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Аннотация. В статье рассматривается приложение методов неравновесной термодинамики для моделиро-
вания экологических процессов. Приведен пример построения двух моделей пелагической экосистемы с по-
мощью метода гиперциклов, применяющегося для описания автокаталитических процессов. Система из 
двух сопряженных гиперциклов демонстрировала автоколебательный режим. Рассмотренные модели пока 
пригодны только для теоретического анализа поведения гипотетических экосистем, но соответствующее 
усложнение схемы моделей позволит строить аналитические модели относительно несложных природных 
пелагических сообществ. 
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Введение 

Экосистемы, обмениваясь с внешней сре-
дой веществом, информацией, энергией и эн-
тропией, являются открытыми системами, 
функционирующими вдали от равновесия. 
Кроме того, они являются диссипативными, 
так как в них протекают необратимые процес-
сы [4; 10; 12; 32; 33]. Для анализа экологиче-
ских процессов уже давно применяются термо-
динамические методы. Можно упомянуть мак-
ротермодинамический подход [1], подходы на 
основе таких характеристик системы, как её 
энтропия и организация [5; 6; 7], величины по-
токов энергии и вещества [14; 15; 16]. Особо 
интересен подход, основанный на методах 
термодинамики необратимых процессов [2; 8; 
9; 16; 27], в приложении к водным экосистемам 
использованный А. Гнауком [18–22]. На основе 
теории термодинамики необратимых процес-
сов и была создана теория гиперциклов, к при-
ложенная автором к экосистемам. 

Результаты 

Экосистема как гиперцикл. Гиперциклом 
называется замкнутая в цикл цепь автокатали-
тических реакций, в которой каждый после-
дующий компонент является автокатализато-
ром образования себя из предшествующего в 
цепи компонента [13; 25]. Взаимоотношения 
между компонентами экосистемы представле-
ны в виде автокаталитических реакций, в кото-
рых каждый трофический уровень считается 

катализатором для образования собственной 
биомассы из получаемой пищи [3; 11; 29; 30]. 
Идеализированная модель водной экосистемы 
включает сообщества фитопланктона (x1), по-
лучающего биогенные вещества в результате 
минерализационной деятельности бактерий, 
растительноядного зоопланктона (x2), питаю-
щегося водорослями, бактерий (x3), получаю-
щих пищу от погибших организмов. Для дан-
ной экосистемы автокаталитические реакции 
имеют вид: 
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где kl – константы скоростей (l = 1, 2, 3).  
Уравнения, описывающие динамику систе-

мы (моногиперцикла), имеют вид:  
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где xi – биомасса; f – функция роста; m – функ-
ция смертности; g – функция выедания; φ – 
эффективность конверсии энергии и вещества 
(для фитопланктона – отношение между кон-
центрацией бактерий и доступностью биоге-
нов) с уровня на уровень; γ – эффективность 
выедания; µi – максимальная скорость роста. 
Таким образом была получена модель водной 
экосистемы как гиперцикла (рис. 1, А). 
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Модель экосистемы в виде сопряженных 
гиперциклов. Затем, на трофических уровнях 
продуцентов и консументов выделили: два ви-
да водорослей (x11, x12), конкурирующих за 
биогенные вещества и два вида зоопланктона 
(x21, x22), питающихся каждый одним из видов 
водорослей, получив систему из двух гипер-
циклов, сопряженных за счет бактериального 
звена. Соотношения биомасс были взяты:  
0,33 · x11 = x12; 0,1 · x21 = x22, что соответствует 
примерному соотношению между доминантны-
ми и субдоминантными видами в планктоне [31]. 

Уравнения, описывающие динамику такой 
системы, имеют вид: 
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где ξ – функция конкуренции за биогенные 
элементы. Схема модели приведена на рис. 1, Б. 

Анализ динамики и устойчивости гипер-
циклических моделей экосистем разной слож-
ности. Моногиперцикл. В отсутствие внешних 
возмущающих воздействий система остается в 
стационарном состоянии.  

1. При поступлении биогенных элементов 
(до 60 % от наличия в системе) или гипотети-
ческого токсиканта, вызывающего гибель до  
50 % фитопланктона и до 90 % зоопланктона, 
наблюдается переход в новое стационарное со-

стояние после продолжительных затухающих 
колебаний биомасс компонентов. 

2. При поступлении биогенных элементов 
(свыше 70 % от наличия в системе) или токси-
канта, вызывающего гибель 50 % фитопланк-
тона, наступает гибель составляющих систему 
организмов. 

