинитезимальным оператором группы Ли, может применяться к моделям систем различной 
природы. 

Процедуру применения локальной симметрии к уравнениям, описывающим экологическую систему, можно 
описать следующим образом. Критерий инвариантности системы уравнений 0)( =Φ xk

 относительно группы, 
задаваемой инфинитезимальным оператором, имеет следующий вид: 

0)( =Φ
∂
∂

Mk
i

i x
x

λ ,   k=1,2,  ,S;  (S<N)                                    (1) 

где M – это (N - S) поверхность, задаваемая системой уравнений 0)( =Φ xi ; λi – компонента вектора переноса, 
лежащего в плоскости касательной к поверхности M; N – количество переменных; S – количество уравнений. 

Рассмотрим подробнее процедуру поиска структур экосистем, сохраняющих заданное свойство, как 
инвариант. Пусть экосистема описывается системой уравнений общего вида: ),( aXFX ii


 = ,где Xi – переменные 

системы; вектор a обозначает совокупность параметров системы уравнений. Если возникает задача поиска общих 
связей типа структура-функция, структура-свойство у различных экосистем, то требование совпадения решений 
систем дифференциальных уравнений (конкретных траекторий переменных экосистемы) представляется 
излишне жестким. Остановимся на отслеживании свойств стационарного состояния системы. Тогда система 
уравнений, задающих связь между параметрами системы и ее стационарным состоянием, имеет вид: 

0),( * =aXFi


.                                                                        (2) 
Набор показателей, которые должны сохраняться неизменными при преобразованиях структуры системы 

(параметров { }ka ), задается следующей системой:  

constaXPl =),( * 
                                                                   (3) 

где l = 1,…L, и L – количество уравнений, описывающих набор показателей, которые должны сохраняться при 
преобразованиях структуры. 

В качестве примера выберем в качестве инвариантных характеристик экологической модели набор 
собственных значений линеаризованной системы в окрестности стационарного состояния. Локальное 
преобразование, сохраняющее собственные значения в общем случае можно получить, применяя 
инфинитезимальный оператор к уравнениям на стационарные концентрации и к элементарным симметрическим 
функциям соответствующей степени. Для систем второго порядка этими функциями являются след и 
детерминант матрицы линейного приближения исследуемой модели. То есть для систем второго порядка 
неизменность одновременно и следа, и детерминанта матрицы означает неизменность собственных значений.   

Поскольку для сложных нелинейных систем аналитическое вычисление стационарных состояний и 
собственных значений невозможно нужно применить инфинитезимальное преобразование не только к 
параметрам модели, но и стационарным значениям, рассматривая их как параметры. Применение критерия 
инвариантности (1) к системе уравнений (2) и (3) порождает систему уравнений, задающих инвариантное 
многообразие: 
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где λi – компоненты вектора (малого по величине) переноса, сохраняющего неизменным выделенное свойство; 
N – количество переменных модели, а значит и количество уравнений (2); К – количество модельных параметров, 
которым разрешили меняться. Частные производные берутся в текущей стационарной точке и текущих 
значениях параметров модели. 

Линейная система (4) состоит из N+L уравнений и содержит N+K переменных. Типичной является ситуация 
когда K>L, а система состоит из линейно независимых уравнений. В этом случае система имеет бесконечное 
множество нетривиальных решений, образующих базис размерностью K-L. То есть весь набор компонент вектора 
перемещений можно определить, произвольно задавая K-L из них и вычисляя оставшиеся по формуле: 

{ }),,( *
rmm aXf λλ


= , r = 1,…K-L,                                                     (5) 

причем вид функций fm можно определить всегда, в силу линейности системы (4).  
Зная компоненты вектора малых приращений { }rλ  можно организовать итерационный процесс, задавая 

желаемое направление изменения параметров. Эта итерационная процедура напоминает интегрирование систем 
обыкновенных дифференциальных уравнений, но применяемое по отношению к параметрам модели, а не к ее 
переменным. Процедура обеспечивает постепенное перемещение по инвариантному многообразию и 
формирование структур, сохраняющих выбранное свойство, в случае если такие структуры допустимы. 

