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«Человек — это звучит гордо» — такова про​никнутая гуманизмом декларация М. Горько​го. «Природа, Природа-Мать» — звучит не ме​нее гордо. Новая экологическая культура дол​жна это признать. Уважение к природе — это одновременно и уважение к человеку.
ПРЕДИСЛОВИЕ 
к первому и второму изданиям
В современном мире экологические проблемы по сво​ей общественной значимости вышли на одно из первых мест, оттеснив даже опасность ядерной войны. Бурное развитие хозяйственной деятельности людей привело к интенсивному, часто разрушительному, воздействию на окружающую среду. Влияние человека на природу про​исходит как путем преобразования сложившихся в тече​ние тысячелетий естественных систем, так и в результа​те загрязнения почв, вод, воздуха. Это привело к резко​му ухудшению состояния природы, часто с необратимыми последствиями. Экологический кризис представляет со​бой реальную опасность; практически в каждом регионе мы становимся свидетелями стремительного развития кризисных ситуаций.

«Экология стала настолько популярной, что под ее рубрику подводят все что угодно: строительство очист​ных сооружений, региональное планирование землеполь​зования, вторичную переработку бумаги и выращивание овощей на одних лишь органических удобрениях. Вся эта деятельность, пусть необходимая, по большей части представляет собой просто попытку смягчить тот удар, который нанесет нам Природа своим приговором за наше вопиющее нарушение ее законов — нежелание вести игру с соблюдением старых и испытанных правил,— и стрем​ление хоть немного отсрочить возмездие». Эта цитата из учебника «Основы общей экологии» американца Р. Риклефса точно показывает значение экологии как науки для решения острейших проблем рационального природопользования. Однако, увлекшись решением кон​кретных вопросов охраны окружающей среды, мы забы-
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ваем, что без знания законов существования и развития природы все наши усилия направляются на борьбу с по​следствиями, а не с причиной, породившей конфликт че​ловека и природы. «Спасти человека — это, прежде все​го, сохранить природу. И здесь только биологи могут привести необходимые аргументы, доказывающие пра​вомерность высказанного тезиса»,— пишет в «Основах прикладной экологии» Ф. Рамад. Вывод из сказанного прост: начинать надо со знакомства с законами, по ко​торым живет и развивается природа.

Отдельным проблемам экологии посвящено множе​ство научных и научно-популярных книг и статей. Учеб​ных пособий и обзорных работ на русском языке пока очень мало. Отечественные руководства: Б. Г. Иогансен «Основы экологии» (Томск, 1959), Н. Л. Наумов «Эколо​гия животных» (М., 1963)—давно стали библиографи​ческой редкостью. В какой-то мере в качестве учебного пособия можно использовать «Основы экологии» фран​цузского ученого Р. Даже (М., 1975). Развернутый об​зор основных экологических проблем содержится в фун​даментальном труде известного американского эколога Ю. Одума «Основы экологии» (М., 1975). Однако боль​шой объем книги затрудняет применение ее как учебно​го пособия. Не более доступен, особенно студентам, и 2-томник «Экология» того же автора (М., 1986). Среди других переводных изданий, в названии которых фигу​рирует слово «экология», немало превосходных учебных пособий, но рассчитаны они главным образом на углуб​ление знаний в этой области и подробно раскрывают лишь отдельные разделы современной экологии.
Настоящее издание учебного пособия — второе. Пер​вое издание появилось на свет в 1992 году и очень бы​стро стало библиографической редкостью. Ограничен​ный тираж первого издания и высокий читательский спрос определили необходимость переиздания книги.
К тому времени, когда готовилось второе издание книги, в Высшей школе только начала складываться си​стема экологического образования. Именно поэтому важ​но учесть опыт формирования системы экологического
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образования в средней школе, где уже в течение дли​тельного времени ведется поиск методов и форм пре​подавания экологии. Наиболее обоснованная структура содержания общеобразовательной области «Экология» предложена авторским коллективом под руководством И.Д. Зверева и И.Т. Суравегиной. В их системе эко​логия подразделяется на фундаментальную и приклад​ную. Последняя включает агроэкологию, экологию города и промышленную экологию. В свою очередь, фундамен​тальная экология подразделяется на глобальную эко​логию, экологию биологических систем, экологию че​ловека, социальную экологию и геоэкологию. Анализ каж​дого из пяти разделов фундаментальной экологии показывает, что все они, за исключением экологии био​логических систем, под разными углами зрения рассмат​ривают взаимодействие общества и природы в процес​се производства материальных благ, т. е. в практичес​ком плане развивают темы, заключенные в классической, геккелевской экологии. В рассматриваемой структуре экологического образования, как и в большинстве дру​гих, преобладает тенденция к расчленению экологии на ряд дисциплин: при этом только за экологией биологи​ческих систем сохраняются задачи и функции класси​ческой экологии. Во всех вариантах программы общим является попытка вычленить из классической экологии практические аспекты, которые можно обозначить как «природопользование». И вот результат: классическая экология дается школьникам наряду или даже в мень​шем объеме по сравнению с различными практически​ми аспектами, хотя очевидно, что только классическая экология способна сформировать у школьников эколо​гическое мировоззрение, особый экологический взгляд на все то, что происходит вокруг них. Очевидно, что в настоящее время в школьном экологическом образова​нии центр внимания смещен с причины на следствие. В итоге вместо анализа сложных связей, существующих в природе и обществе, человечество все силы тратит на ликвидацию вредных последствий нерационального при​родопользования. В определенном смысле, человечес-
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кое общество напоминает собаку, пытающуюся поймать свой собственный хвост.

И здесь уместно привести цитату из Р. Риклефса: «Если мы хотим достичь какого-то согласия с Природой, то нам в большинстве случаев придется принимать ее условия...». Эти условия основаны на природных зако​нах, которым подчинены все процессы и явления в при​роде и с которыми человеческому обществу рано или поздно придется считаться тоже. В свое время разви​тию экологического мышления в России способствова​ла небольшая популярная книга американского журна​листа Б. Коммонора «Замыкающийся круг». В ней автор формулирует 4 закона, среди которых наиболее важным для будущего человечества представляется закон с ко​ротким названием: «Природа знает лучше». В настоящее время, очевидно, что этот закон был просмотрен не толь​ко в СССР, но и во всем мире. Что же он означает? Если мы бросим ретроспективный взгляд, то легко уви​деть, что подобно тому, как онтогенез есть краткое по​вторение филогенеза (биогенетический закон), так и эво​люция Органического Мира вкратце повторяется в ходе сукцессии. В эволюции экосистем увеличивается их ви​довое разнообразие, замыкаются биогеохимические цик​лы, растет способность видов обеспечивать равномер​ное распределение ресурсов внутри системы и препят​ствовать их выходу из нее. Так же как в эволюции видов общее прогрессивное развитие сопровождается услож​нением отдельных форм, так и в эволюции экосистемы возникают такие экосистемы, которые регулируются К-отбором и осуществляют более совершенное перерасп​ределение ресурсов.

В этом суть закона. Он означает, что есть вощи, ко​торые необходимо знать, занимаясь практическим при​родопользованием, и которые следует класть в основу экологического образования. Следуя вышеизложенным взглядам, предлагаемый вниманию читателей «Краткий курс...» дополняет имеющуюся на русском языке эколо- гическую литературу. Книга задумана как учебное пособие. В ней обобщен многолетний опыт чтения автором
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лекций по общей экологии на спецфакультете «Эколо​гия и рациональное использование природных ресурсов» и на биолого-почвенном факультете ЛГУ. Любому пре​подавателю, читающему лекции по той или иной дис​циплине, известно, что лучшим показателем качества излагаемого материала служит внимание аудитории. «Просеивая» факты и концепции через это сито, мы попытались отбросить все лишнее, второстепенное и оставили материал, необходимый и достаточный для получения представления о законах существования и раз​вития природы. Кроме того, опыт показывает, что прин​ципы и концепции значительно лучше усваиваются, если они подкреплены яркими и образными примерами. На​сколько это было возможно в силу профессиональных склонностей автора, мы старались использовать приме​ры из животного и растительного мира в равных объ​емах. Особое внимание уделено исследованиям, прово​дящимся на спецфакультете «Экология и рациональное использование природных ресурсов» СПбГУ.
«Краткий курс общей экологии» посвящен анализу за​кономерностей функционирования природных систем и предваряет знакомство студентов и слушателей с част​ными вопросами охраны природы и рационального при​родопользования. Именно поэтому основное внимание в нем уделено обобщению и систематизации сведений о действии экологических факторов на организмы, о ди​намике численности популяций, концепции экологичес​кой системы. Экосистема рассматривается как опреде​ленный уровень организации живой материи, как ее ос​новная функциональная единица. Акцент сделан также на механизмах, обеспечивающих устойчивость экосис​тем по отношению к стрессам различного характера. Подчеркнуто, что знание вектора развития естественных и нарушенных экосистем — непременное условие успеха любой природоохранной деятельности.

В книге рассмотрены 13 тем краткого курса общей экологии. Расположение материала по темам и их по​следовательность подчинены задаче создать у читателя представление о всеобщей связи явлений и процессов,
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происходящих в природе, о законах ее функционирова​ния. Материалы, изложенные в учебнике, — основа для последующего знакомства с конкретными вопросами ра​ционального использования природных ресурсов, в том числе и для оценки скорости проявления и степени тя​жести неблагоприятных изменений природы. О том, на​сколько автору удалось задуманное, — судить читателю.
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ПРЕДИСЛОВИЕ 

к третьему изданию
Со времени опубликования второго издания учеб​ного пособия «Краткий курс общей экологии» прошло всего 2 года. Срок по всем меркам очень малый. И, тем не менее, за это время в нашей жизни зародились и бурно развиваются 2 основные тенденции. Обе свя​заны с ростом экологических знаний в нашей жизни. И обе важно учитывать при любом издании настоящего пособия.

Первая тенденция давно уже ощущается в развитии экономики в странах Запада. Экологическое образова​ние в последние годы научно и учебно-методически оформилось в самостоятельную сферу деятельности в области образовательных услуг. Этому способствует не только сложная экологическая обстановка и рост эколо​гического самосознания, но прежде всего, введение в практическую деятельность экологических норм, правил и ограничений на различные виды хозяйственной дея​тельности и деловой активности. Экологические конку​рентные преимущества становятся важным компонентом функционирования рыночной экономики.

В современном мире политические и экономические страсти разгораются главным образом вокруг трех поня​тий: экология, охрана природы и природопользование. Ключевое слово в природопользовании — воспроизвод​ство. С биоэкономических позиций воспроизводство при​родных ресурсов и условий — неоднородный процесс. Во-первых, это «чистое» воспроизводство ресурсов.      В «чис​том» воспроизводстве ресурсов находит выражение экономический аспект охраны природы — угроза исчер​пания важных природных ресурсов:
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Во-вторых, это «подметание полов» за техническим прогрессом — борьба с загрязнениями, в котором нахо​дит выражение не только экономический, но и санитар​но-гигиенический аспект охраны природы — угроза здо​ровью людей вследствие загрязнения среды. В-третьих, и это основное для человечества в целом, воспроизвод​ство экологических ресурсов и условий, призванное обес​печить экологическое равновесие. Здесь находит выра​жение экологический аспект охраны природы. Речь в дан​ном случае идет о воспроизводстве ресурсов, не входящих в вещественный состав создаваемого продукта и непос​редственно не используемых в процессе производства, но лини, при условии существования которых и во взаимодействии с которыми возможно создание материаль​ных благ.

С другой стороны сложной системы общественных отношений вокруг воспроизводства природных ресурсов лежит область, тесно связанная с вопросами частной собственности на природные ресурсы. Причиной и след​ствием политического переустройства любого государ​ства служит изменение системы собственности на при​родные ресурсы. Регулировать эти отношения призвано налогообложение.

У нас и повсюду в мире налогом в первую очередь облагается доход, т. е. успех труда. Кто лучше порабо​тал, тот больше отдал. Последствия системы налогооб​ложения результатов труда (подоходный налог, налог на добавленную стоимость, на фонд заработной платы, на прибыль и т. п.) хорошо известны. Эта система застав​ляет экономить на оплате рабочей силы, естественным образом порождая бедность и безработицу. В рамках
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этой системы затраты на образование, здравоохранение и другие социальные нужды добываются трудящимися в классовой борьбе, изо дня в день углубляя весь спектр социальных кризисов. В то же время эта система позво​ляет не экономить природные ресурсы.

Альтернатива известна и обсуждается в сотнях работ экономистов
 у нас и за рубежом: это рентная система налогообложения, где производитель, в основном, пла​тит за изъятое из недр сырье, за занятую под его нужды площадь земли, за нанесенный ущерб, за близость к общественным коммуникациям и т.п. И, в то же время вложенный труд налогом не облагается или облагается в существенно меньшей степени.

Очевидно, что такое налогообложение будет застав​лять экономить на материалах и энергии, а, следова​тельно, заставит снизить загрязнение в процессе про​изводства. Оно заставит экономить на отчуждаемых от природы землях, что приведет к росту очищающего по​тенциала биосферы. Оно будет выравнивать доходность столичных и провинциальных производств, предотвра​щая миграции людей и капиталов в столицы. Оно будет побуждать инвестировать (а не жертвовать, как сейчас) в здравоохранение, образование и прочие социальные сферы, поскольку рынок будет гнать предпринимателя на поиск качественной, а не дешевой рабочей силы.

Рынок производит то, что пользуется спросом. И если будет спрос на чистую среду и здоровых людей, то ры​нок начнет производить их так же, как сегодня произво​дит автомобили, водку и табак — попробуй останови! Рентное налогообложение — один из стимулов форми​рования спроса на здоровых, умных и, главное, высоко​образованных людей.

Из сказанного выше становится понятным, что суще​ствующая система общественных отношений стимулирует интенсивное анархическое использование природных ресурсов, анархическое воздействие на окружающую
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среду. Это ясно, как должно быть ясно и то, что рацио​нальное использование природных ресурсом, оптимиза​ция эксплуатации экологических систем, прогнозирова​ние их изменений невозможно без наличия строгой на​учной теории, способной ответить на эти жизненно важные вопросы. Следовательно, должна быть научная дисциплина, направленная на разработку такой теории. Надо прямо сказать, что пока такой теории нет. Однако есть научная дисциплина, которая и должна заниматься теоретическими разработками в указанных направлени​ях, — это экология.

Вторая тенденция, также связанная с необходимос​тью роста экологических знаний, заключается в бурном развитии общественных экологических движений. Сре​ди них центральное место занимает Местная Повестка дня на 21 век.
Шесть лет назад, в 1992 г., конференция ООН по окружающей среде и развитию в Рио-де-Жанейро сфо-​
кусировала внимание мировой общественности на во-
просах устойчивого развития и сформулировала план
действий будущего глобального сотрудничества государств. Одним из документов, принятых на этой конференции, стала Повестка - на 21 век.

Устойчивое развитие – развитие,  удовлетворяющее потребности настоящего, не ставя под угрозу возможности будущих поколений удовлетворить их собствен​ные потребности.
Для обеспечения устойчивого развития человечество нуждается не только в правовой базе (правилах поведе​ния), но и в предметно-организационной основе, про​грамме или стратегии. В документах, касающихся охра​ны окружающей среды, обычно содержатся всесторонний анализ и оценка сложившейся ситуации, вычленяются проблемы, определяются сроки, пути и средства их ре​шения. Таковы План действий, принятый на Стокгольмс​кой конференции в 1972 г., Всемирная стратегия охраны природы, второе издание которой было опубликовано в 1991 г. под названием «Забота о Земле. Стратегия устойчивой жизни». Повестка дня на 21 век также обра-
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зует предметно-организационную основу человеческой деятельности в области охраны окружающей среды и ра​ционального использования природных ресурсов для обеспечения благополучного и бесконечного существо​вания людей на Земле.

По своей юридической силе Повестка на 21 век близ​ка к многостороннему международному соглашению. Она принята путем консенсуса представителей государств — участников Конференции. Это означает, что государства приняли на себя общую обязанность руководствоваться данным программным документом в процессе своей деятельности. Таким образом, Повестка на 21 век— акт мягкого международного права, который оказывает влияние на практику главным образом в силу высокого научного и политического авторитета. И одновременно под этим названием существует и развивается самое массовое экологическое движение современности.
К настоящему времени в большинстве стран Запад​ной Европы накоплен большой опыт по реализации По​вестки 21. Так рождаются национальные отчеты по По​вестке 21, например, национальный отчет Швеции, ко​торый был бы невозможен, если бы в каждом из 288 муниципалитетов не была бы создана своя Местная По​вестка. Основной и единственный способ реализации Повестки 21 состоит в развитии Местных Повесток 21, что ставит вопрос, во-первых, о распространении ини​циативы путем вовлечения новых муниципалитетов, и, во-вторых, о координации усилий всех муниципалитетов, принимающих участие в этом движении.

Встав на путь реализации Местной Повестки 21, ми​ровое сообщество переходит к новым взаимоотношени​ям с окружающей средой. До сегодняшнего дня охрана природы рассматривалась как отдельный сектор управ​ления и не воспринималась каждым жителем района в качестве убедительного повода к действию. Стало ясно, что путь контроля, запретов и выдачи разрешений недо​статочен для эффективного управления природопользо​ванием. Защита окружающей среды становится делом каждого и делом каждого дня.
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Первый опыт в Северо-Западном регионе России по инициации процесса Местная Повестка 21 был приоб​ретен в сентябре 1996 г., когда в рамках Недели окру​жающей среды был организован семинар по Местной Повестке 21, на котором присутствовали представители большинства муниципальных образований Ленинградс​кой области. Затем в рамках проекта «Охрана прибреж​ных территорий и Местная Повестка 21 —пилотный про​ект для России» появилась возможность разработки Ме​стной Повестки 21 для Кингисеппского (Ленинградская обл.) и Приморского (Санкт-Петербург) районов. Севе​ро-Запад России переходит к формированию собствен​ной Местной Повестки 21.
Последовательность шагов по разработке Местной Повестки 21 представлена на схеме:
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Прежде чем начать разработку Плана действий, не​ -
обходимо собрать информацию об окружающей среде
(территориальная  и  социально-экономическая структура
района, формы собственности земли, выделение терри​торий высокой исторической, архитектурной и экологи​ческой значимости и т. д.), социологические данные о районе (численность и возрастной состав населения, уровень рождаемости и смертности, уровень заболева​емости, уровень безработицы, уровень преступности и др.), а также выбрать индикаторы устойчивого развития района, с помощью которых можно оценить, насколько устойчиво район развивается в настоящее время. В бу​дущем такие индикаторы позволят определить успеш​ность реализации Плана действий.

Основу Плана действий составляют ответы на во​просы: каким Вы видите будущее района, какие направ​ления Вашей деятельности наиболее важны для обеспе​чения устойчивого развития района. Желательно, чтобы
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свой вклад в составление Плана действий внесли пред​ставители всех уровней и секторов общества, все те, кто заинтересован в устойчивом развитии района.
Где бы ни реализовывался План действий, следует помнить, что осуществление Местной Повестки 21 — это всегда улица с двусторонним движением, то есть без помощи населения и инициативных групп местная ад​министрация не в состоянии довести до конца начатое дело, равно как самые активные действия населения не приведут к успеху без помощи местной администрации. К примеру, успех в борьбе со стихийными свалками в равной степени зависит как от наличия бачков для му​сора, так и от сознательного отношения населения к этой проблеме. Сотрудничество местной администрации и общественных организаций — непременное условие ус​пешной разработки и выполнения Местной Повестки 21. Важная роль здесь принадлежит рабочим группам, ко​торые создаются и действуют по определенным мето​дикам, а результаты их деятельности служат фундамен​том для формирования основных положений Плана дей​ствий.

Рабочие группы объединяются в форум. Залог успеха деятельности форума — экологизация общественного сознания, которая невозможна без эко​логических знаний, не только естественнонаучных, но и гуманитарных, технических, нормативных и др. Общество в целом не может изучить науку экологию, но должно овладеть навыками причинно-следственных вероятнос​тей и других видов связей, знать основные законы раз​вития природы и общества, находить пути решения про​блем, научиться принимать решения в ситуациях нрав​ственного выбора и прогноза, то есть пройти всю цепочку от экологических знаний к экологическому мышлению и экологически оправданному поведению.
Таковы две объективные тенденции развития совре​менного общества. Решение многообразных проблем охраны окружающей среды и рационального природо​пользования, необходимость согласования комплексных международных программ с планами национального и
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регионального развития социально-экономической сфе​ры требуют грамотных специалистов, хорошо ориенти​рующихся в вопросах экономики, политики, социологии, экологии, а также знакомых с основными тенденциями развития современного общества. Автор надеется, что предлагаемое вниманию читателя учебное пособие со​здаст хорошую основу для этого.
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Т е м а 1
ЭКОЛОГИЯ - ЗАДАЧИ И ПЕРСПЕКТИВЫ
Подобно всем другим областям знания, экология раз​вивалась непрерывно, но неравномерно. Труды Гиппок​рата, Аристотеля и иных древнегреческих философов содержат сведения явно экологического характера. Вме​сте с тем греки не знали слова «экология». Многие ве​ликие деятели «биологического возрождения» (XVIII— XIX вв.) внесли свой вклад в эту область. Например, Антон ван Левенгук, более известный как один из первых микроскопистов начала XVIII в., был также пионером в изучении «пищевых цепей» и динамики численности по​пуляций—двух важных разделов современной экологии.
1.1. ЭКОЛОГИЯ КАК НАУКА
Как самостоятельная наука экология сформировалась приблизительно к 1900 г. Термин «экология» был пред​ложен немецким биологом Эрнстом Геккелем в 1869 г. Следовательно, это сравнительно молодая наука. Но именно она переживает в настоящее время период бы​строго роста. Экология (от греч. oicos—дом и logos — наука) в буквальном смысле — наука о местообитании. Существует много определений экологии как науки, од​нако подавляющее большинство современных исследо​вателей считает, что экология — это наука, изучающая ус​ловия существования живых организмов и взаимосвязи между организмами и средой, в которой они обитают. Понятие экологии очень обширно, поэтому в зависимо​сти от акцента на той или иной ее задаче меняется и сама формулировка. Для «долгосрочного употребления» лучшим определением может быть, например, следую​щее: «Экология — это биология окружающей среды». Один из отечественных экологов А. С. Данилевский да​вал такое определение: «Экология — наука о структуре и функции экологических систем и о механизмах, обеспе​чивающих их гомеостазис». Для последних десятилетий
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XX в. наиболее подходит одно из определений эколо​гии, приведенное в полном словаре Уэбстера: «Предмет экологии — это совокупность или структура связей меж​ду организмами и средой».

Соревнуясь друг с другом в точности и краткости фор​мулировок, авторы забывают, что еще Эрнст Геккель дал этой науке исчерпывающее определение: «Под экологи​ей мы понимаем сумму знаний, относящихся к экономи​ке природы: изучение всей совокупности взаимоотноше​ний животного с окружающей его средой, как органи​ческой, так и неорганической, и прежде всего — его дружественных или враждебных отношений с теми жи​вотными и растениями, с которыми оно прямо или кос​венно вступает в контакт. Одним словом, экология — это изучение всех сложных взаимоотношений, которые Дар​вин назвал условиями, порождающими борьбу за суще​ствование».

Экология, как и всякая наука, имеет два аспекта. Один — это стремление к познанию ради самого позна​ния, и в этом плане на первое место ставится поиск закономерностей развития природы, а также их объяс​нение; другой - применение собранных знаний для решения проблем, связанных с окружающей средой. Стре​мительное повышение значимости экологии объясняет​ся тем, что ни один из вопросов огромной практической важности в настоящее время нельзя решить без учета связей между живыми и неживыми компонентами при​роды.

Практический выход экологии можно видеть, прежде всего, в решении вопросов природопользования; имен​но она должна создать научную основу эксплуатации природных ресурсов. Мы можем констатировать, что пренебрежение законами, лежащими в основе естествен​ных природных процессов, привело к серьезному конф​ликту человека и природы. «Совершенно ясно, — пишет американский эколог Р. Риклефс, что никаких очевид​ных способов исправить нанесенный природе вред не существует, да и обвинение, предъявляемое человеку за его возмутительное отношение к среде, следует стро-
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ить не на столь очевидных фактах, как сбрасывание в реки сточных вод, опрыскивание посевов пестицидами, ружья и гарпуны охотников, выхлопные газы автомашин, расползающиеся во все стороны пригороды. Человеку следует предъявить обвинение в том, что он не сумел с должным вниманием отнестись к законам, лежащим в основе экономики природы».

Законы, лежащие в основе естественных природных процессов, будут в центре нашего внимания. Однако прежде необходимо остановиться на взаимоотношении экологии и охраны природы. Западные ученые обычно различают науку экологию и науки об окружающей сре​де. Экология изучает три группы факторов среды, воз​действующих на организмы: абиотические, биотические и антропогенные. Охрана природы рассматривает только третий фактор — воздействие человека на среду, и то не во всем совпадает с общеэкологическим подходом. Охрана природы и шире и уже раздела экологии, кото​рый исследует влияние антропогенного фактора на при​роду. Уже — потому, что анализируется не любое воз​действие, а лишь то, последствие которого может иметь значение для жизни человеческого общества. Шире — потому, что рассматривается влияние антропогенного фактора не только на органический мир, но и на нежи​вую природу.

Обычно охрану природы рассматривают как отрасль практи​ки, имея в виду комплекс государственных, международных и об​щественных мероприятий, направленных на рациональное при​родопользование, восстановление, умножение и охрану природ​ных ресурсов для блага человеческого общества. Нередко, однако, охрана природы трактуется как наука, изучающая соци​альный обмен веществ, или обмен веществ между природой и обществом. Интенсивность стихийного обмена веществом и энер​гией между обществом и природой к настоящему времени на​столько возросла, что представляет серьезную опасность для дальнейшего существования человечества. Общество по степе​ни своего воздействия на природу становится геологической силой. Достаточно сказать, что во всем мире в результате гор​нодобывающих и земляных работ на земную поверхность еже-
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годно выносится около 5 куб. км породы, а это всего в 3 раза меньше, чем уносят в океан все реки нашей планеты. За после​дние 500 лет на поверхность из недр извлечено не менее 50 млрд. тонн углерода, 2 млрд. тонн железа. Всего за последнее столетие промышленность выбросила в атмосферу около 360 млрд. тонн углекислого газа, что увеличило его концентрацию почти на 13%.

Распахивая землю, человечество перемещает массу почвы, в 3 раза превосходящую количество вулканиче​ских пород, поступающих на земную поверхность из недр за тот же срок. Деятельность человека уже приводит к изменению геохимии отдельных районов за счет рассеи​вания некоторых элементов, сконцентрированных ранее в месторождениях. Это таит в себе большие опасности, ибо все организмы, включая и самого человека, приспо​собились в ходе эволюции к существующему сочетанию химических элементов в окружающей среде.

Для того чтобы внести ясность в предмет и задачи экологии как науки, охарактеризуем взаимоотношения ее с другими областями биологии. Удобно это сделать с помощью приема, использованного Ю. Одумом в его фундаментальном труде «Основы экологии» (1975). Если образно представить структуру биологии в виде «слое​ного пирога» (рис. 1.1), то его можно «разрезать на кус​ки» двумя способами: во-первых, делить по горизонта​ли—тогда получим фундаментальные науки, такие как морфология, физиология, генетика, теория эволюции, мо​лекулярная биология, биология развития и др., изучаю​щие основные свойства жизни и не ограничивающиеся исследованием отдельных групп организмов. Но можно разрезать «пирог» и по вертикали. Тогда получим «так​сономические» науки, занимающиеся изучением есте​ственных групп живых организмов. Среди этих наук — ботаника, зоология и микробиология.

В свою очередь, каждая из них объединяет более час​тные науки, имеющие дело с собственной сравнительно узкой группой живых организмов. В соответствии с этим мы вправе разделить зоологию на протозоологию, энто​мологию, ихтиологию, орнитологию и т. д. Экология от-
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Рис. 1.1. «Слоеный пирог» биологии (по Одуму, 1975). Объяснение в тексте.

носится к фундаментальным разделам биологии и пред​ставляет собой составную часть каждого таксономичес​кого подразделения. Мы можем говорить об экологии растений, экологии животных, экологии микроорганизмов, а рассматривая более частные элементы этих разделов, и об экологии птиц, рыб, насекомых и т. д.
В свою очередь, экология подразделяется еще на че​тыре горизонта, соответствующих различным уровням биологической организации: от индивидуума через по​пуляцию и сообщество к экосистеме. Для получения бо​лее наглядной картины, определяющей предмет и зада​чи экологии, можно вертикально разделить «экологиче​ский» слой не по принципу систематических таксонов, а по более общим принципам биологической организации, таким как форма, функция, развитие, регуляция и адап​тация. Если мы рассмотрим все секции горизонта, соот​ветствующего сообществу, то обнаружим секцию формы, определяющую численность и обилие видов; секцию фун​кции, выясняющую взаимоотношения между популяция​ми хищника и жертвы и обоюдными влияниями конкури-
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рующих видов; секцию развития, изучающую смену ви​дов, например при переходе от расчищенной земли к лесу; секцию регуляции, исследующую способность сообще​ства поддерживать присущую ему стабильность; и сек​цию адаптации, изучающую эволюцию приспособлений. Если же выбрать какую-нибудь одну «стопку секций», на​пример ту, которая соответствует функции, то на уровне экосистемы будут рассматриваться потоки энергии и кру​говорот веществ, на уровне сообщества — взаимоотноше​ния хищник—жертва (гетеротипические реакции) и меж​видовая конкуренция, на уровне популяций — рождаемость, смертность, иммиграция и эмиграция; на уровне организ​ма — физиология и поведение особей.

1.2. РАЗДЕЛЫ И ТЕМАТИКА ЭКОЛОГИИ

Для того чтобы более точно определить область ком​петенции экологии, рассмотрим спектр уровней органи​зации живой материи:
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Основная область компетенции экологии — уровень экосистем, но она простирается и на последующий уро​вень, и на два предыдущих. Проанализируем каждый уровень отдельно.

Наименее известен небиологам популяционно-видовой уро​вень. Остановимся кратко на концепции вида. В 1809 г., т. е. за полвека до знаменитого труда Ч. Дарвина «Происхожде​ние видов путем естественного отбора, или Сохранение благоприятствуемых пород в борьбе за жизнь», Ж. Б. Ламарк — наиболее яркий эволюционист додарвинского периода изда​ет свою философию зоологии, в которой для объяснения принципа построения системы животных выдвигает следую​щие тезисы:

1. Виды изменяются, хотя и крайне медленно.
2. Виды связаны незаметными переходами так, что границы вида расплываются. Иными словами, виды реально не суще-
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ствуют: понятие вид привносится человеком для удобства клас​сификации.

Мы упомянули точку зрения Ж. Б. Ламарка, чтобы с боль​шей силой подчеркнуть, что вид реален, так как ему свойствен целый ряд объективных черт. Рассмотрим семь из них:
1. Специфический тип организации: совокупность характер​ных признаков, позволяющих отличить особей данного вида от особей другого.
2. Географическая определенность: существование особей вида в конкретном месте на земном шаре; ареал — район оби​тания особей единого вида.
3. Экологическая определенность: особи вида живут в конк​ретном диапазоне физических факторов среды, таких как тем​пература, влажность, давление и пр.
4. Дифференцированность, т. е. вид состоит из более мел​ких групп особей.
5. Дискретность вида: особи данного вида отделены от осо​бей другого разрывом — хиатусом. Хиатус определяется действи​ем изолирующих механизмов, таких как несовпадение сроков размножения, использование специфических поведенческих реакций, стерильность гибридов и др.
6. Воспроизводимость — может осуществляться бесполым пу​тем (степень изменчивости низкая) и половым (степень измен​чивости высокая, так как каждый организм сочетает признаки отца и матери).
7. Определенный уровень численности, которая претерпе​вает периодические (волны жизни) и непериодические измене​ния.
Прежде всего, в поле зрения экологии попадают за​кономерности взаимоотношений и взаимосвязей отдель​ных особей и их популяций между собой и с условиями неорганической среды. Экология имеет дело в основ​ном с той стороной взаимодействия организмов со сре​дой, которая обусловливает развитие, размножение и выживание особей, структуру и динамику популяций и сообществ и их роль в протекающих в биоценозах про​цессах. К примеру, физиолог изучает зависимость от температуры процессов, происходящих в организме, эко​лог же выясняет, как влияет изменение температуры на интенсивность размножения и плодовитость организмов,
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длительность их онтогенеза, на характер пищевых свя​зей, скорость и направление биологических процессов, участвующих в круговороте веществ в экологических си​стемах.

Различия в понимании предмета между физиологом и экологом, изучающими один и тот же живой организм, хорошо определил в 1930 г. Плантефоль: физиолог изу​чает организм, помещенный в искусственные условия среды, и затем осуществляет синтез полученных разроз​ненных данных; эколог же рассматривает организм в природной обстановке, где действуют постоянно меня​ющиеся силы. Можно привести много случаев несоот​ветствия между результатами, полученными в лабора​торных условиях и в природе. Так, распределение в ес​тественной среде обитания морской звезды Echinaster и рака-отшельника Eupagurus обусловлено стеногалинностью, т. е. их высокой требовательностью к повышенной солености воды, но в лабораторных условиях они ока​зываются устойчивыми к сильному, даже быстро насту​пающему опреснению воды.

Взаимоотношение особей или групп особей того или иного вида с условиями среды составляет предмет од​ного из основных разделов общей экологии — аутэкологии. Аутэкологические исследования обычно составляют важную часть современных ботанических, зоологических, сравнительно-физиологических и других работ. Для эко​лога важны те их результаты, которые позволяют выяс​нить место и роль изучаемого вида в экосистеме. Де​тальные экологические исследования наиболее суще​ственны применительно к видам, играющим значительную роль в экосистемах. Особенно важны те проявления жиз​недеятельности данного вида, которые обусловливают главнейшие его связи с другими входящими в экосисте​му видами.

В качестве специального раздела аутэкологии можно рассматривать популяционную экологию (демоэкологию), в задачу которой входит изучение структуры и динамики популяций отдельных видов. С развитием популяционной экологии связано решение таких проблем, как ме-
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ханизмы регуляции численности организмов, оптималь​ная плотность и допустимые нормы изъятия из популя​ций используемых видов, например в случае промысло​вого лова; уничтожение или подрыв популяций при борь​бе с вредителями и т. д. Это направление весьма перспективно, так как решает целый ряд важнейших не только теоретических, но и практических задач.         К аутэкологии тесно примыкает этология — наука о поведе​нии животных.

Специфическая задача экологии состоит в изучении живой природы на уровне экологических систем. Соот​ветственно с этим основным и ведущим ее разделом следует считать синэкологию (биоценологию), т. е. уче​ние о сообществах растений, животных и микроорганиз​мов в их взаимодействии друг с другом и с неоргани​ческой средой обитания. В настоящее время биоцено​логия переросли в науку об экосистемах, которую применительно к биоценозам суши обычно называют биогеоценологией.
Компоненты биоценоза и их абиотическое окружение настолько тесно связаны между собой, что образуют единство, для которого А. Г. Тенсли в 1935 г. предло​жил термин «экосистема»; в современной экологии со​ответствующий раздел называется учением об экосис​темах. В отечественной и немецкой литературе распро​странено представление о биогеоценозе, введенное В. Н. Сукачевым. Биогеоценоз — единство биоценоза и биотопа, приуроченного к определенному участку зем​ной поверхности, тогда как экосистема — более широ​кое понятие.

Изучение биоценозов (биогеоценозов) включает не​сколько аспектов:

1) структурный — доминирование, видовое разнообра​зие, видовая насыщенность, соотношение приспособи​тельных типов и др.;
2) хорологический — пространственное распростране​ние ценозов, их структура в зависимости от общих кли​матических, зонально-поясных, ландшафтных и регио​нальных особенностей среды;
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3) сукцессионно-динамический — циклические и нео​братимые процессы, обусловленные изменениями сре​ды как в результате взаимоотношений внутри ценоза, так и под влиянием антропогенных воздействий;
4) функционально-ценотический — трофические, сим-биотические, антибиотические, конкурентные и другие отношения, средообразующая деятельность и т. д.;
5) энергетический —трофические уровни, поток энер​гии, формирование биологической продуктивности;
6) биогеохимический — механизмы круговорота ве​ществ в биогеоценозе.
Эти аспекты исследований должны быть подчинены раскрытию механизмов функционирования природных комплексов для прогнозирования их изменений и раз​работки принципов управления ими.

Тематика экологии часто пересекается с тематикой других отраслей биологии: физиологии, генетики, био​физики, теории эволюции т. д. Это определяет фор​мирование множества промежуточных и синтетических направлений, таких как экологическая физиология, ци​тоэкология, продукционно-энергетическая экология, эволюционная экология и др. Некоторые изучаемые эко​логией вопросы, например установление форм внутрипопуляционных и межвидовых отношений, имеют ог​ромное значение для понимания механизмов эволю​ции и для селекции. Отбор — явление экологическое, так как представляет собой процесс преобразований вида. Исследования, проводимые в пограничной меж​ду экологией и физиологией области, необходимы для решения таких актуальных задач, как выяснение меха​низмов адаптации к разным условиям, в том числе эк​стремальным — холоду, сухости, снижению гравитации и т. д.

Экология тесно переплетается и с небиологическими науками — химией, физикой, геологией, географией и др. Связь экологии с физико-географическими и геофизи​ческими проблемами особенно наглядна в гидробиоло​гии: изучение совокупности организмов, населяющих толщу воды и дно, ведется совместно с исследования-
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ми различных физических факторов воды, приливно-отливных явлений, циркуляции водных масс и пр.
На стыке с геологией и палеонтологией возникла па​леоэкология, восстанавливающая экологические связи вымерших видов на основании строения ископаемых форм и условий их захоронения. В результате соедине​ния экологического подхода с принципами ландшафтоведения появилась экология ландшафта — направление, которое тесно связано с проблемами рационального ис​пользования, воспроизводства и охраны природных ре​сурсов. Внедрение в экологию принципов термодинамики породило продукционно-энергетическую экологию, кото​рая исследует закономерности рассеивания потока энер​гии в пищевых цепях.

Привлечение данных о влиянии растительных и жи​вотных организмов на кору выветривания привело к со​зданию В. В. Докучаевым современного почвоведения. Недаром американский эколог Ю. Одум называет Доку​чаева одним из основателей экологии. На базе почвове​дения в синтезе с другими науками возникли такие эко​логические дисциплины, как почвенная микробиология, почвенная зоология и др.

Наконец, экология тесно соприкасается с космонав​тикой, так как жизнеобеспечение в условиях длительно​го космического полета — это чисто экологическая про​блема.

Таким образом, достижения экологии служат фунда​ментом для решения ряда актуальных задач современ​ности. Все больше ученых мира склоняются к мнению, что экология — одна из важнейших наук будущего. Эко​логические принципы постепенно пронизывают все бо​лее широкий круг проблем науки и производства. В час​тности, с данными, полученными экологией, тесно смы​каются такие проблемы, как управление крупными, полностью автоматизированными производственными объединениями или создание мощных кондиционирован​ных систем жизнеобеспечения на предприятиях с уча​стием большого числа людей. Здесь могут быть исполь​зованы многие принципы и механизмы, действующие в
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природе, например принципы обратной связи и доми​нантности, принципы множественного обеспечения на​дежности и соотношения лабильности и стабильности и т. д. Не случайно экологией в последнее время стали интересоваться представители таких далеких от биоло​гии специальностей, как архитектура и строительство. Уже возникли новые научные направления — инженер​ная экология, экология градостроительства.
Формирование новых синтетических направлений — объективный процесс, связанный с повышением роли экологии в решении ряда проблем развития современ​ного общества. В связи с этим понятие «экология» ста​новится все более неопределенным, так как его рас​пространяют на самые различные сферы человеческой деятельности. Все чаще встречается трактовка эколо​гии как синтетической науки. В то же время, как пишет А. Ф. Алимов (1989), «вряд ли правильно говорить о синтетической науке в отличие от синтетических мате​риалов, также трудно представить междисциплинарную науку». Нам представляется правомерным предложен​ное тем же автором выделение специального раздела экологии социоэкологии (по аналогии с социосферой), которая, используя общие законы экологии, будет заниматься количественной оценкой взаимодей​ствия человеческого общества с природными экосис​темами. В таком случае сохранится значение экологии как сугубо биологической науки, исследующей струк​туру и функционирование систем надорганизменного уровня в естественных и измененных условиях, что не исключает, естественно, формирования частных син​тетических направлений, связанных с решением раз​личных задач.