3. При моделировании совместного по-
ступления биогенных элементов и токсиканта 
были получены следующие результаты: 

4. Поступление больших количеств био-
генов (50–100 % от наличия в системе) и ток-
сиканта, вызывающего гибель 10–20 % фито-
планктона и до 40 % зоопланктона, влекло за 
собой переход в новое стационарное состоя-
ние, после длительных затухающих колебаний 
биомасс компонентов; 

5. Аналогичная картина при поступлении 
биогенов в количествах равных 10–40 % от на-
личия в системе и токсиканта, вызывающего 
гибель до 50 % фитопланктона и до 90 % зоо-
планктона; 

6. Гибель системы при поступлении био-
генов в количествах более 50 % от содержания 
в системе и токсиканта, вызывающего гибель 
более 20 % фитопланктона и более 40 % зоо-
планктона; 

7. Незатухающие колебания биомасс ком-
понентов при поступлении токсикантов (ги-
бель 10–20 % фито- и до 40 % зоопланктона) и 
небольшом поступлении биогенных веществ 
(до 10–20 % от наличия в системе) (рис. 2, А). 

 
 

 
Рис. 1. Идеализированное представление водной экосистемы как гиперцикла (А) и системы двух сопря-

женных гиперциклов (Б) 
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Рис. 2. А – Динамика компонентов моногиперцикла при поступлении биогенных элементов (10 % от на-

личия в системе) и токсиканта, вызывающего гибель 10 % фито- и 25 % зоопланктона. По оси абсцисс – 
время от начала эксперимента (годы), по оси ординат – биомасса (кДж м–2): х1 – фитопланктон, х2 – зоо-
планктон, х3 – бактериопланктон. Б – Динамика компонентов системы сопряженных гиперциклов при от-
сутствии внешних воздействий. По оси абсцисс – время от начала расчета (годы), по оси ординат – биомасса 
(кДж м–2). х11, х12 – первый и второй виды фитопланктона, х21, х22 – первый и второй виды зоопланктона, 
х3 – бактериопланктон 

 
Сопряженные гиперциклы. Без токсифика-

ции и поступления биогенных веществ система 
совершает незатухающие автоколебания на 
всем исследованном промежутке времени (рис. 2).  

1.  Несколько большая амплитуда незату-
хающих колебаний при поступлении биоген-
ных веществ до 20 % от содержания в системе 
или токсиканта, вызывающего гибель до 1 % 
фитопланктона и до 2 % зоопланктона. 

2.  Амплитуда колебаний возрастала в 2–3 
раза, затем погибал один из видов фитопланк-
тона и сопряженный с ним вид зоопланктона 
при поступлении больших, чем указано выше, 
количеств биогенов или токсиканта. 

3.  Незатухающие колебания наблюдались 
при совместном поступлении биогенов и ток-
сиканта в указанных в п. 2 количествах. Пре-

вышение их приводило к ситуации, аналогич-
ной случаю 3. 

Обсуждение  
Система (2) демонстрирует автоколеба-

тельный режим в отсутствие внешних воздей-
ствий, что может, до некоторой степени, объ-
яснить наблюдаемые в природных и искусст-
венных экосистемах циклические процессы 
исключительно внутренними причинами, оста-
вив за внешними (метеорологическими и пр.) 
факторами воздействие на амплитуду и период 
колебаний. Кроме того, два вида фитопланкто-
на в этой системе абсолютно идентичны по 
физиологическим характеристикам, т. е. 
успешно сосуществуют в одной экологической 
нише, что до сих пор не удавалось объяснить 
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[17; 25; 28; 31], за исключением случая, когда 
привлекались несущие емкости (K1, K2) и 
коэффициенты конкуренции (α1, α2) за ресурс 
для двух видов с численностями N1 и N2 с 
внешними ограничениеми: K1 / α1 > K2 и  
K2 / α2 > K1 [24]. В представленной модели 
внешние ограничения отсутствуют. 

Заключение 
Следует отметить, что рассмотренные мо-

дели пока пригодны только для теоретического 
анализа поведения гипотетических экосистем. 
Однако соответствующее усложнение схемы 
модели (увеличение числа видов фито- и зоо-
планктона, определение коэффициентов их 
взаимодействия для реальных экосистем, 
включение планктоядных рыб и т. д.) позволит 
строить аналитические модели относительно 
несложных пелагических сообществ (напри-
мер, великих ультраолиготрофных озер, таких 
как Байкал), или пелагиали Мирового Океана. 
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The use of non-equilibrium thermodynamics methods  
for the analysis of ecological processes 
E. A. Silow  
Research Institute for Biology, Irkutsk State University, Irkutsk 

Abstract. The application of non-equilibrium thermodynamics methods to model ecological processes is discussed. 
Two models of pelagic ecosystem are created with the use of hypercycles, widely applied for the description of 
autocatalytic reactions. System composed from two coupled hypercycles demonstrated auto-oscillations. The mod-
els proposed now can be applied for the theoretical analysis of idealized ecosystems behaviour, but more complex 
ones can simulate relatively simple natural pelagic communities. 
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