Продемонстрируем преобразование простой модели замкнутой экосистемы (6а) в еще более простую модель 
(6b) с сохранением собственных значений:  










−
+

=

+
−−−=

2
1

21
2

1

21
12101 )(

mX
XK
XXX

XK
XXXXXAaX

µ

µ




 a)                      







−=

−−−=

2212

2112101 )(

mXXXX
XXXXXAaX



  b)             (6)  

 
Из якобиана этой системы (из-за громоздкости не приводится) формируем выражения для следа и 

детерминанта матрицы линейных приращений. Важно отметить, что мы не вычисляем аналитически 
стационарные значения, а рассматриваем их как параметры, т.е. эта процедура может приводить к громоздким 
выражениям, но технически всегда осуществима.  

Далее нам нужно конкретизировать модель, т.е. подставить определенные значения параметров (допустим 
известные из наблюдений), а стационарные значения тоже подставляем из данных наблюдений (проверка 
согласованности модели) и/или рассчитываем их или некоторую их часть численно. Допустим, для исходной 
модели выбраны следующие значения параметров: 1,5.0,2,1,5.0,1.0,5.0 021 ======= mKAaXX µ . 

Собственные значения этой модели, вычисленные не для процедуры, а для контроля качества 
инвариантного преобразования равны: λ1,2 = -0.0750±0.3455i. Допустим, мы хотим упростить модель и убрать 
трофическую функцию вида Моно из модели, т.е. изменить структуру модели. Для этого, применяя 
итерационную процедуру устремим параметры µ и K к большим значениям, допустим к 300. В ходе этих 
превращений получаем: 1,300,300,84.1,15.0,11.0,0.1 021 ======= mKAaXX µ .  

При этом собственные значения полученной модели равны: λ1,2 = -0.0748±0.3455i. Незначительное 
расхождение величин собственных значений отражает несовершенство вычислительной итерационной 
процедуры. Большие значения параметров µ и К приводят к тому, что вкладом переменной в знаменателе 
формулы Моно можно пренебречь и вместо дробно-рациональной зависимости подставить произведение 
переменных. Тем самым мы построили структурно отличную модель, но подобную исходной по устойчивости к 
малым возмущениям. Вычислительные интегрирование системы показало, что поведение системы в окрестности 
особой точки не претерпевает заметных изменений, не говоря уже о сохранении типа особой точки – устойчивого 
фокуса.  

Отметим, что подобие по равенству собственных значений является только примером. В качестве 
показателя подобия может быть выбрана любая величина, характеризующая важные для исследователя свойства 
экосистем. Конечно, предлагаемое преобразование подобия не всегда возможно. Например, нельзя было бы 
перевести нелинейную систему второго порядка, описывающую замкнутую экосистему с колебательным 
режимом, в линейную систему, поскольку в линейной системе второго порядка без запаздывания предельного 
цикла не бывает [7].  

Специфика моделирования замкнутых экосистем и биосферы. Модели гибкого метаболизма.  
В современных условиях роста антропогенного давления на экосистемы и биосферу огромное значение 

имеет обеспечение прогноза и управления природными экологическими системами. Близко к этой задаче 
примыкает задача создания искусственных биосфер – замкнутых экологических систем жизнеобеспечения 
(ЗЭСЖО) космического применения. Огромное значение в достижении перечисленных задач имеет оценка 
устойчивости реальных экосистем. При этом, поскольку достоверную оценку устойчивости конкретной 
экосистемы можно получить только в экспериментах, приводящих к разрушению этой экосистемы, то очевидно, 
что экспериментальный подход бесполезен для достижения заявленной цели. Единственный способ оценки 
устойчивости экосистем – построение и исследование их теоретических моделей. Однако модельный подход к 
оценке устойчивости реальных экосистем сталкивается с рядом препятствий. 



                                                                                                                   ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ  БИОФИЗИКА     . 