1.3. ПРОБЛЕМЫ, ИЗУЧАЕМЫЕ ЭКОЛОГИЕЙ
Имеется несколько кардинальных проблем, в которых фокусируются основные направления и разделы совре​менной экологии. Успехи в их решении в значительной мере определяют прогресс всей экологии, и поэтому на
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их изучение должны быть направлены усилия в первую очередь.

Экологические механизмы адаптации к среде. Для
выявления этих механизмов методами экологии, прежде всего, необходимы исследования адаптивной структуры популяций. Перед экологами стоят такие вопросы, как изучение адаптивных черт поведения, географической, локальной и сезонной изменчивости, адаптивной ритмики биологических процессов в популяциях, приспособитель​ного варьирования внутривидовых групп (семьи, стада, колонии, популяции и т. д.), приспособительных форм пространственного распространения животных и расте​ний и т. д.

Особое значение приобретают вопросы, связанные со способами приспособлений популяций к крайним усло​виям, например, если изучаются биоценозы суши, адап​тации к холоду, сухости, высоким температурам. Резуль​татами таких исследований обусловлены успехи освое​ния человеком экстремальных ландшафтов — арктических, пустынных, высокогорных и т. д.

Регуляция численности популяций. Эта проблема лежит в основе разработки комплекса мероприятий, на​правленных на управление динамикой численности вре​дителей сельского и лесного хозяйства, переносчиков болезней человека и сельскохозяйственных животных, а также численности промысловых и разводимых видов. На результатах этих исследований базируется планиро​вание масштабов промысла, прогнозирование результа​тов изъятия особей из популяций в разных условиях. Эти вопросы имеют первостепенное значение для рыбного хозяйства.

Оптимизация вылова рыбы, исключающая нарушения усло​вий структуры популяций, невозможна без теории рыбного про​мысла, которая должна опираться на результаты детального изу​чения закономерностей роста, развития рыб определенных ви​дов, размерно-весового состава популяций, индивидуальной и возрастной плодовитости в зависимости от условий среды оби​тания, а также влияния промысла на запасы рыб и условия их воспроизводства. Грамотный промысел требует грамотных эко-
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логов, а теория промысла служит основой для составления дол​госрочных прогнозов. Пример такого прогноза показан на рис. 1.2. Как видно из рисунка, при высокой начальной интенсивнос​ти промысла улов сайки через 25 лет ниже, чем при минималь​ных начальных размерах вылова. Кроме того, его динамика мало зависит от размера ячеи сетей.
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Рис. 1.2. Прогнозы Гарро и Джойса для стада сайки при трех
режимах интенсивности промысла и трех размерах ячеи сети
(из Бигона, Харпера, Таунсенда, 1989).
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Один из главных для современного сельского хозяйства воп​росов заключается в разработке системы мероприятий, обес​печивающих минимум применения химических средств борьбы с вредителями путем всемерного развития и совершенствова​ния биологических методов. Синтетическая теория динамики численности популяций может служить основой для многих ме​роприятий в направлении осуществления интегрированной борь​бы с вредителями.

Управление продукционными процессами. Реше​ние этой проблемы лежит в основе мероприятий, направ​ленных на рационализацию использования биологических ресурсов. Сюда входят вопросы количественной харак​теристики энергетического потока на разных трофических уровнях, во-первых, фотосинтез и формирование первич​ной продукции, во-вторых, утилизация гетеротрофами энергии, полученной от первого трофического уровня, и, наконец, образование вторичной продукции. Кроме того, эта проблема включает следующие моменты: интенсив​ность прироста и траты на метаболизм; продукционная эффективность различных звеньев пищевых цепей; фак​торы, влияющие на направление продукционного процес​са, на роль структуры сообществ в продукционно-энергетических отношениях и др.

В комплекс экологических исследований по этой проблеме должны также входить такие вопросы, как поддержание плодо​родия почвы, эффективность различных типов удобрений, раци​ональное размещение посевов и оптимизация режима возделы​вания почвы, предусматривающие не только получение высокого урожая, но и длительное сохранение плодородия и стабильнос​ти почвенных процессов, а также предохранение земель от ис​тощения, эрозии. Сходный в принципе круг вопросов встает и в связи с необходимостью сохранения продуктивности моря и внут​ренних вод.

Устойчивость природных и антропогенных цено​зов. Эта проблема связана с теорией сукцессии, с воп​росами видового разнообразия и специфики ценотических отношений. В перспективе — сознательное разме​щение человеком устойчивых и неустойчивых экосистем
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в оптимальном сочетании, использование регуляторных механизмов в агроценозах. Такие исследования позво​лят в будущем создавать принципиально новые струк​турные единицы биосферы — природо-хозяйственные экосистемы, в которых должны преобладать черты ус​тойчивости, стабильности, максимальной эффективнос​ти продукционного процесса.

Экологическая индикация. Сюда входит чрезвычай​но широкий круг вопросов как теоретических, так и тесно связанных с нуждами различных отраслей промышленно​сти, сельского хозяйства, морского промысла, а также с необходимостью сохранения среды обитания человека.

Задачи экологической индикации — определение свойств тех или иных компонентов и элементов ландшафта и уста​новление направлений их изменений по видовому составу обитающих в данных условиях организмов. Экологическая индикация широко используется для диагностики типов почв и установления направления изменений почвообразователь​ного процесса, для определения качества воды и воздуха, для поисков полезных ископаемых, особенно рассеянных, не обнаруживаемых с помощью обычных геологических и геофизических методов.

В нашей стране эти исследования охватывают достаточно широкий круг вопросов. В частности, разработан метод диаг​ностики почв по характеру почвенной фауны. Обширные иссле​дования проводятся по проблеме поисков полезных ископае​мых на основании изучения растительного покрова. Большое значение приобретает использование экологической индикации при определении масштабов воздействия человека на природ​ные процессы, в частности степени загрязнения вод, атмосфе​ры и почвы. Для этой цели используются списки индикаторных организмов.

Кроме охарактеризованных выше общеэкологических проблем, имеется множество конкретных практических вопросов, которые не могут решаться без участия эко​логов. Сгруппируем их следующим образом.

1. Оздоровление ландшафта, т. е. разработка мер по ликвидации угрозы заболевания человека в результате
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распространения различных заболеваний в природном ландшафте. В компетенцию экологии входит изучение природных очагов заболеваний; изучение экологии ви​дов-возбудителей, переносчиков, резерваторов; выявле​ние наиболее уязвимых мест в структуре природного очага с целью воздействия на него и др.
2.
Восстановление нарушенных экосистем, т. е. ком​-
плекс вопросов, связанных с нежелательными послед​
ствиями деятельности человека и объединяемых общей
задачей — вернуть нарушенные части ландшафта в сферу культурно-хозяйственного использования. Примером
могут служить следующие проблемы: 1) рекультивация
нарушенных и выведенных из хозяйственного пользова​ния земельных угодий — торфоразработок, терриконов,
отвалов при поверхностной добыче полезных ископае​-
мых; 2) восстановление пастбищ, выведенных из сферы
нормальной эксплуатации перевыпасом; 3) восстановле​-
ние эродированного почвенного покрова; 4) восстанов​-
ление плодородия истощенных почв; 5) восстановление
продуктивных типов леса на месте интенсивных рубок;
6) восстановление продуктивности и других благоприят​-
ных для человека свойств водоемов, нарушенных под
влиянием антропогенных факторов.

Основу для решения подобных вопросов дает выяс​нение специфики развития экосистем. Только зная, как протекают сукцессии, можно направлять рекультивационные процессы.

3. Утилизация органических отходов городов, т. е. раз​работка методов гумификации и минерализации орга​нических отбросов, создание замкнутых технологических циклов с использованием разнообразных групп организ​мов, участвующих в процессах утилизации органического вещества и дающих определенный выход биологической продукции, которая используется в последующих звеньях единого производства. В основе решения проблемы ле​жит теория трофо-энергетического функционирования экосистем и круговорота веществ.
4. Переход от промысла к хозяйству, т. е. разработка принципов и стратегии перехода от «собирательства» к
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высокопродуктивному земледелию, от «охоты» к культур​ному хозяйствованию, каковыми, например, являются по​лувольное и вольное разведение промысловых живот​ных и их полное приручение; создание аквакультур рыб и промысловых беспозвоночных животных, мощных рыборазводных комплексов и многое другое.

В настоящее время в мире объем выращивания рыбы и дру​гих водных организмов достигает 6 млн. т (4 млн.т рыбы и по 1 млн. т моллюсков и водорослей), а добывается свыше 70 млн. т. По ряду прогнозов к концу XX в. продукция морского хозяйства увеличится до 40 млн.т.

Переход от промысла к воспроизводству — ближайшая пер​спектива лесного хозяйства. Ресурсы лесного промысла будут практически исчерпаны в 2000 г. (вырубка лесов, как констати​ровано во «Всемирной стратегии охраны природы», идет со ско​ростью 20 га в минуту и в мировом масштабе превышает при​рост древесины в 18 раз). Лесистость планеты будет снижать​ся еще в течение нескольких лет со скоростью около 1 % в год и станет критической при мировой площади лесов около 20% от территории суши. После этого люди начнут усиленно рас​тить леса не только для отдыха и получения древесины, но и «на кислород», ресурсы которого хотя и далеки от исчерпания, но тают на глазах.

5. Сохранение эталонных участков биосферы, т. е. раз​работка системы заповедного дела, направленной на длительное сохранение наиболее типичных ландшафтов, озер и других водоемов, экосистем, отдельных видов жи​вотных и растений, разных природных зон и поясов. Не​обходимо создание системы заповедных участков с раз​ной степенью вмешательства человека в экосистему, от абсолютно заповедных до поддерживаемых человеком при заданном режиме. Заповедники следует рассматри​вать как экологические лаборатории, в которых могут быть выяснены многие аутэкологические и синэкологические вопросы. При планировании природных заповед​ников важно учитывать принципы и закономерности ос​тровной теории.
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Т е м а  2
ПОНЯТИЕ ЭКОЛОГИЧЕСКОГО ФАКТОРА
Как следует из материала первой темы, экология включает два взаимосвязанных раздела: аутэкологию и синэкологию. Внимание аутэкологии концентрируется на взаимоотношениях особей или групп особей с условия​ми окружающей среды.

2.1. ПРИНЦИП ДЕЙСТВИЯ ЭКОЛОГИЧЕСКОГО ФАКТОРА
Понятие условий экология заменила понятием факто​ра. Любой организм в среде своего обитания подверга​ется воздействию самых разнообразных климатических, эдафических и биотических факторов. «Экологический фактор» — это любой нерасчленяемый далее элемент среды, способный оказывать прямое или косвенное вли​яние на живые организмы хотя бы на протяжении одной из фаз их индивидуального развития. В данном опреде​лении следует особо отметить следующие критерии эко​логического фактора:

1. Нерасчленяемость данного элемента среды. Напри​мер, в качестве экологического фактора нельзя рассматри​вать глубину водоема или высоту местообитания над уров​нем моря, поскольку глубина влияет на водных обитателей не непосредственно, а через увеличение давления, умень​шение освещенности, понижение температуры, уменьше​ние содержания кислорода, повышение солености и т. д.; действие высоты осуществляется через понижение тем​пературы, атмосферного давления. Именно температура, освещенность, давление, соленость и т. д. будут выступать в качестве экологических факторов среды, оказывающих не​посредственное влияние на живые организмы.
2. Действие экологического фактора может быть не прямым, а опосредованным, т. е. в этом случае он воз​действует через многочисленные причинно-следственные связи. Пример опосредованного воздействия экологиче​ского фактора можно найти на птичьих базарах.
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На птичьих базарах наблюдается колоссальное скопление птиц. Чем объясняется столь высокая плотность птичьего насе​ления? Основную роль здесь играют биогенные вещества: по​мет птиц падает в воду; органика в воде минерализуется бак​териями, в связи с чем в данном месте концентрируются водо​росли. Это в свою очередь ведет к повышению концентрации планктонных организмов, в основном ракообразных. Последни​ми питаются рыбы, а ими птицы, населяющие базары. Таким образом, птичий помет выступает здесь в роли экологического фактора. Как элемент среды он нерасчленим, но действует не прямо, а через сложную систему взаимодействия различных эко​логических факторов.

Какими бы разными по природе ни были экологичес​кие факторы, результаты их действия экологически срав​нимы, поскольку они всегда выражаются в изменении жизнедеятельности организмов (рис. 2.1), что в конеч​ном итоге приводит к изменению численности популя​ции. Рассмотрение этой зависимости позволяет отме​тить следующие ее закономерности:

1) при определенных значениях фактора создаются условия, наиболее благоприятные для жизнедеятельно​сти организмов; эти условия называются оптимальны-
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Рис. 2.1. Влияние интенсивности фактора на жизнедеятель​ность организмов (общие закономерности). Объяснение в тексте.
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ми, а соответствующая им область на шкале значений фактора — оптимумом;
2) чем больше отклоняются значения фактора от оп​тимальных, тем сильнее угнетается жизнедеятельность особей; в связи с этим выделяется зона их нормальной жизнедеятельности;
3) диапазон значений фактора, за границами которо​го нормальная жизнедеятельность особей становится не​возможной, называется пределами выносливости; раз​личают нижний и верхний пределы выносливости.
Так называемая экологическая толерантность охва​тывает диапазон от нижнего предела, или нижнего пессимума (ему соответствует экологический минимум на шкале значений фактора), до верхнего предела, или вер​хнего пессимума (экологический максимум). Представ​ление о лимитирующем влиянии экологического макси​мума наравне с влиянием экологического минимума ввел В. Шелфорд, сформулировавший «закон» толерантности. После 1910 г. по «экологии толерантности» были прове​дены многочисленные исследования, благодаря которым стали известны пределы существования для многих ра​стений и животных.

Закон лимитирующего фактора лежит в основе теоретичес​кого обоснования величины предельно допустимых концентра​ций (ПДК) загрязнителей. Понятно, что применительно к заг​рязняющим веществам (ксенобиотикам) нижний предел толе​рантности значения не имеет, а верхний не должен превышаться ни при каких условиях. Поэтому те пороговые значения факто​ра, при которых в организме еще не может произойти никаких необратимых патологических изменений, устанавливаемые эк​спериментально, и должны приниматься в качестве ПДК.
График зависимости жизнедеятельности особей дан​ного вида от интенсивности фактора можно получить экс​периментально или в результате наблюдений в природе. Для иллюстрации приведем данные опытов с животны​ми, помещенными в термоградиентор, или так называе​мый температурный орган. Прибор представляет собой трубку, один конец которой помещают в лед, а другой
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опускают в водяную баню, в результате чего внутри труб​ки возникает градиент температур (рис. 2.2, 1). В трубку помещаются насекомые или другие мелкие животные, на​пример клещи, после чего изучается закономерность их распределения по трубке. Оказывается, что большинство насекомых концентрируется на каком-то одном участке. При графическом изображении данная закономерность будет иметь вид параболы (рис. 2.2, 2), где область наи​большей концентрации животных соответствует зоне тем​пературного предпочтения, или термопреферендуму.

Можно обратиться и к другому способу определения выносливости организмов к действию экологического фак-
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Рис. 2.2. Закономерность распределения насекомых в термоградиенторе.
Объяснение в тексте.
тора: исследователь помещает животных в условия раз​ных температур и рассчитывает процент их выживаемос​ти за определенный промежуток времени. По результа​там опыта вычерчивается кривая, на ней выделяют уже известную нам центральную зону, которая в данном слу​чае соответствует зоне температурного оптимума.

Если мы сравним реакции на действие температуры особей двух разных видов, то окажется, что кривые термопреферендума, или термооптимума, далеко не всегда совпадают даже в случае, если значения оптимумов жиз​недеятельности равны (рис. 2.3, 1). Таким образом, ви-
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довые приспособления проявляются и в различной сте​пени выносливости к действию фактора. Виды, особи ко​торых устойчивы лишь к небольшим отклонениям значе​ний фактора от оптимума, называются стенобионтными (рис. 2.3,7, кривая А), а виды, способные выдерживать значительные изменения фактора,— эврибионтными (кри​вая В).

Большинство обитателей моря приспособлены к высокой со​лености воды, понижение концентрации солей в воде для них губительно. Для жителей пресных водоемов также характерны узкие пределы выносливости, но уже к низкому содержанию со​лей в воде. Существует и третья группа организмов, которые способны выносить очень большие изменения солености воды и зачастую могут жить как в пресноводных, так и в морских водо​емах (трехиглая колюшка, рачок Artemia salina И др.).
В экологической литературе часто используются тер​мины, отражающие не только степень выносливости вида к изменяющимся значениям фактора, но и отражающие природу данного фактора. Так, по отношению к солено​сти различают стено- и эвригалинные виды, к темпера​туре — стено- и эвритермные виды, к влажности — сте​но- и эвригигрические, по отношению к местообитанию — стено- и эвриойкные и т. д.
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Рис. 2.3. Реакции особей видов А и В
на действие одного фактора.
Объяснение в тексте.
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Теперь рассмотрим случай несовпадения оптимумов жизнедеятельности у особей двух различных видов. Для этого варианта графическое сравнение дает две отдель​ные параболы (рис. 2.2, 2). Процессы жизнедеятельнос​ти у особей вида А протекают с оптимальной скоростью при меньших значениях фактора, чем у особей вида В. Если в качестве фактора рассматривается температура, то вид А будет называться холодостенотермным, а вид В — теплостенотермным. Далее, не всегда оптимумы при​ходятся на средние значения диапазона фактора: напро​тив, в природе обычны случаи, когда оптимум сдвинут к правой или левой границе пределов выносливости (рис. 2.3,3). Подобное обстоятельство важно учитывать на практике.

Как правило, термооптимум теплолюбивых видов-гидробионтов сдвинут к верхней границе выносливости (рис. 2.3, кри​вая В). Повышение температуры воды на несколько градусов в водоемах-охладителях атомных электростанций окажется для таких видов губительным. В то же время столь незначительное повышение температуры воды не окажет заметного влияния на жизнедеятельность особей холодовыносливых видов, у которых, как правило, зона оптимума сдвинута к левой границе выносливости (рис. 2.3, 3, кривая А).

Становление в эволюции толерантности в узких пре​делах можно рассматривать как форму специализации, при которой большая эффективность достигается в ущерб адаптивности, и в сообществе увеличивается разнооб​разие (см. Тему 11).

2.2. ИЗМЕНЕНИЕ РЕАКЦИИ ОРГАНИЗМОВ НА ДЕЙСТВИЕ ЭКОЛОГИЧЕСКОГО ФАКТОРА В ПРОСТРАНСТВЕ И ВРЕМЕНИ
Меняется ли зависимость жизнедеятельности от ин​тенсивности действия экологического фактора в про​странстве и времени? Для решения этого вопроса ис​следовали действие температурного фактора на медуз Amelia aurita Канады и Флориды. Оказалось, что особи, собранные в северной части ареала, у берегов Канады,
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имеют максимальную скорость сокращения колокола при 18°С, что соответствует средней естественной темпе​ратуре воды, тогда как особи, выловленные у берегов Флориды, имеют максимум скорости сокращения коло​кола при 29 °С (рис. 2.4). Иными словами, особи север​ной и южной популяций характеризуются разным темпе​ратурным оптимумом. Другой пример заимствован у Пора (1946). Некоторые особи кольчатого червя рода Nereis обитают в лагунах литоральной зоны побережья Румы​нии, которые отделились от Черного моря по крайней
[image: image11.jpg]- I T

AL 8 uHiD29vAuwn ovamp,




Рис. 2.4. Зависимость частоты сокращений колокола медузы

Amelia aurita от температуры воды (из Дажо, 1975).

а —канадская популяция, 6 —флоридская  популяция.

мере 60 лет назад. Особи кольчатого червя приспосо​бились к очень высокой солености — 62%. Если их вы​пустить в Черное море, они погибнут. В свою очередь, особи того же вида, обитающие в Черном море, при переносе в лагуны также погибают.

Из приведенных примеров видно, что реакция на эко​логические факторы у особей одного вида меняется в пространстве. Хотя организмы наиболее хорошо приспо​соблены к тому, чтобы функционировать в некотором узком диапазоне условий среды, популяция данного вида
41
нередко подразделяется на группы с различными эко​логическими требованиями, встречающиеся, в соответ​ствии с этими требованиями, в местах с неодинаковыми экологическими условиями в пределах ареала данного вида. Приспособления, весьма полезные для вида в ус​ловиях одной части его ареала, могут не столь хорошо соответствовать условиям в других его частях. Ботаники давно заметили, что внутри многих видов имеются груп​пы растений, по морфологическим признакам соответ​ствующие своим местообитаниям.

Растения ястребинки Hieraciurn umbellatum в лесу обычно прямостоячие, на песчаных полях — распростертые, а растения с песчаных дюн имеют промежуточный характер. Листья лес​ных экземпляров самые широкие, экземпляров с дюн — наибо​лее узкие, а с песчаных полей — промежуточные. Растения с песчаных полей покрыты тонкими волосками — признак, отсут​ствующий у растений из других местообитаний.
Примерно 50 лет назад шведский ботаник Г. Турессон собрал семена растений ястребинки из различных местообитаний и вырастил их в своем саду. Оказалось, что, несмотря на выращивание в одинаковых условиях, морфологические различия между растениями из раз​ных местообитаний сохранялись из поколения в поко​ление. Турессон дал этим различающимся формам на​звание экотипов, сохранившееся за ними до сих пор. Далее он высказал предположение, что экотипы пред​ставляют собой генетические линии популяции, специ​фически приспособленные к особым условиям той сре​ды, в которой они обитают. Если неизвестно, имеет ли адаптивный механизм генетическую основу, говорят о физиологических расах.
Тысячелистник Achillea millefolium, один из представителей сложноцветных, растет в местах, расположенных и на уровне моря, и на высоте более 3000 м. В различных точках этих мес​тообитаний были собраны семена растений тысячелистника и высеяны на высоте, близкой к высоте уровня моря. Несмотря на то, что растения выращивали в одинаковых условиях на про-
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тяжении нескольких поколений, особи из горных популяций со​храняли свои отличительные признаки: явно меньшие размеры и низкую продуктивность семян (рис. 2.5). Такие различия в адаптациях у растений из разных местообитаний, несомненно, расширяют пределы экологической устойчивости многих видов.
[image: image12.jpg]1000
BbicoTa MECTHOCTH, T4€ EbiA0 COBPAHO pacteHie, M




Рис. 2.5. Экотипическая дифференцировка в популяциях тысячелистника (по Риклефсу, 1979).

При рассмотрении временных изменений в реакции на действия экологических факторов следует, прежде все​го, отметить возрастные различия организмов. Как пра​вило, пределы выносливости у молодых особей уже, чем у старых.

Колоссальную выносливость к изменению температуры окру​жающей среды демонстрируют морские желуди балянусы. Они выдерживают колебания температуры от 0 (зимой вмерзая в лед) до 40 °С. Яйца у них образуются летом, оплодотворение происходит зимой, а личинки выходят на волю весной. Темпе​ратура и освещение оказывают очень сильное влияние на раз​ные этапы процесса размножения. Так, например, круглосуточ​ное освещение подавляет созревание яиц.
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Известны и обратные случаи, когда выносливость мо​лодого организма значительно превышает выносливость взрослой особи; гусениц опускали в жидкий гелий (тем​пература - 271 °С), и после оттаивания они продолжали питаться и расти. Бабочки же от такой процедуры поги​бали.

В индивидуальном развитии какого-либо организма, как правило, имеются периоды, когда он наиболее чув​ствителен к изменениям факторов среды. Такие перио​ды называются критическими и чаще всего соответст​вуют размножению и раннему онтогенезу. В это время многие факторы среды становятся лимитирующими. Пределы выносливости для размножающихся особей, семян, яиц, эмбрионов, проростков и личинок обычно уже, чем для неразмножающихся взрослых растений или животных.

Зрелый кипарис может расти и на сухом нагорье, и на уча​стке, погруженном в воду, однако размножается он только там, где есть влажная, но не заливаемая почва. Взрослые крабы рода Portunus и многие другие морские животные могут переносить солоноватую или даже пресную воду, поэтому эти животные часто заходят в реки вверх по течению. Для личинок же крабов необходима высокая соленость, поэтому размножение в реках происходить не может и вид постоянно в них не обосновывает​ся. Географическое распространение промысловых птиц часто определяется влиянием климатических факторов на стадию ран​него онтогенеза, а не на взрослых особей. К недостатку пищи более устойчивы взрослые стадии.

Таким образом, в течение индивидуального развития, или онтогенеза, реакция животных и растений на эколо​гические факторы меняется.

Рассмотрим теперь, как меняется реакция организ​мов на экологические факторы в астрономическом вре​мени. Следует заметить, что обе временные зависимос​ти — возрастная и астрономическая — могут быть тесно связаны друг с другом, особенно у организмов с корот​кими жизненными циклами. Прежде всего, проанализи​руем сезонную динамику реакции видов. Сезонная пе-
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риодичность относится к числу наиболее общих явле​ний в природе; она ярко выражена в умеренных и се​верных широтах. Ведущее значение для сезонной пери​одичности имеет годовой ход температуры, она же оп​ределяет чередование стадий покоя и активности. Состояние зимнего покоя характерно для многих видов животных и растений, но особенно хорошо оно выраже​но у организмов, не способных поддерживать высокую температуру своего тела, т. е. у растений, всех беспоз​воночных животных и низших позвоночных (рыбы, ам​фибии, рептилии). Эти группы животных называются пойкилотермными (в противоположность гомойотермным, или теплокровным).
Зимний покой — это физиологическое состояние, при котором процессы морфогенеза заторможены или пол​ностью остановлены, причем остановка обусловлена не прямым действием внешних факторов, а внутренним со​стоянием. Следовательно, зимний покой — это адаптив​ная черта. Зимующие стадии растений и животных име​ют много сходных физиологических особенностей. Даже при повышении температуры они обычно или не разви​ваются, или развиваются очень медленно. Значительно снижена интенсивность обмена. Например, дыхание се​мян едва уловимо, а покоящиеся стадии насекомых по​требляют в несколько раз меньше кислорода, чем при активном развитии.

Характерной чертой покоя является переход от экзо​генного питания к эндогенному, т. е. к использованию внут​ренних резервов организма. Обычно при покое уменьша​ется содержание воды в тканях животных, в семенах, зим​них почках растений и т. д. Кроме того, наблюдения показывают, что холодостойкость растений и животных усиливается в течение зимы. Организм в продолжение осени и зимы постепенно приспосабливается к снижению температуры. Это явление называется холодовым закали​ванием. Выделяют два этапа холодового закаливания.

У растений первый этап холодового закаливания со​ответствует еще положительным температурам — интер​валу от 0 до 6 °С. На этом этапе у части растительных
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клеток вода переходит в коллоидное состояние, а крах​мал превращается в сахар и жиры. С наступлением не​больших морозов (до - 5 °С) начинается второй этап за​каливания. В межклетниках образуются кристаллы льда, отнимающие свободную воду из клеток, благодаря чему они становятся более устойчивыми к сильным морозам. Таким образом, пределы выносливости растений к низ​ким температурам сильно расширяются. Подобные из​менения носят сезонный характер и претерпевают цик​личность во времени.

У пойкилотермных животных переживание низких тем​ператур также связано с процессами, предотвращающи​ми замерзание воды в теле. Рассмотрим пример с на​секомыми.

Из графика зависимости физиологического состоя​ния насекомого от температуры его тела (рис. 2.6) вид​но, что при температуре ниже 10°С наступает оцепе​нение, при температуре ниже 0 — переохлаждение. Оно продолжается до момента кристаллизации воды, кото​рая сопровождается скачком температуры. После рез​кого ее повышения начинаются необратимые измене​ния в организме. В любой момент до этого скачка с повышением температуры насекомое может быть воз​вращено к нормальной жизнедеятельности. Оказалось, что физиологическое состояние насекомого в процес​се охлаждения зависит от скорости понижения темпе​ратуры. При медленном охлаждении в клетках образу​ются кристаллы льда, которые разрывают их оболочку. При очень быстром охлаждении центры кристаллиза​ции не успевают образоваться и формируется стекло​видная структура. В результате цитоплазма не повреж​дается. Таким образом, глубокое, но очень быстрое ох​лаждение вызывает временную, обратимую остановку жизни. Подобное состояние получило название анаби​оза.

Однако в природе, как правило, такого состояния организма не бывает. Способность к переохлаждению сильно повышается в результате холодового закалива​ния, и насекомые могут переносить очень низкие тем-
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Рис. 2.6. Кривая Бахметьева, характеризующая
изменение состояния насекомого под воздействием
температуры среды (по Яхонтову, 1964).
Объяснение в тексте.
пературы. При закаливании в тканях животных образу​ются глицеринсодержащие соединения (криопротекторы), которые значительно понижают точку замерзания. Момент резкого повышения температуры смещается в область более низких ее значений, что позволяет насе​комым зимовать в переохлажденном, но не заморожен​ном состоянии. Например, температура - 42 °С не ока​зывает губительного действия на жука березового заболонника.

Каким же образом виды «синхронизируют» пределы выносливости с годовой ритмикой температуры? Хотя температура действительно влияет на скорость многих жизненных процессов, не она служит главным регулято​ром сезонных явлений в природе. Это подтверждается тем фактом, например, что весной и осенью при одина​ковой температуре фенологические явления имеют про​тивоположную направленность. Кроме того, если бы жи​вотные и растения реагировали на температуру, то их состояние зависело бы от ее случайных колебаний. И, наконец, подготовка к зимовке начинается задолго до наступления отрицательных температур. Следовательно, существуют какие-то другие условия, влияющие на се​зонные пределы выносливости.
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Главным фактором, играющим сигнальную роль в ре​гуляции сезонных циклов у большинства растений и жи​вотных, следует считать продолжительность светового дня. Реакция организма на изменение продолжительно​сти светового дня получила название фотопериодизма. Данный фактор не случайно играет роль сигнального, поскольку именно длительность фотопериода обуслов​лена периодическими астрономическими явлениями.
Различают два основных типа фотопериодической ре​акции (ФПР): длиннодневную и короткодневную (рис. 2.7). Влияние длины светового дня обычно оценивают по про​центу особей, находящихся в неактивном состоянии, т. е. в состоянии диапаузы. В случае длиннодневной ФПР раз​витие начинается тогда, когда увеличивается продолжи​тельность дня. В случае короткодневной ФПР, наоборот, развитие прекращается при возрастании длины дня. Длиннодневной ФПР обладают рожь, овес, лен, пшени​ца; эти растения начинают цвести, когда продолжитель​ность дня увеличивается. Короткодневной ФПР характе​ризуются астры, георгины, которые зацветают, когда день начинает убывать. Животные на длину дня реагируют че​редованием стадий покоя и активности. Животные с короткодневной реакцией при росте продолжительности дня впадают в спячку (тутовый шелкопряд). Большинство
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Рис. 2.7. Два типа фотопериодической реакции (ФПР).  1—длиннодневная ФПР, 2 — короткодневная ФПР.
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же животных имеют длиннодневную реакцию и начина​ют питаться, гнездиться и т. д. при увеличении длины Дня.

Исследования реакции организмов на изменение про​должительности дня и ночи показывают, что растения и животные способны измерять время, т. е. они облада​ют так называемыми биологическими часами — эндоген​ными ритмами. Такая способность свойственна всем видам живых существ — от одноклеточных до человека. Ритмы, период которых равен или близок к 24 ч, назы​вают циркадными. Летучие мыши покидают свои убе​жища каждый раз в одно и то же время — в сумерки — и сохраняют ритм активности даже в том случае, если они находятся в лабораторных условиях при полной тем​ноте.

У очень многих морских животных известны лунные ритмы. По мнению некоторых авторов, такие ритмы мо​гут быть также у пресноводных и наземных видов.

Лунные ритмы хорошо изучены у кольчатых червей — полихет. У островов Полинезии червь тихоокеанский палоло (Eunice viridis) появляется на поверхности моря в первые четверти лун​ных месяцев в октябре и ноябре в таком количестве, что морс​кую воду можно сравнить с супом из вермишели. Местные жи​тели вылавливают их и употребляют в пищу.

Приведем еще один пример лунных ритмов у животных. На песчаных пляжах Калифорнии рыба Leuresthes tenuis мечет икру через 3 - 4 дня после апрельских и июньских приливов. Эту ма​ленькую рыбку, живущую обычно в открытом море, во время наиболее сильных ночных приливов волны выбрасывают на бе​рег. Когда море отступает, рыбки зарываются в морской песок. Здесь самки откладывают икру, а самцы ее оплодотворяют. Со следующим приливом они возвращаются в море. Поскольку икра откладывается в период отлива после наиболее высоких при​ливов, вода не доходит до нее в течение двух недель и -она может развиваться в морском песке без всяких перемещений. При следующем высоком приливе вышедшие из икринок ли​чинки с волнами увлекаются в море. Причины столь замеча​тельной синхронизации времени размножения и развития дан​ного вида с периодами прилива и отлива, а также с лунными фазами, еще не выяснены.
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Побережье Индийского океана населяют полчища крабов-сиг​нальщиков. Во время прилива крабы белого цвета, а при отли​ве становятся серыми. Если взять краба-сигнальщика, предпо​ложим, за 15 мин до отлива, когда он еще белый, и поместить в холодильник, то его биологические часы «остановятся». Пос​ле извлечения краба из холодильника он приобретает серую окраску через 15 мин. Таким образом, биологические часы кра​ба-сигнальщика работают удивительно точно, с ошибкой разве что в несколько секунд.

Все вышеприведенные примеры показывают, что ре​акция видов на экологические факторы не является по​стоянной и синхронизируется с периодами наступления природных процессов при помощи внутренних эндоген​ных ритмов и фотопериодической реакции.

2.3. РЕАКЦИЯ ОРГАНИЗМОВ НА ОДНОВРЕМЕННОЕ ДЕЙСТВИЕ НЕСКОЛЬКИХ ФАКТОРОВ
В природных условиях организм подвержен воздей​ствию многочисленных факторов. Если действие одного фактора описывается соответствующей функцией, то од​новременное действие двух факторов можно изобразить в виде графика, представленного на рис. 2.8. В этом слу​чае степень благоприятности фактора у = f (x1, х2).
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Рис. 2.8. Схематическое изображение реакции вида у на
одновременное действие (толстая стрелка) факторов x1и х2.
Объяснение в тексте.
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В практической деятельности это находит следующее выра​жение. Допустим, свойства вида таковы, что он более чувстви​телен к фактору х2 (например, температура), чем к фактору х1 (влажность почвы). Если осушить заболоченный лес в Москов​ской области, где температурные условия для роста сосны оп​тимальны, она станет быстро расти. Но на севере Архангель​ской области осушение не приведет к заметному ускорению ро​ста сосны, так как здесь он ограничивается не только избыточной влажностью, но и неблагоприятной температурой.
При одновременном действии многих факторов зави​симость примет следующий вид: у = f(x1i ,  x2i  … xn). Для того чтобы определить выносливость вида по отноше​нию к одновременному действию нескольких факторов, надо иметь экспериментальные данные по выносливос​ти к каждому фактору. Кроме того, решение этого урав​нения возможно лишь при условии, что интенсивность действия одного фактора не зависит от интенсивности другою. Однако действие одного фактора, как правило, проявляется в совокупности с действием другого (или других). Так, мороз в Кировской области переносится легче, чем в С.-Петербурге, поскольку в С.-Петербурге влажность выше. Высокую температуру также легче пе​ренести при низкой влажности. Следовательно, встает вопрос, как  определить степень благополучия вида, если на него  действует сразу несколько факторов?

Решение задачи облегчается тем обстоятельством, что обычно знание пределов выносливости по отношению к одному-двум факторам оказывается достаточным для того,  чтобы определить реакцию особей на одновремен​ное; действие нескольких факторов, но возникает следу​ющий вопрос: какой или какие факторы следует считать главными. В 1840 г. Либих высказал идею о том, что выносливость организмов обусловлена самым слабым звеном в цепи его экологических потребностей. Ученый установил, что урожай зерна часто лимитируется не теми питательными веществами, которые требуются в боль​ших количествах (например, двуокись углерода и вода), поскольку эти вещества обычно и присутствуют в изо​билии, а теми, которые необходимы в малых количествах
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(например, бор) и которых в почве содержится недо​статочно. В связи с этим Либих выдвинул принцип: «Ве- ществом, находящимся в минимуме, управляется уро​жай и определяются величина и устойчивость последне​го во времени».

В настоящее время правило Либиха, которое иначе на​зывается законом ограничивающего фактора, или прави​лом минимума, имеет более широкое толкование: «В комп​лексе факторов сильнее действует тот, который близок к пределу выносливости». Так, урожай прямо пропорциона​лен количеству того удобрения, которого меньше всего. Ограничивающий фактор — это такой фактор, значение ко​торого близко к экстремальному.

В двух озерах Висконсина, воды которых относительно бога​ты кальцием, насчитывается в три раза больше видов растений и в два раза больше видов животных, чем в двух других анало​гичных озерах, бедных кальцием. В Белом море ограничиваю​щим фактором для моллюсков является температура: от нее за​висит их благополучие и численность. Но может произойти сме​на ограничивающего фактора. Так, в 1966 г. ветер нагнал с Карского моря лед, который таял в Белом море. В результате соленость воды в Белом море упала и стала новым ограничива​ющим фактором.

В природе любой фактор непостоянен. Эффект коле​бания будет больше у того фактора, который чаще вы​ходит за пределы выносливости вида.

2.4. СРЕДА И ДЕЙСТВИЕ ФАКТОРОВ СРЕДЫ
Часть природы, окружающая организмы и оказываю​щая на них прямое или косвенное воздействие, часто обозначают как «среда». Из среды особи получают все необходимое для жизни и в нее же выделяют продукты своего метаболизма. По определению Н. П. Наумова (1963), средой называют «все, что окружает организмы, прямо и косвенно влияет на их состояние, развитие, выживание и размножение». В литературе наряду с тер​мином «среда» часто используются его синонимы: «сре-
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да обитания», «жизненная среда», «внешняя среда». В последнее время большое распространение получил тер​мин «окружающая среда».

Среда, обеспечивающая возможность жизни организ​мов на Земле, разнообразна. По качественно отличным комплексам условий, обеспечивающим возможность для жизни, различают «среды жизни». На нашей планете имеется четыре качественно отличные среды жизни. Ими являются: вода как среда жизни, суша (т. е. наземно-воздушная среда жизни), почва и организм (для парази​тов и симбионтов).

Организмы существуют в одной или нескольких сре​дах жизни. Например, человек, большинство видов птиц, млекопитающих, голосеменных и покрытосеменных рас​тений и т. д. являются обитателями только наземно-воздушной среды жизни. Тогда как ряд насекомых (комары, стрекозы, поденки), земноводные и т. д. проходят одну фазу своего развития в водной, другую — в наземно-воздушной среде, такие представители насекомых, как май​ский жук, бронзовка, щелкун и др., нуждаются для сво​ей жизни в наземно-воздушной и почвенной средах.
Все среды жизни очень разнообразны. Например, вода как среда жизни может характеризоваться морской или речной, текучей или стоячей водой. В зависимости от климатических зон различают разные наземно-воздушные среды обитания. Среды жизни обычно подразделя​ются на конкретные среды обитания. Например: озеро (или река) — это среда обитания в водной среде жизни. В свою очередь, в «средах обитания» различают «мес​тообитания». Это более «узкие» комплексы условий, ка​чественно различающиеся между собой в среде обита​ния. Так, в водной среде имеются местообитания: в тол​ще воды, на дне, у поверхностной пленки, среди водорослей и трав и пр.

Первой средой жизни на Земле стала вода. Здесь впервые возникла жизнь. Постепенно в процессе исто​рического развития многие организмы начали заселять наземно-воздушную среду. Появившиеся наземные орга​низмы (растения, животные, грибы и др.) в процессе
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своей жизнедеятельности создавали почву. Ее, так же как и наземно-воздушную среду жизни, активно заселя​ли живые организмы. Параллельно с формированием разнообразия организмов в водной, наземно-воздушной и почвенной средах формировались паразиты, средой жизни которым служили другие организмы — «хозяева». Своеобразие условий каждой среды жизни обуслови​ло своеобразие живых организмов, свойственное средам. У всех организмов в процессе эволюции выработались специфические поведенческие и другие приспособления к обитанию в своей среде жизни и к разнообразным их частным условиям.
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Т е м а 3
КЛАССИФИКАЦИЯ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ
Любой организм в природной среде подвергается воз​действию огромного числа факторов. Эколог не должен удовлетворяться составлением их перечня. Он должен, насколько  это возможно, следовать афоризму Гете, вло​женному им в уста Мефистофеля: «Чтобы разобраться в бесконечном, надо сперва различать, а затем связывать». Систематизация экологических факторов поможет выб​рать важнейшие и оценить характер их влияния на изу​чаемые виды.