Актуальные вопросы биологической физики и химии, 2021, том 6, № 4, с. 665-674 

668 

Одним из важнейших препятствий является противоположный ход зависимостей устойчивости экосистемы от 
числа входящих в нее видов в случае реальных экосистем и их классических математических моделей. 
Действительно, с одной стороны, в традиционных моделях экосистем при увеличении количества 
взаимодействующих видов уменьшается область устойчивости в пространстве параметров модели [8]. Кроме того, 
существует принцип конкурентного исключения Гаузе, гласящий, что число стационарно существующих на одном 
трофическом уровне видов не может превышать числа доступных им питательных субстратов [9]. В дальнейшем 
принцип конкурентного исключения был расширен. Показана возможность сосуществования нескольких видов на 
одном питательном субстрате, если их число не превышает количество плотностнозависимых контролирующих 
рост факторов (ПКРФ) в системе [10].  

При поиске критерия сосуществования видов было открыто существенное парадоксальное свойство ПКРФ - 
аутостабилизация, заключающееся в независимости или малой изменчивости стационарных значений ПКРФ 
внутри системы (в культиваторе) при вариабельности их входных потоков [10]. В основе этого эффекта лежит 
механизм обратных метаболических связей отдельных видов микробного сообщества между собой, реализуемых 
через конкретные биохимические факторы среды – ПКРФ. Мерой независимости фоновой концентрации ПКРФ от 
входной (т.е. мерой аутостабилизации) служат коэффициенты чувствительности (Kj): Kj ≡ 0/ jj AA ∂∂ . На большом 
числе экспериментов доказано, что эффект аутостабилизации присущ процессам периодического и непрерывного 
культивирования микроорганизмов, взаимодействующим популяциям одного трофического уровня, 
взаимодействиям "хищник-жертва" и некоторым водным экосистемам.  

Доказана теорема [11], что сумма Kj по всем ПКРФ в точности равна целому (!) числу, которое есть разность 
числа ПКРФ (n) и числа сосуществующих популяций (m), т.е. 

mnAA
n

j
jj −=∂∂∑

=1

0/                                                                    (7).  

Доказано [11] следствие этой теоремы о «целочисленности» изменения стационарных уровней биомасс: 

nAXa
n

j
jiji

m

i
−=∂∂∑∑

== 1

0

1
/ . Эта теорема получила название «теорема квантования», поскольку сумма коэффициентов 

чувствительности Kj может меняться лишь дискретно и целочисленно.  
Экспериментальная проверка этого утверждения на двух видовой дрожжевой системе показала ее полную 

справедливость. Теорема открывает путь к экспериментальному определению числа сосуществующих 
микробных популяций, не отличимых морфологически. Теорема квантования представляет собой редкий случай 
теоретически точно выведенного инварианта или "закона экологии" для целой экосистемы, полученного для 
сообщества, связанного достаточно общей и сложной сетью "плотностнозависимых" взаимодействий.  

В то же время экспериментальные данные свидетельствуют, что в природных экосистемах принцип 
конкурентного исключения может не соблюдаться. Наиболее известный пример нарушения принципа 
конкурентного исключения – парадокс планктона, заключающийся в сосуществовании нескольких видов 
планктона, питающихся одним питательным субстратом [12]. Данное явление наблюдается не только в водных, 
но и в наземных экосистемах [13]. Возрастание устойчивости реальных экосистем с увеличением числа входящих 
в нее видов является типичным [14-17]. Это расхождение в зависимости устойчивости реальных экосистем и их 
моделей от численности видов является проблемой принципиальной важности, без разрешения которой нельзя 
ставить вопрос о практическом использовании моделей.  

В дополнение к вышеперечисленным претензиям к традиционным математическим моделям экосистем, еще 
одной проблемой является их неспособность описывать замкнутые экологические системы [18]. 
Проиллюстрируем это ограничение на примере простой модели ЗЭС. В соответствии с задачей в дальнейшем 
будет рассматриваться только стационарное состояние ЗЭС: 
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где *** ),( iii XSXfV


=  и звездочкой помечены стационарные значения переменных ЗЭС. где скорости процессов 
трансформации веществ на единицу биомассы обозначены как ),( SXfi


; N - количество видов; Xi - обозначают 

биомассу продуцентов и консументов; iiα  - равен экономическому коэффициенту по приросту биомассы.  
Тем самым у нас имеется набор переменных Vi, количество которых равно числу видов N, существующих в 

замкнутой системе плюс 1. Кроме того, количество уравнений системы равно количеству видов N плюс 
количество биогенов M, участвующих в круговороте. В то же время количество независимых уравнений на два 
меньше числа уравнений, вследствие закона сохранения и нормировки. Нетривиальное решение возможно если 
ранг матрицы А меньше числа переменных, т.е. N+1 > N + M – 2 или M < 3.   

Можно сделать вывод, что причина нереализуемости стационарного состояния ЗЭС заключается в 
несогласованности фиксированных стехиометрических коэффициентов. Традиционные экологические модели 
типа Лотки-Вольтерра аналогичны моделям химических реакций в смысле использования постоянных 
стехиометрических коэффициентов. Такие модели можно назвать моделями с жестким метаболизмом – ЖМ-
моделями. Пока учитывается только один биоген и переменные выражены в единицах массы лимитирующего 
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химического элемента (например, фосфорные или азотные единицы [7], принципиальных проблем нет. Однако в 
замкнутых условиях мы должны учитывать превращения всех задействованных химических соединений, чтобы 
предотвратить образование тупиков. Отсюда следует, что необходимо перейти к моделям, основанным на 
гипотезе о лабильности стехиометрических коэффициентов и которые могут быть названы моделями с гибким 
метаболизмом [19-22] – ГМ-моделями.  

Мы можем привести один из самых простых примеров модификации ЖМ-модели в ГМ-модель. Рассмотрим 
модель простой замкнутой экосистемы с двумя трофическими уровнями – продуцентами и консументами (6a), 
где для простоты разложение мертвых консументов считается быстрым по сравнению с темпами роста 
организмов.  

 
 
 
 

a)                                                                                            b)             (9ab) 
 
 
 
 
 
 

где xi – продуценты; y – консумент; Vi – удельная скорость роста продуцента; B0– общее количество 
лимитирующего элемента в системе; μ0 – максимальная удельная скорость поедания продуцента консументом; K 
– константа Моно; kd – константа отмирания. 

Простейшая модификация ЖМ-модели (6b) называется условно «Жадный хищник» и представляет собой 
исходную модель, в которой хищник потребляет преимущественно ту жертву, численность которой выше. Это 
можно интерпретировать, как некоторый принцип экономии – вероятность поймать жертву выше в тех местах, 
где больше ее численность. При тех же значениях параметров ГМ-модель демонстрирует кардинально 
отличающееся поведение. Качественно, и в какой-то мере количественно, различие в устойчивости модели 
можно видеть на параметрическом портрете системы (рис. 1), полученном прямым счетом.   

Другая ГМ-модель в которой потребление того или иного субстрата с определенным стехиометрическим 
соотношением биогенов определяется наполненностью внутренних пулов биогенов (не приведена из-за 
громоздкости) позволяет моделировать замкнутые экосистемы с произвольным количеством учитываемых 
биогенов. Резюмируя можно утверждать, что экологические модели с гибким метаболизмом с одной стороны, 
предлагают возможное разрешение парадокса планктона и обеспечивают соответствие между реальными и 
модельными зависимостям устойчивости экосистем от количества видов, а с другой, могут быть использованы 
для моделирования замкнутых экологических систем. 

Минимальная модель биосферы. Принцип наихудшего сценария. 
На фоне продолжающихся споров о реальности глобального потепления и о его антропогенной природе 

появляются работы, из которых следует, что наблюдаемые сейчас глобальные тренды направлены в 
противоположную сторону от ожидаемых по естественной динамике климата [23]. Отмечено, что за последние 
2000 лет только в двадцатом и двадцать первом веках наблюдается беспрецедентное когерентное (98% регионов 
земного шара) повышение глобальной температуры [24]. Обсуждается возможность резкого переключения 
системы «биосфера-климат» (СБК) в другое вероятнее всего более горячее состояние [25-27]. Однако следует 
отметить, что возможность такого переключения и возможные его механизмы были рассмотрены в ИБФ СО РАН 
15 лет назад [28] на примере малоразмерных концептуальных моделей биосферы, а практическое обоснование 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рисунок 1. Параметрические портреты ЖМ (слева) и ГМ (справа) моделей при значениях параметров: V2=1.5, 
µ0=2, K=0.5, kd=0.5. Области параметрического портрета: 1 – полное вымирание; 2 – частичное отмирание; 3 – 
устойчивое стационарное сосуществование; 4 – сосуществование с колебаниями численности; 5 – частичное 
отмирание с колебаниями численности  
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построения таких моделей под названием «Принцип наихудшего сценария» было сформулировано в 2008 году 
[29].  