3.1. ТРАДИЦИОННЫЕ КЛАССИФИКАЦИИ
Классическим и наиболее традиционным делением экологических факторов считается их подразделение на две основные группы: абиотические и биотические. Пер​вая включает факторы климатические (температура, свет, влажность, давление и др.), физические свойства почвы и воды. Ко второй относятся факторы питания и различ​ные формы взаимодействия особей и видов между со​бой (хищничество, конкуренция, паразитизм и др.). Од​нако подобное подразделение не представляется исчер​пывающим.

Действительно, иногда бывает трудно отнести дан​ный фактор к той или иной группе. Так, температура, если ее рассматривать как абиотический фактор, часто изменяется благодаря присутствию живых организмов. Например, в лабораторных условиях личинки мучного хрущака (Tenebrio molitor) склонны образовывать скоп​ления, в которых при слишком холодной окружающей среде температура повышается и ее величина становится ближе к значению, наиболее благоприятному для разви​тия организмов. При температуре воздуха +17 °С тем​пература в скоплениях личинок иногда достигает +27 °С.
Наиболее детальные исследования изменений микро​климата, вызываемых популяциями малого мучного хру-
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щака (Tribolium castaneum и Т. confusum), провел Пименталь (1958). Насекомых выращивали в муке, насыпанной в чашки Петри, которые помещали в термостат. Темпе​ратура воздуха в термостате 29+0,5 °С, относительная влажность — 70±5%. Каждая чашка содержала 8 г муки и до 300 насекомых. Было установлено, что при этих условиях температура в чашках повышалась на 0,4 °С через 24 ч, а затем она начинала медленно падать, а относительная влажность увеличивалась на 11% за две недели. Таким образом, рост температуры и относитель​ной влажности зависит от скопления насекомых, и это говорит о том, что микроклимат обусловливается одно​временно абиотическими факторами среды и биотичес​кими факторами, в данном случае присутствием популя​ции насекомых.

На элеваторах с большим количеством зерна наличие зер​ноядных насекомых иногда вызывает повышение температуры на 25 °С по сравнению с температурой окружающей среды. Наиболее ярким примером влияния, которое организмы могут оказывать на микроклимат, служит регуляция температуры в ледяной берлоге белого медведя. Когда там появляется медвежонок, температура воздуха в ней на 40 0С выше, чем снаружи.

В связи с нечеткостью первой классификации была разработана другая, в соответствии с которой все эко​логические факторы подразделяются на две категории: не зависящие от плотности популяции и зависящие от плотности популяции факторы. В результате действия на популяции факторов первой категории процент гибну​щих особей не зависит от их общей численности или плотности; при действии факторов второй категории он растет пропорционально увеличению их плотности. К факторам первой категории относятся главным образом климатические. Так, под действием волны холода может погибнуть определенная часть особей популяции, при​чем независимо от ее плотности. К факторам, завися​щим от плотности популяции, относятся преимуществен​но биотические.
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Дальнейшее совершенствование этой классификации связано с подразделением категории факторов, завися​щих от плотности, на факторы прямой зависимости, ко​торые приводят к повышению смертности в популяции при росте ее плотности, и факторы обратной зависи​мости, которые снижают смертность, когда плотность популяции возрастает. Конкуренция, хищничество, па​разитизм — важнейшие факторы прямой зависимости. Действие факторов обратной зависимости можно про​иллюстрировать на примере скоплений клопов, инъеци​рующих слюну в пищевой субстрат. Чем больше клопов в скоплении, тем успешнее они растворяют пищевой материал и тем меньше число погибших особей. Се​верные олени сообща извлекают ягель из-под корки сне​га. Недоступность пищи может вызвать гибель опреде​ленной части особей, но их будет меньше, если живот​ные действуют сообща.

Однако разграничение факторов на зависящие или не зависящие от плотности популяции оказалось еще менее удовлетворительным, чем их деление на биотические и абиотические, поскольку в данном случае экологические факторы выступают не сами по себе, а в тесной связи с плотностью популяции. Действие же экологических фак​торов не ограничивается лишь изменением количествен​ных характеристик популяций. Безусловно, экологичес​кие факторы оказывают чрезвычайно большое влияние на численность и концентрацию особей в популяциях, однако это не единственная форма их воздействия. Эко​логические факторы могут также вызывать изменение гео​графического распространения, как отдельных популяций, так и видов в целом, появление различных адаптивных модификаций, количественные изменения обмена ве​ществ, диапаузу, определенные ФПР и т. п.
3.2. ВИТАЛЬНОЕ И СИГНАЛЬНОЕ ДЕЙСТВИЕ ФАКТОРОВ
Если положить в основу классификации экологиче​ских факторов эффект, который вызван их воздействи​ем, а именно этот принцип был использован в преды-
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дущей классификации, то более рациональным выгля​дит другое их разграничение, учитывающее не только изменение плотности популяции, но иные формы влия​ния на живые организмы. При этом все экологические факторы делятся на две основные группы: витальные (энергетические) и сигнальные. Первые оказывают непо​средственное воздействие на жизнедеятельность орга​низмов, меняют их энергетическое состояние. К таким факторам можно отнести температуру, пищу, конкурен​цию, хищничество, паразитизм и др. Факторы второй группы, выполняющие сигнальную роль, несут инфор​мацию об изменении энергетических характеристик: про​должительность светового дня, феромоны и др.
Некоторые факторы, рассматриваемые "в качестве абиотических, могут обладать как энергетическим, так и сигнальным действием. Примером может служить свет, который считается одним из основных экологических факторов. Свет служит главным источником энергии для фотосинтеза растений и играет важнейшую роль в продуктивности экосистем. В то же время его главная экологическая роль состоит в осуществлении биологических ритмов разной продолжительности. В этом проявляется сигнальное действие света. Подобная «двойственность» света как экологического фактора снижает ценность и этой классификации.

Рациональнее выделять витальное и сигнальное дей​ствие экологического фактора, что было предложено В. П. Тыщенко (1980). Специфика витального действия различных экологических факторов заключается в том, что одни из них (например, температура) позволяют вы​делить две неоптимальные (субоптимальная и супероп​тимальная) и две летальные зоны, расположенные по обе стороны от оптимума, а другие выявляют только одну левую (пища) или одну правую (хищники и паразиты) часть полного графика и соответственно по одной неоп​тимальной и летальной зоне (рис. 3.1).

Для организмов климатические, пищевые и биотиче​ские условия являются не только агентами, непосред​ственно влияющими на выживаемость, но сигналами, ука-
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Рис. 3.1. Схема, иллюстрирующая витальное действие

температуры, пищи, хищников и паразитов

(по Тыщенко, 1980).

Зоны действия экологических факторов: лет.— летальные, оп.— опти​мальные, суб.— субоптимальные, супер.— супероптимальные.
зывающими на возможные сдвиги витального действия экологических факторов в неоптимальные и летальные зоны. Например, осеннее укорочение дня воспринимает​ся животными и растениями как сигнал скорого наступ​ления зимнего периода с присущими ему неблагоприят​ными условиями (низкие температуры, промерзание по​чвы, недостаток или полное отсутствие пищи). Подобное действие экологических факторов на организмы предла​гается называть сигнальным действием.

Если свет обладает как энергетическим, так и сиг​нальным действием, то температура и влажность пред​ставляются исключительно энергетическими факторами. Это связано с тем, что у растений и животных, особен​но пойкилотермных, повышение температуры тела вы​зывает ускорение всех физиологических процессов. По​этому чем выше температура, тем меньше времени не-
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обходимо для развития отдельных стадий и всего жиз​ненного цикла организма. Для развития гусениц бабоч​ки-капустницы от яйца до куколки при температуре 10 °С требуется 100 сут, а при 26 °С — только 10 сут. Как вид​но, скорость развития увеличивается в 10 раз.

Зависимость скорости развития от температуры вы​ражается S-образной кривой (сигмоидная зависимость). Скорость развития может быть представлена как величи​на, обратная времени развития, или же как величина, рав​ная среднему проценту особей, развившихся в единицу времени. При уменьшении точности эксперимента мож​но допустить, что зависимость скорости развития от тем​пературы носит линейный характер (рис. 3.2). При этом прямая Vpaзв = f(t°) пересекает шкалу температур в неко​торой точке а, которая называется нулем, или порогом, развития, т. е. это температура, ниже которой развитие не происходит. Параметр у(t° - а), где у—время разви​тия, t° —температура, при которой происходит развитие, есть величина постоянная для каждого вида и называет​ся суммой эффективных температур: y(t° - a) = St°эфф. Кри​вая, выражающая отношение y = S St°эфф. /( t° - а), представляет собой ветвь равносторонней гиперболы.
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Рис. 3.2. Зависимость скорости развития
кузнечика Austroicetes cruciata от температуры
(из Бигона, Харпера, Таунсенда, 1989).
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Найденная зависимость находит практическое исполь​зование.

Зная, что сумма эффективных температур — величина, по​стоянная для вида, можно рассчитать порог развития. Допустим, что при температуре 16°С длительность развития составляет 24 дня, при 27 °С — 8 дней, отсюда: 24(16 - а) = 8(27 - а). Решение этого равенства дает возможность определить порог развития в данном конкретном случае. Он составляет 10,5 °С. Определив по​рог развития, нетрудно найти сумму эффективных температур вида. Однако на практике значение константы, как правило, из​вестно и требуется установить длительность развития при конк​ретной температуре. Этот параметр лежит в основе любого фе​нологического прогноза.

Для колорадского жука порогом развития является темпера​тура 12 °С. При постоянной температуре 25 °С личиночная фаза длится от 14 до 15 дней, а при 30 °С— 5.5 сут. При температу​ре выше 33 °С развитие останавливается. Сумма эффективных температур составляет 330—335 °С. Этот результат был исполь​зован в Восточной Европе для предсказания продолжительнос​ти развития колорадского жука и определения числа поколе​ний, появляющихся в течение года. В соответствии с прогно​зом выбирали необходимые средства борьбы с этим насекомым, чтобы защитить от него посадки картофеля. Первая обработка, направленная против молодых личинок, проводится, когда сум​ма эффективных температур достигает 150 °С, вторая — против личинок второго возраста, когда сумма эффективных темпера​тур составляет 475 °С.

Температура влияет не только на скорость развития, но и на многие другие стороны жизнедеятельности орга​низмов. Так, она сказывается на количестве потребляе​мой пищи, на плодовитости, уровне половой активности и т. д.

Как и температура, влажность отличается многосто​ронностью воздействия на растения и животных. Преж​де всего, этот фактор влияет на скорость развития. Для комнатной мухи показана линейная зависимость между скоростью развития и уровнем влажности: чем выше влажность, тем больше скорость развития и, следова​тельно, меньше продолжительность жизни.
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3.3. КЛАССИФИКАЦИЯ А. С. МОНЧАДСКОГО
Кроме упомянутых выше существует классификация экологических факторов, основанная на оценке степе​ни адаптивности реакций организмов на воздействие факторов среды. Эта классификация предложена совет​ским ученым А.С. Мончадским. По мнению Мончадского, рациональная классификация экологических фак​торов должна прежде всего учитывать особенности ре​акций живых организмов, подвергшихся воздействию этих факторов, в том числе степень совершенства адап​тации организмов, которая тем выше, чем древнее дан​ная адаптация. Эта классификация подразделяет все экологические факторы на три группы: первичные пе​риодические, вторичные периодические и непериоди​ческие факторы.
Рассмотрим их подробнее.
Адаптация в первую очередь возникает к тем факто​рам среды, которым свойственна периодичность — днев​ная, лунная, сезонная или годовая как прямое следствие вращения земного шара вокруг своей оси и его движе​ния вокруг солнца или смены лунных фаз. Регулярные циклы этих факторов существовали задолго до появле​ния жизни на Земле, и это обстоятельство объясняет, почему адаптации организмов к первичным периодиче​ским факторам столь древние и так прочно укрепились в их наследственной основе. Температура, освещенность, приливы и отливы относятся к первичным периодиче​ским факторам. Согласно Мончадскому, изменения пер​вичных периодических факторов сказываются на регу​ляции численности особей исключительно через влия​ние на площадь ареалов видов. В пределах же ареалов их действие, если оно и имеется, не является определя​ющим.

В целом адаптивные реакции организмов на влияние первичных периодических факторов сходны у всех групп животных и не обнаруживают специфики. Так, матема​тические законы, относящиеся к действию температуры на проявления жизнедеятельности, практически одина-
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ковы у столь отдаленных групп, как насекомые и позво​ночные. У птиц и насекомых выявлены одни и те же ос​новные типы ФПР

Первичные периодические факторы играют преобладающую роль во многих местообитаниях. Исключение составляют неко​торые специфические зоны обитания, такие как абиссаль или подземные участки, где изменения первичных факторов равны нулю или очень незначительны.

Первичные периодические факторы всегда следует иметь в виду, особенно при экспериментальных экологических ис​следованиях. Результаты, полученные в опытах с животными, которые помещены в условия с постоянной температурой или освещенностью, могут значительно отличаться от результатов для животных, находящихся в природе, где произошло изме​нение этих факторов. Существованием резко выраженной адап​тации организмов к первичным периодическим факторам можно объяснить неблагоприятность постоянной температуры. В ча​стности, Шелфорд показал, что для роста и развития сопро​тивляемости животных совершенно необходимо колебание тем​пературы.

Изменения вторичных периодических факторов есть следствие изменений первичных периодических факто​ров. Чем теснее связь вторичного периодического фак​тора с первичным, тем с большей регулярностью прояв​ляется периодичность первого. Так, влажность воздуха — это вторичный фактор, который находится в прямой за​висимости от температуры. В тропиках или областях с муссонным климатом выпадение осадков подчиняется суточной или сезонной периодичности.

Примером вторичного периодического фактора может быть также растительность, служащая пищей, периодич​ность произрастания которой связана с вегетационным циклом. Сезонные изменения, касающиеся жертв и хо​зяев, биология или физиология последних являются для хищников и паразитов факторами, к которым они при​спосабливаются. Для водной среды содержание кисло​рода, количество растворенных солей, мутность, нали​чие горизонтальной и вертикальной циркуляции вод, ко-
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лебание уровня воды, скорость течения чаще всего яв​ляются вторичными периодическими факторами. Одна​ко периодичность этих факторов не строгая ввиду того, что они зависят от первичных периодических факторов довольно слабо. Наконец, биотические внутривидовые влияния также относятся к вторичным периодическим факторам, ибо все взаимодействия между особями осу​ществляются на фоне годичных циклов.

По сравнению с первичными, вторичные периодиче​ские факторы не столь древнего происхождения. Орга​низмы приспособились к ним не так давно, и их адапта​ции не столь четко выражены и одновременно более разнообразны в различных систематических группах. Так, относительная влажность воздуха стала для организмов экологическим фактором, когда они перешли к назем​ному образу жизни. Поэтому адаптации к изменению относительной влажности развиты у животных менее сильно, чем, например, адаптации к колебанию темпе​ратуры — первичного периодического фактора; диапазон выносливости к изменению относительной влажности часто не столь широк, как к изменению температуры, в то же время адаптивные реакции к нему разнообразнее. Адаптации к пище также весьма различны.
Как правило, вторичные периодические факторы ска​зываются на численности видов в пределах их ареалов, но мало влияют на протяженность самих ареалов.
Непериодические факторы в местообитаниях организ​ма в нормальных условиях не существуют. Они проявля​ются внезапно, поэтому организмы обычно не успевают к ним приспособиться. В эту группу входят некоторые климатические факторы, например шквальные ветры, грозы, а также пожары. Сюда же следует отнести все формы человеческой деятельности и действия хищных, паразитических и патогенных видов животных, т. е., со​гласно общепринятой терминологии, биотические фак​торы, за исключением взаимодействия между особями одного вида. Влияние хозяина на паразита следует от​нести к вторичным периодическим факторам, так как среда, обретаемая паразитом в лице хозяина, представ-
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ляет собой нормальное его местообитание. Зато для хо​зяина паразит (или патогенный агент) не является необ​ходимостью: это непериодический фактор, который не вызывает, как правило, никакой адаптации, кроме неко​торых, сравнительно редких случаев (например, приоб​ретенный иммунитет), когда число паразитов или пато​генных организмов велико настолько, что они представ​ляют постоянный элемент данного биоценоза.

Отсутствие в большинстве случаев адаптивных реакций на непериодические факторы дает теоретическое обоснование при разработке методов борьбы с вредными животными с помо​щью химических и биологических средств. Только многократ​ная обработка инсектицидами многих поколений насекомых приводит к возникновению устойчивых рас, поскольку при мно​голетнем использовании инсектициды приобретают значение вторичного периодического фактора. Около века тому назад швейцарский ученый Мюллер получил за изобретение ДДТ Но​белевскую премию. В то время препарат обладал высокой ток​сичностью по отношению к вредным насекомым. Однако мно​гократное применение ДДТ привело к появлению устойчивых рас. Положительный эффект ДДТ стал снижаться, а вредное действие, напротив, стало проявляться все заметнее. И сей​час использование ДДТ запрещено законом в большинстве стран.

Действие непериодических факторов сказывается пре​имущественно на численности особей в пределах конк​ретной территории. Оно не изменяет, как правило, ни протяженности ареалов, ни длительности фаз индиви​дуального развития.

Заключая рассмотрение классификаций, следует обобщить все многообразие действующих в природе экологических факторов в виде «синтетической» сис​темы.

Факторы климатические: 1) первичные периодические факторы (свет, температура); 2) вторичные периодиче​ские факторы (влажность); 3) непериодические факторы (шквальный ветер, значительная ионизация атмосферы, пожары).
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Факторы физические неклиматические: 1) факторы водной среды (содержание кислорода, соленость, рН, давление, плотность, течения); 2) эдафические факторы (рН, вода, механический состав, соленость и пр.).
Факторы питания: 1) количество пищи; 2) качество пищи.

Факторы биотические: 1) внутривидовые взаимодей​ствия; 2) межвидовые взаимодействия.
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Т е м а      4
УРОВНИ ДЕЙСТВИЯ АБИОТИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ
Выше было приведено несколько примеров, показы​вающих действие температуры окружающей среды на животных. При этом нас интересовало, какое влияние оказывает изменение температуры на рост и развитие особей. Очевидно, что действие температуры на уровне популяции или вида скажется на значениях иных пара​метров или свойствах животных или растений. Рассмот​рим влияние, которое оказывают абиотические факторы на жизнедеятельность животных и растений на уровне особи, популяции, вида и экосистемы.

4.1. УРОВЕНЬ ОСОБЕЙ
На уровне особи абиотические факторы оказывают влияние прежде всего на поведение животных, изменя​ют трофические отношения со средой и характер мета​болизма, воздействуют на способность к размножению и плодовитость, в значительной степени определяют развитие, скорость роста и продолжительность жизни животных и растений. Существует два основных спосо​ба адаптации особи к изменениям абиотических факто​ров: поведенческие реакции и физиологическая пере​стройка организма.

Очевидно, что физиологические механизмы должны соответствовать тем экологическим условиям, в которых существуют организмы. Их физиология и экология ока​зываются в процессе эволюции тесно связанными. Имен​но в результате этого воздействие абиотических факто​ров на различные стороны жизнедеятельности организ​мов носит приспособительный характер, т. е. вызывает у них адекватную реакцию. Иначе говоря, в процессе эволюции образуются адаптации по отношению к эко​логическим факторам.

У растений существуют различные механизмы адап​тации. Они затрагивают строение, развитие и обмен ве-
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ществ. Модифицирующее действие освещенности мес​тообитания на рост и морфогенез может быть проиллю​стрировано динамикой роста двухлетних дубов Quercus robur в зависимости от относительной освещенности летом (рис. 4.1). Так называемые «световые» и «тене​вые» листья отличаются по целому ряду показателей: площади листовой пластинки, количеству клеток, густо​те жилкования и т. д. На расположение и форму листь​ев оказывает влияние множество факторов, в том числе освещенность, наличие воды, доминирующие ветры и ра​стительноядные животные. При росте в тени многие рас​тения дают более крупные и менее рассеченные листья, чем при росте на ярком свету. Теневыносливые расте​ния подлеска обычно характеризуются более крупными и более простыми по форме листьями, чем виды, обра​зующие полог леса.
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Рис. 4.1. Зависимость роста двухлетних дубов от
относительной освещенности летом (из Лархера, 1978).
При низком световом довольствии преобладает
стимулирующее действие света на рост (а), при большем
освещении — тормозящее действие (б).
Адаптации, возникающие к самым разнообразным факторам среды, распространены очень широко. Каж​дый конкретный организм обладает уникальным коадаптированным комплексом физиологических, поведенческих и экологических особенностей, дополняющих друг друга и способствующих более успешному его размножению.
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Подобное «созвездие» адаптации называют адаптивным комплексом, или оптимальной композицией. Для иллю​страции совершенства и слаженности адаптивного ком​плекса воспользуемся примером Э. Пианка.
Рогатая ящерица Phrynosoma platyrhinos, обычное жи​вотное пустыни Нового Света, специализируется на пи​тании муравьями и обычно кроме них ничего не ест. Поскольку муравьи—животные мелкие и содержат мно​го неусвояемого хитина, ящерица должна поедать их в большом количестве. Особям любого вида, специали​зирующегося на питании муравьями, необходим боль​шой, относительно размеров тела, желудок. Масса же​лудка рогатой ящерицы, выраженная в долях массы тела, составляет значительную величину (13%) по сравнению с массой желудка других видов ящериц. Обладание та​ким объемистым кишечником приводит к изменению фор​мы тела (тело этих животных напоминает бочонок), что в свою очередь снижает скорость их движения и огра​ничивает способность удирать от хищников. Поэтому ес​тественный отбор способствовал формированию на по​верхности тела рогатой ящерицы шипов и переходу к скрытному образу жизни, хотя другим видам ящериц свой​ственны гладкая поверхность и высокая подвижность, что позволяет им быстро скрываться от врагов.
Вероятность быть съеденным хищником возрастает тогда, когда животное в поисках пищи пребывает дли​тельное время на открытых пространствах. При этом снижение подвижности может оказаться и выгодным, так как движение привлекает внимание хищника и уменьша​ет преимущества, даваемые покровительственной фор​мой и криптической окраской тела. Сниженная подвиж​ность, несомненно, отчасти объясняет большую измен​чивость температуры тела у рогатой ящерицы, которая значительно превышает таковую у всех других видов ящериц.

Рогатая ящерица активна в течение более продолжи​тельного времени по сравнению с другими видами. Зна​чительные колебания температуры ее тела вызваны как большой продолжительностью периода активности, так
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и редкими перемещениями животных из тени и обрат​но. Очевидно, у рогатой ящерицы имеется больше вре​мени для такого вида активности, как питание, а ви​дам, специализирующимся на питании муравьями, все​гда требуется для этого много времени. Специализация на питании муравьями экономически оправдана тем, что последние образуют четко выраженные скопления в про​странстве и, следовательно, являются концентрирован​ным источником пищи. Для того чтобы извлечь пользу из этой сконцентрированной, но не очень питательной пищи, у рогатой ящерицы в процессе эволюции выра​ботался уникальный комплекс адаптации: это и объ​емистый желудок, и шипы на поверхности тела, продол​жительный период активности и ослабленная терморе​гуляция (эвритермность).

Столь велико совершенство связанных друг с другом поведенческих реакций и физиологических перестроек, обеспечивших эволюционный успех рогатой ящерицы и именуемых адаптивным комплексом. Необходимо подчер​кнуть, что адаптивный комплекс — явление видовое, так как все особи данного вида в равной степени обладают присущим ему набором поведенческих и физиологичес​ких реакций. Изучение одной, отдельно взятой особи по​зволяет обнаружить наличие адаптивного комплекса. В то же время другие эффекты, вызываемые действием абио​тических факторов, проявляются только на популяционном уровне.

4.2. ПОПУЛЯЦИОННЫЙ УРОВЕНЬ
На уровне популяции абиотические факторы воздей​ствуют на такие параметры, как рождаемость, смерт​ность, средняя продолжительность жизни особи, ско​рость роста популяции и ее размеры, нередко являясь важнейшими причинами, определяющими характер ди​намики численности популяции и пространственное распределение особей в ней. Популяция может при​спосабливаться к изменениям абиотических факторов, во-первых,  меняя характер своего пространственного
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распределения и, во-вторых, путем адаптивной эволю​ции.

Избирательное отношение животных и растений к фак​торам среды порождает избирательность и к местооби​таниям, т. е, экологическую специализацию по отноше​нию к участкам ареала вида, которые он пытается занять и заселить. Участок ареала, занятый популяцией вида и характеризующийся определенными экологическими ус​ловиями, называется стацией. Выбор стации, как прави​ло, определяется каким-нибудь одним фактором; это мо​жет быть кислотность, соленость, влажность и т. д.
Для эвритермных видов характерна зональная смена стаций, т. е. строго направленное изменение стаций при переходе вида из одной природной зоны в другую: при передвижении к северу избираются более сухие, хоро​шо прогреваемые открытые стации с разреженным рас​тительным покровом, часто располагающиеся на легких песчаных или каменистых почвах; при передвижении к югу тот же вид заселяет более увлажненные и тенистые стации с густым растительным покровом и с глинисты​ми почвами (рис. 4.2). На приведенной диаграмме по характеру растительного покрова и микроклимату все стации разбиты на три экологические группы — ксеро-
[image: image19.jpg]



Рис. 4.2. Диаграмма зональной смены стаций
(по Бей-Биенко, 1966).
Объяснения в тексте.
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фитные, мезофитные и гигрофитные. Смещение попу​ляций вида в более влажные стации при продвижении к югу показано косыми стрелками. При этом влаголюби​вые популяции лесной и отчасти лесостепной зон лиша​ются возможности проникнуть в южные районы, так как более влажные, чем гигрофитные, стации физически и экологически немыслимы.

Вертикальная смена стаций аналогична зональной, но проявляется в горных условиях. Наиболее обычной ее формой служит переход популяций на более ксерофитные стации по мере повышения уровня их местообита​ния. Например, серый кузнечик в лесном поясе Кавказа держится на мезо- и гигрофитных стациях, а в альпий​ском поясе — на ксеро- и мезофитных.

Как можно видеть из закономерности смены стаций, важным экологическим фактором, определяющим выбор местообитаний наземных животных и растений, являет​ся влажность воздуха.

Стациальная приуроченность мокриц связана с содержанием в воздухе водяного пара Они многочисленны по берегам морей, где воздух насыщен влагой, и там живут открыто. В высокогорных районах с сухим воздухом мокрицы большую часть времени проводят под камнями и корой деревьев.
Мокрица Lygia oceanica обитает по берегам морей. Дневное время мокрицы проводят в укрытии. Но когда температура воз​духа повышается до 20 °С снаружи и до 30 °С под галькой, они покидают свои укрытия и выползают на скалы, обращенные к солнцу. Причина такого перемещения состоит в том, что дан​ный вид, очень плохо приспособленный к наземному местооби​танию, имеет легкопроницаемую кутикулу. Когда влажность воз​духа низкая, мокрица теряет много воды путем испарения, что и происходит на скалах, находящихся под солнцем. Интенсив​ное испарение снижает температуру тела животного, которая при нахождении его на скале равна 26 °С (рис. 4.3). Если же мокрица продолжает прятаться под галькой, где относительная влажность близка к 100%, а испарение равно нулю, температу​ра тела достигает 30 °С.

Распределение стаций в водной среде обусловлено другими факторами, в частности кислотностью. Кислые
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Рис. 4.З. Смена стаций мокрицей Lygia oceanica
в зависимости от температуры воздуха (из Дажо, 1975).

Объяснения в тексте.
воды торфяников способствуют развитию сфагновых мхов, но в них совершенно нет двустворчатых моллюс​ков-перловиц. Чрезвычайно редки в них и другие виды двустворчатых моллюсков, что связано с отсутствием в воде извести. Рыбы выносят кислотность воды в преде​лах рН от 5 до 9. При рН ниже 5 можно наблюдать их массовую гибель, хотя отдельные виды приспосаблива​ются и к среде, значение рН которой доходит до 3,7. Продуктивность пресных вод, имеющих кислотность ме​нее 5, резко понижена, что влечет за собой значитель​ное сокращение уловов рыбы.

Другой важный фактор, лимитирующий распределе​ние водных животных и растений,— это соленость воды. Многие крупные таксономические группы в ранге типа (иглокожие, кишечнополостные, мшанки, губки, кольча​тые черви и др.) все или почти все являются морскими.
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Часто лишь незначительные сдвиги в концентрации со​лей в воде сказываются на распределении близкород​ственных видов (рис. 4.4). Численность обитателей со​лоноватых вод очень велика, но их видовой состав бе​ден, поскольку здесь могут жить только эвригалинные виды как пресноводного, так и морского происхожде​ния. Например, озеро с соленостью, изменяющейся от 2 до 7°/00 , населяют пресноводные рыбы, такие как карп, линь, щука, судак, хорошо переносящие небольшую со​леность, и морские, например кефаль, которые терпимо относятся к недостаточной солености.

[image: image21.jpg]——  Maxcumanshas
——— Munnmansas

74

conen, oo
38§
J

Ke

s

/ \

208 192 17.6 160 14.4 12.8 112 96 80 64 48 32 16 Oxm

Otxparroe





Рис. 4.4. Зависимость распространения трех
близкородственных видов бокоплавов по течению реки
от концентрации солей в воде
(из Бигона, Харпера, Таунсенда, 1989).
Цифры внизу—расстояние от открытого моря.
Абиотические факторы оказывают существенное вли​яние на плотность популяций животных и растений. По​нижение температуры часто катастрофически сказыва​ется на популяциях животных: в районах, прилегающих
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к северным границам ареала, вид может стать редким и даже полностью исчезнуть. Кроме того, морозы в ряде случаев влияют и косвенно, поскольку пища, скрытая под толстым слоем льда или снега, становится совер​шенно недоступной для животных. В местах, подвер​женных сильным ветрам, рост растений задерживается, а фауна может быть частично или полностью уничто​жена.

4.3. ВИДОВОЙ УРОВЕНЬ
На уровне вида абиотические условия среды обита​ния нередко выступают как факторы, определяющие и ограничивающие географическое распространение. Кро​ме того, разнообразие климата, физических и химиче​ских свойств внешней среды в пределах обширных ви​довых ареалов обычно приводит к возникновению гео​графической изменчивости видов. Основной способ адаптации видов к изменениям абиотических факторов — это приспособительная эволюция.

Экологические факторы обусловливают географическое распространение, т. е. влияют на положение, контуры и pазмеры ареалов. Эти показатели зависят от нескольких факторов одновременно, но среди них все же можно выделить основные. Для наземных видов таким фактором
чаще всего служит температура воздуха. Поскольку количество солнечного излучения, попадающего на земную поверхность, растет в направлении от высоких широт к низким, ареалы большинства видов характеризуются широтной вытянутостью. Следует подчеркнуть, что границы  ареалов видов часто определяются не средними, а край​ними значениями температуры. Минимальная температу​ра как ограничивающий фактор влияет на распростране​ние многих теплолюбивых видов.

Перелетная саранча на севере Восточной Европы не захо​дит дальше июньской изотермы + 20 °С. В Скандинавии лось встречается на 10° севернее, чем в Сибири: несмотря на то, что средняя годовая температура воздуха в Сибири выше, чем в Скандинавии, зимы там гораздо более суровые. Северная
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граница распространения змей на различных континентах в связи с температурными различиями последних неодинакова. В Европе она совпадает с 67° с. ш., в Азии — с 60°, в Амери​ке—с 52° с. ш. Из растений в качестве примера можно при​вести марену Rubia peregrina, северная граница произраста​ния которой в Европе приблизительно определяется изотер​мой января + 4,5 °С. Ареал бука с севера ограничен изотермой -2°С.

Лимитирующим фактором для распространения холодостенотермных видов служит максимальная температу​ра.

Для бабочки-капустницы, распространенной в Европе и Се​веро-Западной Африке, южной границей ареала является Па​лестина, поскольку там слишком высокие летние температуры. Ледниковые периоды позволили бореальным (северным) видам, не переносящим высоких температур, продвинуться далеко на юг, чуть ли не до Средиземноморского побережья. После от​ступания ледников эти виды остались в горных районах на тер​риториях, значительно удаленных от их обычных ареалов,— так называемые бореально-альпийские виды. Хорошим примером такого вида служит бабочка торфяниковая желтушка, южная граница распространения которой в равнинных местах доходит до изотермы января - 2 °С, но которая обитает и на горных массивах к югу от основного ареала.

Температурные условия могут вызвать, наконец, географическую изменчивость видов. Проиллюстрировать это можно с помощью морфолого-зоогеографических закономерностей, к главнейшим из которых относится правило Бергмана. Немецкий физиолог Карл Бергман установил его еще в 1847 г. Теплокровным животным с постоянной и притом высокой температурой тела в жар​ком климате полезно излучать, а в холодном, наоборот, удерживать тепло. По мере же увеличения размеров животного поверхность тела возрастает в квадрате, а его объем — в кубе. Следовательно, поверхность крупного животного сравнительно меньше, чем у мелкого. Отсю​да следует простой вывод, что теплокровным животным,
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населяющим холодные страны, полезно быть крупными, а животным, населяющим теплые страны, — мелкими. Последующие наблюдения показали, что правило Берг​мана соблюдается лишь в пределах подвидов одного вида или близких видов. При этом имеют значение не среднегодичные, а минимальные температуры, т. е. сред​ние значения температур самого холодного месяца. Кон​кретным примером соблюдения правила Бергмана мо​жет служить изменение размеров бурого медведя: к се​веро-востоку Азии он становится все крупнее. Белый медведь крупнее бурого, а бурый — крупнее гималайс​кого.

Второе морфолого-географическое правило, или пра​вило Аллена, может быть сформулировано следующим образом: «У теплокровных животных по направлению к тропикам наблюдается удлинение хвостов, ушей, клю​вов, парных конечностей и различного вида выростов — хохлов, рожков, воротничков и т. д.». Это правило, как и другие морфолого-географические закономерности, приложимо  лишь к подвидам одного вида или к близкород​ственным видам и может быть объяснено тем, что удли​нение различного рода придатков тела способствует из​лучению тепла. Следовательно, правило Аллена представляет собой лишь частный случай правила Берг​мана Проиллюстрируем справедливость правила Аллена несколькими примерами. Американская пустынная лисица, живущая в жарких пустынях Северной Америки, отличается от американской степной лисицы, распрост​раненной в прериях, поджарым телом, длинными нога​ми и ушами. У обитающей в песчаных пустынях Север​ной Африки миниатюрной лисички из рода фенеков при высоте тела около 30 см уши достигают в длину 15 см и более.

Различие в значениях влажности в разных участках поверхности земли сказывается не только на характере распространения животных и растений, но и на окраске позвоночных животных. Об этом говорит правило Глогера — еще одна морфолого-географическая закономер​ность. Она выражается в том, что окраска позвоночных
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животных, обитающих в странах с влажным климатом, как правило, темнее и ярче, чем у географических попу​ляций тех же видов, распространенных в странах с су​хим климатом. Иначе говоря, позвоночные животные, населяющие области с континентальным климатом, окра​шены бледнее, чем родственные им формы в областях с морским климатом. Так, дальневосточный тигр замет​но бледнее индийского; кавказского леопарда можно отличить от индо-африканского по более светлой окраске и т. д.

Особого внимания заслуживает желтовато-серая, так называ​емая пустынная, окраска, характерная для пустынно-степных жи​вотных, т. е. для обитателей областей с резко выраженным кон​тинентальным климатом. Приспособительное значение подобной окраски очевидно, так как делает ее обладателей незаметными на фоне песка (криптический эффект). Однако далеко не всем животным окраска с криптическим эффектом приносит пользу. Для летучих мышей, например, она не имеет большого значе​ния, поскольку они днем прячутся в убежищах, кроме того, летя​щее животное обнаруживает себя уже благодаря резким движениям. Между тем у летучих мышей пустынных областей, в част​ности Средней Азии, мех и даже перепонки и когти имеют бледную серовато-желтую окраску. Возможно, такая окраска свя​зана с какими-то физиологическими особенностями, определя​ющими возможность существования животных в области с пус​тынным климатом.

4.4. УРОВЕНЬ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ СИСТЕМ
Наше знакомство с общими закономерностями воз​действия абиотических факторов было бы неполным без рассмотрения специфики проявления его на уровне эко​систем. Особенности влияния экологических факторов на уровне экосистемы представляют собой емкую про​блему, решение которой возможно лишь на основе до​сконального знания свойств и функций экосистемы. Од​нако уже сейчас можно отметить, что любой абиотиче​ский фактор, оказывающий влияние на отдельный вид, входящий в состав изучаемой экосистемы, будет влиять
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и на саму экосистему, на ее фундаментальные свойства. Это воздействие можно объяснить следующими причи​нами. Во-первых, абиотические факторы в совокупности создают климатический режим экосистемы, на фоне ко​торого протекают все процессы жизнедеятельности ви​дов и осуществляется взаимодействие между ними. Во-вторых, все особи, входящие в состав экосистемы, яв​ляются объектами воздействия абиотических факторов. Действие абиотических факторов может привести к ги​бели особей, что вызовет уменьшение плотности попу​ляций, входящих в состав экосистемы. Если же физио​логическая реакция организма адекватна силе и харак​теру действия абиотического фактора, то возникший адаптивный ответ отразится в итоге на видовом разно​образии, пространственном распределении видов в эко​системе, на характере их взаимодействия друг с дру​гом, что, в конечном счете, скажется на специфических свойствах последней. Абиотические факторы, влияя на биотическую совокупность экосистемы, будут определять не только свойства этой системы, но и стратегию ее раз​вития.
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Т е м а 5

 ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ РОЛЬ ФАКТОРОВ ПИТАНИЯ
Многие экологические термины можно объединить в пары, члены которых имеют противоположный смысл. Продуцент и консумент относятся к различным сторо​нам активности одного и того же организма. Продукци​ей называют ассимиляцию веществ и включение их в организмы. В зависимости от того, используется при этом энергия солнечного света или химическая энергия, заключенная в органических веществах, говорят о про​дуцентах первого (первичные продуценты), второго, тре​тьего, четвертого и т. д. порядка. Кроме того, все про​дуценты являются одновременно и консументами: для того чтобы существовать, как растения, так и животные должны метаболизировать ассимилированные вещества, т. е. использовать их.

Другая пара терминов —автотроф и гетеротроф. Ав-тотрофные организмы (зеленые растения и некоторые бактерии) ассимилируют неорганические ресурсы, об​разуя с помощью световой и химической энергии «упа​ковки» органических молекул (белков, углеводов и дру​гих). Эти органические вещества становятся ресурса​ми для гетеротрофов — организмов, нуждающихся в высокоэнергетических ресурсах, и принимают актив​ное участие в цепи превращений, по ходу которой предшествующий потребитель ресура сам в свою оче​редь превращается в ресурс для следующего потре​бителя.

5.1. ПИЩА КАК ЭКОЛОГИЧЕСКИЙ ФАКТОР
Основным способом питания растения является фо​тосинтез, в процессе которого под действием солнеч​ной энергии происходит восстановление углекислого газа до углеводов (СН20):
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CO,+ 2HA =>(CH,0) + 2A+H,0,




80
где А-донор электронов. У зеленых растений (высшие растения, водоросли) донором электронов является вода, поэтому в результате фотосинтеза образуется кислород:

С02+Н20 -> (СН20) + 02.
У бактерий роль донора электронов могут выполнять, например, сероводород, органические вещества. Так, у зеленых и пурпурных серобактерий восстановление ди​оксида углерода происходит по схеме:

С02+ 2H2S -> (СН20) + 2S + Н20.
При фотосинтезе световая энергия улавливается хлоропластами и преобразуется в конечном итоге в энер​гию химических связей углеводов; в расчете на 1 грамм-атом поглощенного углерода фиксируется 114 ккал энергии. В процессе фотосинтеза участвуют как фотохимические реакции, так и чисто ферментатив​ные (так называемые темновые) реакции и процессы диффузии, благодаря которым происходит обмен угле​кислотой и кислородом между растениями и атмосфер​ным воздухом. Каждый из этих процессов находится под влиянием  внутренних и внешних факторов и может ограничивать. продуктивность фотосинтеза в целом.

Растительная масса формируется не только за счет продуктов фотосинтеза. Наряду с углеродом, кислоро​дом и водородом она содержит в среднем 2-4% азота (в белковых веществах – 15-19%). Среди биоэлементов азот по количеству в растениях занимает четвертое место. Между усвоением азота растением и продуктив​ностью существует корреляция; это относится как к от​дельному растению, так и ко всему растительному по​крову Земли. Прирост растительной массы нередко ли​митируется количеством азота. При недостатке азота растения остаются низкорослыми, имеют мелкоклеточ​ные ткани и грубые клеточные стенки.

Кроме светового питания растениям необходимо ми​неральное питание. Они нуждаются во многих элемен-

81
тах, которые либо поступают из минералов, либо ста​новятся доступными в результате минерализации орга​нического вещества. Все химические элементы погло​щаются в форме ионов и включаются в растительную массу, накапливаясь в клеточном соке. После сжига​ния сухого органического материала минеральные ве​щества остаются в виде золы. В золе растений могут находиться все химические элементы, встречающиеся в литосфере. Жизненно необходимыми и незаменимы​ми являются основные элементы минерального пита​ния, которые нужны в больших количествах: натрий, фосфор, сера, калий, кальций, магний, а также микро​элементы—железо, марганец, цинк, медь, молибден, бор и хлор. Кроме того, существуют элементы, кото​рые требуются только для некоторых групп растений: натрий —для маревых, кобальт —для бобовых, алюми​ний—для папоротников и кремний—для диатомовых водорослей.

Для упорядоченного обмена веществ, хорошей продуктив​ности и беспрепятственного развития нужно, чтобы растение получало питательные вещества, включая микроэлементы, не только в достаточных количествах, но и в надлежащих соотно​шениях. Со времен Либиха известно, что урожай зависит от того вещества, которое имеется в недостаточном количестве. Разные виды растений значительно различаются по своим по​требностям в питательных веществах. Для культурных растений этот вопрос изучен довольно хорошо. О специфических потреб​ностях дикорастущих видов, напротив, известно немного, хотя именно эти сведения помогли бы лучше понять причины, опре​деляющие характерный видовой состав сообществ.

Рассмотрим теперь роль питания в жизни животных. От наличия достаточного количества пищи зависят все формы их жизнедеятельности. Особенность действия пищи как экологического фактора для животных состоит в том, что экологический смысл имеет только нижний предел выносливости — в случае недостатка пищи она служит важным лимитирующим фактором, тогда как ее избыток не лимитирует развития особей (рис. 5.1). Как
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Рис. 5.1. Особенности действия пищи как экологического фактора в питании животных.

ограничивающий фактор недостаток пищи влияет на пло​довитость и скорость развития животных.

У постельного клопа число отложенных яиц определяется количеством выпитой крови. Плодовитость колорадского жука увеличивается в зависимости от числа съеденных листьев. Точно так же развитие животных идет гораздо быстрее при достаточ​ном количестве пищи. У жука-плавунца продолжительность тре​тьей личиночной стадии равна 14 дням, если личинка получает ежедневно по 25 головастиков; если же она получает в день всего по одному головастику, эта стадия длится 51 день.
Необходимое количество корма возрастает с увеличе​нием размеров животного. Однако, поскольку у мелких животных отношение площади поверхности тела к объему довольно велико, для них характерна более высокая ин​тенсивность обмена и соответственно большая потреб​ность в энергии на единицу массы тела, чем для крупных животных. Следовательно, мелким видам на единицу мас​сы требуется больше пищи, чем крупным. Подобным же образом гомойотермные животные, которые должны под​держивать постоянную внутреннюю температуру тела, по​требляют пищи больше, чем пойкилотермные.

Устойчивость к голоданию у пойкилотермных и гомойотермных животных также различна. У голодающих пой​килотермных животных с повышением температуры сре-

83
ды жизнь укорачивается (рис. 5.2, 2). Продолжительность жизни гомойотермных животных, подвергаемых голоду, тем больше, чем ближе температура среды к некоторо​му значению, которое ниже, но близко к температуре тела (рис. 5.2, 1).
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Рис. 5.2. Зависимость продолжительности жизни животных без пищи от температуры (из Дажо, 1975).
1 - домашний воробей,  2     Гусеница Panolis flammed.
Географическое распространение животных зачастую обусловлено пищевыми факторами. Например, бабочка грушевая плодожорка встречается только там, где про​израстает дикая груша. Ареал желудевого долгоносика совпадает с областью распространения его кормового растения —дуба. Пальмовый орлан (Gypohierax angolensis) гнездится в Африке только там, где растет пальма Elalis guinensis, плодами которой он питается.

Наличие или отсутствие пищи существенно влияет на стациальное распределение животных: они предпочита​ют те биотопы, где есть подходящий для них корм. Не​редко эта связь имеет очень жесткий характер. Напри​мер, многие растительноядные насекомые встречаются только на своих кормовых растениях.

Суточные, сезонные и иные регулярные миграции животных в большинстве случаев связаны с потребно​стями питания. Например, некоторые виды оленей но-
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чью пасутся на лугах, а днем перемещаются для отдыха в лес; летучие мыши, проводящие день в пещерах, но​чью могут в поисках насекомых улетать от своих убе​жищ на десятки километров. Примеров сезонных мигра​ций, вызванных изменениями количества корма, до​статочно много. Усатые киты концентрируются в районах скопления зоопланктона, служащего им пищей. Ежегод​ные перелеты птиц с севера на юг также сформирова​лись в эволюции как способ избежать зимней бескор​мицы.

Недостаточная обеспеченность кормом обычно вызывает у животных склонность к эмиграции из родных мест. Например, клесты-еловики в случае неурожая семян ели совершают да​лекие перелеты в поисках районов с обильным кормом. Для развития миграционного инстинкта необходимо, чтобы осенью в том районе, где обитает вид, пищевые ресурсы иссякли или стали недоступными, а в районе, куда вид перемещается, их было достаточно. Благодаря перелетам птицы наводняют био​топы, не полностью используемые оседлыми видами. Другими словами, перелетные виды используют сезонные кормовые излишки.

С пищей животные и растения получают, во-первых, энергию, необходимую для жизнедеятельности, и, во-вторых, питательные вещества, необходимые для пост​роения тканей тела и выполнения всех физиологических функций. Требования к пище могут значительно меняться в зависимости от состояния организма, времени года и т. п. Для животных и растений имеют значение как количество питательных веществ, так и их качественный состав.

5.2. ПИЩЕВЫЕ РЕЖИМЫ И ПИЩЕВАЯ СПЕЦИАЛИЗАЦИЯ ЖИВОТНЫХ
Для обсуждения роли количества и качества питатель​ных веществ в жизнедеятельности животных рассмотрим их пищевые режимы и пищевые специализации. Под пищевым режимом понимается своеобразие, природа
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пищевого материала, являющегося источником энергии для того или иного вида животных. Различают три ос​новных типа пищевых режимов: зоофагия, фитофагия и детритофагия. Первый основан на использовании в пищу животных организмов и продуктов их жизнедеятельно​сти. В зависимости от вида животной пищи выделяют следующие группы зоофагов: питающиеся живыми тка​нями (биофаги), трупами (некрофаги), экскрементами (копрофаги).

В качестве особых случаев зоофагии можно рассматривать питание такими специфическими материалами животного про​исхождения, как воск, шелк, шерсть. Подобные варианты пита​ния интересны для изучения природы усваиваемых продуктов и механизма их расщепления в организме.

Фитофагия основана на использовании для питания растительных организмов и их продуктов. Число видов-фитофагов огромно. У цветковых (покрытосеменных) растений в пищу употребляется все — листья, лепестки, нектар, корни. Широко распространено питание древе​синой, или ксилофагия.

Разлагающиеся растения, или детрит, и продукты их разложения служат пищей для видов-детритофагов, сре​ди которых особенно много почвенных форм. Принимая активное участие в разложении лесной подстилки, детритофаги играют большую роль в обмене веществ меж​ду почвой и растительностью. Вместе с детритофагами действуют животные, питающиеся микроорганизмами; отделить одну группу от другой довольно трудно. Эти животные имеют небольшие размеры и способны поедать бактерии и грибы, но не сам детрит.

Детритофаги населяют наземные местообитания всех ти​пов. Как правило, они представлены очень большим числом видов и достигают высокой численности. Например, в лесах умеренной зоны на 1 м2 почвы можно обнаружить около 1000 видов животных, при этом численность нематод и простейших может превышать 10 млн, ногохвосток и почвенных клещей — 100 тыс., других беспозвоночных —около 50 тыс. Удельный вес
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микро-, мезо- и макрофауны в наземных сообществах изме​няется в меридиональном направлении —от тропиков к полю​су (рис. 5.3). Микрофауна играет существенную роль в бога​тых органикой почвах северных лесов, тундры и полярной пу​стыни.
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Рис. 5.3. Типы широтных изменений вклада макро-,
мезо- и микрофауны в процессе
разложения биомассы в наземных экосистемах
(по: Бигон, Харпер, Таунсенд, 1989).

Большое количество органического материала в почвах ста​билизирует режим увлажненности последних и обеспечивает благоприятные микроусловия для существования простейших, нематод и коловраток, которые обитают в интерстициальной вод​ной пленке. Этих животных очень мало в прогретых, сухих мине​рализованных почвах тропиков. Обогащенные органическим ве​ществом почвы в лесах умеренной зоны занимают промежуточ​ное положение. В них поддерживается высокая численность популяций почвенных клещей, ногохвосток и энхитреид, относя​щихся к мезофауне. Численность большинства других групп жи​вотных по направлению к более засушливым тропикам уменьша​ется; там их замещают термиты.

От пищевых режимов следует отличать пищевую спе​циализацию, т. е. круг пищевых материалов, используе​мых данным видом. Он может быть широким или строго ограниченным. В зависимости от степени ограниченно-
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сти пищевого рациона виды-гетеротрофы распадаются на три экологические группы: полифаги, олигофаги и монофаги.

Обширную группу животных и растений используют в качестве пищи полифаги. К ним относятся многие виды животных: тараканы, сверчки, бурый медведь и др. Боль​шинство паразитов специализировано в отношении вы​бора хозяина, но некоторые из них могут быть полифа​гами. Для олигофагов спектр пищевых объектов ограни​чен сравнительно узкими рамками. Паразиты, хищники и фитофаги часто питаются представителями только оп​ределенных родов или семейств из мира животных или растений. У монофагов набор объектов питания огра​ничен одним видом или несколькими близкими видами одного рода растений или животных. Среди раститель​ноядных насекомых монофагами являются некоторые виды, используемые для уничтожения сорняков.
Червец, завезенный из Индии в Австралию для борьбы с сорными кактусами-опунциями, оказался настолько специалиализированным монофагом, что сумел справиться лишь с одним видом опунции. Другой пример также связан с Австралией. На Австралийском континенте в ппериод бурного развития скотоводства и освоения обширных территорий под пастбища мест​ная фауна жуков-навозников, способных питаться только экск​рементами сумчатых, оказалась неприспособленной к питанию навозом овец и крупного рогатого скота. Навоз накапливался в огромных количествах на поверхности земли, затрудняя рост травы и снижая продуктивность пастбищ. Для ликвидации по​следствий нарушенного экологического равновесия пришлось интродуцировать в Австралию несколько видов навозников из Южной Африки. Интродуцированные навозники, усваивающие экскременты копытных, способствовали освобождению пастбищ от навоза и удобрению почвы продуктами его переработки.

Границы между моно-, олиго- и полифагами, разуме​ется, условны. Есть немало животных, которых трудно отнести к той или иной группе, однако сам факт суще​ствования у всех животных пищевого предпочтения и специализации по отношению к определенному источ​нику пищи не подлежит сомнению. Пищевая специали-
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зация обусловливается различными причинами: спосо​бом добывания пищи, быстротой реакций и др.
У хищников набор пищевых объектов определяется в первую очередь способом ловли добычи и местом охоты. Так, хищные гусеницы не обладают быстрыми двигательными реакциями, поэтому их добычей могут быть только неподвижные или малоподвижные насе​комые. Однако нападение богомола провоцируется движением объекта в его поле зрения, в связи с чем богомолы не могут питаться неподвижными животны​ми — червецами или щитовками. Различный способ охоты свойствен также разным кошачьим. Так, гепард догоняет свою жертву, а леопард подстерегает ее, за​таившись на дереве.

Добывание пищи для животного имеет определенную «стоимость», измеряемую затратами времени и энергии. Ясно, что животное может существовать только в том случае, если получаемая с пищей энергия превышает затраты на питание и у него остается время на другие формы активности, в том числе на размножение. В про​цессе естественного отбора у животных формируется оптимальная стратегия добывания пищи, позволяющая увеличить разность между поступающей с пищей энер​гией и необходимыми ее затратами на питание. Опти​мизируются такие параметры, как скорость и характер передвижения, способы поиска корма, тип и размеры добычи, пищевой рацион, размеры кормового участка и др. Теория оптимального добывания пищи имеет важ​ное значение в экологии животных.

У животных известно два основных типа питания. Пассив​ное питание характерно в основном для сидячих водных жи​вотных, которые питаются, отфильтровывая из воды взвешен​ные пищевые частицы (губки, двустворчатые моллюски и др.). К этому же типу питания относится всасывание питательных веществ поверхностью тела (многие простейшие и некоторые паразиты). Активное питание свойственно большинству живот​ных и требует их передвижения во внешней среде для добы​вания корма. Пассивное питание неизбирательно, а активное, как правило, отличается избирательностью, хотя существуют
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активно питающиеся животные с неизбирательным питанием (грунтоеды, усатые киты, отдельные виды рыб и др.).
Активно питающихся животных разделяют на две большие группы — «жнецы» (собиратели) и «охотники». Первые исполь​зуют пищу, имеющуюся в изобилии, а вторые специализирова​ны на добывании более редкого корма. Жнецы — это не только растительноядные животные; к ним относятся и многие «мир​ные» зоофаги (планктоноядные рыбы, усатые киты, многие на​секомоядные птицы и звери и др.), использующие легко добы​ваемую пищу, которую не нужно долго искать. Группа охотни​ков включает не только хищников. Сюда входят те фитофаги, которые вынуждены отыскивать пищу (например, питающиеся семенами и плодами).

Жнецы и охотники не полностью изолированные группы, между ними существуют постепенные переходы. Однако такое разделение на группы позволяет отчетливо выявить многие эко​логические закономерности. Так, для охотников характерно слож​ное территориальное поведение, а жнецы редко защищают свою территорию, но среди них чаще встречаются виды, ведущие сложный общественный образ жизни.

Для жнецов характерны две формы питания. При пастьбе животные уничтожают только часть имеющихся в данном месте кормов и постепенно перемещаются на новые участки. Выеда​ние отличается тем, что корм уничтожается весь или почти весь, и только после этого животные мигрируют в другие места.
Охотники по формам питания разделяются на три типа. Мно​гие хищники («засадники») подкарауливают свою добычу и на​падают на нее неожиданно, обычно из укрытия (богомолы, щуки, ястребы, кошки и пр.). Другие животные («искатели»), напри​мер насекомоядные птицы, проводят значительную часть вре​мени в поисках добычи, но преследуют, схватывают и поедают ее довольно быстро, расходуя на это сравнительно мало энер​гии. Охотники третьего типа («преследователи») затрачивают немного времени на поиски добычи, но овладение ею требует от них значительных усилий (многие крупные хищники, соколы и т. п.). Конечно, некоторые животные могут использовать все три способа охоты в зависимости от ситуации, возможны также промежуточные варианты.

Способ добычи ограничивает круг возможных источ​ников пищи для хищника, однако эти факторы не приво​дят к строгой монофагии. Абсолютная монофагия свой​ственна некоторым насекомым-парализаторам. В этом
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случае, в связи со сложностью инстинктивных операций, направленных на ^обездвиживание жертвы, необходима очень тонкая и точная подгонка поведения хищника к стро​ению тела жертвы.

Добычей лангедокского сфекса служат неповоротливые круп​ные бескрылые кузнечики эфиппигеры. Сфекс, схватив свою жертву за грудной щит, наносит ей два последовательных уко​ла жалом, сначала снизу в грудь, чтобы поразить средний и задний нервные узлы, а затем в горло, чтобы поразить переднегрудной узел. Песчаная аммофила при парализации гусени​цы последовательно жалит ее снизу в каждый сегмент, посте​пенно перехватывая ее челюстями и передвигаясь от головы к заднему концу.

Ярко выраженная пищевая специализация обнаружи​вается у многих паразитических животных. Факторами, обеспечивающими и поддерживающими узкую олигофагию, могут быть особенности поведения паразита и его способность развиваться в строго определенных хозяе​вах. Адаптированность каждого вида паразита к своему хозяину проявляется, во-первых, в морфологических из​менениях, характерных для паразитического образа жиз​ни, во-вторых, в развитии физиологических реакций по​давления иммунитета и, в-третьих, в синхронизации цик​лов развития паразита и хозяина.

Пищевая специализация фитофагов обычно основана на их способности реагировать на определенные хими​ческие компоненты растений. Стимулами, привлекающи​ми или отталкивающими животных, могут быть различ​ные органические соединения, которые содержатся в растительном субстрате, но которые, как правило, не имеют питательной ценности. Чаще всего функцию этих стимулов выполняют гликозиды или терпены. Химические вещества, привлекающие животных, называются аттрактантами, а отталкивающие— репеллентами. Растение употребляется в пищу, если оно содержит необходимые пищевые аттрактанты и не имеет достаточно сильных репеллентов. Обогащенная аттрактантами пища сильнее привлекает фитофагов и поглощается ими в большем
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количестве. Поэтому существует прямая связь между степенью привлекательности пищи и ее «оптимально​стью», т. е. способностью поддерживать высокие темпы роста животных при минимальной смертности. «Неопти​мальная» пища может обладать столь же высокой пита​тельной ценностью, но она лишена аттрактантов или имеет сильные репелленты и поэтому поглощается в меньшем количестве. Понятно, что при питании «не​оптимальной» пищей рост и развитие животных замед​ляется, а смертность возрастает.

Когда пищевые аттрактанты широко распространены в мире растений и нет достаточно сильных репеллен​тов, мы имеем дело с полифагией. Пищевая специали​зация животных-олигофагов может быть связана с огра​ниченным распространением аттрактантов или, наобо​рот, с широким распространением и аттрактантов и репеллентов. Наконец, строгая монофагия обусловлива​ется аттрактантами, которые свойственны только одной небольшой группе растений.

Когда пищевые аттрактанты свойственны лишь ограничен​ному кругу растений, то возникает олигофагия. Так, у гусениц и бабочек-белянок специализация на питании крестоцветными несомненно связана с привлекающим действием гликозидов горчичного масла.

Помимо узкой олигофагии выделяют также аномальную олигофагию, т. е. питание растениями нескольких видов неблизко​родственных родов. Аномальным олигофагом является бабочка тутовый шелкопряд, гусеницы которой питаются белой шелко​вицей и маклюрой. Для гусениц этого вида известен ряд при​влекающих веществ, которые по своему действию делятся на три группы: дистантные пищевые аттрактанты, контактные пи​щевые аттрактанты, вещества, вызывающие заглатывание пищи. Первая группа веществ привлекает гусениц на расстоянии и вызывает их передвижение по направлению к источнику корма. Контактные пищевые аттрактанты вступают в действие при не​посредственном соприкосновении гусениц с кормом и способ​ствуют отгрызанию кусочка листа. Для проглатывания его не​обходимо присутствие третьей группы веществ. Таким образом, аномальная олигофагия возникает в том случае, когда питание
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стимулируется большой группой различных веществ', которые редко присутствуют вместе в одном и том же растении.
Различия между этими тремя экологическими груп​пами фитофагов носят не качественный, а скорее коли​чественный характер (рис. 5.4). Монофаги и в меньшей степени олигофаги связаны с определенной и ограни​ченной группой кормовых растений. Потребление этих растений обеспечивает оптимальную скорость развития, плодовитость и прочие процессы жизнедеятельности. Поэтому в данном случае лишь количество пищи служит лимитирующим фактором. Иначе обстоит дело с поли​фагами. Здесь ограничивающим фактором становится качество пищи, т. е. содержание в ней определенных веществ, необходимых для осуществления различных процессов жизнедеятельности.

В зависимости от стадии жизненного цикла полифаг оказывает предпочтение тем или иным ее видам. Так, самкам шотландской куропатки перед размножением
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Рис. 5.4. Эффективность поедания кормовых растений
тремя группами насекомых-фитофагов.
Кормовые растения: 1  -  отвергаемые, 2 -  непривычные, 

3 -  замещающие,  4 - оптимальные.
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необходимы такие элементы, как кальций, фосфор и азот. Поэтому птицы выбирают в качестве корма вереск, бо​гатый этими элементами, не трогая растений, которые содержат их в недостаточном количестве.
Чем уже спектр потребляемых организмом пищевых ресурсов, тем теснее должна быть пространственная связь этого организма со скоплениями его ресурсов или же тем больше должны быть затраты времени и энер​гии на поиски необходимых ресурсов.

Наличие и доступность многих пищевых ресурсов зависят от времени года. Хорошим примером могут служить заросли дикой малины в лесах умеренного пояса. Зимой растения ма​лины представляют собой скопление мелких сучьев, но весной на них во множестве появляются молодые, богатые белком поч​ки, а затем листья. Зацветание влечет за собой кратковремен​ное выделение нектара, а нектар — это совершенно новый ре​сурс, существующий, правда, лишь во время цветения. Со вре​менем завязываются плоды, и плоды эти, созревающие и созревшие, представляют собой новый обильный источник кор​ма. Все эти сезонные образования могут являться надежными ресурсами либо для растительных полифагов, которые в состо​янии переключиться на другую пищу, когда «сезон малины» минует, либо для монофагов, у которых весь период активной жизни втиснут в соответствующий сезон и которые проводят всю остальную часть года в спячке, или диапаузе, не нуждаясь в пище.
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Т е м а 6

БИОТИЧЕСКИЕ ФАКТОРЫ

Под биотическими факторами понимают различные формы взаимодействия между особями и популяциями. Биотические факторы подразделяются на две группы: межвидовые и внутривидовые взаимодействия.
6.1. ГОМОТИПИЧЕСКИЕ РЕАКЦИИ
Под гомотипическими реакциями понимают взаимо​действия между особями одного вида. Жизнедеятель​ность животных и растений при совместном обитании в значительной степени зависит от численности и плотно​сти популяции. В связи с этим большое экологическое значение имеют явления, связанные с так называемыми эффектами группы и массы.

Эффект группы — это влияние группы как таковой и числа индивидуумов в группе на поведение, физиоло​гию, развитие и размножение особей, вызванное вос​приятием присутствия особей своего вида через органы чувств.

Многие насекомые (сверчки, тараканы, саранчовые и др.) в группе имеют более интенсивный, чем при жизни поодиночке, метаболизм, быстрее растут и со​зревают. Баклан —главный производитель гуано в Перу, может существовать лишь при условии, если в его ко​лониях насчитывается не менее 10 000 особей и на 1 м2 приходится 3 гнезда. При совместной жизни лег​че искать и добывать пищу, а также защищаться от врагов. Объединенные в стаю волки способны убивать добычу более крупных размеров, чем действуя в оди​ночку. Бизоны, мускусные быки и другие жвачные ус​пешнее обороняются от хищников, если они объеди​нены в стада.

Нередко эффект группы проявляется уже при совме​стном существовании двух животных. Он может приво​дить не только к положительным, но и к отрицательным
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результатам. Например, рост головастиков в группе за​медляется. Как правило, при небольшой численности группы преобладают положительные эффекты, а при из​быточной плотности животных доминируют отрицатель​ные явления. Так, в перенаселенных группах домовых мышей падает плодовитость и даже совсем прекраща​ется размножение. У мучного хрущака при высокой плот​ности популяции намного увеличивается доля бесплод​ных яиц.

Групповой эффект наиболее ярко выражается при наличии у животных явления фазности, т. е. способности вида суще​ствовать одновременно в двух формах — в форме одиночных особей и в форме групп. Эффект группы наглядно виден у мигрирующих саранчовых, которые при изолированном воспи​тании представляют собой одиночную фазу (солитария), окра​шенную в зеленый цвет, а при скученном воспитании возника​ет стадная фаза (грегария), отличающаяся контрастными чер​ными пятнами на оранжевом или светло-коричневом основном фоне.

Эффект массы, в отличие от эффекта группы не связан с восприятием особями одного вида присутствия друг друга.  Он выливается изменениями в среде обитания, происходящими при увеличении численности особей и плотности популяции. Как правило, эффект массы отри​цательно сказывается на плодовитости, скорости роста, длительности жизни животных. Например, при развитии популяции мучного хрущака в муке постоянно накапли​ваются экскременты, линочные шкурки, что приводит к ухудшению муки как среды обитания. Это вызывает па​дение плодовитости и повышение смертности в популя​ции жуков.

В природе эффекты группы и массы далеко не все​гда легко различить, поскольку они нередко проявляют​ся одновременно. Исключительно важную роль играют групповые и массовые эффекты в динамике численнос​ти популяций, выступая в ряду так называемых завися​щих от плотности факторов, которые регулируют чис​ленность популяции по принципу обратной связи.
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Здесь следует упомянуть принцип Олли: для каждого вида существует оптимальный размер группы и оптимальная плот​ность популяции. Как перенаселенность, так и недоселенность (или отсутствие агрегации) могут оказывать неблагоприятное влияние. Это положение подтверждено многочисленными на​блюдениями и экспериментами. Известно, например, что для успешного выживания стадо слонов должно состоять по край​ней мере из 25 особей, а стадо северного оленя — минимум из 300 голов. Гнездящиеся совместно чайки и другие птицы часто не могут успешно размножаться, если колония слишком мала. Однако и очень большая численность группы для них оказывается неблагоприятной. Таким образом, действие прин​ципа Олли объясняется совместным влиянием эффектов груп​пы и массы.

К гомотипическим реакциям кроме группового и мас​сового эффектов относится еще одна форма взаимо​действия между особями одного вида — внутривидовая конкуренция. Сам термин появился сравнительно недав​но. Раньше в том же значении использовался термин «борьба за существование», предложенный Ч. Дарвином, т. е. борьба за возможность выжить, для чего необхо​дима энергия, получаемая растениями в виде солнеч​ного света, а животными в виде различных пищевых материалов. Поэтому в борьбе за овладение источни​ками энергии происходит напряженная конкуренция, воз​никает соперничество между особями одного вида. В отношении всех видов конкуренции существует прави​ло: чем более совпадают потребности конкурентов, тем острее конкуренция. Следовательно, внутривидовая кон​куренция острее межвидовой, конкуренция между осо​бями одной популяции острее, чем между особями раз​ных популяций, и т.д. Победивший в конкурентной борьбе имеет возможность оставить потомство, а, следователь​но, передать свои гены по наследству. Уступивший в конкурентной борьбе погибает или, точнее, элиминиру​ется. Таким образом, основной результат, к которому приводит внутривидовая конкуренция,— дивергенция особей, завершающаяся формированием популяций (рис. 6.1).
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Перечеркнуты кружки, соответствующие особям, которые не оставили потомства.
Различают две основные формы конкуренции — пря​мую и косвенную. Прямая конкуренция, или интерфе​ренция, осуществляется путем прямого влияния особей друг на друга, например, при агрессивных столкнове​ниях между животными или при выделении токсинов (аллелопатия) у растений и микроорганизмов. Интерферен​ция у животных не обязательно заключается во взаим​ной агрессивности. Она может возникать, например, когда одни животные своим поведением лишают других доступа к пище, укрытиям, к местам для размножения и т. д.

Косвенная конкуренция не предполагает непосред​ственного взаимодействия между особями. Она проис​ходит опосредованно — через потребление разными жи​вотными одного и того же ресурса, который обязательно должен быть ограниченным. Поэтому такую конкуренцию обычно называют эксплуатационной. В качестве причи-
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ны, вызывающей конкуренцию, может выступать любой лимитированный ресурс, а также места для размноже​ния, укрытия и т. д. При эксплуатационной конкуренции преимущество получают животные, способные быстрее и эффективнее использовать ресурсы, являющиеся пред​метом конкуренции, и уменьшать их количество, доста​ющееся другим животным.

Внутривидовая конкуренция нередко проявляется в терри​ториальности—охране отдельными животными или их группа​ми индивидуальных участков. Обычно охраняется кормовая тер​ритория. Это характерно для некоторых видов насекомых, рыб, многих видов ящериц, млекопитающих и подавляющего боль​шинства видов птиц. Существуют также гнездовые и брачные территории, появление которых обусловлено наличием конку​рентной борьбы за места размножения или за брачного парт​нера. Конкуренция за некоторый ограниченный ресурс обычно приводит к более равномерному пространственному размеще​нию животных. У животных с общественным поведением конку​ренция нередко выражается в возникновении иерархии доми​нирования, позволяющей упорядочить распределение ресурсов между животными в группе.

Поскольку основным объектом внутривидовой конку​ренции служит энергия, то среди растений наиболее острая борьба идет за свет. При слишком большой гу​стоте произрастания растения затеняют друг друга. Кон​куренция выражается также в гибели определенного количества растений, в результате чего плотность последних снижается. Это явление хорошо выражено у некоторых культур (морковь, свекла). Оно наблюдается и в лесу, где молодых деревьев гораздо больше, чем старых.

Конкуренция за свет влияет на форму деревьев: у них со​вершенно различный вид в зависимости от того, растут ли они в лесу или поодиночке. Например, у дуба, если он растет от​дельно, крона шарообразной формы, так как нижние боковые ветки получают достаточное количество света, чтобы развиваться не хуже верхних. В лесу же, напротив, листва нижних ветвей затенена вышерасположенными ветвями как этого дерева, так
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и соседних растений. Происходит естественный процесс отми​рания и опадения ветвей, листья которых получают мало света и у которых баланс ассимиляции и дыхания отрицательный. По мере роста в высоту опадение нижних ветвей происходит быстрее, и дерево принимает лесную форму, отличающуюся пря​мым цилиндрическим стволом, который на большом протяже​нии лишен ветвей.

Конкуренция протекает, но не по принципу «включе​на-выключена». Напротив, ее уровень непрерывно ме​няется в зависимости от конкретных условий. Так, в эко​логическом вакууме конкуренция слабо выражена или отсутствует, а в насыщенной среде она играет боль​шую роль во взаимоотношениях между особями.

6.2. ГЕТЕРОТИПИЧЕСКИЕ РЕАКЦИИ
Гетеротипические реакции — это взаимодействия меж​ду особями, принадлежащими к разным видам. Две по​пуляции либо влияют, либо не влияют друг на друга. Если влияние есть, то оно может быть благоприятным или неблагоприятным. Для рассмотрения гетеротипических реакции спекшим таблицу, где символами обозначены возможные взаимодействия.

Различные типы взаимодействий между популяциями видов А и В
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Примечание. «0» — нет влияния на данный вид, « + » — благоприят​ное влияние, «—»  неблагоприятное (отрицательное) влияние.
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Если каждая из двух популяций неблагоприятно влия​ет на другую, то взаимоотношения между ними носят характер конкуренции. В типичном случае двум популя​циям требуется один и тот же ресурс (или ресурсы), имеющийся в недостатке. Если две популяции не взаи​модействуют и ни одна из них не влияет на другую, то имеет место нейтрализм — случай, не представляющий особого экологического интереса. Истинный нейтрализм в природе очень редок, поскольку в любой экосистеме между всеми популяциями возможны косвенные взаи​модействия. Приносящие обоюдную пользу взаимодей​ствия относят к мутуализму, если объединение двух по​пуляций облигатное (ни одна из сторон не может суще​ствовать без другой). В таком случае говорят о симбиозе, а популяции называют симбионтами.

Широко известным примером мутуализма могут служить ли​шайники, представляющие собой симбиоз водоросли и гриба. В животном мире пример наиболее совершенного симбиоза дают термиты, пищеварительный тракт которых служит приютом для жгутиковых. Термиты известны своей способностью питаться древесиной, несмотря на отсутствие у них ферментов, гидролизующих целлюлозу. Это делают за них жгутиконосцы. Обра​зующийся сахар в основном используется простейшими, одна​ко и термитам остается вполне достаточно. Термиты не могут существовать без этой кишечной фауны: свежевылупившийся термит инстинктивно слизывает жгутиконосцев с другой особи. При каждой линьке термиты лишаются всех жгутиконосцев, но, поскольку они живут колониями, каждая особь после линьки вновь получает их от соседа. В свою очередь жгутиконосцы снаб​жаются благодаря деятельности термитов необходимым коли​чеством пищи и находятся в полной безопасности и в сравни​тельно постоянных условиях среды.

Симбиоз может играть важную экологическую роль. Расте​ния, живущие в симбиозе с бактериями — фиксаторами азота, обогащают почву азотистыми веществами. Древесные породы с фиксирующими азот клубеньками часто первыми заселяют бедные почвы.

При сотрудничестве обе популяции образуют сооб​щество. Оно не является обязательным, так как каждый
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вид может существовать изолированно, но жизнь в со​обществе приносит обоим пользу. Иногда вместо тер​мина «сотрудничество» употребляют термин «протокооперация».

Совместное гнездование нескольких видов птиц, таких как крачки и цапли, представляет собой пример сотрудничества, позволяющего им более успешно защищаться от хищников. При совместном гнездовании белой цапли и розовой колпицы самцы цапель воруют ветки из гнезд колпиц. Подобные кражи иной раз приводят к дракам, но чаще робкие колпицы ограничиваются глу​хим горловым ворчанием — все же преимущества, благодаря та​кому образу жизни, перевешивают неприятности от посягатель​ства цапель. Широко известен в литературе пример сотрудниче​ства актинии с раком-отшельником. Актиния защищает рака-отшельника от врагов своими стрекательными щупальца​ми, а в ответ получает остатки его трапезы.

В случае комменсализма, популяции одного вида со​общества (комменсал) извлекают пользу из сожитель​ства, а популяции другого вида (хозяин) не имеют ника​кой выгоды. Отношения между комменсалами и хозяе​вами характеризуются взаимной терпимостью.

Часто комменсал использует хозяина для передвижения. На наземных жуках, особенно на навозниках и мертвоедах, встре​чаются подвижные личинки гамазовых клещей, которые таким способом и расселяются. 

Кольчатый червь, живущий в раковине своего хозяина, рака-отшельника, питается остатками его пищи, схватывая их непос​редственно с ротовых частей хозяина. Питание «остатками с хозяйского стола» может в конечном итоге привести к парази​тизму, т. е. к питанию тканями хозяина.

Об аменсализме говорят в тех случаях, когда одна популяция, именуемая аменсалом, претерпевает угнете​ние роста и размножения, а вторая, называемая инги​битором, таким испытаниям не подвержена. Аменсализм известен только у растений, грибов и бактерий.

Благодаря выделению корнями токсических веществ ястребинка из семейства сложноцветных вытесняет другие однолет-
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ние растения и образует чистые заросли на довольно больших площадях. Многие грибы и бактерии синтезируют антибиотики, тормозящие рост других бактерий.

Хищничеством называют такое взаимодействие меж​ду популяциями, при котором одна из них, неблагопри​ятно влияя на другую, получает выгоду от этого взаи​модействия. Обычно жертва убивается хищником и съедается целиком или частично (исключением служат ящерицы, оставляющие хищнику хвост, и растения, у которых травоядные объедают только листья). Парази​тизм является, по существу, хищничеством, но хозяин (член популяции, испытывающей вредное влияние), как правило, не погибает сразу, а некоторое время исполь​зуется паразитом. Следовательно, паразитизм можно рассматривать как ослабленную форму хищничества. Кроме того, между паразитизмом и хищничеством су​ществуют переходные формы, которые трудно отнести к той или иной категории гетеротипических реакций. На​пример, среди насекомых есть виды-паразитоиды, ко​торые вначале ведут себя как паразиты, щадя жизненно важные органы хозяина, а под конец развития, съедая своего хозяина, становятся настоящими хищниками.

6.3. ПРИНЦИП КОНКУРЕНТНОГО ИСКЛЮЧЕНИЯ. ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ДИВЕРСИФИКАЦИЯ
Решающее значение в природе имеет межвидовая конкуренция, поскольку она в большей степени, чем дру​гие гетеротипические реакции, определяет роль видов в экосистемах. Межвидовая конкуренция — это такое вза​имодействие, когда два вида соперничают из-за одних и тех же источников существования — пищи, простран​ства и т. п. Причем она возникает в тех случаях, если использование источника ресурсов одним видом ведет к ограничению использования его другим.

Внутривидовая конкуренция сильнее межвидовой, но правило конкуренции распространяется и на последнюю: конкуренция между двумя видами тем сильнее, чем бли-
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же их потребности. В крайнем случае, можно допустить, что два вида с совершенно одинаковыми потребностями не могут существовать вместе: один из них через какое-то время обязательно будет вытеснен. Это положение получило статус закона, известного под названием прин​ципа конкурентного вытеснения, или принципа Гаузе — в честь Г. Ф. Гаузе, впервые продемонстрировавшего это явление в экспериментах с инфузориями (рис. 6.2).

При изолированном содержании численность попу​ляций обоих видов инфузорий  (рис. 6.2, кривые  1)
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Рис. 6.2. Конкурентное исключение,
продемонстрированное в лабораторном эксперименте
на двух видах инфузорий (по Гаузе, 1934).
a —Paramecium caudatum, б —P. aurelia:

1 — в изолированной культуре, 2—в смешанной культуре.
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увеличивается до тех пор, пока не достигнет макси​мума.

В смешанной культуре популяция второго вида (рис. 6.2,б, кривая 2) растет быстрее, чем первого (рис. 6.2,а, кривая 2), что приводит к ограничению ее численности. Если не произойдет изменений в. пара​метрах конкуренции, то конкурентное исключение (вы​мирание первой популяции)—лишь вопрос времени. Иногда два близких вида, имеющих одинаковые пи​щевые потребности, живут на одной территории, не конкурируя друг с другом. Такие, казалось бы, исклю​чения из принципа Гаузе можно обнаружить среди птиц. В Англии большой баклан и хохлатый баклан совместно гнездятся на одних и тех же скалах и кор​мятся в одних и тех же водах, но они вылавливают разную пищу. Большой баклан ныряет глубоко и пи​тается преимущественно бентическими животными (камбала, креветки), тогда как хохлатый баклан охо​тится в поверхностных водах на сельдевых рыб.

Подобные факты, а их много, подводят нас к поня​тию экологической ниши, предложенному Элтоном еще в 1927 г. По образному выражению Одума, местооби​тание — это адрес вида, тогда как экологическая ниша — это род его занятий. Иными словами, знание экологи​ческой ниши дает возможность ответить на вопросы: где, чем и как питается вид, чьей добычей он сам яв​ляется, каким образом и где он размножается и т. д. Современное определение звучит следующим образом: экологическая ниша — это роль вида в переносе энер​гии в экосистеме. Имеющиеся в экологической лите​ратуре трактовки данного понятия чрезвычайно разно​образны. Все же можно дать следующую наиболее общую формулировку: экологическая ниша — это общая сумма всех требований организма к условиям суще​ствования, включая занимаемое им пространство, фун​кциональную роль в сообществе (например, трофичес​кий статус) и его толерантность по отношению к фак​торам среды — температуре, влажности, кислотности, составу почвы и др.
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Названные три критерия определения экологической ниши удобно обозначать как пространственную, трофи​ческую и многомерную ниши. Пространственная ниша, или ниша местообитания, может быть названа «адресом» организма. Трофическая ниша характеризует особенно​сти питания и, следовательно, роль организма в сооб​ществе, как бы его «профессию». Многомерная, или ги​перпространственная, ниша — это диапазон всех усло​вий, при которых живет и воспроизводит себя особь или популяция. Для интерпретации этого понятия использу​ется теория множеств. Многомерная ниша — это область в гиперпространстве, измерениями которого служат раз​личные экологические факторы; она охватывает диапа​зоны толерантности по каждому фактору-измерению. Такой акцент исключает из рассмотрения функциональ​ный и поведенческий аспекты ниши.