Важно отметить, что любые вычисленные сценарии биосферной динамики могут быть только 
вероятностными. Причина заключается в том, что оценки почти всех параметров биосферы и климата имеют 
приближенный характер. Так, например, оценки количества углерода в атмосфере варьируют от 600 до 760 Гт; в 
биомассе - от 500 до 850 Гт; в почве - от 1080 до 2000 Гт, первичная продукция фотосинтеза варьирует в диапазоне 
110-120 ГтС/год ([30-32]). Наиболее вероятное значение одного из важнейших параметров системы "биосфера-
климат" - чувствительности климата, равного повышению глобальной температуры при удвоении атмосферной 
концентрации СО2 равно 4.5 оС (IPCC, Climate Change, 2007), однако по некоторым оценкам этот параметр может 
достигать 11оС ([33]). По это причине можно говорить о целом веере возможных вариантов динамики системы 
"биосфера-климат". 

И тогда возникает вопрос, а на какой сценарий ориентироваться лицам принимающим решения, если забота 
о будущем земной биосферы и людей, живущих в ней, будет воплощаться не в словах, а в делах. Предполагается, 
что в отношении глобального потепления нужно поступать по аналогии с отношением человека к признакам 
возгорания – определить наихудший сценарий и оценить условия его осуществления при неблагоприятных 
условиях. Согласно принципу наихудшего сценария в случае неопределенности в оценке параметров мы 
должны выбирать наихудшее сочетание значений этих параметров, остающихся, тем не менее, внутри 
доверительных интервалов. Кроме того, если есть сомнения в эффективности того или иного природного 
компенсирующего негативную динамику механизма, то мы должны игнорировать этот механизм в создаваемых 
моделях. Тем самым последовательное применение принципа наихудшего сценария имеет своим результатом 
построение упрощенных моделей.  

Поскольку СБК принципиально нелинейная система, то с точки зрения наихудшего сценария особое 
внимание нужно обращать на систему обратных связей, в первую очередь положительных, и на цепочки 
отрицательных обратных связей с четным количеством этих связей. Именно при наличии обратных связей 
возможны самые катастрофические сценарии – запуск глобальных самоускоряющихся процессов.  

Даже предварительный, из общих соображений, анализ системы "биосфера-климат" на предмет наличия 
обратных связей приводит к следующей, достаточно сложной картине взаимодействий между главными 
процессами и событиями (рис. 2). Из рисунка видно, что даже на этом уровне моделирование столь сложной 
системы представляет собой нетривиальную задачу. 

Продолжая следовать принципу наихудшего сценария, выделим обратные связи, имеющие самые малые 
характерные времена, т.е. способные вызвать быстрые изменения в СБК. Один из ключевых механизмов 
взаимодействий биосфера - климат - это положительная обратная связь "температура - концентрация двуокиси 
углерода". Повышение атмосферной концентрации СО2 вызывает вследствие парникового эффекта повышение 
приземной температуры, которое, в свою очередь, может вести к увеличению почвенного дыхания и выделению 
большего количества СО2 – это первая быстрая обратная связь.  

В то же время, вопрос температурной зависимости почвенного дыхания является достаточно сложным. В 
некоторых исследованиях сообщалось, что повышение почвенной температуры не вызывает никакого 
увеличения эмиссии СО2 из почвы [34,35]. С другой стороны, имеются исследования, которые доказывают 
положительную температурную зависимость почвенного дыхания [36-38]. Более того почва иногда может 
демонстрировать почти пороговую реакцию на повышение температуры [39]. В соответствии с принципом 
наихудшего сценария был выбран пессимистичный вариант. Вторая петля обратной связи включает уменьшение 

  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
  
 
 
 
 
 

Рисунок 2. Диаграмма наиболее очевидных обратных связей в системе биосфера-климат. Толстыми стрелками 
выделены самые быстрые обратные связи и достоверная обратная связь через океан  

 

 

Схема наиболее очевидных взаимодействий между процессами в биосфере.
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скорости фотосинтеза наземных растений вследствие смещения температуры от оптимального для растений 
значения и как следствие, уменьшение в потреблении атмосферного СО2, что приводит к его дальнейшему росту 
и в конечном счете дальнейшему повышению температуры.  