Различают фундаментальную (потенциальную) нишу, которую организм мог бы занимать в отсутствие конку​рентов, хищников и других врагов и в которой физичес​кие условия оптимальны, и реализованную нишу — фак​тический диапазон условий существования организма, который или меньше фундаментальной ниши, или равен ей. Фундаментальную нишу называют иногда преконкурентной, а реализованную — постконкурентной. Однако это не синонимы, поскольку не только конкуренция ог​раничивает ширину реализованной ниши.
Взаимоотношение между фундаментальной и реали​зованной нишами может быть пояснено с помощью так называемой лицензионной модели. Понятие «экологичес​кой лицензии» было впервые введено Гюнтером, но оно было весьма расплывчатым и определялось как условия внешней и внутренней среды, разрешающие осуществ​ляться некоторым эволюционным факторам и событиям. Позднее В. Ф. Левченко и Я. И. Старобогатов вернулись к понятию экологической лицензии, причем были учте​ны следующие особенности: место в пространстве и вре​мени, роль потоков вещества и энергии и наличие гра​диентов внешних условий, обеспечиваемых экосистемой для популяций и организмов там существующих.
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Приведенное описание лицензии напоминает те сло​ва, которые используют, когда говорят о так называе​мой «пустой экологической нише». Однако, строго гово​ря, последняя не может быть объяснена, если исполь​зовать классические определения ниши.
Любая популяция имеет фундаментальную (потенци​ально возможную) и реализованную (фактическую) эко​логическую нишу (рис. 6.3). Реализованная ниша RN никогда не выходит за границы лицензии L, но при этом обязательно перекрывает фундаментальную нишу FN. Если внутри лицензий экосистемы находится по одной популяции, то мы имеем дело со случаем простой экоси-
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Рис. 6.3. Взаимодействия между фундаментальными нишами
Видов (FN), реализованными нишами популяций (RN) и лицензиями (L.) в пространстве внешних факторов (Р1 и Р2).
А-С — различные варианты взаимодействия ниш и лицензий. Реализованные и фундаментальные ниши различным образом затенены,
зачерненные фрагменты — области конкуренции (по Левченко, 1993).
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стемы. При наличии в лицензии нескольких популяций между ними возможна конкуренция за ресурсы. В этом случае мы имеем случай сложной экосистемы. Для слож​ной экосистемы можно говорить о том, что у нее имеют​ся групповые фундаментальные ниши, а в лицензии каж​дого трофического уровня существуют групповые реали​зованные ниши.
Теперь конкретизируем принцип Гаузе: два вида не могут занимать одну и ту же экологическую нишу. Прин​цип Гаузе явился важным экологическим обобщением. Он позволил увидеть, что для сосуществования видов в конкурентных сообществах абсолютно необходимы ка​кие-то различия их экологических ниш. Поскольку для каждой из конкурирующих сторон избегание взаимодей​ствия выгодно, конкуренция играет роль мощного эво​люционного фактора, приводящего к разделению ниш, специализации видов и возникновению видового разно​образия. Явление разделения экологических ниш в ре​зультате межвидовой конкуренции получило название экологической диверсификации.
Экологическая диверсификация между обитающими совместно (т.е. симпатрическими) видами в большин​стве случаев осуществляется по следующим трем па​раметрам: пространственному размещению, пищевому рациону и распределению активности во времени. Как правило, для значительного ослабления и даже полно​го устранения конкуренции достаточно возникновения четких различий по одному из этих параметров. Раз​личия в пространственном размещении заключаются в выборе видами разных стаций или даже микростаций.
Большой пестрый дятел ищет пищу в основном на стволах деревьев, средний пестрый — на больших ветвях, а малый пес​трый дятел — на ветках кроны. Благодаря пути из варяг в греки на север проникла черная крыса. Она загнала серую крысу в подполье, а сама обосновалась на чердаках. Когда в связи с развитием судоходства на юге появилась серая крыса, или па​сюк, то она вытеснила черную крысу на чердачные помещения, а сама обосновалась в подполье и канализационной сети.
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Экологическая диверсификация по пищевому рациону— широко распространенное явление. Не раз было показа​но, что близкородственные виды животных характеризу​ются различными пищевыми потребностями. Пищевые рационы пустынных ящериц, принадлежащих к несколь​ким симпатрическим видам, состоят у одних преимуще​ственно из муравьев, у других из термитов, у третьих из ящериц других видов или только растений. Сходные при​меры различий в рационах у родственных симпатрических видов известны для многих птиц и млекопитающих. Раз​деление ниш часто бывает сопряжено с распределением активности видов во времени. Примерами могут служить разные типы суточной (ласточки и летучие мыши) или се​зонной (некоторые виды ящериц, насекомых) активности. В умеренных широтах у садовой и черноголовой славок наблюдается сдвиг в периодах кладки в две недели. В тро​пиках эти виды могут размножаться круглый год, так как постоянное обилие необходимых для их питания насеко​мых ослабляет конкуренцию.

Конкуренция за пищу приводит иногда к ускорению развития и изменению всего жизненного цикла вида. Интересный пример такой конкуренции представляют муха-саркофагида и оса-сфекс. Саркофагида заражает саранчовое, погружая яйцо в его тело. Сфекс парализует ослабленное саранчовое, после чего затаски​вает его, а заодно и яйцо саркофагиды, в свою норку/ Обычно личинка паразитической мухи некоторое время развивается, но затем погибает, не выдержав пищевой конкуренции с быстро растущей личинкой сфекса. Однако отдельные личинки саркофагид благодаря ускорению развития успевали съесть парали​зованное саранчовое до появления личинки осы. Поскольку ли​чинки саркофагид попадают в норку сфекса более или менее регулярно, то в эволюции закрепилась более высокая скорость развития личинок саркофагид, следствием чего стала меньшая плодовитость мух.

Одним из следствий экологической диверсификации является так называемое смещение признаков. Иногда особи двух широко распространенных видов более сход​ны в тех частях своих ареалов, в которых встречаются
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по отдельности (аллопатрически), чем на участках со​вместного обитания. Например, два вида поползней столь похожи друг на друга в районах аллопатрии, что разли​чить их может только специалист. Но в областях совме​стного обитания они имеют специфические признаки: у одного клюв и черная заглазничная полоса больше, чем у другого.

Исторически возникшее приспособление к наиболее полно​му использованию условий местообитания и к пространствен​ному расселению у животных и растений привело к образова​нию жизненных форм. Их группирование по тем или иным при​знакам являет собой примеры экологической классификации растительного и животного мира. Если систематическая клас​сификация растений и животных строится на основе родства организмов, то экологическая классификация (т. е. классифи​кация жизненных форм) выявляет возможные пути приспособ​ления организмов к среде обитания. В качестве примера жиз​ненных форм у растений можно привести травы, кустарнички, кустарники, деревья и т. д., а среди животных — плавающие формы, роющие формы и т. п.

Жизненные формы организмов следует отличать от эко​логических групп организмов. Если первые отражают приспо​собленность организмов к специфике данного местообита​ния в целом, то экологические группы отражают приспособ​ленность организмов к отдельным факторам внешней среды. Например, по отношению к условиям увлажнения выделяют​ся экогруппы — мезофиты, ксерофиты, суккуленты и т. д., к условиям освещения — светолюбы и тенелюбы, по отноше​нию к типам почв — криофиты (жители холодных почв), галофиты (солерсы) и т. д.

Представители одной и той же жизненной формы могут при​надлежать к разным экологическим группам. Например, клевер луговой и астрагал выделяющийся относятся к стержнекорневым растениям, но принадлежат к разным экологическим груп​пам: клевер, произрастающий на лугах, является мезофитом, астрагал, обитающий в сухостепных районах,— ксерофитом. Манжетка обыкновенная и копытень европейский, будучи пред​ставителями короткокорневищных растений, по отношению к свету распределяются по разным экогруппам: манжетка явля​ется светолюбом, а копытень — тенелюбом. В то же время оба
110
вида по отношению к фактору влажности принадлежат к одной экологической группе — мезофитам.

На успехе в конкурентной борьбе того или иного вида сказывается влияние различных абиотических факторов. Воздействие среды на исход конкуренции изучалось в многочисленных лабораторных экспериментах с двумя видами малого мучного хрущака, Tribolium castaneum и T.confuswn. Было установлено, что при равенстве исход​ной численности жуков обоих видов в жарком влажном климате (t0 = 34°С, относительная влажность 70%) все​гда побеждает Т.castaneum. При ином соотношении на​чальной численности популяций независимо от факто​ров среды успех сопутствует то одному, то другому виду (рис. 6.4). Первоначальное доминирование какого-либо вида увеличивает вероятность его победы. При незна​чительном перевесе в численности той или иной попу​ляции (переходная зона) каждый из видов может одер​жать победу в зависимости от условий температуры и влажности.
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Рис. 6.4. Зависимость исхода конкуренции между

лабораторными линиями жуков Tribolium castaneum И
Т. confusum от начальных плотностей особей (из Пианка, 1981).
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Оценивая успех в конкурентной борьбе одного из двух видов в природных условиях, опираться на такой показатель, как исходная плотность популяции, не пред​ставляется возможным. Как правило, вид более специ​ализированный, стенобионтный, оказывается и более конкурентоспособным по сравнению с видом эврибионтным.

Один из двух видов плоских червей обитает только в верхо​вьях рек при температуре воды от 6,5 до 16 °С, а другой вид, выносящий температуры в пределах от 6,5 до 23 °С, может жить на всем протяжении реки. Когда оба вида симпатрические, то стенотермный вид вытесняет эвритермный из верховьев, и пос​ледний сохраняется только в нижнем течении реки, где значе​ния температуры воды колеблются между 13 и 23 °С.
На Кубе обитают два вида крокодилов: острорылый и ку​бинский. Несмотря на общие биологические особенности они, за редким исключением, никогда вместе не встречаются. Ост​рорылый крокодил имеет большую экологическую пластичность, он хорошо переносит осолонение водоемов, поэтому широко распространен во многих прибрежных водоемах: устьях рек, лагунах и других низких местах. В отличие от острорылого ку​бинский крокодил встречается только в пресных водах. При со​вместном обитании он как более специализированный и поэто​му более конкурентоспособный вытесняет острорылого кроко​дила из пресных водоемов, принуждая его переходить в солоноватые воды.

Важным параметром вида является ширина его эко​логической ниши. Этот показатель всегда относителен. Мы можем говорить о широкой или узкой нише какого-нибудь организма лишь в сравнении с другими. Напри​мер, гусеницы дубовой листовертки, питающиеся толь​ко листьями дуба, имеют более узкую пищевую нишу, чем гусеницы непарного шелкопряда, развивающиеся на многих видах лиственных деревьев. Эврибионтные организмы обычно имеют более широкие ниши, чем стенобионтные. Однако экологическая ниша может иметь различную ширину по разным измерениям, таким как пространственное распределение, трофические связи и др.
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Когда два организма различных видов используют одни и те же ресурсы, их ниши перекрываются. Пере​крывание может быть полным или частичным, может быть по одному измерению ниши, но не быть по другим. Если какие-то ресурсы имеются в недостаточном количестве, то при перекрывании ниш возникает конкуренция, кото​рая тем интенсивнее, чем сильнее это перекрывание. На рис. 6.5 показаны разные варианты взаимодействия эко​логических ниш.

В случае, когда ниши полностью разобщены (рис. 6.5, в), населяющие их виды не конкурируют друг с другом. Если они вообще не вступают в конкуренцию с другими орга​низмами, то их ниши близки к потенциально возможным в данной ситуации. Когда экологические ниши частично со​впадают (рис. 6.5,6), сосуществование видов становится возможным благодаря специфичности их приспособлений,
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Рис. 6.5. Примеры возможных взаимодействий
экологических ниш видов А и В (по: Пианка, 1981).
Объяснения в тексте.
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например, особи одного вида занимают убежища, недо​ступные для более активного конкурента. Наконец, когда ниша одного вида включает в себя нишу второго вида или эти ниши полностью перекрываются (рис. 6.5,а), произой​дет конкурентное исключение одного из видов или доми​нирующий конкурент оттеснит своего соперника на пери​ферию зоны приспособленности. Реальная экологическая ниша слабого конкурента предельно сузится, заняв лишь некоторую часть потенциально возможной ниши. Именно поэтому целый ряд животных и растений живет в услови​ях, отличных от оптимальных. Например, многие растения, принимаемые за кальциефобные, переносят в чистой куль​туре самое различное содержание кальция; в природных условиях эти растения сдерживаются в границах своего ареала конкуренцией других видов.

Конкуренция приводит к очень важным экологичес​ким последствиям. В природе особи каждого вида явля​ются объектами одновременно межвидовой и внутриви​довой конкуренции. Межвидовая конкуренция оказывает прямо противоположное, по сравнению с внутривидовой, влияние на пределы выносливости популяции, способ​ствуя сужению диапазона используемых ею местооби​таний и ресурсов. Это происходит потому, что разные виды обычно имеют различную способность осваивать
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Рис. 6.6. Влияние межвидовой и внутривидовой
конкуренции на распределение местообитаний у птиц
(из Одума, 1975).
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местообитания и потреблять ресурсы. При усилении внут​ривидовой конкуренции происходит дифференциация вида; он занимает большую территорию, распространя​ясь на менее благоприятные участки ареала (рис. 6.6). Расширяется экологическая ниша. Если преобладает межвидовая конкуренция, то происходит обратное: аре​ал уменьшается до территории с оптимальными услови​ями; одновременно увеличивается специализация (одно​образие) вида.
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Тема  7
ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ ПОПУЛЯЦИЙ
Объектом изучения демоэкологии, или популяционной экологии, служит популяция. Ее определяют как группу организмов одного вида (внутри которой особи могут обмениваться генетической информацией), занимающую конкретное пространство и функционирующую как часть биотического сообщества. Популяция характеризуется рядом признаков; единственным их носителем является группа, но не особи в этой группе. Важнейшее свойство популяции — плотность, т. е. число особей, отнесенное к некоторой единице пространства.

7.1. ЭКСПОНЕНЦИАЛЬНАЯ И ЛОГИСТИЧЕСКАЯ КРИВЫЕ РОСТА
Численность популяции определяется в основном дву​мя противоположными явлениями — рождаемостью и смертностью. Пусть N — численность популяции. Тогда отношение dN/dt означает мгновенную скорость изме​нения N, т. е. изменение N в момент времени t, а отно​шение dN/dt N удельную мгновенную скорость изме​нения численности популяции. Так, в популяции инфу​зорий с исходной численностью 100 особей и с численностью, равной 200 особей через час, рост попу​ляции равен 100 особей в час, а рост популяции в рас​чете на одну особь равен 100/100-1 = 1 особь в час.
Таким же способом определяют рождаемость и смерт​ность. Если dN -  число рожденных особей в популяции, то коэффициент рождаемости b = dN/dt, если dN — число погибших особей, то коэффициент смертности d = dN/dt. Разность r = b-d представляет собой коэффициент при​роста изолированной популяции, в которой нет ни эмиг​рации, ни иммиграции. Коэффициент прироста популя​ции—не что иное, как врожденная (специфическая) ско​рость естественного увеличения популяции, называемая иногда мальтузианским параметром. Эта величина явля​ется мерой мгновенной удельной (в расчете на одну особь)
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скорости изменения размера популяции и выражается как число особей, отнесенное к единице времени в расчете на одну особь. Различают максимальную мгновенную ско​рость прироста популяции (rmax) и фактическую скорость увеличения популяции ra=b-d. При воображаемых иде​альных условиях, когда значение b максимально, a d ми​нимально, га достигает наибольшей величины — rmax
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Рис. 7.1. Экспоненциальная (а) и логистическая (б)
кривые роста популяции.
Заштрихованная площадь —  сопротивление среды.
Если допустить, что коэффициент прироста имеет постоянную величину, то зависимость численности по​пуляции от времени будет выражаться экспоненциаль​ной кривой (рис. 7.1,а). Если r = const, то dN/dt = rN, следовательно, если N0 — численность популяции в ис​ходный момент, Nt— ее численность в момент t, то Nt = N0ert. Экспоненциальная кривая выражает так называе​мый биотический потенциал.
В природе в основном наблюдается иная картина. Прежде всего коэффициент прироста не остается посто​янным, так как рождаемость и смертность меняются в за​висимости от условий среды и возраста организмов, а пища и территория редко предоставлены в достаточном объеме. Чаще всего реальный рост численности популя​ции выражается S-образной зависимостью, которую на​зывают логистической кривой роста (рис. 7.1,6). Урав-
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нение логистической кривой отличается от уравнения био​тического потенциала корректирующим фактором: (K-N)/ К, где К— максимальное число особей, способных жить в рассматриваемой среде, т. е. асимптота кривой. Отсю​да математическое выражение для логистической кривой имеет вид: dN/dt = rN[(K-N)K-1] или Nt = K/1+ea-rt, где a = r/ К. Пространство, заключенное между биотическим потен​циалом и логистической кривой роста, представляет со​бой сопротивление среды.
7.2. СВОЙСТВА ПОПУЛЯЦИЙ
От чего же зависят значения коэффициентов рождае​мости и смертности? От очень многих факторов, дей​ствующих на популяцию извне, а также от собственных ее свойств. Объективный показатель способности орга​низмов увеличивать свою численность — максимальная мгновенная скорость прироста популяции. Этот параметр обратно пропорционален продолжительности жизни орга​низмов. В этом легко убедиться, обратившись к гипер​болической зависимости между врожденной скоростью увеличения численности популяции и средним временем генерации, выраженным в днях (рис. 7.2). Мелкие орга-низмы имеют более высокие значения rmax, чем крупные, что объясняется меньшим временем генерации. Причи​на подобной корреляции понятна, поскольку организму для достижения крупных размеров требуется много вре​мени. Отсрочка периода размножения также неизбежно ведет к уменьшению rmax.
Тем не менее, преимущества, даваемые большими размерами тела, должны превышать недостатки, связан​ные с уменьшением rmax, так как в противном случае круп​ные организмы никогда не появились бы в эволюции. Тенденция к возрастанию размеров тела с течением гео​логического времени, прослеженная по ископаемым ос​таткам, послужила основанием для введения понятия увеличение филетического размера.
Крупные размеры тела дают совершенно очевидные пре​имущества: более крупный организм должен привлекать мень-
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Рис. 7.2. Гиперболическая зависимость максимальной
врожденной скорости увеличения популяции
от времени генерации (по: Пианка, 1981).
ше потенциальных хищников и, следовательно, он имеет боль​ше шансов не стать жертвой и должен отличаться лучшей вы​живаемостью; мелкие организмы находятся в тесной зависимо​сти от физической среды, даже очень слабые изменения кото​рой могут оказаться для них губительными. Более крупные организмы легче переносят воздействие подобных изменений и соответственно лучше от них защищаются. Однако более круп​ным организмам требуется больше вещества и энергии в рас​чете на одну особь в единицу времени, чем мелким. Кроме того, для них существует гораздо меньше укрытий и безопасных мест.
В жизни всех организмов в популяции можно выде​лить три основных периода: предрепродукционный, ре​продукционный и пострепродукционный. Относительная
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продолжительность каждого из них у разных видов весь​ма различна. У многих животных первый период самый длинный. Ярким примером могут служить поденки, у ко​торых предрепродукционный период достигает 3 лет, а репродукционный занимает всего от 2-3 ч до 1 сут.    У американской цикады предрепродукционный период составляет 17 лет. Но есть виды, особи которых, едва появившись на свет, начинают интенсивно размножать​ся (большинство бактерий).
Репродукционные возможности популяции зависят от ее возрастного состава. Продолжительность жизни осо​бей популяции можно оценить, используя кривые выжи​вания. Существует три типа кривых выживания (рис. 7.3).
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Рис. 7.3. Различные типы кривых выживания.
1 — дрозофила (верхняя кривая) и человек (нижняя), 2—пресноводная гидра, 3 —устрица.
Первый тип (кривые 1) соответствует ситуации, ког​да большее число особей имеет одинаковую продолжи​тельность жизни и умирает в течение очень короткого отрезка времени. Кривые характеризуются сильно вы​пуклой формой. Такие кривые выживания свойственны человеку (рис. 7.3, 1), причем кривая выживания для муж​чин по сравнению с аналогичной кривой для женщин менее выпуклая, поэтому страховой полис для мужчин в большинстве стран Запада в 1,5 раза дороже, чем для
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	женщин. 

Для большинства ко​пытных кривые выживания так​же выпуклые (рис. 7.4), хотя и в различной степени для раз​ных видов, а также в зависи​мости от пола. Второй тип
 (рис. 7.3, 2) свойствен видам, коэффициент смертности ко​торых остается постоянным на протяжении всей их жизни. По​этому кривая выживания трансформируется в прямую линию. Такая форма кривой выживания свойственна пре​сноводной гидре. Третий тип
 (рис. 7.3, 3) — сильно вогнутые кривые, отражающие высокую смертность особей в раннем возрасте. Так характеризуется продолжительность жизни не​которых птиц, рыб, а также многих беспозвоночных. Знание типа кривой выживания дает возможность по​строить пирамиду возрастов (рис. 7.5). Следует различать три типа таких пирамид. Пира​мида с широким основанием, что соответствует высокому проценту молодняка, характер​на для популяции с большим значением коэффициента рождаемости.


Средний тип пирамиды соответствует равно​мерному распределению особей по возрастам в попу​ляции со сбалансированными коэффициентами рождае​мости и смертности — пирамида выравненная. Пирамида с узким основанием (обращенная), отвечающая популя​ции с численным преобладанием старых особей над мо​лодняком, характерна для сокращающихся популяций. 
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Рис. 7.5. Пирамида возрастов оленей Odocoileus hemionus
(из Рамада, 1981).
1 — классическое изображение, 2— более сложное изображение
с учетом погибших особей в каждом классе, символически
представленных силуэтами черепов.
В таких популяциях коэффициент смертности превышает коэффициент рождаемости.
Важным фактором изменения численности популяций явля-
ется соотношение полов. Оно редко бывает равным единице,
так как в большинстве случаев один из полов преобладает над другим. У позвоночных часто при рождении самцов бывает не​сколько больше, чем самок. У утиных самцы тоже нередко чис​ленно превалируют над самками. Зато в крупных популяциях бе​лок Sciurus carolinensis и S. niger доминируют самки.
Большое значение для увеличения численности по​пуляции имеют затраты на потомство, выражающиеся в определенной тактике размножения. Не все потомки равноценны: те из них, которые произведены на свет в конце вегетационного сезона, обычно имеют меньшую вероятность дожить до взрослого состояния по сравне​нию с потомками, появившимися на свет раньше. Сколь​ко усилий должны родители затрачивать на каждого потомка? При постоянной величине репродуктивного усилия средняя приспособленность отдельного потомка связана обратным соотношением с их числом. Один
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крайний вариант тактики размножения — вложить все в единственного очень крупного и хорошо приспособлен​ного потомка, другой —максимально увеличить общее число произведенных на свет потомков, вложив в каж​дую особь как можно меньше. Однако наилучшая такти​ка размножения —это компромисс между производством максимально большого числа потомков и образованием потомства максимально высокой приспособленности.
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Рис. 7.6. Зависимость количества и качества потомства
от репродуктивного усилия родителей (по: Пианка, 1981).
Объяснения в тексте.
Указанное соотношение количества и качества потом​ства иллюстрирует простая графическая модель (рис. 7.6).
В маловероятном случае, т. е. в случае линейной за​висимости приспособленности потомков от затрат на них родителей, приспособленность каждого отдельного потомка уменьшается с увеличением размера помета или кладки. Так как приспособленность родителей или, что то же самое, общая приспособленность всех по-
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томков — постоянная величина, с точки зрения родите​лей не существует оптимального размера кладки. Од​нако поскольку первоначальные расходы на потомство вносят больший вклад в приспособленность потомков, чем последующие (имеет место S-образный характер зависимости приспособленности потомков при увели​чении вклада родителей; см. рис. 7.6), то очевидно, что существует некоторый оптимальный размер кладки. В данном гипотетическом случае родители, расходующие только 20% своего репродуктивного усилия на каждого из пяти своих потомков, получат большую отдачу от сво​его вклада, чем при любом другом размере кладки. По​добная тактика, будучи оптимальной для родителей, не является наилучшей для каждого отдельно взятого по​томка, максимальная приспособленность которого дос​тигается в том случае, если он единственный отпрыск, получивший полный вклад усилий от своих родителей. Следовательно, в данном случае налицо «конфликт ро​дителей и детей».

Особенно большое влияние на форму S-образной кривой оказывает конкурентная обстановка. В сильно разреженной среде (конкурентный вакуум) наилучшей репродуктивной стратеги​ей следует считать максимальный вклад вещества и энергии в размножение для продуцирования как можно большего количе​ства потомков в самые короткие сроки. Поскольку конкуренция невелика, потомки могут выжить, даже если они имеют очень малые размеры и низкую приспособленность. Однако в насы​щенной среде обитания, где заметно проявляются эффекты массы, а конкуренция остра, оптимальной стратегией будет расходование большого количества энергии на преодоление конкуренции, повышение собственной выживаемости и на проду​цирование более конкурентоспособных потомков. При подоб​ной стратегии лучше иметь крупных потомков, а поскольку энергетически они дороже, их может быть произведено на свет меньше.

Итак, свойства популяции можно оценить по таким показателям, как рождаемость, смертность, возрастная структура, соотношение полов, частота генов, генетичес​кое разнообразие, скорость и форма кривой роста и т. д.
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Плотность популяции определяется ее внутренними свой​ствами, а также зависит от факторов, действующих на популяцию извне.
7.3. КОЛЕБАНИЯ ЧИСЛЕННОСТИ ПОПУЛЯЦИЙ
Когда популяция прекращает расти, ее плотность обна​руживает тенденцию к флуктуациям относительно верх​него асимптотического уровня роста. Такие флуктуации могут возникать либо в результате изменений физиче​ской среды, вследствие чего повышается или снижается верхний предел численности, либо в результате внутри-популяционных взаимодействий, либо, наконец, в резуль​тате взаимодействия с соседними популяциями. После того, как верхний предел численности популяции (К) ока​жется достигнутым, плотность может некоторое время оставаться на этом уровне или сразу резко упасть (рис. 7.7, кривая 1). Это падение окажется еще резче, если сопротивление среды увеличивается не постепен​но, по мере роста популяции, а проявляется внезапно (кривая 2). В таком случае популяция будет реализовы-
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Рис. 7.7. Различные типы флуктуации плотности популяции. Объяснения в тексте.
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вать биотический потенциал. Однако экспоненциальный рост не может происходить долго. Когда экспонента дос​тигает парадоксальной точки стремления к бесконечнос​ти, как правило, происходит качественный скачок — быс​трое увеличение численности сменяется массовым от​миранием клеток или гибелью особей. Пример подобных флуктуации — вспышка размножения насекомых, сменя​емая массовой их гибелью; размножение и гибель во​дорослей («цветение» водоемов). Возможна и такая си​туация, при которой численность популяции «перескаки​вает» через предельный уровень (кривые 3, 4), если питательные вещества и другие необходимые для жизни факторы накоплены еще до начала роста популяции. Этим, в частности, можно объяснить, почему новые пруды и озера часто богаче рыбой, чем старые.
Существует два основных типа колебаний численнос​ти популяций (рис. 7.8). При первом типе периодиче​ские нарушения среды, такие как пожары, наводнения, ураганы и засухи, часто приводят к катастрофической, не зависящей от плотности, смертности. Так, численность популяции однолетних растений и насекомых обычно быстро растет весной и летом, а с наступлением холод​ной погоды резко сокращается. Популяции, рост кото​рых дает регулярные или случайные всплески, называ-
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Рис. 7.8. Флуктуация плотности популяции у оппортунистических (1) и равновесных (2) видов.
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ются оппортунистическими (рис. 7.8,1). Другие популя​ции, так называемые равновесные (свойственные мно​гим позвоночным), обычно находятся в состоянии, близ​ком к состоянию равновесия с ресурсами, а значения их плотности гораздо более устойчивы (рис. 7.8,2).

Два выделенных типа популяций представляют собой только крайние точки континуума, однако при сравне​нии разных популяций подобное разделение часто ока​зывается полезным. Значение противопоставления оп​портунистических популяций равновесным заключается в том, что действующие на них независящие и завися​щие от плотности факторы, так же как совершающиеся при этом события, по-разному влияют на естественный отбор и на сами популяции. Мак-Артур и Уилсон (1967) назвали эти противоположные типы отбора г-отбором и К-отбором в соответствии с двумя параметрами логи​стического уравнения. Некоторые характерные призна​ки г- и К-отбора приведены в таблице.

Во временном отношении колебания численности по​пуляции бывают непериодическими и периодическими. Последние можно разделить на колебания с периодом в несколько лет и сезонные колебания. Непериодические флуктуации носят непредвиденный характер.

В Тихом океане, особенно в районе Большого барьерного рифа к северо-востоку от Австралии, с 1966 г. наблюдается увеличе​ние численности морской звезды Терновый венец, Acanthaster planci. Терновый венец, будучи ранее малочисленным (менее одной особи на 1 м2), достиг к началу 1970-х годов плотности 1 особь на 1 м2. Морская звезда приносит большой вред коралло​вым рифам, так как питается полипами, составляющими их жи​вую часть. Она «очистила» 40-километровую полосу рифов у ос​трова Гуам менее чем за три года. Ни одна из гипотез, предло​женных для объяснения внезапного увеличения численности морской звезды (исчезновение одного из ее врагов — брюхоногого моллюска Тритоний рог, Charonia tritonis, которого добыва​ют из-за раковин, содержащих перламутр; увеличение содержа​ния в морской воде ДДТ и в связи с этим нарушение естествен​ного равновесия; влияние радиоактивных осадков), не может считаться удовлетворительной.
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Пример периодических колебаний численности с пе​риодом в несколько лет дают популяции некоторых арк​тических млекопитающих и птиц. У зайца-беляка и рыси период колебаний численности равен 9,6 года (рис. 7.9). Как видно из рисунка, максимум численности зайца по
Некоторые характерные признаки г- и /К-отбора (Пианка, 1981)
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Рис. 7.9. Периодические колебания
популяций зайца-беляка (а) и рыси (б),
установленные по числу шкурок, заготовленных
«Компанией Гудзонова залива» (из Дажо, 1975).
сравнению с численностью рыси обычно сдвинут на 1 -2 года назад. Это вполне понятно: рысь питается зайца​ми, а потому колебания ее численности должны быть связаны с колебанием численности ее добычи.
Циклические изменения численности со средним пе​риодом в 4 года характерны для обитателей тундры: полярной совы, песца, а также лемминга. По мнению многих ученых, периодичность 9,6-летних циклов у зай​ца-беляка и рыси определяется явлениями, происходя​щими в космосе, и так или иначе связана с солнечными циклами. Подобная зависимость отмечается, например, у атлантического канадского лосося, максимум числен​ности которого наблюдается через каждые 9-10 лет.
Причины, вызывающие другие периодические флук​туации численности, хорошо известны. У берегов Перу наблюдается трансгрессия теплых вод к югу. известная под названием Nino. Приблизительно один раз в 7 лет теплые воды вытесняют с поверхности холодные. Тем​пература воды быстро поднимается на 5°С, изменяется соленость, гибнет планктон, насыщая воду продуктами распада. В результате погибает рыба, а за ней морские птицы. Случаи сезонных изменений численности попу​ляций хорошо известны всем. Тучи комаров, большое
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количество населяющих леса птиц обычно наблюдаются в определенный период года. В другие сезоны популя​ции этих видов могут практически исчезать.
7.4. ФАКТОРЫ ДИНАМИКИ ЧИСЛЕННОСТИ ПОПУЛЯЦИЙ
Известно три типа зависимости численности популя​ции от ее плотности (рис. 7.10). При первом типе (кри​вая 1) скорость роста популяции уменьшается по мере увеличения плотности. Это широко распространенное явление позволяет понять, почему популяции некоторых животных относительно устойчивы. Во-первых, при уве​личении плотности популяции наблюдается снижение рождаемости. Так, в популяции большой синицы при плотности меньше одной пары на 1 га на одно гнездо приходится 14 птенцов; когда же плотность достигает 18 пар на 1 га, выводок составляет менее 8 птенцов. Во-вторых, при увеличении плотности популяции меня​ется возраст наступления половой зрелости. Например, африканский слон в зависимости от плотности популя​ции может достигать половой зрелости в возрасте от 12 до 18 лет. Кроме того, этот вид при низкой плотно​сти дает приплод 1 слоненок за 4 года, тогда как при высокой — рождаемость составляет 1 слоненок за 7 лет.
При втором типе зависимости (кривая 2) темп роста популяции максимален при средних, а не при низких
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Рис. 7.10. Три типа зависимости роста популяции
от плотности.
Объяснение в тексте.
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значениях плотности. Так, у некоторых видов птиц (на​пример, чаек) число птенцов в выводке увеличивается с повышением плотности популяции, а затем, достигнув наибольшей величины, начинает уменьшаться. Этот тип влияния плотности популяции на скорость размножения особей характерен для видов, у которых отмечен груп​повой эффект. При третьем типе (кривая 3) темп роста популяции не изменяется до тех пор, пока она не до​стигнет высокой плотности, затем резко падает.

Подобная картина наблюдается, например, у леммингов. При пике численности плотность леммингов становится избыточной, и они начинают мигрировать. Элтон так описал миграции лем​мингов в Норвегии: животные проходили через деревни в та​ком количестве, что собаки и кошки, которые вначале нападали на них, просто перестали их замечать. Достигнув моря, обес​силенные лемминги тонули.

Регуляция численности равновесных популяций опре​деляется преимущественно биотическими факторами. Среди них главным фактором часто оказывается внут​ривидовая конкуренция. Примером может служить борьба птиц за места для гнездования.

Внутривидовая конкуренция может быть причиной физиоло​гического эффекта, известного под названием шоковой болез​ни. Его отмечают, в частности, у грызунов. Когда плотность по​пуляции становится слишком большой, шоковая болезнь при​водит к снижению плодовитости и увеличению смертности, что возвращает плотность популяции к нормальному уровню.
У некоторых видов животных взрослые особи питаются соб​ственным приплодом. Это явление, известное как каннибализм, снижает численность популяции. Каннибализм свойствен, на​пример, окуням: в озерах Западной Сибири 80% пищи круп​ных особей составляет молодь того же вида. Молодь, в свою очередь, питается планктоном. Таким образом, когда нет дру​гих видов рыб, взрослые особи живут за счет планктона.
Межвидовые взаимодействия также играют суще​ственную роль в контроле плотности популяции. Взаи​модействия паразит-хозяин и хищник-жертва часто за-
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висят от плотности. Болезни также являются фактором, принимающим участие в регуляции плотности популя​ции. Когда кролики болеют миксоматозом, вызываемым вирусом, распространение инфекции идет гораздо быс​трее в популяциях с повышенной плотностью.
Хищничество как ограничивающий фактор само по себе имеет большое значение. Причем если влияние жертвы на чис​ленность популяции хищника не вызывает сомнений, то об​ратное воздействие, т. е. на популяцию жертвы, бывает не всегда. Во-первых, хищник уничтожает больных животных, тем самым он улучшает средний качественный состав популяции жертвы. Во-вторых, роль хищника ощутима только тогда, ког​да оба вида обладают приблизительно одинаковым биотиче​ским потенциалом. В противном случае из-за низкого темпа размножения хищник не в состоянии ограничить численность своей жертвы. Например, только одни насекомоядные птицы не могут остановить массовое размножение насекомых. Ины​ми словами, если биотический потенциал хищника намного ниже биотического потенциала жертвы, действие хищника при​обретает постоянный характер, не зависящий от плотности его популяции.

Численность насекомых-фитофагов нередко определяется комбинацией видоспецифичных реакций насекомых и растений на воздействие загрязняющих веществ. Загрязнение понижает резистентность растений, в результате чего численность насе​комых возрастает. Однако при слишком большом загрязнении численность насекомых падает, несмотря на уменьшение со​противляемости растений.

Приведенная дифференциация факторов динамики численности популяций позволяет понять их реальное значение в жизни и воспроизводстве популяций. Со​временная концепция автоматического регулирования численности популяций базируется на сочетании двух принципиально различных явлений: модификаций, или случайных колебаний численности, и регуляций, действу​ющих по принципу кибернетической обратной связи и нивелирующих колебания. В соответствии с этим выде​ляют модифицирующие (не зависящие от плотности по​пуляции) и регулирующие (зависящие от плотности по-
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пуляции) экологические факторы, причем первые из них воздействуют на организмы либо непосредственно, либо через изменения других компонентов биоценоза. По существу, модифицирующие факторы представляют со​бой различные абиотические факторы. Регулирующие факторы связаны с существованием и активностью жи​вых организмов (биотические факторы), поскольку лишь живые существа способны реагировать на плотность своей популяции и популяций других видов по принци​пу отрицательной обратной связи (рис. 7.11).
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Рис. 7.11. Факторы динамики численности популяции
с позиций концепции автоматического регулирования
(по Викторову, 1976).

Если воздействия модифицирующих факторов приво​дят лишь к преобразованиям (модификациям) колеба​ний численности, не устраняя их, то регулирующие фак​торы, выравнивая случайные отклонения, стабилизиру​ют (регулируют) численность на определенном уровне. Однако на разных уровнях численности популяции регу​лирующие факторы принципиально различны (рис. 7.12). Например, хищники-полифаги, способные при измене​нии численности жертв ослабить или усилить свою ак​тивность — функциональная реакция—оказывают дей-
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ствие при сравнительно низких значениях численности популяции жертвы.

Хищники-олигофаги, характеризующиеся в отличие от полифагов численной реакцией на состояние популяции жертвы, оказывают на нее регулирующее действие в бо​лее широком диапазоне, чем полифаги. При достижении популяцией жертвы еще более высокой численности со​здаются условия для распространения болезней и, нако​нец, предельный фактор регуляции —внутривидовая кон​куренция, ведущая к исчерпыванию доступных ресурсов и развитию стрессовых реакций в популяции жертвы. На рис. 7.12 представлена многозвенная буферная система регулирования численности популяции под воздействием биотических факторов, степень влияния которых зави​сит от плотности популяции. В реальной ситуации дан​ный параметр зависит от большого числа факторов, в частности и тех, которые не оказывают регулирующего воздействия на плотность популяции по принципу обрат​ной связи. Взаимодействие между модифицирующими, регулирующими, а также такими специфическими факто​рами, как размеры тела, группы и индивидуального уча-
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Рис. 7.12. Включение разных регулирующих
механизмов на разных уровнях численности популяции
(по Викторову, 1976).
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стка, при их влиянии на плотность популяции млекопита​ющих показано на рис. 7.13.
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Рис. 7.13. Влияние размеров тела, факторов среды
и поведения на плотность гипотетической популяции
млекопитающих (по Эйзенбергу, 1983).
Таким образом, чтобы получить исчерпывающую инфор​мацию о том, какие факторы вызывают колебания числен​ности, теоретически требуются данные о физико-химичес​ких условиях, обеспеченности ресурсами, жизненном цик​ле этих организмов и влиянии конкурентов, хищников, паразитов и т. д., причем нужно знать, как все эти факторы влияют на рождаемость, смертность и миграцию. Все по​пуляции непрерывно изменяются: новые организмы рож​даются или прибывают как иммигранты, а прежние гибнут или эмигрируют. Несмотря на это, флуктуации размера по​пуляции не безграничны. С одной стороны, она не может расти беспредельно, а с другой — вымирают виды доста​точно редко. Следовательно, один из основных признаков популяционной динамики — сочетание изменений с отно​сительной стабильностью. При этом колебания размеров популяций сильно различаются у разных видов.
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Т е м а 8
ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ СИСТЕМА
На любом участке земной поверхности обитает все​гда комплекс видов. В изоляции вид быстро ухудшает условия своего существования, поскольку увеличение биомассы происходит до тех пор, пока пищевые ре​сурсы не исчерпаны. После этого начнется отмирание биомассы. Если же дать дополнительные пищевые ре​сурсы, то и в таком случае падения биомассы избе​жать не удастся, так как будут накапливаться продукты обмена.

8.1. КОНЦЕПЦИЯ ЭКОСИСТЕМЫ

Первые организмы на Земле были гетеротрофами. Они быстро исчерпали бы себя, если бы не появились автотрофы. При наличии этих групп организмов уже воз​можен примитивный круговорот веществ:
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Автотрофы синтезируют органические вещества, а гетеротрофы их потребляют. При этом происходит рас​щепление органических веществ. Если продукты расщеп​ления вновь используются автотрофами, возникает кру​говорот между организмами, населяющими экосистему. Биотическую и абиотическую части экосистемы связы​вает непрерывный обмен материалом — круговороты пи​тательных веществ, энергию для которых поставляет Солнце (рис. 8.1).

Растения синтезируют органические соединения, используя энергию солнечного света и питательные вещества из почвы и воды. Эти соединения служат растениям строительным мате​риалом, из которого они образуют свои ткани, и источником энергии, необходимой им для поддержания своих функций. Для высвобождения запасенной ими химической энергии гетерот​рофы разлагают органические соединения на исходные неор-
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Рис 8.1. Поток энергии и круговорот химических веществ в экосистеме (по Риклефсу, 1979).

ганические компоненты - диоксид углерода, воду, нитраты, фосфаты и т. п., завершая тем самым круговорот питательных веществ.
Сказанное выше позволяет нам определить экосис​тему так: экологическая система представляет собой лю​бое непрерывно меняющееся единство, включающее все организмы на данном участке и взаимодействующее с физической средой таким образом, что поток энергии создает определенную трофическую структуру, видовое разнообразие и круговорот веществ внутри системы. Другая формулировка звучит следующим образом: эко​система - исторически сложившаяся система совмест​ного использования совокупностью живых организмов определенного пространства обитания в целях питания, роста и размножения.

Экосистема есть основная функциональная единица живой природы, включающая и организмы, и абиотичес​кую среду, причем каждая из частей влияет на другую и обе необходимы для поддержания жизни в том виде, в каком она существует на Земле. Двуединый характер этого комплекса подчеркнул В.Н. Сукачев в учении о биогеоценозе. Идеи, развиваемые Сукачевым, нашли графическое выражение на рис. 8.2.
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Рис. 8.2. Структура-биогеоценоза по Сукачеву (1964).
Принимая двуединый характер биогеоценоза (экотоп + био​ценоз), следует подчеркнуть, что неправомерно рассматривать биоценоз как сумму фитоценоза, зооценоза и микробоценоза, реально не существующих в природе в качестве отдельных и самостоятельных групп растений, животных и микроорганизмов. В современной экологической литературе экотоп часто обозна​чают как косную часть экосистемы, а биоценоз - как ее живую часть (рис. 8.3).
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Рис. 8.З. Основные экологические компоненты биогеоценоза (из Реймерса, 1988).
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В первом приближении биотическая часть экосисте​мы обязательно включает два основных компонента:

1) автотрофный компонент, для которого характерны фиксация световой энергии, использование простых не​органических веществ, построение сложных веществ;
2) гетеротрофный компонент, которому присущи утили​зация, перестройка и разложение сложных органических веществ. Очень часто организмы, представляющие со​бой эти два компонента, разделены в пространстве; они располагаются в виде ярусов, один над другим. Авто​трофный метаболизм наиболее интенсивно происходит в верхнем ярусе — «зеленом поясе», т. е. там, где наи​более доступна световая энергия, а гетеротрофный ме​таболизм преобладает внизу, в почвах и отложениях — «коричневом поясе», в котором накапливается органи​ческое вещество.
Функционирование автотрофов и гетеротрофов раз​делено также во времени: использование продукции ав-тотрофных организмов гетеротрофными может происхо​дить не сразу, а с существенной задержкой. Например, в лесной экосистеме фотосинтез превалирует в листо​вом пологе. Лишь часть продуктов, причем весьма не​большая, немедленно и непосредственно перерабаты​вается гетеротрофами, питающимися листвой и моло​дой древесиной. Основная масса синтезированного вещества (в форме листьев, древесины и запасных пи​тательных веществ в семенах, корнях) в конце концов, попадает в подстилку и почву, где и происходит утили​зация органического вещества.

С точки зрения их роли в экосистемах переходную груп​пу между автотрофами и гетеротрофами образуют хемосин-тезирующие бактерии. Они получают энергию, необходимую для включения углекислого газа в состав компонентов клет​ки, не путем фотосинтеза, а в результате химического окис​ления таких простых неорганических соединений, как аммо​ний (окисляется в нитрит), нитрит (в нитрат), сульфид (в серу), закись железа (в оксид железа). Часть бактерий мо​жет развиваться в темноте, но большинство нуждается в кис​лороде.
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Во втором приближении во всякой экосистеме мож​но выделить следующие компоненты: 1) неорганические вещества (углерод, азот, углекислый газ, вода и т. д.), вступающие в круговороты; 2) органические соединения (белки, углеводы, липиды, гуминовые вещества и т. д.), связывающие биотическую и абиотическую части; 3) кли​матический режим (температура и другие физические факторы); 4) продуценты — автотрофные организмы, глав​ным образом зеленые растения, которые способны со​здавать пищу из простых неорганических веществ; 5) консументы — гетеротрофные организмы, главным об​разом животные, которые поедают другие организмы или частицы органического вещества; 6) редуценты (дест​рукторы, декомпозиторы) — гетеротрофные организмы, преимущественно бактерии и грибы, которые расщеп​ляют сложные соединения до простых, пригодных для использования продуцентами.
Первые три группы  - неживые компоненты, а осталь​ные составляют живой вес (биомассу). Расположение трех последних компонентов относительно потока поступаю​щей энергии представляет собой структуру экосистемы (рис 8.4). Продуценты улавливают солнечную энергию и переводят ее в энергию химических связей. Консументы, поедая продуцентов, разрывают эти связи. Высвобожден​ная энергия используется консументами для построения собственного тела. Наконец, редуценты рвут химические связи разлагающегося органического вещества и строят свое тело. В результате вся энергия, запасенная проду​центами, оказывается использованной. Органические ве​щества разлагаются на неорганические и возвращаются к продуцентам. Таким образом, структуру экосистемы образуют три уровня (продуценты, консументы, редуцен​ты) трансформации энергии и два круговорота — твердых и газообразных веществ.
В структуре и функции экосистемы воплощены все виды активности организмов, входящих в данное биоти​ческое сообщество: взаимодействия с физической сре​дой и друг с другом. Однако организмы живут для самих себя, а не для того, чтобы играть какую-либо роль в эко-
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системе. Свойства экосистемы слагаются благодаря де​ятельности входящих в нее растений и животных. Лишь учитывая это, мы можем понять ее структуру и функции, а также то, что экосистема как единое целое реагирует на изменения факторов среды. Проиллюстрируем дан​ное положение на примере изменений, происходящих в сосновых лесах под действием сернистого ангидрида.
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Рис. 8.4. Структура экосистемы, включающая один поток энергии (контурная стрелка) и два круговорота веществ: твердых (толстая стрелка) и газообразных (тонкая стрелка). Тонкой прерывистой стрелкой показано участие в круговороте анаэробных бактерий. 

Под действием сернистого газа в хвое сосен происхо​дят значительные физиологические и морфометрические изменения. Наблюдается пожелтение концов хвоинок, а затем и их некроз, что в конечном итоге приводит к зна-
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чительному уменьшению охвоенности, суховершинности и разреженности крон деревьев. Под влиянием кислых осадков отмечается обеднение травянисто-кустарниково​го яруса, появление множества мертвопокровных участ​ков, что вызывает общее повышение температуры воз​духа под пологом леса, в первую очередь в напочвенном ярусе. Длительная загазованность воздуха вызывает хро​ническое расстройство сосновых древостоев, замедляет их рост и ослабляет устойчивость не только к абиотичес​ким факторам среды, но и к хвоегрызущим вредителям. Увеличению плотности хвоегрызущих чешуекрылых в зоне загрязнения способствуют ослабление физиолого-биохи-мических защитных механизмов растений под воздействи​ем выбросов, содержащих сернистый газ, снижение био​тического пресса на популяции вредителей со стороны паразитических насекомых, хищников и болезней.

В целом сернистый газ отрицательно влияет на раз​витие хвоегрызущих чешуекрылых. Уменьшается масса гусеницы и куколки, ухудшаются репродуктивные пока​затели самок и жизнеспособность отложенных ими яиц. Однако плотность популяции этих насекомых увеличи​вается. Во-первых, снижается смертность куколок, так как в результате повышения температуры под пологом леса гусеницы успевают закончить развитие до того, как под воздействием заморозков осенью уйти в подстилку. Во-вторых, более чувствительные к загрязнению хищни​ки и паразиты снижают свое давление на хвоегрызущих чешуекрылых. Кроме того, уменьшение охвоенности со​провождается еще большей концентрацией мелких, и без того многочисленных гусениц на хвое, что в итоге при​водит к быстрой гибели сосновых лесов.

8.2. ГОМЕОСТАЗ ЭКОСИСТЕМЫ
Сложившаяся исторически экосистема не должна рас​сматриваться просто как сумма слагаемых, т. е. сочета​ние отдельных входящих в ее состав организмов. Это система, сохраняющая устойчивость при относительной стабильности внешней среды, способна к разнообраз-
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ным изменениям в результате перемен во внешней сре​де и в составе самой экосистемы.
Способность экосистемы к самоподдержанию и са​морегулированию называется гомеостазом. В основе го-меостаза лежит принцип обратной связи, который мож​но продемонстрировать на примере зависимости плотно​сти популяции от пищевых ресурсов. Обратная связь возникает, если «продукт» оказывает влияние на «дат​чик» (рис. 8.5). В результате отклонения плотности по​пуляции от оптимума в ту или иную сторону увеличива​ется рождаемость или смертность, результатом чего бу​дет приведение плотности к оптимуму. Такая обратная связь, т. е. связь, уменьшающая отклонение от нормы, называется отрицательной обратной связью. Положитель​ная же обратная связь увеличивает это отклонение. Наи​большее значение для поддержания гомеостаза экосис​темы имеет отрицательная обратная связь. Благодаря именно этой связи регулируются процессы запасания и высвобождения питательных веществ, продуцирования и разложения органических соединений. Иными словами, взаимодействие круговоротов веществ и потоков энер​гии в экосистеме создает самокорректирующийся гоме-
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Рис. 8.5. Упрощенная система регуляции плотности популяции (по: Одум, 1975).
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остаз, т. е. для его поддержания не требуется внешнего управления.

Поддержание гомеостаза экосистемы возможно лишь в определенных пределах. Вне сферы действия отрица​тельной обратной связи вступает в силу положительная обратная связь. Область действия отрицательной обрат​ной связи можно изобразить в виде гомеостатического плато (рис. 8.6). Оно состоит из ступенек; в пределах каждой ступеньки действует отрицательная обратная связь. Переход со ступеньки на ступеньку может про​изойти в результате изменения в «датчике». Так, увели​чение или уменьшение количества пищевых ресурсов пе​реводит гомеостаз на другой уровень.
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Рис. 8.6. Томеостатическое плато (по: Одум, 1975).
В практике сельского хозяйства повышение урожайности часто связывают с количеством вносимых удобрений. Однако, как правило, удобрений вносится столько, что система гомеос​таза выходит за верхний предел действия отрицательной об​ратной связи, вследствие чего в агроценозе начинаются нео​братимые изменения, приводящие к деградации возделывае​мых площадей. Так, увлечение удобрениями привело к эрозии и засолению хлопковых полей в Средней Азии.
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B гомеостаз вовлекаются не только организмы и их продукты, но и неорганическая природа. Мы знаем, что абиотические факторы контролируют жизнедеятельность организмов. В свою очередь, организмы различными способами влияют на абиотическую среду.
Жизнедеятельность организмов постоянно приводит к физическим и химическим изменениям инертных ве​ществ, поставляя в среду новые вещества и источники энергии. Скорость изменения химического состава окру​жающей среды в результате жизнедеятельности организ​мов, синтезирующих и разлагающих органические веще​ства, на четыре порядка выше, чем скорость его изме​нения под влиянием геологических процессов. Вещества, запасаемые растениями и животными, усиливают то ста​билизирующее воздействие, которое обеспечивается скоплениями детрита и неорганических веществ при раз​ного рода пертурбациях в системе. Даже после пожа​ров, казалось бы совершенно уничтожающих все живое, в местообитании остаются огнеустойчивые семена и кор​ни, приспособленные к тому, чтобы сохранить себя, а тем самым и систему как целое.
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Тема9 ЭНЕРГЕТИКА ЭКОСИСТЕМЫ
Энергия — общая количественная мера движения и взаимодействия всех видов материи, благодаря чему все явления природы связаны воедино. Изменение энергии в системе происходит при совершении работы.
Первый закон термодинамики — закон сохранения энергии — гласит, что энергия в природе не возникает из ничего и не исчезает, она только переходит из одной формы в другую. Количество энергии при этом остается постоянным. Этому закону подчиняются все известные процессы в природе. Второй закон термодинамики фор​мулируется так: поскольку некоторая часть энергии все​гда рассеивается в виде недоступной для использова​ния тепловой энергии, эффективность самопроизволь​ного превращения кинетической энергии (например, энергии солнечного излучения) в потенциальную (энер​гию химических связей синтезируемых органических ве​ществ) всегда меньше 100%.
9.1. ПОТОК ЭНЕРГИИ В ЭКОСИСТЕМЕ
Важнейшая термодинамическая характеристика эко​системы—ее способность создавать и поддерживать высокую степень внутренней упорядоченности, т. е. со​стояние с низкой энтропией
. Система обладает низкой энтропией, если в ней происходит непрерывное рассея​ние легко используемой энергии (например, энергии света или пищи) и превращение ее в энергию, исполь​зуемую с трудом (например, в тепловую). Упорядочен​ность экосистемы, т. е. сложная структура биомассы, поддерживается в результате дыхания всего сообщества, при котором неупорядоченность как бы откачивается из
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сообщества. Дыхание сообщества можно представить как процесс, обратный фотосинтезу:
(CH20) + 02=C02+H20 + Q.
Отношение энергии, затрачиваемой в экосистеме на дыхание, т. е. на поддержание ее жизнедеятельности (R), к энергии, заключенной в структуре биомассы (В), обо​значают как меру термодинамической упорядоченности (R/В).
Существование экосистемы возможно лишь при при​токе из окружающей среды не только энергии, но и ве​щества, т. е. реальные экосистемы — энергетически и структурно открытые системы. Все экосистемы связаны воедино благодаря взаимодействию их компонентов, находящихся по отношению друг к другу и неживой сре​де в подвижном равновесии.
Второй закон термодинамики связан с принципом стабиль​ности. Согласно этой концепции, любая естественная система с проходящим через нее потоком энергии (например, Земля или озеро) склонна развиваться в сторону устойчивого состоя​ния, и в ней вырабатываются саморегулирующие механизмы. В случае кратковременного воздействия на систему извне эти механизмы обеспечивают ее возврат к устойчивому состоянию. Когда оно достигнуто, перенос энергии обычно идет в одном направлении и с постоянной скоростью, что соответствует прин​ципу стабильности.

Общий поток энергии, характеризующий экосистему, состоит из солнечного излучения и длинноволнового теп​лового излучения, получаемого от близлежащих тел. Оба вида излучения определяют климатические условия сре​ды (температуру, скорость испарения воды, движения воздуха и т. д.), но в фотосинтезе, обеспечивающем энергией живые компоненты экосистемы, используется лишь малая часть энергии солнечного излучения. За счет этой энергии создается основная, или первичная, про​дукция экосистемы. Следовательно, первичная продук​тивность экосистемы определяется как скорость, с ко-
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торой лучистая энергия используется продуцентами в процессе фотосинтеза, накапливаясь в форме химичес​ких связей органических веществ. Первичную продуктив​ность Р выражают в единицах массы, энергии или экви​валентных единицах в единицу времени.

Ключевое слово в понятии продуктивности — скорость. Термин «продуктивность»
 и выражение «скорость про​дуцирования» вполне взаимозаменяемы. Даже когда тер​мин «продукция» используется для обозначения количе​ства накопленного органического вещества, в нем все​гда учитывается и время.

Первичную продуктивность экосистемы обычно нельзя оп​ределить простым подсчетом и взвешиванием имеющихся орга​низмов, хотя по данным о продукции в моменты времени t1 , t2 и т. д. можно получить верные оценки первичной продуктивнос​ти. Когда известно количество продукции, образовавшейся в отдельные моменты времени, интегральная продукция за неко​торый отрезок времени может быть определена с помощью про​стейших методов численного интегрирования, среди которых наиболее распространен метод трапеций. Значения продукции Р’t в отдельные периоды наблюдений t наносятся на график и соединяются ломаной линией (рис. 9.1). Затем вычисляется площадь фигуры, ограниченной осью абсцисс и этой ломаной линией, как сумма площадей отдельных трапеций:
P(t1,tn) = 1/2[P'(t1)+P'(t2)](t2- t1)+...+1/2[P'(tn-1) + P'(tn)](tn-tn-1).
Полученное значение и есть количество органического ве​щества, образованного автотрофами за период времени t1,-tn, или первичная продукция данной экосистемы за то же вре​мя.

В процессе производства органического вещества следует выделить четыре последовательных уровня или ступени.
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Рис. 9.1. Изменение продукции Р't  во времени t (по: Алимов, 1989).

Валовая первичная продуктивность — это скорость на​копления в процессе фотосинтеза органического веще​ства, включая ту его часть, которая за время измерений будет израсходована на дыхание. Ее обозначают PG и выражают в единицах массы или энергии, приходящих​ся на единицу площади или объема в единицу времени.

Чистая первичная продуктивность — скорость накопле​ния органического вещества в растительных тканях за вы​четом той его части, которая использовалась на дыхание (R) растений в течение изучаемого периода: PN = PG-R.
Вторичная продуктивность — скорость накопления органического вещества на уровне консументов. Она обо​значается через Р2 , Р3 и т. д. в зависимости от трофи​ческого уровня.

Чистая продуктивность сообщества — скорость накоп​ления органического вещества, не потребленного гетеротрофами, т.е. чистая первичная продукция за вычетом той ее части, которая в течение изучаемого периода (обычно за вегетационный период или за год) была по​треблена гетеротрофами: PN — (P2 + Р3 + Р4+ …).

На каждый момент времени чистая продукция сооб​щества выражается наличной биомассой. Иначе ее на​зывают урожаем на корню. Урожай на корню постоянно меняется: весной он ничтожен, а осенью достигает мак​симума. Следует отличать урожай на корню, т. е. на дан-
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ный момент времени, от урожая за годовой цикл. На​личную биомассу, или урожай на корню, нельзя путать с продуктивностью. Так, на богатом пастбище, выедаемом скотом, урожай травы на корню, очевидно, будет гораз​до меньше, чем на менее продуктивном пастбище, на которое в период измерения не выгоняли скот.
Следует также различать продукцию текущую и об​щую. Если сосновый лес на площади 1 га в некоторых конкретных условиях способен за время своего суще​ствования произвести 200 м2 древесной массы, то это будет общая продукция. Однако за один год такой лес создает всего 1,7-2,5 м2 древесины. Эта величина и есть текущая продукция, или годичный прирост, а также уро​жай за годовой цикл.
В содержании понятия «продуктивность» наглядно от​ражается отличие механизма движения потока энергии, пронизывающего всю экосистему, от той его части, кото​рая проходит только через живые компоненты. Экосис​тема получает поток солнечной энергии hv (рис. 9.2). Часть энергии в форме дыхания (R) организмы затрачи-
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Рис. 9.2. Экосистема с разделением потока энергии на W и R.
А — абиотическая совокупность; В — биотическая совокупность,
включающая три уровня организации;
кольцо — круговорот веществ.
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вают на поддержание сложной структуры биомассы. Меж​ду энергией, идущей на дыхание, и тепловым излучени​ем от близлежащих тел (W) существует обратно пропор​циональная зависимость: чем больше W, тем меньше R. Так, высокие скорости продуцирования встречаются там, где физические факторы благоприятны, особенно при дополнительном поступлении в экосистему энер​гии извне. Поступления энергии со стороны абиотичес​ких компонентов уменьшают затраты живых организмов на поддержание собственной жизнедеятельности, т.е. они компенсируют свои потери тепла на дыхание (при «отка​чивании» неупорядоченности). Например, энергия прили​вов повышает продуктивность природной прибрежной экосистемы, замещая часть энергии, использованной на дыхание, которая иначе должна была бы расходоваться на перенос минеральных веществ, а также на транспорт пищи и отходов. Следовательно, оценивая продуктивность экосистемы, необходимо учитывать как утечки энергии, связанные со сбором урожая, загрязнением среды, не​благоприятными климатическими условиями и другими типами стрессовых воздействий, так и поступления энер​гии, которые увеличивают продуктивность, компенсируя потери энергии при дыхании.

Урожай в общепринятом смысле, т. е. чистую пер​вичную продукцию, не потребленную гетеротрофами за вегетационный пеориод, представим в следующем виде:
B=PG-R- (P2+P3 + …).  Стремясь получить как можно больший выход полезной продукции, человек в принципе может воздействовать на каждый из членов этого равенства. Во-первых, он может вкладывать энергию и усилия в увеличение валовой первичной продукции, что подразумевает селекционную работу. Данный путь тре​бует высокого научного потенциала и длительного вре​мени. Во-вторых, человек может компенсировать затраты растений на дыхание, вкладывая энергию в форме ра​боты сельскохозяйственных машин и в виде производ​ства удобрений. Этот путь экономически более выгоден, но экологически он дороже, чем предыдущий, так как вызывает загрязнения и другие нарушения среды. В-тре-
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тьих, человек может способствовать уменьшению вто​ричной продукции. Экологически данный путь наиболее дорогостоящ, так как борьба с насекомыми, вредящими сельскому хозяйству, связана не только с загрязнением среды пестицидами, но и с уменьшением видового раз​нообразия и, следовательно, нарушением устойчивости агроценозов.

Рассмотрим баланс между валовой первичной про​дукцией и дыханием сообщества. Допустим, что вся чи​стая первичная продукция потребляется консументами первого порядка. Сохраняя аналогичные допущения для последующих трофических уровней, запишем систему уравнений (символ «пр» означает продуцент, «к» —консумент; римские цифры — порядок консументов):
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Суммирование равенств показывает, что вся вало​вая первичная продукция полностью расходуется на автотрофное и гетеротрофное дыхание так, что в кон​це годового цикла ничего не остается. Подобное рав​новесие между продуцированием и потреблением на​блюдается в наиболее стабильных сообществах, где все произведенное за год органическое вещество утилизи​руется значительным числом разнообразных консумен​тов.

В балансе между валовой первичной продукцией и дыхани​ем сообщества заключен смысл противоречия между хозяй​ственными устремлениями человека и стратегией развития при​роды. Человек заинтересован в повышении годового выхода чи​стой продукции сообщества, а стратегия развития любой экосистемы направлена на то, чтобы не только произвести за годовой цикл как можно больше, но за это же время и потре​бить все произведенное. Однако равенство между приходом и расходом —явление достаточно редкое; оно наблюдается в наи-
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более стабильных сообществах, в частности в тропической зоне, причем создает объективные трудности для развития там сель​ского хозяйства. Человек, выжигая пышный тропический лес, надеется получить на освободившейся территории высокие уро​жаи. Однако вскоре оказывается, что почвы на обнаженной тер​ритории абсолютно бесплодны — вся годовая продукция росшего на этом месте леса потреблялась различными консументами и в почвах ничего не откладывалось.

В большинстве случаев имеет место превалирова​ние валовой первичной продукции над дыханием сооб​щества, в результате чего происходит накопление непотребленного органического вещества, например, в фор​ме каменного угля, горючих сланцев, сухих листьев и т.д. Несбалансированность прихода и потребления энергии имеет серьезные последствия для экосистемы.

9.2. ПИЩЕВЫЕ ЦЕПИ И ПИЩЕВЫЕ СЕТИ
Представители разных трофических уровней связаны между собой односторонне направленной передачей биомассы в пищевые цепи. При каждом переходе на следующий трофический уровень часть доступной энер​гии не воспринимается, часть отдается в виде тепла, а часть расходуется на дыхание. При этом общая энергия каждый раз уменьшается в несколько раз. Следствие этого —ограниченная длина пищевых цепей. Чем коро​че пищевая цепь или чем ближе организм к ее началу, тем больше количество доступной энергии.

Пищевые цепи можно разделить на два основных типа: пастбищные цепи, которые начинаются с зелено​го растения и идут дальше к пасущимся фитофагам, а затем к хищникам; детритные цепи, которые от мерт​вого органического вещества идут к детритофагам, а затем к хищникам. Пастбищные цепи, в свою очередь, объединяют пищевые цепи хищников и пищевые цепи паразитов.

Пищевые цепи хищников идут от продуцентов к тра​воядным, поедаемым мелкими плотоядными, а они слу​жат пищей более крупным хищникам и т. д. По мере
153
продвижения по цепи хищников животные увеличивают​ся в размерах и уменьшаются в числе. Относительно про​стая и короткая пищевая цепь хищников включает консументов II порядка:

[image: image58.png]Tpaea  —» Kpomuk — —» [lucuua
| nopAaka) Il noprara)




Более длинная и сложная цепь включает консументов V порядка:
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Удлинение цепи происходит благодаря участию в ней хищников.

Пищевые цепи паразитов, наоборот, ведут к орга​низмам, которые все более уменьшаются в размерах и увеличиваются численно. Примером может служить цепь:
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В детритных цепях консументами являются детритофаги, относящиеся к различным систематическим груп​пам: мелкие животные, преимущественно беспозвоноч​ные, которые живут в почве и питаются опавшей листвой, или бактерии и грибы, разлагающие органические ве​щества по схеме:
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В большинстве случаев деятельность обеих групп детритофагов характеризуется строгой согласованностью: животные создают условия для работы микроорганиз​мов, разделяя трупы животных и мертвые растения на мелкие части.
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Пищевые цепи, начинающиеся с зеленых растений и от мертвого органического вещества, чаще всего пред​ставлены в экосистемах совместно, но почти всегда одна из них доминирует над другой. Тем не менее, в некото​рых специфических средах (например, абиссальной и подземной), где существование организмов с хлорофил​лом невозможно из-за отсутствия света, сохраняются пищевые цепи только детритного типа.
Пищевые цепи не изолированы одна от другой, а тес​но переплетены. Они составляют так называемые пище​вые сети. Принцип образования пищевых сетей состоит в следующем. Каждый продуцент имеет не одного, а несколько консументов. В свою очередь, консументы, среди которых преобладают полифаги, пользуются не одним, а несколькими источниками питания. Для иллюс​трации приведем примеры простой (рис, 9.3, а) и слож​ной (рис. 9.3, б) пищевых сетей.
В сложном природном сообществе те организмы, ко-
торые получают пищу от растений, занимающих первый
трофический уровень, через одинаковое число этапов, считаются принадлежащими к одному трофическому уровню. Так, травоядные занимают второй трофический уровень (уровень первичных консументов), хищники, поедающие травоядных,— третий (уровень вторичных кон​сументов), а вторичные хищники — четвертый (уровень третичных консументов). Необходимо подчеркнуть, что трофическая классификация делит на группы не сами виды, а типы их жизнедеятельности. Популяция одного вида может занимать один или более трофических уров​ней, в зависимости от того, какие источники энергии эти виды используют. Точно так же любой трофический уро​вень представлен не одним, а несколькими видами, в результате чего цепи питания сложно переплетены.
Рассмотрим диаграмму потока энергии в простой (неразветвленной) пищевой цепи, включающей три (1-3) трофических уровня (рис. 9.4).
Для данной конкретной экосистемы энергетический бюджет оценивался следующим образом: L=3000 ккал/м2 в день, LA=1500, т.е. 50% от L, PN= 15, т.е. 1% от LA,
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Рис. 9.3. Важнейшие связи в пищевых сетях американской прерии (а) и экосистемы северных морей для сельди (б),
а - по Риклефсу, 1979; б - из Алимова, 1989.
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Рис. 9.4. Упрощенная диаграмма потока энергии,
показывающая три трофических уровня
в линейной пищевой цепи (по: Одум, 1975).
Последовательные потоки энергии: L — общее освещение, LA — свет,
поглощенный растительным покровом (I — поступившая или
поглощенная энергия), PG — валовая первичная продукция,
PN — чистая первичная продукция, Р— вторичная продукция (консумен-
тов), NU — не используемая энергия, NA — не ассимилированная
консументами (выделенная с экскрементами) энергия, R —энергия.
Цифры внизу — порядок потерь энергии при каждом переносе.
P2 = 1,5, т.е. 10% от PN’ , и Р3 = 0,3 ккал/м2 в день, т. е. 20% от предыдущего уровня. На первом трофическом уровне поглощается 50% падающего   света, а переходит в хими​ческую энергию пищи всего 1% поглощенной энергии. Вторичная продукция на каждом последующем трофичес​ком уровне консументов составляет около 10% предыду​щий, хотя на уровне хищников эффективность может быть выше.
Статьи поступления и расхода энергии, т.е. энерге​тический баланс, удобно рассмотреть с помощью уни​версальной модели, которая приложима к любому жи​вому компоненту системы, будь то растение, животное, микроорганизм или же особь, популяция, трофическая группа (рис. 9.5). Не вся энергия, поступившая в био​массу (/), подвергается превращению. Часть ее (NA) не включается в метаболизм. Например, пища может прой​ти через пищеварительный тракт, не включаясь в мета-
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Рис. 9.5. Компоненты «универсальной» модели
потока энергии (по: Одум, 1975).
Объяснение в тексте.
болизм, а часть энергии света проходит через расте​ния, не усваиваясь. Используемая, или ассимилируемая, часть энергии (А) тратится на дыхание (R) и продуцирование  органического вещества (Р). Продукция может принимать различные формы: G – рост, или увеличение биомассы; Е – ассимилированное органическое вещество, выделяемое с экскрементами или секретируемое (про​стые сахара, аминокислоты, мочевина, слизь и т.д.)
, S —запас (например, жировые накопления, которые мо​гут быть реассимилированы позднее). Обратный путь за​пасенной продукции называют также «рабочей петлей», поскольку это та часть продукции, которая обеспечива​ет организм энергией в будущем (например, хищник использует энергию запасенных веществ для того, что​бы найти новую жертву). Оставшаяся за вычетом Е часть продукции — биомасса (В). Суммируя все статьи поступ​ления и расхода энергии, получим: A=I-NA; P = A-R; P=G + E + S; B = P-E; B = G + S.
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Универсальную модель потока энергии можно использовать двояко. Во-первых, она может представлять популяцию какого-либо вида. В этом случае каналы притока энергии и связи дан​ного вида с другими составляют диаграмму пищевой сети с на​званием отдельных видов в ее узлах (рис. 9.6). Процедура пост​роения сетевой диаграммы включает: 1) составление схемы распределения популяций по трофическим уровням; 2) соедине​ние их пищевыми связями; 3) определение с помощью универ​сальной модели ширины каналов потоков энергии; при этом наи​более широкие каналы будут проходить через популяции видов-полифагов, в данном случае через популяции поденок, мошек и комаров-дергунов (рис. 9.6).
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Рис. 9.6. Фрагмент пищевой сети пресноводного водоема.
159
Во-вторых, универсальная модель потока энергии может представлять определенный энергетический уровень. В этом варианте прямоугольники биомассы и каналы потоков энергии представляют все популяции, поддерживаемые одним источ​ником энергии. Обычно пищей лисам служат частично расте​ния (плоды и т. д.), частично травоядные животные (зайцы, полевые мыши и др.). Если мы хотим подчеркнуть аспект внутрипопуляционной энергетики, то всю популяцию лис необхо​димо изобразить одним прямоугольником. Если же требуется распределить метаболизм популяции лис на два трофических уровня соответственно пропорции растительной и животной пищи, то следует построить два или несколько прямоугольни​ков.

Зная универсальную модель потока энергии, мож​но определить отношения величин энергетического по​тока в разных точках пищевой цепи. Выраженные в процентах, эти отношения называют экологической эф​фективностью. В зависимости от задач исследования эколог изучает те или иные группы экологических эф-фективностей. Важнейшие из них рассматриваются ниже.
Первая группа энергетических отношений: В/R и P/R. Часть энергии, идущая на дыхание, т.е. на поддержа​ние структуры биомассы, велика в популяциях крупных организмов (люди, деревья и др.) При сильном стрессе R возрастает. Величина Р значительна в активных попу​ляциях мелких организмов, например бактерий и водо​рослей, а также в системах, получающих энергию из​вне.

Вторая группа отношений: А/I и Р/А. Первое из них называется эффективностью ассимиляции, второе —эф​фективностью роста тканей. Эффективность ассимиля​ции варьирует от 10 до 50% и больше. Она может быть либо очень мала, как в случае использования энергии света растениями или при ассимиляции пищи животными-детритофагами, либо очень велика, как в случае ас​симиляции пищи животными или бактериями, питающи​мися высококалорийной пищей, например сахарами или аминокислотами.
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Эффективность ассимиляции у растительноядных животных соответствует питательным свойствам их пищи: она достигает 80% при поедании семян, 60% —молодой листвы, 30-40% —бо​лее старых листьев и 10-20% и даже менее при поедании дре​весины, в зависимости от степени ее разложения. Пища жи​вотного происхождения переваривается легче, чем раститель​ная. Эффективность ассимиляции у хищных видов составляет 60-90% потребленной пищи, причем виды, поедающие насеко​мых, стоят на нижней ступени этого ряда, а питающиеся мясом и рыбой — на верхней. Причина такого положения заключается в том, что жесткий хитиновый наружный скелет, на который приходится значительная часть массы тела у многих видов на​секомых, не переваривается. Это снижает эффективность ас​симиляции у животных, которые питаются насекомыми.
Эффективность роста тканей также широко варьиру​ет. Наибольших значений она достигает в тех случаях, когда организмы мелкие и условия среды, в которой они обитают, не требуют больших затрат на поддержание оптимальной для роста организмов температуры.

И, наконец, третья группа энергетических отношений: Р/В. 
В тех случаях, когда Р оценивается как скорость, Р/В представляет собой отношение продукции в конкретный момент времени к биомассе: Р/В = В/(ВТ) = Т-1, где Т - время. Если рассчитывается интегральная продукция за некоторый промежуток времени, значение отношения Р/В  определяется с учетом средней за этот же отрезок времени биомассы. В этом случае отношение Р/В  - величина безразмерная; она показывает, во сколь​ко раз продукция больше или меньше биомассы. Отно​шение продуктивности к биомассе можно рассматривать как внутри одного трофического уровня, так и между соседними.

Сравнивая продуктивность Pt и биомассу Bt внутри одного трофического уровня (t), отметим S-образный характер изменения Pt в определенном диапазоне изме​нений Bt. Например, на первом трофическом уровне про​дукция увеличивается сначала медленно, так как неве​лика поверхность листьев, затем быстрее и при боль​шой плотности биомассы — опять медленно, поскольку
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фотосинтез в условиях значительного затенения листь​ев нижних ярусов ослабляется. На втором и третьем тро​фических уровнях при очень малом и при очень боль​шом числе животных на единицу площади отношение продуктивности к биомассе снижается, главным обра​зом из-за уменьшения рождаемости.

Отношение продуктивности предыдущего трофиче​ского уровня (Рt-1) к биомассе настоящего (Bt) опре​деляется тем, что фитофаги, выедая часть растений, тем самым способствуют ускорению их прироста, т. е. фитофаги своей деятельностью содействуют продук​тивности растений. Аналогичное влияние оказывают на продуктивность консументов I порядка хищники, кото​рые, уничтожая больных и старых животных, способ​ствуют повышению коэффициента рождаемости фито​фагов.

Наиболее проста зависимость продуктивности по​следующего трофического уровня (Pt+1) от биомассы на​стоящего (Вt). Продуктивность каждого последующего трофического уровня возрастает при росте биомассы предыдущего. Отношение Рt+1/Bt показывает, в частности,  от чего зависит величина вторичной продукции, а именно от величины первичной продукции, длины пищевой цепи, природы и величины энергии, привносимой извне в экосистему.

Приведенные рассуждения позволяют заметить, что на энергетические характеристики экосистемы опреде​ленное влияние оказывают размеры особей. Чем мель​че организм, тем выше его удельный метаболизм (на единицу массы) и, следовательно, меньше биомасса, которая может сохраняться на данном трофическом уров​не. И наоборот, чем крупнее организм, тем больше био​масса на корню. Так, «урожай» бактерий в данный мо​мент будет гораздо ниже «урожая» рыбы или млекопи​тающих, хотя эти группы использовали одинаковое количество энергии. Иначе обстоит дело с продуктивнос​тью. Поскольку продуктивность — это скорость прироста биомассы, то преимуществами здесь обладают мелкие организмы, которые благодаря более высокому уровню
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метаболизма имеют более высокие темпы размножения и обновления биомассы, т. е. более высокую продуктив​ность.

9.3. ТРОФИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ЭКОСИСТЕМЫ
В результате рассеяния энергии в пищевых цепях и благодаря такому фактору, как зависимость метаболиз​ма от размера особей, каждое сообщество приобретает определенную трофическую структуру, которую можно выразить либо числом особей на каждом трофическом уровне, либо урожаем на корню (на единицу площади), либо количеством энергии, фиксируемой на единице площади за единицу времени на каждом последующем трофическом уровне. Графически это можно представить в виде пирамиды, основанием которой служит первый трофический уровень, а последующие образуют этажи и вершину пирамиды. Различают три основных типа эко​логических пирамид — пирамиды чисел, биомассы и энергии.

Пирамида чисел, или распределение особей по тро​фическим уровням, зависит от следующих факторов:

1. В любой экосистеме мелкие животные численно превосходят  крупных и размножаются быстрее.

2. Для всякого хищного животного существуют ниж​ний и верхний пределы размеров их жертв. Верхний предел определяется тем, что хищник не в состоянии одолеть животное, намного превышающее по размеру его
собственное тело, нижний предел – тем, что при слишком малом размере добычи, охота на нее теряет для хищ​ников какой-либо смысл. Мелкую добычу хищникам при​шлось бы ловить в таких огромных количествах, что это оказалось бы почти невозможным либо ввиду ее недо​статка, либо нехватки времени. Поэтому для хищников каждого вида, как правило, пищей служат жертвы опти​мального размера.
Для поддержания жизни одного льва требуется 50 зебр в год. На Фолклендских островах кулик-сорока на скалах во вре-
163
мя отлива добывает брюхоногого моллюска «блюдечко», но мо​жет справиться только с особями среднего размера; моллюски, размер которых превышает 45 мм, от него ускользают.
Однако из этого правила есть исключения. Волки, охо​тясь сообща, могут убивать жертву более крупную, чем они сами, например оленей. Пауки и змеи, обладая свой​ством выделять яд, убивают крупных животных. Един​ственным же видом, способным использовать в пищу животных любой величины, является человек.