В то же время для долговременного прогноза нельзя игнорировать вклад океана в глобальную динамику 
углерода. Принцип наихудшего сценария оправдывает игнорирование возможных компенсаторных механизмов, 
но он не дает оснований для игнорирования тех механизмов, чей компенсаторный эффект не вызывает сомнений, 
по крайней мере на современном уровне знаний. Таким физическим явлением является падение растворимости 
газа в жидкости при повышении температуры. Поскольку нас интересуют прежде всего обратные связи с малым 
характерным временем реакции, то растворимость СО2 в океане нужно учитывать только в водах над 
термоклином, поскольку обмен между водами над термоклином и глубинными слоями океана является 
достаточно медленным.   

Поскольку модель имеет нулевую размерность то важнейший параметр – температура может быть только 
усредненной. Такой показатель существует, это среднегодовая глобальная приповерхностная температура, 
близкая в настоящее время к 15°С. В модели предполагается, что глобальные изменения среднегодовой 
температуры ведут к такому же изменению в местной температуре. Кроме того, поскольку фотосинтез и 
почвенное дыхание зависят от температуры атмосферы и относительно тонкого слоя земной поверхности, то это 
дает основания не учитывать в базовой модели температурную инерцию системы.  

 
 

 
 (10) 

 
 
 
 
 
где A – углерод в атмосфере; X – углерод в биомассе наземных растений; Y – углерод в органике почвы; B – 
углерод в верхних слоях океана; T(A) – глобальная поверхностная температура; ∆T – равновесное приращение 
температуры при удвоении концентрации углекислого газа в атмосфере; p(X,A,T(A)) – функция скорости 
прироста биомассы; e(t) – антропогенная эмиссия CO2; T0 – начальная температура почвы; Xmax – предельное 
количество биомассы, зависящее от предельной допустимой плотности растительного покрытия (ГтC) (Xmax  = 
X0G , где X0 - количество наземной биомассы растений в конце 1950-х, G – коэффициент, характеризующий 
возможность растений увеличить количество биомассы); vi – масштабные множители.  

Различные оценки углеродного пула в атмосфере и наземных компартментах и потоков между ними 
представлены в литературе [30-32,40]. В соответствии с принципом наихудшего сценария были выбраны 
следующие значения параметров модели: начальное количество углерода в растительной биомассе – 850 ГтС и в 
неживой органике – 1100 ГтС. Параметр КА выбран равным 900 ГтС на основе экспериментальных данных 
[41,42]. Эмпирическая зависимость роста среднегодовой глобально приповерхностной температуры от 
концентрации СО2 была взята из опубликованных данных [43]. 

Масштабные множители подбираются таким образом, чтобы скорость роста биомассы и интенсивность 
почвенного дыхания должны быть равны ранее опубликованной оценке в 55 ГтС/г. Причем в отсутствие 
антропогенного потока СО2 модель находится в стационарном состоянии с параметрами, соответствующими 
глобальным значениям конца 1950-х. Коэффициенты, описывающие поглощение и испускание углекислого газа 
в зависимости от температуры, а в конечном счете от концентрации СО2, получены путем эмпирической 
аппроксимации данных по концентрации СО2 в воде при различной температуре [30]. Остальные параметры 
модели подстраивались с помощью фитинга. Данные по температуре взяты на https://climexp.knmi.nl/, данные по 
газам - https://www.esrl.noaa.gov/gmd/ccgg/, по эмиссии углекислого газа - 
https://www.esrl.noaa.gov/gmd/ccgg/carbontracker/. 