В случае пастбищных пищевых цепей леса, когда про​дуцентами служат деревья, а первичными консументами — насекомые, уровень первичных консументов числен​но богаче особями уровня продуцентов. Таким образом, пирамиды чисел могут быть обращенными. Для приме​ра на рис. 9.7 приведены пирамиды чисел экосистем степи и леса умеренной зоны.
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Рис. 9.7. Пирамида чисел для степи летом (1)
и для леса умеренной зоны летом (2) (из Одума, 1975).
Р — продуценты, С — консументы.
Пирамиды биомассы представляют более фундамен​тальный интерес, так как в них устранен «физический» фактор и четко показаны количественные соотношения биомасс. Если организмы не слишком сильно различа​ются по размеру, то, обозначив на трофических уровнях общую массу особей, можно получить ступенчатую пи​рамиду. Но если организмы низших уровней в среднем мельче организмов высших уровней, то имеет место обращенная пирамида биомассы. Например, в экосис​темах с очень мелкими продуцентами и крупными консументами общая масса последних может быть в любой
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данный момент выше общей массы продуцентов. Для пирамид биомассы можно сделать несколько обобще​ний.
1. Наземные и мелководные экосистемы, где проду​центы крупные и живут сравнительно долго, характери​зуются относительно устойчивыми пирамидами с широ​ким основанием и узкой вершиной. На форму пирамиды подобных экосистем влияет также возраст сообщества. В недавно возникших сообществах отношение биомассы консументов к биомассе продуцентов обычно меньше, чем в зрелых (т. е. вершина пирамиды будет более узкой). Объясняется это тем, что консументы наземных и мелко​водных сообществ имеют более сложные жизненные цик​лы и более «изощренные» требования к местообитанию (например, им нужны особые укрытия), чем зеленые рас​тения. Поэтому животным популяциям может требовать​ся больше времени для максимального развития.
2. В открытых и глубоких водах, где продуценты не​велики по размеру и имеют короткий жизненный цикл, пирамида биомассы может быть обращенной. Общий урожай на корню здесь, как правило, меньше, чем в на​земных или мелководных сообществах, даже если коли​чество фиксируемой за год энергии в обоих случаях оди​наково.
3. В озерах и прудах, где равное значение как проду​центы имеют и крупные прикрепленные растения, и мик​роскопические водоросли, пирамида урожая на корню будет иметь промежуточный вид.
Пирамида энергии из трех рассматриваемых типов эко​логических пирамид дает наиболее полное представле​ние о функциональной организации сообщества, так как число и масса организмов, которые могут существовать на каждом трофическом уровне в тех или иных условиях, зависят не от количества фиксированной энергии, имею​щейся в данное время на предыдущем уровне, а от ско​рости продуцирования пищи. В противоположность пи​рамидам чисел и биомассы, отражающим статику систе​мы, т. е. характеризующим количество организмов или их биомассу в данный момент, пирамида энергии отра-
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жает скорость прохождения массы пищи через пищевую цепь. На форму этой пирамиды не влияют изменения раз​меров особей и интенсивности их метаболизма, и если учтены все источники энергии, то пирамида всегда будет иметь «канонический» вид, как это диктуется вторым за​коном термодинамики.
Для того чтобы оценить достоинства модели пирами​ды энергии, сравним пирамиды биомассы и энергии одной из немногих экосистем, для которых известны все компоненты сообщества, включая редуцентов, — экосис​темы ручьев Силвер-Спрингс во Флориде (рис.9.8).
Продуценты в данной экосистеме представлены стре​лолистом и прикрепленными водорослями. Среди кон-
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Рис. 9.8. Пирамиды биомассы (1) и энергии (2) в системе
ручьев Силвер-Спрингс во Флориде (из Одума, 1975).
S —редуценты. Р, С — см. рис. 9.7.
сументов I порядка большое количество насекомых, брю​хоногих моллюсков, растительноядных рыб и черепах. Различные виды рыб и хищные насекомые занимают следующий трофический уровень, а окунь, паразиты и панцирная щука - самый верхний уровень. Редуценты не только разлагают растительный материал, но уничтожа​ют и органическое вещество других уровней: на пира​миде биомассы им соответствует линия, опирающаяся на первый трофический уровень. Биомасса бактерий и грибов очень мала по сравнению с их ролью в энерге​тическом потоке сообщества. Поэтому в пирамиде чи​сел значение редуцентов сильно преувеличено, а в пи​рамиде биомассы сильно преуменьшено. Исходя из дан​ного положения, сформулируем «экологическое правило»: данные по численности приводят к преувеличению зна-
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чения мелких организмов, а данные по биомассе — к преувеличению роли крупных организмов.
Следовательно, эти критерии непригодны для срав​нения функциональной роли популяций, сильно разли​чающихся по значению отношения интенсивности мета​болизма к размеру особей, хотя, как правило, биомасса более надежный критерий, чем численность. В то же время поток энергии служит более подходящим показа​нием при сравнении компонента с любым другим и эко​системы в целом с соседней экосистемой.
Поток энергии в экосистеме представляет интерес не только для эколога, но и для каждого из нас. Объясня​ется это тем, что, уяснив основные законы превраще​ния энергии, мы лучше поймем, почему природные эко​системы функционируют именно так, как они функцио​нируют. Не менее важно и то, что такое знание поможет нам определить границы, за которыми наше воздействие на окружающую среду принесет ей непоправимый ущерб.
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Те м а 10

БИОГЕОХИМИЧЕСКИЕ ЦИКЛЫ
Распределение энергии — не единственное явление, обусловленное пищевыми цепями. Некоторые вещества по мере продвижения по цепи не рассеиваются, а, на​оборот, накапливаются.

10.1. ОБМЕННЫЙ И РЕЗЕРВНЫЙ ФОНДЫ
Известно, что из более 90 химических элементов, встречающихся в природе, 30-40 необходимы живым организмам. Некоторые элементы, такие как углерод, водород и азот, требуются в больших количествах, дру​гие в малых или даже минимальных количествах. Какова бы ни была потребность в них, все элементы участвуют в биогеохимических круговоротах. Биогеохимический круговорот имеет вид кольца, направленного от авто-
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Рис. 10.1. Биогеохимический круговорот
(заштрихованное кольцо) на фоне упрощенной схемы
потока энергии (по Одуму, 1975).
Обозначения см. на рис. 9.4.

168
трофов к гетеротрофам и от них снова к автотрофам (рис. 10.1).

В природе элементы никогда или почти никогда не бывают распределены равномерно по всей экосистеме и находятся всюду в разной химической форме. На пути между гетеротрофами и автотрофами элементы попада​ют в так называемый резервный фонд. Резервный фонд — большая масса медленно движущихся веществ, в основ​ном не связанных с организмами. В отличие от него, обменный фонд представляет собой быстрый обмен меж​ду организмами и их непосредственным окружением и имеет вид кольца.

В зависимости от природы резервного фонда выде​ляют два основных типа биогеохимических круговоро​тов: 1) круговорот газообразных веществ с резервным фондом в атмосфере или гидросфере, 2) осадочный цикл с резервным фондом в земной коре.

Резервные фонды в атмосфере и гидросфере легко до​ступны, поэтому такие биогеохимические круговороты относи​тельно устойчивы. Осадочные циклы, в которых участвуют фос​фор и железо, гораздо менее стабильны. Они более подвер​жены влиянию различного рода местных изменений, так как основная масса вещества сосредоточена в малоактивном и ма​лоподвижном резервном фонде земной коры. Следовательно, если «спуск», т.е. поступление веществ из обменного фонда в резервный, совершается быстрее, чем «подъем», то часть обмениваемого материала выходит из круговорота.
Обменный фонд образуется за счет веществ, кото​рые возвращаются в круговорот двумя основными путя​ми: 1) в результате первичной экскреции животными и 2) при разложении детрита микроорганизмами. Если оба пути замыкания обменного фонда реализуются в одной экосистеме, то первый из них доминирует, например, в планктоне и других сообществах, где основной поток энергии идет через пастбищную пищевую цепь; второй путь преобладает в степях, лесах умеренной зоны и других сообществах, в которых основной поток энергии направлен через детритную пищевую цепь.
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10.2. БЛОЧНАЯ МОДЕЛЬ КРУГОВОРОТА
Существуют различные способы изображения биогеохимических круговоротов. Выбор способа зависит от особенностей биогеохимического цикла того или иного элемента. При обсуждении круговорота кисло​рода экологи обычно различают пути, связанные с хи​мическим включением кислорода в органические со​единения, и пути, сопряженные с передвижением воды. Круговорот воды, или гидрологический цикл, хорошо сбалансирован в масштабе земного шара и приводит​ся в движение энергией, в основном не связанной с организмами. Особи быстро теряют воду путем испа​рения и выделения; за время жизни особи содержа​щаяся в организме вода может обновляться сотни и тысячи раз. В то же время участие организмов в об​мене воды ничтожно мало — общий объем испарения и транспирации оценивается в 59⋅1018 г в год, в связи с чем при изображении биогеохимического цикла воды
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Рис. 10.2. Круговорот воды и его главные компоненты
в глобальном масштабе (по: Риклефс, 1979).
Цифры в скобках-количество воды, миллиарды миллиардов
(1018) граммов в год.
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делают акцент на резервном, а не на обменном фонде (рис. 10.2).

При изображении биогеохимических циклов других веществ делают акцент на обмене между организмами и резервным фондом, а также на путях движения ве​ществ внутри экосистемы. Так, круговорот углерода и кислорода обеспечивается комплементарными процес​сами фотосинтеза и дыхания. Азот, фосфор и сера про​делывают в экосистеме более сложный путь, причем в этом им помогают микроорганизмы со специализирован​ными метаболическими функциями.

Любую экосистему можно представить в виде ряда блоков, через которые проходят различные материалы и в которых эти материалы могут оставаться на протя​жении различных периодов времени (рис. 10.3). В кру​говоротах минеральных веществ в экосистеме, как пра​вило, участвуют три активных блока: живые организмы, мертвый органический детрит и доступные неорганиче​ские вещества. Два добавочных блока — косвенно до​ступные неорганические вещества и осаждающиеся орга​нические вещества — связаны с круговоротами биоген​ных элементов в каких-то периферических участках общего цикла (рис. 10.3), однако обмен между этими блоками и остальной экосистемой замедлен по сравне​нию с обменом, происходящим между активными бло​ками.

Процессы ассимиляции и распада, благодаря кото​рым происходят круговороты биогенных элементов в биосфере, тесно связаны с поглощением и освобожде​нием энергии организмами. Следовательно, пути био​генных элементов параллельны потоку энергии через сообщество.

В наибольшей степени с превращениями энергии в сообществе связан круговорот углерода, так как боль​шая часть энергии, ассимилированной в процессе фо​тосинтеза, содержится в органических углеродсодержащих соединениях. В результате процессов, сопровожда​ющихся выделением энергии, среди которых самым главным является дыхание, углерод высвобождается в
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Рис. 10.3. Блочная модель экосистемы с указанием некоторых наиболее важных путей обмена минеральных веществ (по: Риклефс, 1979).

виде углекислого газа. Когда в организме происходит метаболизм органических соединений, содержащих азот, фосфор и серу, последние нередко удерживаются в этом организме, поскольку они необходимы для синтеза струк​турных белков, ферментов и других органических моле​кул, образующих структурные и функциональные компо​ненты живых тканей. А поэтому прохождение азота, фос​фора и серы через каждый трофический уровень несколько замедленно по сравнению со средним вре​менем переноса энергии.
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10.3. ПРИМЕРЫ НЕКОТОРЫХ БИОГЕОХИМИЧЕСКИХ ЦИКЛОВ
Каждый химический элемент, совершая круговорот в экосистеме, следует по своему особому пути, но все круговороты приводятся в движение энергией, и участву​ющие в них элементы попеременно переходят из орга​нической формы в неорганическую и обратно. Рассмот​рим круговороты некоторых химических элементов с уче​том особенностей поступления их из обменного фонда в резервный и возврата в обменный фонд.
Биогеохимический цикл азота — пример очень слож​ного круговорота вещества с резервным фондом в ат​мосфере (рис. 10.4). Азот, входящий в состав белков и других азотсодержащих соединений, переводится из
[image: image71.jpg]



Рис. 10.4. Биогеохимический цикл азота.
Здесь и на рис. 10.5-10.7: / — обменный фонд;

//, ///—резервные фонды.
173
органической формы в неорганическую в результате де​ятельности ряда бактерий — редуцентов, причем каждый вид бактерий выполняет свою часть работы.
Особенность биогеохимического цикла фосфора (рис. 10.5) состоит в том, что редуценты переводят фос​фор из органической формы в неорганическую, не окис​ляя его. Цикл фосфора менее совершенен, чем цикл азо​та, так как в результате происходит утечка этого эле​мента в глубокие осадки.
Биогеохимический цикл серы характерен обширным резервным фондом в земной коре, и меньшим — в ат-
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Рис. 10.5. Биогеохимический цикл фосфора.
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Рис. 10.6. Биогеохимический цикл серы.
[image: image74.jpg]



Рис. 10.7. Биогеохимический цикл углерода.
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мосфере (рис. 10.6). В результате такой слаженности об​менного и резервного фондов сера не является лимити​рующим фактором. И, наконец, углерод участвует в цик​ле с небольшим, но весьма подвижным фондом в ат​мосфере (рис. 10.7). Благодаря буферной системе карбонатного цикла круговорот приобретает устойчи​вость, но он все-таки уязвим из-за небольшого объема резервного фонда (0,029% С02).

Рассмотрение этих примеров показывает, что крити​ческими моментами биогеохимических циклов являются захват (уровень продуцентов) и возврат (уровень реду​центов) веществ из физической среды. Эти моменты связаны с реакциями восстановления и окисления. Вос​становление химических веществ осуществляется в ко​нечном итоге за счет энергии солнечного излучения. На каждом этапе переноса энергии происходит ее рассеи​вание, заканчивающееся на уровне редуцентов, которые окисляют элементы до состояния, в котором они уже могут быть захвачены продуцентами. В целом на уровне обменного фонда биогеохимический круговорот может быть представлен системой ступенек, в пределах каж​дой из которых осуществляется своя часть процесса окисления (рис. 10.8).

Таким образом, важнейшее свойство потоков в эко​системах—их цикличность. Вещества в экосистемах со-
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Рис. 10.8. Принцип движения веществ в обменном фонде. 
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вершают практически полный круговорот, попадая сна​чала в организмы, затем в абиотическую среду и вновь возвращаясь к организмам.

В круговоротах участвуют не только биогенные элементы, но и многие загрязняющие вещества. Некоторые из них не только циркулируют в окружающей среде, но и имеют тенденцию накапливаться в организмах. В таких случаях концентрация ка​кого-либо загрязняющего вещества, обнаруженного в организ​мах, нарастает по мере прохождения его вверх по пищевой цепи, гак как организмы быстрее поглощают загрязняющие вещества, чем выделяют их. Ртуть, например, может содержаться в воде и придонном иле в относительно безвредных концентрациях, тогда как ее содержание в организме водных животных, имею​щих раковину или панцирь, может достигать летального для них уровня. Действие пестицидов, таких как ДДТ, основывается на сходном принципе: содержание их в воде может быть столь не​значительным, что выявить их практически не удается, однако чем выше трофический уровень, на котором находится данный организм, тем больше концентрация пестицида в его тканях. Это явление известно под названием биологического усиления, или биологического накопления.
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Тема 11 БИОТИЧЕСКОЕ СООБЩЕСТВО
На примере биогеохимических циклов мы рассмот​рели (см. рис. 9.2) связь между биотическими и абиоти​ческими компонентами экосистемы. Биотическая часть называется также биотой, биоценозом или биотическим сообществом.
Биотическое сообщество — это любая совокупность популяций, населяющих определенную территорию (био​топ), это своего рода организационная единица в том смысле, что она обладает некоторыми особыми свой​ствами, не присущими слагающим ее компонентам — особям и популяциям. Биотическое сообщество посто​янно меняет внешний облик (мысленно сравните осен​ний и зимний лес), при этом оно обладает собственной структурой и функциями.
11.1. ВИДОВАЯ СТРУКТУРА БИОТИЧЕСКОГО СООБЩЕСТВА
Структура биотического сообщества слагается из не​скольких показателей.
Обилие — число особей на единицу площади или объ​ема.
Частота — отношение числа особей одного вида (n) к общей численности особей (N), выраженное в процен​тах (n ⋅ 100)/N.
Постоянство — отношение числа содержащих изучае​мый вид выборок (р) к общему числу выборок (Р), выра​женное в процентах (р/Р)⋅100. В зависимости от вели​чины этого отношения различают следующие категории видов: постоянные — встречаются более чем в 50% вы​борок, добавочные — в 25-50% выборок, случайные — менее чем в 25% выборок.
Доминирование — способность вида занимать в эко​системе главенствующее положение и оказывать влия​ние на распределение в ней энергии. Доминанты — это те виды, которые на своем трофическом уровне облада-
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ют наибольшей продуктивностью. Из сотен или тысяч видов, входящих в состав экосистемы, лишь немногие виды-доминанты оказывают на ее свойства определяю​щее влияние. Искусственное изъятие доминанта из эко​системы сказывается не только на биотическом сооб​ществе, но и на физической среде.

Влияние, которое оказывают виды-доминанты на структуру и свойства экосистемы, обусловливается их численностью, размером особей, продукцией. Так, сре​ди видов, особи которых крупные (например, деревья), степень доминантности определяется биомассой, а среди видов, особи которых мелкие (травянистые растения), доминантами будут наиболее обильно представленные виды. Для оценки степени доминантности в лесу исполь​зуется площадь поперечного сечения ствола, а на лугу— «проективное покрытие», т. е. площадь поверхности зем​ли, занятой растениями данного вида.

В наземных экосистемах цветковые растения обычно доми​нируют не только на своем трофическом уровне, но и в преде​лах всего сообщества, поскольку они обеспечивают убежищем подавляющее большинство организмов сообщества и, кроме того, оказывают разнообразное влияние на абиотическую среду. Консументы также могут играть регулирующую роль в целом сооб​ществе. Там, где растения невелики по размеру, животные до​вольно сильно влияют на физическую среду.

Если степень доминантности определяется в конеч​ном итоге по уровню продуктивности, то показатель до​минирования (С) представляет собой иное понятие. Он вычисляется по формуле С = Σ(ni /N)2, где ni —степень доминантности каждого вида (на основании числа осо​бей, величины биомассы, продуктивности и т. д., но чаще всего на основании числа особей — отсюда n), N — об​щая степень доминантности, т.е. численность особей всех видов.

Предположим, что сообщество состоит из пяти одинаково важных видов; степень доминантности каждого вида равна 2 (например, плотность составляет 2 организма на 1 м2). Тогда
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С = 0,04+ 0,04+ 0,04+ 0,04+ 0,04 = 0,2. В другом сообщест​ве, также состоящем из пяти видов, у одного степень доминантности равна 6, а у всех остальных—1. Тогда С = 0,36 + 0,01 + 0,01 + 0,01 + 0,01 = 0,4. Иными словами, во вто​ром сообществе доминирование оказывается более концент​рированным, т. е. меньшее число видов являются доминант​ными.

Доминирование отчетливее проявляется там, где абио​тические факторы носят экстремальный характер: в пус​тыне, тундре. Иными словами, регулирующая роль в со​обществах с экстремальными условиями распределена между меньшим числом видов. Так, на севере лес может на 90% состоять из одного или двух видов деревьев, в тропическом лесу, напротив, доминантами по тому же критерию могут быть более десяти видов деревьев.

Верность — выражает степень привязанности вида к экосистеме. По этому признаку различают следующие категории видов: 1) характерные, т. е. свойственные ис​ключительно одной экологической системе, или, что слу​чается чаще, представленные в ней гораздо обильнее, чем в других экосистемах; 2) преферентные, т. е. встре​чающиеся в нескольких смежных экосистемах, но пред​почитающие одну из них; 3) чуждые, т. е. случайно по​павшие в сообщество, к которому они не принадлежат; 4) индифферентные, т. е. способные существовать с равным успехом во многих экосистемах. Как правило, в любой экосистеме характерных видов меньше, чем преферентных или чуждых. Зато по численности особей ха​рактерные виды преобладают над преферентными и чуж​дыми.

Видовое разнообразие трофического уровня или со​общества в целом определяют главным образом мало​численные редкие виды. Зависимость между числом ви​дов и их численностью, т. е. числом особей, принадле​жащих одному виду, описывается вогнутой кривой (рис. 11.1). Обычно в состав сообщества входит несколь​ко видов с высокой численностью и множество редких видов с небольшой численностью. Показатель видового
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разнообразия Ĥ= -Z(ni //V) log(ni /N), где ni , — степень до​минантности каждого вида, /V — общая степень доминантности.

[image: image76.jpg]



Рис. 11.1. Общая зависимость между числом видов (S) и числом особей, приходящихся на один вид (A//S).
Под влиянием стресса кривая выравнивается (пунктирная линия).
Видовое разнообразие слагается из двух компонен​та. Первый может быть назван видовым богатством или компонентом многообразия. Он выражается отношени​ем S/N — общего числа видов S к общему числу особей N. 
Второй компонент видового разнообразия — это так на 1ыиаомсШ вирппиопность распределения особей меж​ду видами. Объективным показателем служит показатель выравненности: е = Ĥ / logS.
Две экосистемы, каждая из которых состоит из 10 видов и 100 особей, могут иметь одинаковое отношение S/Л/, но раз​ные показатели выравненности. В одном крайнем случае рас​пределение может иметь вид: 91-1-1-1-1-1-1-1-1-1 (мини​мальная выравненность), а в другом — по 10 особей на вид (иде​альная выравненность).

Существенное влияние на увеличение числа видов ока​зывает продуктивность экосистемы. В тех местообита​ниях, где пищи мало, кормящиеся животные не могут по​зволить себе игнорировать различные типы жертвы; там же, где ее много, они могут быть более прихотливыми и
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ограничить свою диету только наилучшими пищевыми объектами. Следовательно, в более продуктивных мес​тообитаниях, т. е. там, где плотность пищи высока, вы​бор шире и поэтому возможностей для специализации больше, чем в менее продуктивных местообитаниях. По​скольку каждый вид использует только часть общего ди​апазона доступного корма, одинаковый спектр типов пищи в более продуктивной среде даст возможность существо​вать большему числу видов (рис. 11.2). Это возможно еще и потому, что в низкопродуктивных местообитаниях ко​личество некоторых ресурсов не обеспечивает существо​вания вида, а в продуктивных их хватает для успешной эксплуатации. Например, в открытой пустыне, где на 1 га насчитывается лишь одно муравьиное гнездо, вряд ли будет жить популяция специализированных ящериц, пи​тающихся муравьями; вместе с тем в другой, более бога​той местности, где на 1 га насчитывается несколько гнезд, ящерицы могут существовать.

Под влиянием стресса уменьшается число редких ви​дов и возрастает роль видов, устойчивых к стрессу, т. е. происходит концентрация доминирования в этих видах. Кривая зависимости между числом видов и числом особей, принадлежащих одному виду, выравнивается (рис. 11.1). Для систем, испытавших стресс, характерна бедность видового состава, причем каждый вид много​числен.

Подобная закономерность хорошо иллюстрируется относи​тельным обилием разных видов насекомых в водной среде, загрязненной нефтью (рис. 11.3). Если нефтяное загрязнение реки незначительное, то в зарослях высших водных растений встречается 4 вида насекомых. При сильном загрязнении ос​тается лишь один вид — поденка Baetis vermis, устойчивая к загрязнению. В специфическом местообитании — на каменис​том перекате — отмеченная взаимосвязь проявляется еще бо​лее четко.

Аналогичная картина наблюдается для агроценозов. Распашка и освоение целины в Оренбургских степях привели не только к резкому сокращению числа обитающих там видов (135 вместо 312), но и к существенному увеличению числа особей на 1 м2
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пахотного горизонта (341 вместо 159). В наибольшей мере воз​росла численность серой зерновой совки и пшеничного трипса, юг да как безвредные муравьи Leptotfyorax nassonovi стали исключительно редкими. Сократилась также численность марокской саранчи и жуков-кравчиков, лишившихся привычных место​обитаний на посевах пшеницы.
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Рис. 11.2. Графическая иллюстрация возможности
увеличения числа видов при возрастании обилия
потребляемых ими ресурсов.
Горизонтальная ось — доступные ресурсы разных типов
(ранжирование любым удобным способом).
Вертикальная ось — количество ресурсов каждого типа.
Обе кривые ограничены одинаковыми отрезками горизонтальной оси, но высота нижней кривой вдвое больше высоты верхней.
Все сегменты под кривыми, кроме крайних, имеют приблизительно одинаковую площадь, которая пропорциональна одинаковому количеству ресурса. При низком урожае на корню отдельные виды должны иметь широкие ниши, и поэтому вместе может существовать только 8 видов. Если урожай на корню удвоится, ниши могут сократиться, а число видов может возрасти до 12 (по: Пианка, 1981).
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Рис. 11.3. Зависимость плотности водных насекомых
в зарослях растительности и на каменистом перекате
от степени нефтяного загрязнения реки.
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С концепцией видового разнообразия связан ряд важ​нейших экологических принципов. Большое видовое раз​нообразие означает более длинные пищевые цепи, боль​ше случаев мутуализма, паразитизма, комменсализма и т.д., а также широкие возможности для действия отри​цательной обратной связи, которая уменьшает колеба​ния численности и потому повышает стабильность эко​системы. Кроме того, видовое разнообразие обеспечи​вает множественное дублирование пищевых цепей на уровне видов. В агроценозах такое дублирование обес​печивается на уровне особей, поэтому упрощенная ма​ловидовая система начинает пульсировать даже при не​сильных стрессах.

Там, где снижен расход энергии на поддержание оп​ределенной температуры тела при колебаниях значений физических факторов среды (т. е. когда отношение R/В невелико), остается больше энергии на создание видо​вого разнообразия. Соответственно в экосистемах со (лабильными условиями обитания, например в дождевом тропическом лесу, больше разнообразие видов.

Большое влияние на видовое разнообразие оказыва​ют функциональные связи между трофическими уровня​ми. Интенсивный выпас или активное хищничество су​щественно снижают видовое разнообразие травостоя на пастбище или популяций жертв. В то же время умерен​ное «хищничество» часто снижает плотность доминан​той, давая таким образом возможность менее конкурентоспособным видам лучше использовать пространство и другие ресурсы, в результате чего видовое разнообра​зие возрастает.

На литорали атлантического побережья США хищная морс​кая звезда Pisaster питается в основном мидиями, благодаря чему на субстрате постоянно открываются свободные от ми​дий участки, которые заселяются другими беспозвоночными, в иных условиях не выдерживающими конкуренции с мидия​ми. Поэтому там, где обитают морские звезды, почти вдвое больше видовое разнообразие беспозвоночных, чем там, где звезд нет. Пасущиеся копытные в степях и саваннах поддер​живают определенный видовой состав и структуру травостоя,
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а муравьи-кочевники в тропических лесах — видовой состав и численность наземных и подстилочных беспозвоночных.
Прикрепленные организмы в приливно-отливной зоне (где пространство более ограничено, чем пища) харак​теризуются большим видовым разнообразием в тех ме​стах, где активно действуют первичные и вторичные хищники. В таких ситуациях экспериментальное удале​ние хищников снижает разнообразие всех сидячих орга​низмов независимо от того, питались ими хищники или нет.

11. 2. ВНУТРЕННЯЯ ОРГАНИЗАЦИЯ БИОТИЧЕСКОГО СООБЩЕСТВА
Облик биотического сообщества определяется не только разнообразием видов и другими показателями, которые отражают связи между видами, входящими в состав биотического сообщества. Функционирование сообщества и его стабильность зависят также от популяционных связей, от распределения организмов в про​странстве и характера их взаимодействия с внешней средой. Все это составляет понятие внутренней органи​зации сообщества. О ней можно судить на основании следующих параметров.

Стратификация (вертикальная ярусность). В лесу два основных яруса — автотрофный и гетеротрофный — час​то подразделяются на дополнительные. Так, раститель​ность может быть представлена травами, кустарниками, древесными ярусами; почва также отчетливо подразде​ляется на горизонты. Стратификация выражена не толь​ко в лесных и водных экосистемах. Даже в такой, каза​лось бы, «одномерной» экосистеме, как луг, можно вы​делить несколько ярусов: почву, где проводят всю жизнь дождевые черви, личинки жуков и другие животные; поверхность почвы, к которой приурочены муравьи, жу​желицы; слой мха, где обитают первичнобескрылые на​секомые и панцирные клещи; стебли и листья, с кото​рыми связаны кузнечики, тли и другие животные; цвет-
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ки, на которых проводят много времени цветочные пау​ки, шмели и др.
Зональность (горизонтальные подразделения). Рас​тения и животные распределены не равномерно по всей экосистеме, а пятнами, в которых плотность может быть максимальной или, наоборот, сходить на нет.
Активность (периодичность). Периодичность сообще​ства является результатом синхронной активности в те​чение дня и ночи целых групп организмов. Некоторые из них активны только ночью, другие — днем, а третьи — только в сумерки. Поразительным примером суточной периодичности в водоемах служит вертикальная «миг​рация» зоопланктона в морях и озерах: веслоногие и ветвистоусые рачки ночью движутся вверх, к поверхнос​ти воды, а днем — вниз.
Для всех сообществ характерна также сезонная пе​риодичность, что нередко приводит почти к полному из​менению структуры сообщества в течение года. Хотя принято различать четыре времени года, деление года на шесть времен больше соответствует периодичности сообществ средних широт: 1) зимняя спячка (зима), 2) начало пробуждения (ранняя весна), 3) пробуждение и высокая активность (поздняя весна), 4) максимальная активность (раннее лето), 5) окончание активности (по​зднее лето), 6) подготовка к зимней спячке (осень).
Размножение (связи потомков с родителями, поло​вое, бесполое размножение, партеногенез и пр.).
Пищевые связи (сетчатая структура пищевых связей).
Групповые отношения (стаи, стада).
Совместная деятельность (конкуренция, комменса​лизм, мутуализм и т. д.).-
Стохастические связи (случайные воздействия).
Подробнее последние пять параметров организации сообщества обсуждались в соответствующих разделах рассмотренных выше тем.
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РАЗВИТИЕ И ЭВОЛЮЦИЯ ЭКОСИСТЕМЫ
Одно из основных свойств экосистем - их динамизм. Наблюдение над полем, заброшенным на несколько лет, показывает, что его последовательно завоевывают сна​чала многолетние травы, затем кустарники и, наконец, древесная растительность.

Изменение экосистем может происходить под воздей​ствием разных причин. В зависимости от вектора дей​ствующих сил различают аллогенные и автогенные из​менения. Аллогенные изменения обусловлены влиянием геохимических сил, действующих на экосистему извне. В качестве таковых могут выступать климатические и геологические факторы.

Влияние климатических факторов наглядно видно на приме​ре тех изменений, которые имели место в Европе в четвертич​ное время в течение ледникового и межледникового периодов. При максимальном развитии ледника Средняя Европа представ​ляла собой тундру с карликовыми ивами, дриадами и камнеломками, а вся флора умеренного климата была вытеснена на крайний юг. Ледниковая фауна состояла из мамонтов, волоса​тых носорогов, мускусных овцебыков и мелких грызунов, таких как лемминги. Потепление, наступавшее в межледниковые пе​риоды, позволяло теплолюбивым растениям, в частности ви​нограду, возвращаться в районы к северу от Альп, а теплолю​бивой фауне, в том числе древнему слону и гиппопотаму, обо​сноваться в Европе.

Такие геологические явления, как эрозия, образова​ние осадочных пород, горообразование и вулканизм, могут настолько изменять физическую среду, что вызы​вают значительные сдвиги в экосистемах.

В отличие от аллогенных автогенные изменения обус​ловлены воздействием процессов, протекающих внутри экосистемы. В большинстве случаев, однако, трудно раз​граничить процессы, находящиеся под влиянием внешних и внутренних факторов. Например, эвтрофикация озер 
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происходит под действием населяющих их сообществ, толчком к изменению которых служит поступление в озе​ро питательных веществ извне, с водосбора. Тем не менее, степень участия сообщества в преобразовании экосистемы, как правило, устанавливается без особого труда и, кроме того, автогенные изменения характери​зуются рядом признаков.
12.1. ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ СУКЦЕССИЯ
Автогенные изменения называют развитием экосисте​мы, или экологической сукцессией. При определении эко​логической сукцессии следует учитывать три момента:
1. Сукцессия происходит под действием сообщества, т. е. биотического компонента экосистемы. Сообщество, в свою очередь, вызывает изменения в физической сре​де, которая определяет характер сукцессии, ее скорость и устанавливает пределы, до которых может дойти развитие.
2. Сукцессия — это упорядоченное развитие экосис​темы, связанное с изменением видовой структуры и про​текающих в сообществе процессов. Сукцессия опреде​ленным образом направлена и, следовательно, предска​зуема.
3. Кульминацией сукцессии является возникновение стабилизированной экосистемы, в которой на единицу потока энергии приходится максимальная биомасса и максимальное количество межвидовых взаимодействий.
Скорость изменений и время, необходимое для до​стижения стабилизированного состояния, варьируют в разных экосистемах и для разных признаков экосисте​мы. Кривая изменения общей биомассы обычно имеет выпуклую форму, тогда как кривая изменения валовой первичной продукции — вогнутую (рис. 12.1). Как в лес​ной экосистеме, так и в условиях лабораторного мик​рокосма чистая первичная продукция возрастает на ран​них стадиях развития сообщества, но убывает — на позд​них. Оценка изменений этих и других параметров приведена в табл. 12.1.
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Рис. 12.1. Энергетика развития экосистемы леса (/)
и лабораторного микрокосма (2) (по: Одум, 1975).
Остальные обозначения см. на рис. 9.4. В — общая биомасса.
На ранних стадиях экологической сукцессии валовая первичная продуктивность превосходит затраты на дыха​ние сообщества, так что Р/R>1. Для особого случая, т. е. для случая сильного органического загрязнения среды (на​пример, в сточных водах), затраты на дыхание могут пре​валировать над валовой первичной продуктивностью. Если сукцессия начинается с подобного состояния, то говорят о гетеротрофной сукцессии в отличие от обычной, авто-трофной сукцессии. Однако в любом случае по мере раз​вития экосистемы отношение P/R стремится к 1. Графи​чески это можно изобразить в виде прямой, составляю​щей угол 45 ° с осями координат (рис. 12.2), несмотря на то, что в разных экосистемах, в зависимости от физичес​ких факторов среды, абсолютные значения продуктивнос​ти и, следовательно, затрат на дыхание сообщества могут существенно различаться.

Пока Р больше R, в системе будут накапливаться орга​ническое вещество и биомасса, в результате чего отно-
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Рис. 12.2. Положение сообществ различных типов в классификации, основанной на метаболизме (по: Одум, 1975). Направления автотрофной и гетеротрофной сукцессии указаны стрел​ками. Сообщества, расположенные вдоль диагонали, потребляют за год в среднем примерно столько, сколько они создали, и их можно считать метаболически климаксными.
шение Р/В будет снижаться, а отношения В/Р, B/R или В/Е (где Е= Р+ R) соответственно увеличиваться. Иными сло​вами, биомасса, поддерживаемая доступным потоком энергии, достигает максимума в зрелых экосистемах (табл. 12.1, признак 3). Как следствие этого, чистая про​дукция сообщества — урожай за годовой цикл — велика на ранних стадиях развития экосистемы и мала или равна нулю в зрелом ее состоянии (признак 4).
По мере развития экосистемы следует ожидать тонких изменений в структуре пищевых цепей (признак 5). При ненарушаемом течении сукцессии имеется достаточно времени для развития более тесных связей и взаимных адаптации между животными и растениями, что ведет к
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появлению множества механизмов, уменьшающих выеда​ние растений: образуются плохо перевариваемые опор​ные ткани, увеличивается давление хищников на фитофа​гов и т. д. Листва опадает, и переработка органического вещества переходит из зеленого пояса в коричневый.
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Важной тенденцией в развитии экосистемы являет​ся стремление к замыканию биогеохимических круго​воротов основных элементов, таких как азот, фосфор и кальций. Зрелые системы по сравнению с развиваю​щимися обладают большей способностью захватывать вещества и сохранять их в обменном фонде. Они те​ряют лишь очень небольшие количества веществ по сравнению с незрелыми или нарушенными системами. Отсюда следуют изменения, отмеченные в табл. 12.1 (признаки 6-8).
В развивающихся системах мало число видов и мала их выравненность, не развиты гетеротипические реакции, а в зрелых - число видов и их выравненность велики, ге​теротипические реакции развиты (признаки 9 -11). Осо​бенно примечательны в этом отношении тесные связи между неродственными видами, например между корал​лами (кишечнополостные) и зооксантеллами (одноклеточ​ные жгутиковые) или между микоризой и деревьями. Как следствие усиления гетеротипических реакций происхо​дит специализация по нишам и усиление стратификации (признаки 12, 13).
Рассмотрим подробнее признаки 14 и 15. На началь​ной стадии сукцессии организмы обычно бывают мел​кими, для них характерны простые жизненные циклы и высокие скорости размножения. Изменения размеров особей происходят вследствие перемещения биогенных веществ из неорганической в органическую фазу. Ма​лые размеры дают преимущество, особенно автотрофам, в среде, богатой минеральными веществами, поскольку возрастает отношение площади поверхности тела к его объему. Однако, по мере развития экосистемы, неорга​нические биогенные вещества становятся все более свя​занными в биомассе, так что преимущество переходит к организмам с большим объемом, т. е. к более крупным — либо к более крупным особям данного вида, либо к ви​дам с более крупными особями, либо к тем и другим, так или иначе обладающим большими возможностями для накопления веществ и более сложными жизненны​ми циклами.
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Характер роста популяции меняется от экспоненци​ального к логистическому, так как возрастает сопротив​ление среды. Известно, что в ограничении роста попу​ляции, когда увеличение ее численности происходит по логистическому закону, решающее значение имеет от​рицательная обратная связь. Во многих случаях биоти​ческая регуляция выедания растительности (признак 5), плотности популяции (признак 16) и круговорота веществ (признак 6) служит основным механизмом действия от​рицательной обратной связи. В результате расширения поля деятельности для отрицательной обратной связи увеличивается стабильность экосистемы (признак 17), снижается ее энтропия (признак 18) и в конечном итоге повышается количество содержащейся в ней информа​ции (признак 19).

При загрязнении или иной форме стресса вектор изменения признаков экосистемы становится противоположным. В этом лег​ко убедиться, анализируя изменения, которые сопровождают значительное загрязнение нефтепродуктами малых рек Запад​ной Сибири. Это обеднение видового состава во всех звеньях пищевых цепей (22 вида в фитопланктоне вместо 31; 4 вида, высших растений вместо 28; 1 вид ветвистоусых ракообразных в зоопланктоне вместо 5; 20 видов в бентосе вместо 45 и т. д.), концентрация доминирования в немногих видах, устойчивых к загрязнению, уменьшение стратификации (слоистости) сооб​щества, т. е. равномерности распределения организмов по микробиотопам, уменьшение суммарной биомассы (либо в результате снижения видового разнообразия, либо в результа​те того, что особи видов, устойчивых к нефтяному загрязне​нию, имеют меньший индивидуальный вес), сужение кормовой базы рыб вследствие угнетения зоопланктона, животных-—оби​тателей зарослей высших водных растений, и концентрации биомассы в мезобентосе. Таким образом, знание изменений, которые происходят в процессе экологической сукцессии, во многих случаях открывает возможность для прогноза небла​гоприятных последствий антропогенного воздействия на эко​системы.

Основной результат деятельности сообщества состо​ит в усилении гетеротипических реакций, сохранении
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минеральных веществ, повышении стабильности и увеличении информации. Этот результат называется все​общим гомеостазом. Стратегия экологической сукцес​сии направлена на достижение такой обширной и раз​нообразной органической структуры, какая только возможна в границах, установленных доступным пото​ком энергии и физическими условиями существования.
12.2. ПЕРВИЧНАЯ И ВТОРИЧНАЯ СУКЦЕССИИ. ПОНЯТИЕ КЛИМАКСА
Экологическая сукцессия протекает через ряд эта​пов, при этом биотические сообщества сменяют друг друга. Замещение видов в сукцессии вызвано тем, что популяции, стремясь модифицировать окружающую сре​ду, создают условия, благоприятные для других попу​ляций. Это продолжается до тех пор, пока не будет до​стигнуто равновесие между биотическими и абиотичес​кими компонентами. Последовательность сообществ, сменяющих друг друга в конкретном районе, называет​ся серией, причем лишь немногие виды сохраняются от начальных этапов сукцессии до зрелого состояния эко​системы.
Если развитие экосистемы начинается на участке, который перед этим не был занят каким-либо сообще​ством (недавно вышедшая на поверхность скала, песок или лавовый поток), процесс называется первичной сук​цессией. Если развитие экосистемы происходит на пло​щади, с которой удалено предыдущее сообщество (на​пример, заброшенное поле или вырубка), то это будет вторичная сукцессия. Она протекает обычно быстрее первичной, поскольку на территории, которая ранее была занята, уже имеются некоторые организмы, необходи​мые для обмена веществ со средой, более благоприят​ной для развития сообщества, чем «стерильная» зона.
Примером первичной сукцессии может служить зараста​ние песчаных дюн озера Мичиган. Сообщество первых посе​ленцев (пионеры) на дюнах состоит из злаков, ивняка, виш-
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ни, хлопкового дерева и животных, таких как жуки-скакуны, норные пауки и кузнечики. За сообществом первых поселен​цев следуют лесные сообщества, каждое из которых облада​ет своим животным миром. Несмотря на то, что развитие на​чалось на очень сухом и бесплодном месте, в конечном итоге здесь появился буково-кленовый лес, в отличие от голых дюн влажный и холодный. Мощная, богатая гумусом почва с дож​девыми червями и моллюсками в лесу контрастирует с сухим песком, на котором она образовалась.