Вычислительные эксперименты с моделью выявили наличие так называемой «даты необратимости», 
обозначающей момент времени, когда запускаются самоподдерживающиеся катастрофические процессы, 
которые невозможно остановить даже полным прекращением сжигания ископаемых топлив. Примеры 
глобальной динамики основных переменных при различных значениях чувствительности климата приведены на 
Рис.3. Резкие изломы на кривой, описывающей изменения температуры, однозначно определяемой 
концентрацией углекислого газа, соответствуют моменту полного прекращения эмиссии парниковых газов – 
нереализуемая в действительности возможность, но очень полезная для иллюстрации свойств модели. Можно 
видеть, что с ростом чувствительности климата эффект роста концентрации СО2 становится все более заметным, 
а восстановление системы после прекращения эмиссии занимает больше времени. Для приведенных примеров с 
∆T равной 2 и 4.5 оС сжигание топлив продолжалось до 2125 года и не привело к запуску необратимых изменений, 
однако при 6 оС необратимые изменения начинаются с 2073 года.   
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Рисунок 3. Варианты сценариев развития биосферы при различных значениях чувствительности климата ∆Т. 
Графики соответствуют следующим значениям ∆Т: (А) – 2оС; (Б) – 4.5оС; (В) - 6оС. В последнем случае дата 
необратимости (В) – 2073 г. На графике сплошная линия описывает динамику биомассы, пунктирная – 
мертвого органического вещества, штриховая – изменение температуры 

 
В рассмотренной модели были учтены всего три из огромного числа положительных и цепочек из четного 

числа отрицательных обратных связей. Не исключено, что при расширении списка анализируемых обратных 
связей, дата необратимости может существенно приблизиться к нашим дням.  

Заключение. 
1. Как можно видеть из приведенных примеров, экологическая биофизика имеет общую методологическую 

базу с биофизикой, т.е. преимущественно использует предельно идеализированные описания, на основе которых 
строятся максимально простые, концептуальные модели. Но сами объекты исследования – экосистемы и 
биосфера в целом обладают рядом свойств, которые резко усложняют их исследование. 

2. К этим свойствам нужно отнести принципиальную уникальность каждой экосистемы и невозможность 
проведения с ними «острых» экспериментов, «индивидуализм» каждого компонента экосистемы, который, 
например, в отличие от согласованной работы клеток многоклеточного организма, «тянет одеяло на себя», что 
приводит к почти постоянной конкуренции и сложным эволюционным путям, существенная нелинейность самих 
компонентов и связей между ними, порождающая сложную динамику и, наконец, принципиальная зависимость 
от небиологических условий внешней среды, т.е. погоды и климата, которые сами проявляют сложную динамику 
и, в то же время, демонстрируют зависимость от глобального и локального состояния биосферы.  

Все это приводит к тому, что мы вынуждены при изучении экосистем и биосферы применять различные 
концептуальные модели, отражающие какое-то одно свойство объекта или небольшое их число. Для получения 
общезначимых экологических результатов обязательно нужно прописывать условия подобия, формализующие 
сходство между уникальными экосистемами. Разработка технологии подобизации экологических систем 
позволила бы дополнить арсенал экологии настоящим экспериментом, осуществляемым на искусственных 
экосистемах. Поскольку взаимодействие между всеми организмами в принципе возможно только на основе 
единой биохимической базы, то простраивание сквозных связей между биохимией и физиологией организмов и 
их экологической ролью, выражаемое в частности, и через стехиометрические ограничения представляется 
необходимым для максимально адекватного описания экосистем.  

Этот, далеко не полный перечень задач и направлений дает, тем не менее, представление о богатстве 
перспектив дальнейшего развития экологической биофизики.  
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Abstract. The paper discusses the specificity of the approach of ecological biophysics to the study of 
ecological systems and the Earth's biosphere in general. The problems typical for this section of biophysics 
and possible approaches to their overcoming are considered. In particular, the problem of the uniqueness 
of ecological systems can be significantly weakened if it is possible to develop a theory of ecological 
similarity. The problem of the multidirectional dependence of the stability of real ecosystems and their 
models on the number of incoming species can be removed by switching to the models of the so-called 
flexible metabolism. The immense complexity of the biosphere prompts one to turn to conceptual models 
based on the principle of the worst-case scenario, which allow, at least in general terms, to assess the action 
and possible contribution of certain mechanisms to global dynamics. 
Key words: ecological biophysics, ecosystem, autostabilization, biosphere. 
 

 
 
 