В качестве примера вторичной сукцессии приведем вос​становление елового леса. После вырубки или пожара усло​вия на месте ельника настолько изменяются, что ель не мо​жет снова заселить освободившуюся площадь. На открытых местах всходы ели повреждаются поздними весенними замо​розками, страдают от перегрева и не могут конкурировать со светолюбивыми растениями. В первые два года на вырубках и гарях буйно развиваются травянистые растения: кипрей, вейник и др. Вскоре появляются многочисленные всходы бе​резы, осины, а иногда сосны, семена которых легко разно​сятся ветром. Деревья вытесняют травянистую растительность и постепенно образуют мелколистный или сосновый лес. Толь​ко тогда возникают условия, благоприятные для возобновле​ния ели. Теневыносливые всходы ели успешно конкурируют с подростом светолюбивых лиственных пород. Когда ель до​стигает верхнего яруса, она полностью вытесняет листвен​ные деревья. В принципе так же протекает сукцессия пихтово-кедровой тайги (рис.  12.3).

Каждый последующий этап сукцессии длится доль​ше предыдущего, характеризуется более высоким зна​чением отношения биомассы к единице потока энергии (В/Р + R) и своими видами-доминантами. Особенно силь​ное воздействие на среду оказывают доминирующие виды растений.

Большой вклад растений в формирование сообщества свя​зан не только с их ролью первичных продуцентов, но и с тем, что они медленно разлагаются. Растения образуют не только биомассу, но и основную часть некромассы, т. е. мертвого органического вещества. Несмотря на высокую активность бактерий и детритофагов, растительные остатки накаплива-
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Рис. 12.3. Сукцессия сибирского темнохвойного леса (пихто-
во-кедровая тайга) после опустошительного пожара
(по Реймерсу, 1990).
Числа показывают колебания длительности (в годах) прохождения фаз сукцессии (в скобках указан срок их окончания). Биомасса и биологическая продуктивность даны в произвольном масштабе.
ются в виде листового опада или торфа. Кроме того, доми​нирование деревьев в огромном числе сообществ объясня​ется именно их способностью накапливать в составе орга​низма мертвое вещество, из которого состоит большая часть ствола и ветвей.

Способность кустарников и деревьев в умеренно влажных местообитаниях вытеснять травяную растительность в значи​тельной степени связана с развитием у них кроны (и корневой системы) на протяженном и сложноразветвленном «скелете», состоящем в основном из мертвой опорной ткани (древеси​ны). В свою очередь сукцессия в наземных местообитаниях влечет за собой регулярную смену растительных форм. Рас​тения, обнаруживаемые на ранних и поздних стадиях сукцес​сии, характеризуются различными стратегиями роста и раз​множения (табл. 12.2). Растения, относящиеся к ранним ста​диям сукцессии, благодаря своей высокой способности к расселению быстро занимают вновь образовавшиеся или на​рушенные местообитания. Позднесукцессионные виды распро​страняются и растут медленнее, но теневыносливость их под​ростков и большие размеры зрелых растений дают им пре​имущества в конкуренции с видами, образующими ранние стадии сукцессии. Растения терминальных сообществ приспо​соблены к росту и процветанию в той среде, которую созда-
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ют они сами, тогда как виды, появляющиеся на ранних ста​диях сукцессии, обладают способностью к колонизации еще не используемых сред.
Тела животных разлагаются гораздо быстрее, однако иног​да их остатки, как и остатки растений, определяют структуру сообщества и ход сукцессии в нем. Это имеет место, напри​мер, при накоплении обызвествленных скелетов в процессе роста кораллов. Чаще животные пассивно реагируют на сук​цессию растительности. Не исключено, конечно, что семено-ядные птицы также влияют на смену растительности.
Таблица 12.2. Общие характеристики растений, свойственных разным стадиям сукцессии
(по Риклефсу, 1979)
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Терминальным, или стабильным, сообществом раз​вивающейся серии является климаксное сообщество. В климаксном сообществе, в отличие от сообществ раз​вивающихся и других нестабильных стадий, минималь​на или полностью отсутствует годовая чистая продукция органического вещества. Для каждой климатической зоны удобно различать единственный климатический климакс и различное число здафических климаксов. Кли​матический климакс — это теоретическое сообщество, к достижению которого направлено все развитие экосис-
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темы в данном районе, находящееся в равновесии с об​щими климатическими условиями. Теоретическое сооб​щество реализуется там, где физические условия сре​ды не столь экстремальны, чтобы изменять воздействие преобладающего климата. Там, где рельеф местности, почва, водоемы, пожары, заболачивание и другие фак​торы препятствуют развитию климатического климакса, сукцессия заканчивается формированием эдафического климакса. Так, в зависимости от рельефа и особенно​стей почвы на примыкающих друг к другу морских тер​расах с одинаковой материнской породой развиваются различные сообщества (рис. 12.4). Поскольку основным модифицирующим фактором экосистемы является био​тическое сообщество, то чем более экстремальны фи​зические условия среды, тем больше вероятность того, что развитие экосистемы прекратится, не достигнув рав​новесия с общими климатическими условиями.
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Рис. 12.4. Эдафические климаксы на прибрежном участке в Северной   Калифорнии (по: Одум, 1975).
Существует еще такое понятие, как катастрофиче​ский (или циклический) климакс. Катастрофический кли​макс—терминальное состояние экосистемы, возникаю​щее благодаря периодически появляющимся катастро​фам, таким как пожары, вредители и т. д. Природные катастрофы уничтожают климаксное сообщество и спо​собствуют тем самым повторению сукцессии, длящейся до климаксного состояния, при котором экосистема особенно подвержена воздействию катастрофическо-
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го фактора. Подобный процесс повторяется неоднократ​но, и со временем возникает естественная самоподдер​живающаяся система, для существования которой не​обходимы регулярно возникающие катастрофы.

Иногда сообщества катастрофического климакса занимают большие территории. Примером могут служить заросли чапарраля в Калифорнии, покрывающие площади до 2—3 млн га. В данном случае результатом сукцессии является кустарнико​вое сообщество, особенно подверженное пожарам.
Существует представление, что любая сукцессия — это циклический процесс. Цикличность изменений мо​жет быть весьма различной и подчас очень сложной в связи с наложением циклов разной длительности друг на друга. В некоторых случаях те или иные фазы цикла сохраняются неопределенно долго, в связи с чем про​цесс не выглядит циклическим. Однако это не всегда так. Возьмем классический пример. Гарь зарастает мха​ми и пионерной травянистой растительностью, затем их сменяет ассоциация с малиной и кипреем, далее бе​резняк, а затем неопределенно долго хвойный лес. Тем не менее, цикличность здесь очевидна: хвойный лес (особенно в более северных районах его произраста​ния) постепенно истощает почву, в связи с этим усили​вается покров сфагновых мхов (не нуждающихся в по​чвенном минеральном питании) и, в конце концов, на этом месте остается (опять же неопределенно долгий срок) верховое болото. При чрезмерном росте болота сфаг​новый покров редеет, открытая поверхность торфа на​чинает пылить, торф самовозгорается и после пожара остается гарь, обогащенная минеральными элемента​ми, накопленными как в мертвых остатках леса, так и в торфе. В итоге все может начинаться сначала.

Человек часто влияет на развитие экосистемы, пре​пятствуя достижению ею климаксного состояния. Когда сообщество, не представляющее собой климатический или эдафический климакс для данной местности, под​держивается человеком или домашними животными, то его называют дисклимаксом или антропогенным субкли-
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максом. Например, чрезмерный выпас может породить пустынное сообщество там, где по условиям региональ​ного климата могла бы сохраняться степь. Пустынные сообщества в данном случае—дисклимакс, а степь — климатический климакс.
Итак, сукцессия — направленное развитие экосисте​мы, результатом которого является установление рав​новесия между биотическим сообществом и физической средой. В процессе сукцессии видовые популяции орга​низмов и типы функциональных связей между ними за​кономерно, периодически и обратимо сменяют друг дру​га. В отличие от сукцессии эволюция экосистем пред​ставляет собой длительный процесс их исторического развития. Эволюционные процессы принципиально от​личаются от описанных выше тем, что они необратимы, а следовательно, и ацикличны. При этом обычно необ​ратимо одновременно меняются как макро-, так и мик​рохарактеристики системы. По отношению к биосфере в целом это, по сути дела, история развития жизни на Земле — от ее возникновения до наших дней.
12.3. ЭВОЛЮЦИЯ ЭКОСИСТЕМЫ
Вопрос о том, как эволюционируют экосистемы, очень важен, поскольку его решение — ключ к пониманию суще​ствующего разнообразия сообществ живых организмов на нашей планете, смены флор и фаун в ходе ее геологиче​ской истории. В основе эволюции живых организмов ле​жит естественный отбор, действующий на видовом или более низких уровнях. Но естественный отбор играет так​же важную роль и на уровне экосистем. Его можно под​разделить на взаимный отбор зависящих друг от друга автотрофов и гетеротрофов (коэволюция) и групповой отбор, который ведет к сохранению признаков, благопри​ятных для экосистемы в целом, даже если они неблаго​приятны для конкретных носителей этих признаков.
В самом широком смысле коэволюция означает совме​стную эволюцию двух (или более) таксонов, которые объ​единены тесными экологическими связями, но которые
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не обмениваются генами. Естественный отбор, действу​ющий в популяции хищников, будет постоянно увеличи​вать эффективность поиска, ловли и поедания добычи. Но в ответ на это в популяции жертвы совершенствуют​ся приспособления, позволяющие особям избежать по​имки и уничтожения. Следовательно, в процессе эволю​ции взаимоотношений «хищник-жертва» жертва действу​ет так, чтобы освободиться от взаимодействия, а хищник — так, чтобы постоянно его поддерживать.

Существуют бесчисленные способы, позволяющие жерт​вам противостоять давлению хищников. Их можно свести к следующим категориям: защитное поведение (бегство, зата​ивание, использование убежищ и т. п.), защитная форма и окраска (покровительственная, отпугивающая, предупрежда​ющая, мимикрия), несъедобность или ядовитость (обычно в сочетании с предупреждающей окраской), родительское и социальное поведение (защита потомства, предупреждающие сигналы, совместная защита группы и т. п.). Защитные сред​ства растений включают: жесткие листья, шипы и колючки, ядовитость, репеллентные и ингибирующие питание живот​ных вещества.

Хищники и другие «эксплуататоры» имеют не менее изощ​ренные способы настигнуть жертву. Вспомним, например, общественное охотничье поведение львов и волков, загнутые ядовитые зубы змей, длинные липкие языки лягушек, жаб и ящериц, а также пауков и их паутину, глубоководную рыбу-удильщика или удавов, которые душат свои жертвы.
Замечательным примером коэволюции служит связь между муравьями и одним из видов тропических ака​ций. Если искусственным путем удалить муравьев, то насекомые-фитофаги, которых обычно поедают муравьи, объедают все листья акации, после чего она гибнет. Таким образом, акация зависит от насекомых, защища​ющих ее от других насекомых.

В сопряженную эволюцию может быть вовлечено не одно, а несколько звеньев пищевой цепи. Так, бабочки-монархи способны накапливать в теле высокотоксичные сердечные гликозиды, содержащиеся в растениях с
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млечным соком, которыми питаются их гусеницы. Тем са​мым они обеспечивают себя высокоэффективной защи​ти против насекомоядных птиц. Таким образом, у бабо​чек выработалась способность не только питаться расте​ниями, несъедобными для других насекомых, но и использовать яд растений для собственной защиты от хищников.
Групповой отбор — это естественный отбор в группах организмов, не обязательно связанных тесными взаимо​действиями. Предполагают, что он действует на уровне более высоком, чем видовой, и ведет к повышению устой​чивости экологических систем. Отношение генетиков к групповому отбору противоречиво. Вместе с тем эволю​ция вида имеет тенденцию к сохранению признаков, ко​торые повышают устойчивость экосистем. Внутривидовая и межвидовая конкуренция приводят к эволюции нишевых различий. В свою очередь, существование таких раз​личий гарантирует, что ресурсы данного сообщества, вклю​чая растения и животных, будут использованы более или менее пропорционально их эффективному запасу. Эво​люция жертвы приводит к уменьшению энергии, перено​симой с одного трофического уровня на другой, и повы​шению устойчивости экосистемы, эволюция хищника — к возрастанию эффективности этого переноса и снижению устойчивости. Разнообразие видов жертв, добываемых хищником, а также способность последнего изменять свой рацион в ответ на изменение доступности жертвы, веро​ятно, влияют на устойчивость популяций жертвы, а, сле​довательно, и на устойчивость сообщества.
В эволюции экосистем происходит не только повы​шение устойчивости биотических сообществ. Подобно тому, как индивидуальное развитие организма (онтоге​нез) представляет собой краткое повторение филоге​неза,
 так и эволюция экосистем повторяется в их сукцессионном развитии. Если мы сравним структуру эко​систем в ранние и поздние геологические эпохи, то
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увидим, что в эволюции экосистем увеличивается их ви​довое разнообразие, замыкаются биогеохимические цик​лы, растет способность видов обеспечивать равномер​ное распределение ресурсов внутри системы и препят​ствовать их выходу из нее. Так же как в эволюции видов общее прогрессивное развитие сопровождается услож​нением отдельных форм, так и в эволюции экосистем возникают такие экосистемы, которые регулируются K-отбором и осуществляют более совершенное перерас​пределение ресурсов.

Одним из свойств K-отбора является замедление темпов эволюционного преобразования. В насыщенной, хорошо сбалансированной экосистеме эволюция встре​чает множество препятствий: экологические ниши плот​но заполнены, связи между группами сильны. Шансы проникнуть извне в такую систему имеют только более конкурентоспособные виды, число которых весьма огра​ниченно. Следовательно, сбалансированность экосис​темы сильно тормозит эволюцию организмов.

Наибольшую возможность эволюционировать имеют круп​ные позвоночные животные. Они обычно обитают в несколь​ких экосистемах и оказывают сравнительно малое воздействие на других членов сообщества. Поэтому изменения крупных по​звоночных влияют зачастую только на крупных же позвоноч​ных (в системе хищник-жертва) и мало сказываются на ста​бильности системы. Мелкие животные, напротив, благодаря своей высокой продуктивности играют значительную роль в сообществе и потому в зрелых экосистемах эволюционируют медленно, несмотря на большие потенциальные возможнос​ти: высокую плодовитость, короткие жизненные циклы, час​тую смену поколений.

Темпы эволюции экосистемы резко меняются при круп​номасштабных стрессах. Любой фактор, способный вы​вести экосистему из стабилизированного состояния, кла​дет начало более быстрым темпам эволюции. В качестве таких факторов могут выступать глобальные изменения климата, геологические процессы, массовая иммиграция при соединении материков и т. д. На фоне разрушенных
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прежних связей происходит лавиноподобное образование новых видов. Образуются новые крупные таксоны, т. е. эво​люция приобретает характер макроэволюции. Естествен​но, этот процесс занимает миллионы лет. Подобные явле​ния, которыми богата история Земли (меловой кризис и т. п.), называются экологическими кризисами. Примером эко​логического кризиса могут служить кардинальные измене​ния в биосфере, произошедшие в середине мелового пе​риода, около 95—105 млн лет назад.

В отложениях мелового времени в большом количестве появляются остатки цветковых растений. Ботаники считают, что эта группа возникла значительно раньше, но долгое вре​мя не играла существенной роли в биосфере. Отдельные на​ходки пыльцы встречаются в нижнем мелу, там же обнаруже​ны и первые остатки листьев этих растений. К концу нижнего мела таких остатков становится значительно больше. Основ​ной перелом совершился приблизительно в течение 20 млн лет в конце раннего — начале позднего мела. В позднем мелу покрытосеменные обильно представлены уже повсеместно — их экспансия приобретает глобальный характер. Одновременно вымирает большинство ранее многочисленных растений (беннеттитовые, саговники). На тот же период приходится пик вымирания семейств насекомых и обновление их фауны. Эти изменения в мире растений и насекомых не могли не ска​заться и на наземных позвоночных. Известно, что число наи​более изученной группы — динозавров — сильно уменьшилось в середине мела, хотя их полное вымирание произошло по​зднее. Значительные изменения испытали и другие группы рептилий — ящерицы, черепахи, крокодилы; змеи впервые появились в позднем мелу. К концу нижнего мела относятся первые находки плацентарных млекопитающих. Возможно, что в мелу уже были богато представлены птицы.
Таким образом, экспансия покрытосеменных и вытеснение ими господствовавших ранее продуцентов приводит к почти полной смене фауны. Смена фауны насекомых — следствие изменений в составе растительности: насекомые самым не​посредственным образом связаны с растительностью: опыле​ние, питание, создаваемый растениями микроклимат. Измене​ние состава позвоночных было вызвано преобразованиями не только в мире растений, но и изменением состава насекомых. Более того, обладая иным, чем у доминировавших ранее групп
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растений, метаболизмом, покрытосеменные должны были из​менить химический состав среды своего обитания и сделать ее непригодной для жизни многих организмов, с которыми они прямо не конкурировали. Преобразованиям могла подвергнуть​ся атмосфера, почвы и водоемы. Смена растительности ока​зала воздействие на сток рек, распределение почвенных вод, атмосферную циркуляцию, а через вариации содержания уг​лекислоты в атмосфере — на атмосферный баланс планеты.
Покрытосеменные обусловили предпосылки для формирова​ния новых сообществ, которые в отличие от старых первона​чально были ненасыщены и потому нестабильны. Обилие неза​полненных ниш и слабая конкуренция вызвали компенсаторные эволюционные преобразования и появление новых групп из уце​левших остатков прежней фауны. Скорость этого процесса, вна​чале небольшая, увеличилась с ускорением вымирания древ​ней фауны, а затем, по мере насыщения экосистем, вновь умень​шилась. Сложившиеся в результате новые стабильные сообщества сохранили свои главные черты до наших дней.
Сведения о меловом экологическом кризисе дают воз​можность сделать ряд выводов, непосредственно свя​занных с проблемами охраны природы. Эффект, произ​веденный в экосистемах внедрением покрытосеменных растений, был тем самым эффектом, которого стремит​ся избежать человечество. Его размах красноречиво сви​детельствует о размерах экологической опасности. До​статочно сказать, что для выхода экосистем из состояния кризиса потребовалось более 30 млн лет —геологически длительный отрезок времени. Другой вывод касается самого характера кризиса. Во-первых, распад экосистем происходит скачкообразно. Во-вторых, он вызывает ком​пенсаторные эволюционные явления и возникновение новых групп организмов — происходит одновременная эволюция множества растений и животных. Возникает реальная угроза лавинообразного формирования новых видов организмов с непредсказуемыми свойствами! На​сколько радикально новыми могут быть эти свойства, видно хотя бы из того факта, что в ходе мелового кри​зиса появились все общественные насекомые — терми​ты, муравьи, осы и пчелы, тогда как до этого насеко​мых с социальным образом жизни не существовало.
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Т е м а 13
ХОРОЛОГИЧЕСКИЙ АСПЕКТ ИЗУЧЕНИЯ ЭКОСИСТЕМЫ
Выделение (разграничение) экосистем в природе час​то оказывается далеко не простой задачей. Прежде все​го, не существует единой точки зрения по поводу мини​мальной размерной единицы экосистемы. Некоторые ис​следователи склонны рассматривать в качестве таковой сравнительно простые, небольшие по размеру сообще​ства: сообщество разлагающегося ствола дерева, насе​ление верхней поверхности листа кувшинки и т. п.
Действительно, принимая за основу первое из приве​денных в теме 8 определение экосистемы: «...любое не​прерывно меняющееся единство, включающее...», можно считать экосистемой любой биоценоз, отвечающий та​ким требованиям, как наличие трофических уровней, вли​яние на микроклимат и т. д. Но вспомним другую форму​лировку, в ней, в отличие от первой, заключен фактор времени: «...исторически сложившаяся система...». Види​мо, «население» пня или комплекс видов-сапрофагов, живущих в лепешке навоза, правильнее рассматривать лишь как фрагменты экосистемы, существующие непро​должительное время. Их можно назвать микроэкосисте​мами (Р. Дажо дает им название «синузия»). Автоном​ность микроэкосистемы относительна и существенно за​висит от остальных фрагментов экосистемы. Исходя из этих рассуждений, минимальной размерной единицей экосистемы следует считать более крупные, чем микро​экосистемы, единства: луг, лес, поле, озеро и т. д.
13.1. ПРИНЦИПЫ РАЗГРАНИЧЕНИЯ БИОГЕОЦЕНОЗОВ
При разграничении экосистем возникает проблема выбора одного из характерных признаков, которые под​разделяют на физиономические, таксономические и эко​логические. На основе физиономических признаков можно выделить площади с растительностью, сходной по обли-
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ку, если здесь сгруппированы в одинаковых пропорциях растения идентичных морфологических типов и одинако​вого сезонного развития. Подобный подход удобен, ког​да имеется один или два доминирующих вида растений, например сосна в сосняке, ель в ельнике или луговое сообщество лисохвоста и герани.
Таксономические критерии базируются на численно преобладающих одиночных видах или на некоторой со​вокупности видов, которые называются характерными. Однако случаи, когда имеется небольшое число харак​терных видов, довольно редки. Чаще всего приходится иметь дело с целой группой характерных видов. В при​родных условиях в любую экосистему входит известное число элементов, которые могут встречаться и в других экосистемах, но к совместному существованию они ока​зываются способными только в одной конкретной эко​системе. Эта группа видов, или характерный набор, слу​жит лучшим отличительным признаком экосистемы. Если характерный набор видов не проявляется, неизбежно, применение для его выявления статистических методов.
Наконец, можно осуществить разграничение экосис​тем по экологическим признакам, т. е. по параметрам абиотической среды. Но этот способ очень труден, так как требует огромного количества измерений.
Другой источник трудностей — определение границ экосистем. В некоторых случаях переход от одной эко​системы к другой бывает резким; таковы границы меж​ду лесом и посевами, между выжженными и неповреж​денными участками леса. Поскольку реально существу​ющей единицей экосистемы является сама экосистема, а не биотическое сообщество, там, где абиотические факторы меняются резко, выделение границ экосисте​мы не представляет особого труда. Об изменении абио​тических факторов удобно судить по видам-индикаторам, которые, будучи стенобионтными, служат критерием рез​кого изменения физической среды.
Крупные виды являются лучшими индикаторами, чем мел​кие, потому что при том же энергетическом потоке может под-
208
дирживаться большая биомасса. Скорость оборота органического вещества у мелких организмов бывает так велика, что сдельный вид, зарегистрированный в момент исследования, может и не быть особенно полезным экологическим индикато​ром.
В ряде случаев постепенное изменение абиотических Факторов вызывает серьезные трудности в определении границ экосистемы. Подобное явление имеет место, на​пример, на склонах. На пологом склоне градиент абио​тических факторов определяет постепенное изменение сообществ, поэтому некоторые экологи видят в них не соседствующие экосистемы, а некую непрерывность, называемую континуумом. Однако анализ биотических сообществ на территориях, достаточно ограниченных для того, чтобы единообразие сообществ было реальным, показывает относительную прерывистость и позволяет выделить на пологом склоне несколько экосистем. На крутом склоне наблюдается больший разрыв непрерыв​ности, что облегчает определение границ экосистем.
В случае резких границ между двумя конкурирующи​ми сообществами возникает зона напряжения, или экотон. Иными словами, экотон представляет собой зону перехода между различными сообществами, например между лесом и лугом или в море между участками с мягким и твердым грунтом. Эта пограничная зона может иметь значительную протяженность, но она всегда уже территории, прилегающих к ней экосистем. Обычно в экотонное сообщество входит значительная доля видов из перекрывающихся сообществ, а иногда также виды, характерные только для экотона. Число видов и плот​ность популяций некоторых из них в экотоне часто выше, чем в лежащих по обе стороны от него экосистемах. Тен​денция к увеличению разнообразия и плотности живых организмов на границах сообществ известна под назва​нием краевого эффекта.
Одним из обычных и наиболее важных для человека экотонов является опушка леса. Опушку можно определить как пере​ходное сообщество между лесным и травянистым сообщества-
209
ми. Где бы ни жил человек, он стремится сохранить поблизос​ти от своего жилища сообщество опушек. Так, если человек селится в лесу, он вырубает его до отдельных небольших учас​тков, перемежающихся слугами. А поселившись на открытом месте, сажает деревья, также создавая мозаичную структуру ландшафта. Некоторые виды, обычные для леса или степи, спо​собны выжить на опушке, созданной человеком. Другие виды, хорошо адаптировавшиеся к жизни на опушках, особенно мно​гие виды сорняков, птиц, насекомых и млекопитающих, пред​ставлены большим числом особей. Известно, что плотность пев​чих птиц выше на территориях усадеб, в окрестностях поселков и других местах, которые состоят из смешанных местообита​ний и, следовательно, характеризуются большей протяженнос​тью границ по сравнению с большими однородными участками леса или полей.

Таким образом, границы сообщества, находящегося в состоянии равновесия с соседними сообществами, обозначены модификацией некоторых факторов среды, которые играют решающую роль в пределах этих гра​ниц. На площади, занятой таким сообществом, особен​ности местообитания, напротив, претерпевают измене​ния, совместимые с существованием и сохранением со​общества.

13.2. ИЕРАРХИЧЕСКИЙ РЯД ЭКОСИСТЕМ
Установив минимальную размерную единицу экосис​темы — биогеоценоз, можно построить иерархический ряд экосистем (рис. 13.1). Применяя термин «биогеоценоз» в этом смысле, мы сохраняем знак равенства между эко​системой и биогеоценозом лишь для самого низкого уровня в иерархии экосистем. Существование каждого из таких уровней определяется действием его специфи​ческого фактора. Масштаб факторов возрастает по мере перехода от низших уровней к высшим:

Биосфера   (  космический фактор
Экосистемы суши и океана   ( геологический фактор
Биогеографическая область  (  фактор эволюции
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Биом  (  фактор климатического климакса
(региональный климат) Ландшафт   ( фактор рельефа
Биогеоценоз ( фактор эдафического климата (мезоклимат).
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Рис. 13.1. Иерархический ряд экосистем.
Рассмотрим каждый из уровней. Процент площадей, способных поддерживать сообщества в состоянии кли​матического климакса, различен для разных областей. Но поскольку стратегия развития любой экосистемы со​стоит в достижении климатического климакса, то глав​ными наземными экосистемами можно считать биомы. Они легко выделяются, в частности, по климатической климаксной растительности (рис. 13.2). По этому пока​зателю можно выделить тундру, северный хвойный лес (тайгу), лиственный лес умеренной зоны, степь, пусты​ню, тропический дождевой лес и т. д.

В разных биогеографических областях сообщества сильно различаются по видовому составу. Каждый вид образуется в одном, определенном месте земного шара, а затем расселяется, останавливаясь перед естествен​ными преградами, такими как морские проливы, горные цепи и т. д. Однако всюду, где независимо от географи​ческого положения физическая среда одинакова, разви​ваются сходные экосистемы. Эквивалентные экологичес​кие ниши оказываются занятыми теми биологическими
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Рис. 13.2. Основные биомы европейской части СССР (из Сукачева, 1934, с изменениями).
Там, где кривая осадков пересекает восходящую линию испаряемости,
расположена граница между гумидным (слева)
и аридным (справа) климатом.
группами, которые имеются в фауне и флоре данной, области. Так, степной биом развивается во всех облас​тях со степным климатом, но виды злаков и травоядных животных могут быть различными. Организмы, занима​ющие одинаковые или сходные экологические ниши в разных географических областях, называются экологи​ческими эквивалентами.
Кенгуру в Австралии — экологический эквивалент бизона и вилорогой антилопы в Северной Америке. Виды злаковых трав, которыми питаются травоядные, внешне очень сходны по все​му земному шару, хотя конкретные виды, а также роды и даже семейства могут быть строго приурочены к данному материку или к определенной биогеографической области в его преде​лах.

Огромные различия в физико-химических свойствах между наземными и водными средами создают в них совершенно разные условия жизни. Своеобразие эко​систем океана в отличие от экосистем суши определя-
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ется в первую очередь абиотическими факторами, а также рядом особенностей общего характера:
1) море занимает 70% поверхности Земли;
2) глубина моря огромна и жизнь обнаруживается в пределах всей этой толщи. В океане, по-видимому, не существует абиотических зон, однако воды вблизи ма​териков и островов населены значительно обильнее;
3) море в отличие от суши и пресных вод непрерыв​но. Все океаны связаны друг с другом. Основными ба​рьерами для свободного передвижения морских живот​ных служат температура, соленость и глубина;
4) в море происходит постоянная циркуляция воды. Разница в температуре воздуха на полюсах и у экватора порождает сильные ветры, не меняющие своего направ​ления на протяжении всего года (пассаты). В результате совместного действия этих ветров и вращения Земли образуются определенные течения.
Каждый из иерархических уровней экосистем следует рассматривать не только как систему, объединяющую под​разделения низшего порядка, но и как самостоятельную экосистему, обладающую всеми присущими ей свойства​ми. В зависимости от размера биотопа можно выделить экосистемы различного порядка. Так, биогеоценоз — это экосистема низшего порядка, а биосфера—экосистема высшего, или первого, порядка. Если рассматривать срав​нительно ограниченный биотоп с более или менее одно​образными абиотическими факторами, например луг, лес или участок морского дна, то количество видов позвоноч​ных, входящих в состав биоценоза, определяется неболь​шой величиной —50-200 видов. Для более крупных био​топов, например морей умеренной зоны, количество ви​дов позвоночных животных составляет 1-2, а для теплых морей оно возрастает до 5-8 тыс.
13.3. БИОСФЕРА
Понятие биосферы вошло в науку случайно. Более 100 лет назад, в 1875 г., австрийский геолог Эдуард Зюсс, го​воря о различных оболочках земного шара, впервые упот-
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ребил этот термин в последней, наиболее общей главе своей книги о происхождении Альп. Однако это упомина​ние не сыграло сколько-нибудь заметной роли в развитии научной мысли. В 1926 г. были опубликованы две лекции русского минералога В. И. Вернадского, в которых им, спу​стя 50 лет после работ Зюсса, формулировались основ​ные положения концепции биосферы, которую мы прини​маем и сейчас. Под биосферой Вернадский понимал те слои земной коры, которые подвергались в течение всей геологической истории влиянию живых организмов.

В последние годы многие ученые (Дж. Хатчинсон и др.) су​жают представление о биосфере, рассматривая ее как ту часть поверхности Земли, которая в настоящее время находится под влиянием деятельности организмов. Многие научные термины в разных случаях применяются то в более широком, то в более узком понимании.

Что же характерно для биосферы — этой особой обо​лочки земного шара? Во-первых, в биосфере весьма значительно количество жидкой воды. Во-вторых, на нее падает мощный поток энергии Солнца. В-третьих, для биосферы характерны поверхности раздела между ве​ществами, находящимися в жидком, твердом и газооб​разном состояниях.

Поскольку источником энергии на Земле является Сол​нце, то все живые организмы распределены в верхних сло​ях двух земных оболочек: литосферы и гидросферы (рис. 13.3). Чем лучше та или иная земная оболочка про​пускает солнечные лучи, тем на большую глубину она за​селена живыми организмами. Однако биосфера не конча​ется там, куда не доходит свет. Благодаря силе тяжести поток энергии распространяется еще дальше: из осве​щенных слоев в глубину моря непрестанно падают комоч​ки экскрементов, мертвые и живые организмы.

В литосферу живые организмы проникают на ничтож​ную глубину. Основная их масса сосредоточена в верх​нем слое почвы мощностью в несколько десятков сан​тиметров, и редко кто проникает на несколько метров или десятков метров вглубь (корни растений, дождевые
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Рис. 13.3. Строение биосферы.
черви). По трещинам земной коры, колодцам, шахтам и буровым скважинам животные и бактерии могут опус​каться на гораздо большую глубину—до 2,5-3 км. Нефть, часто залегающая глубоко от поверхности земли, имеет своеобразную бактериальную флору. Проникновение зе​леных растений в глубь литосферы невозможно из-за отсутствия света. Животные не находят там питания. Механические свойства горных пород, слагающих литос​феру, также препятствуют распространению в них жиз​ни. Наконец, с продвижением в недра Земли темпера​тура возрастает и на глубине 3 км достигает 100 °С. Зна​чит, на глубине более 3 км от земной поверхности живые организмы существовать не могут.
С поверхности литосферы живые организмы прони​кают в нижние слои атмосферы — на высоту от несколь​ких сантиметров до нескольких метров. А растения воз​носят свои зеленые кроны иногда на несколько десят​ков метров. На несколько сотен метров в атмосферу проникают насекомые, летучие мыши и птицы. Восходя-
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щие токи воздуха могут поднимать на несколько кило​метров покоящиеся стадии (споры, цисты, семена) жи​вотных и растений. Однако организмы, проводящие всю свою жизнь в воздухе, т. е. связанные с ним как с ос​новной средой обитания, не известцы.
Гидросфера в отличие от атмосферы и литосферы заполнена жизнью по всей своей толще. Повсюду, куда проникали орудия сбора, исследователи находили жи​вые организмы. Из этого мы можем заключить, что жид​кая вода является более важным лимитирующим факто​ром в расселении организмов, чем свет. Так, самые жар​кие пустыни формально находятся вне биосферы. Однако фактически они могут считаться парабиосферными (око​лобиосферными), так как живые организмы там все же есть. Например, в пустынях Намиб и Калахари под сло​ем сухого песка встречаются насекомые (жуки-чернотел​ки), существующие за счет приносимых ветром сухих пылевидных остатков растений; питаясь ими, насекомые получают метаболическую воду.
Протяженность биосферы ввысь ограничена в основ​ном недостатком жидкой воды и низким парциальным давлением углекислого газа. В горах хлорофиллсодержащие растения, видимо, не могут жить на высоте более 6200 м (Гималаи). На еще больших высотах встречаются некоторые животные, например пауки. Они питаются ногохвостками, а те, в свою очередь, довольствуются зер​нами пыльцы, заносимыми сюда ветром. Высокогорную область биосферы называют эоловой зоной.
Если лимитирующими факторами биосферы являются жидкая вода и солнечный свет, то оптимум жизни прихо​дится на поверхность раздела сред. Исследования фото​синтеза показали, что часто наибольший выход органи​ческих веществ дают растения, способные использовать все три фазы: твердую, жидкую и газообразную. Приме​ром может служить тростник обыкновенный, Phragmites communis. Всасывание воды для него облегчается постоян​ным давлением жидкости на донные осадки. Необходи​мый для существования углекислый газ тростник получает из газообразной среды, в которой скорость проникнове-
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ния газа через поглощающие поверхности наиболее вы​сока; кислород тоже легче получать из воздуха, чем из воды; наконец, все остальные элементы легче извлекать из раствора в капиллярной воде осадка.
Предпринимались многочисленные попытки оценить первичную продукцию биосферы. Обширные простран​ства Земли попадают в категорию низкопродуктивных из-за таких лимитирующих факторов, как вода (в пустынях) или питательные вещества (в открытом море). Хотя пло​щадь суши составляет всего около 1/4 общей площади планеты, суша превосходит океаны по своей продуктив​ности, так как большая часть океанских вод в основном «пустынна» (таблица). В Мировом океане значения пер​вичной продукции в разных районах существенно раз​личаются. Наиболее продуктивны коралловые рифы, не уступающие даже тропическим лесам. Продуктивность от​крытых океанических зон ниже продуктивности зон апвеллинга и прибрежных районов и близка к таковой для тундры. Анализ оценок средних величин для больших площадей показывает, что продуктивность колеблется в пределах двух порядков— от 200 до 20 000 ккал на 1 м2 в год, а общая валовая продукция Земли имеет величи​ну порядка 1018 ккал в год.
Чтобы биосфера продолжала существовать, не должен прекращаться круговорот основных химических элемен​тов. Скорость этих процессов может быть различной. Органическое вещество, которое ведет свое происхож​дение от атмосферного диоксида углерода, завершает цикл формирования за время, исчисляемое десятилети​ями. Круговорот кальция совершается значительно мед​леннее. В форме бикарбоната Са(НС03)2 кальций смы​вается в реки из континентальных пород, осаждаясь за​тем в виде карбоната СаС03 в водах открытого океана главным образом в форме тончайших раковин фораминифер. Дно океана медленно перемещается к поясам го​рообразования на окраинах материков, и кальций воз​вращается на сушу. Круговорот завершается, по-види​мому, за несколько сотен миллионов лет. Фосфор, как мы знаем, по характеру своего круговорота схож с каль-
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цием, а азот имеет больше сходства с углеродом, хотя его содержание в атмосфере гораздо выше.
В разных участках биосферы развитие жизни лимити​руется разными веществами. Можно сказать, что в пус​тыне жизнь ограничена недостаточным количеством во​дорода и кислорода в форме воды. В открытом океане лимитирующим фактором часто служит железо, обычно присутствующее в форме труднодоступной для организ​мов гидроокиси. В иных средах, например в почвах влаж​ных районов, в озерах, окраинных морях, лимитирующим фактором чаще всего является фосфор.
Чистая первичная продукция больших биомов Земли
(по: Рамад, 1981)
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Мы уже говорили, что биосфера — экосистема перво​го порядка, или глобальная. А в экосистеме должны быть сбалансированы все компоненты, от потока энергии, субстрата, атмосферы, вод  до биотической совокупности. Последняя является управляющей системой по отноше​нию к абиотической совокупности. В биотической сис​теме управляющей подсистемой служат консументы, так как от них зависит степень использования первичной про​дукции и в конечном итоге стабильность системы в це​лом. По правилу Эшби, управляющая подсистема или управляющая система должна быть организована не ме​нее сложно, чем управляемая; возможно, в этом лежит разгадка тайны, почему на Земле так много животных, особенно насекомых. Поэтому глобальная экологическая пирамида имеет вид волчка (рис. 13.4). Принцип по​строения глобальной экологической пирамиды следую​щий: каждый из основных уровней (продуценты — кон​сументы — редуценты) изображается в форме цилинд​ра, высота которого — биомасса, а диаметр —количество видов. 
	[image: image89.jpg]



	Соотношения диаметров острия, маховика и стержня «вол​чка жизни» могут быть в разных экосистемах различными, но что​бы волчок не падал, они не могут быть произвольными.
Внутри биосферы должны быть территориально сбалансированы экосистемы более низкого поряд​ка. Иными словами, на Земле дол​жно быть необходимое количество тундр, лесов, пустынь и т. д. —  как  биомов, а внутри биома тундр должна сохраняться оптимальная тундровость, внутри биома хвой​ных лесов — оптимальная лесис​тость и т. д. И так до самых мел​ких биогеоценозов.
Значительные преобразования внутри биомов и смещение в них 



	Рис. 13.4. Глобальная
экологическая
пирамида.
Объяснение в тексте.
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равновесия между экосистемами низшего порядка неми​нуемо вызывают саморегуляцию на высшем уровне. Это отражается на многих природных процессах — от изме​нения глубины залегания грунтовых вод до перераспре​деления воздушных потоков. Аналосичное явление наблю​дается и на уровне очень крупных систем биосферы при изменении соотношения между территориями биомов. В ходе освоения земель, в самом широком понимании этого слова, нарушается и компонентное, и территори​альное равновесие. До определенной степени это допу​стимо и даже необходимо, ибо только в неравновесном состоянии экосистемы способны давать полезную про​дукцию (вспомним формулу чистой продукции сообще​ства). Но, не зная меры, человек стремится получить боль​ше, чем может дать природа, забывая, что запасы имеют фундамент из великого множества элементов, пока не входящих в понятие «ресурсы».
Современное потребление продукции биосферы до​стигло 7% чистой первичной продукции суши, и это уже привело к нарушению биохимического круговорота в био​сфере, замкнутость которого может поддерживаться биотой только для биологически накапливаемых биогенов. По расчетам В.Г. Горшкова (1986, 1988), такая ситуа​ция будет продолжаться до тех пор, пока потребление первичной продукции не станет превышать 1% (доля по​требления продукции всеми крупными животными). Од​нако для возвращения биосферы в стационарное состо​яние человечеству придется затрачивать энергию и труд, так как необходимо будет взять на себя те функции, ко​торые раньше выполняла биосфера. При этом следует помнить, что КПД природных экосистем низок и не пре​вышает 10%. Отсюда становится понятным, что необхо​димое для возвращения биосферы в устойчивое состоя​ние количество энергии должно быть огромным. Челове​честву пора оценить свои энергетические и прочие возможности для собственного спасения.
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� Энтропия — мера неупорядоченности или мера количества энергии, недоступной для использования.


� Использование термина «продуктивность» иногда ограни�чивается обозначением свойства экосистемы производить орга�ническое вещество.


� «Утечка» органического вещества, часто в газообразной или растворенной форме, может быть значительной, но из-за труд�ности количественного учета ее часто игнорируют.


� Филогенез — историческое развитие вида, к которому данный организм принадлежит.





