Лекция 3. Типы экологических факторов. 

Цель лекции: раскрыть сущность понятия классификации экологических факторов по экологии растений. Объяснить понятия фитоиндикации  и закономерности действия экологических факторов.

Основные вопросы: 
1. Классификации экологических факторов.
2. Фитоиндикация. 
3. Закономерности действия экологических факторов.

   1. Классификации экологических факторов.
   ●   В любое время среда действует на растение как единое целое, поэтому выделение отдельных ее факторов в значительной степени условно. Однако для удобства изучения экологические факторы выделяют и объединяют в группы.
    ● Традиционно по типу воздействующего объекта экологические факторы принято делить на 2 группы: абиотические (факторы неорганической среды) и биотические (связанные с влиянием живых организмов). 
  ● К абиотическим факторам относят климатические (свет, тепло, воду, воздух), эдафические (совокупность всех свойств почвы) и орографические (условия рельефа). 
  ● Среди биотических факторов обычно выделяют фитогенные (влияние растений) и зоогенные (влияния животных). Многогранную деятельность человека, воздействующего как непосредственно на растения и их сообщества, так и на все параметры местообитания, рассматривают как антропогенные факторы. Возможны и другие основания для классификации экологических факторов. Г. Вальтер, обратив внимание на их взаимодействие, предложил делить факторы среды на первичные и комплексные. 
    ● К первичным он отнес тепло, воду, свет, химизм и механические факторы, а к комплексным — климатические, орографические, эдафические и биотические факторы. Обе группы факторов тесно связаны. Например, тепловые условия местообитания зависят от климата региона и микроклимата фитоценоза, а также от рельефа и характера поверхности почвы. Одновременно взаимодействуют сами первичные и комплексные факторы. Так, тепло связано с обеспеченностью местообитания светом, водой, а также с гранулометрическим составом почв и отчасти их химизмом (например, богатые гумусом почвы темнее и лучше прогреваются), а такой комплексный фактор, как эдафический, определяется и климатом, и рельефом, и влиянием живых организмов и т. п. Комплексные Климатические Орографические Эдафические -I Биотические.
 ● Еще одна классификация делит экологические факторы по характеру их действия. В этом случае их разделяют на прямодействующие и косвенно действующие. 
  ● Прямодействующие факторы непосредственно влияют на обмен веществ и развитие организмов, а косвенно действующие влияют на них через изменение других факторов. Примером прямодействующих факторов могут быть тепло, вода, состав и движение воздуха, сенокошение, поедание животными, пожары, перенос семян и плодов и т.п. Пример фактора, действующего косвенно, — рельеф (высота над уровнем моря и экспозиция склона), который влияет на растения, перераспределяя тепло и воду на поверхности Земли. 
 ● К косвенно действующим факторам относятся также географическая широта и удаленность от океана, материнская горная порода и гранулометрический состав почвы, влияние соседних растительных сообществ и т.д. Все эти факторы действуют и на растения, и на другие компоненты экосистемы, которые, в свою очередь, опосредованно влияют на ботанические объекты. Бывает и так, что один и тот же фактор в одних условиях действует косвенно, а в других прямо. Например, карбонатные породы действуют на кальцефобные растения (плохо переносящие этот химический элемент) прямо, а на многие другие виды косвенно (через изменение плодородия почв, теплового и водного режима). Косвенные факторы важны не менее прямодействующих, так как нередко именно через них растение может получить комплекс условий, обеспечивающий ему возможность жизни на данной территории.
   ● В современной экологии принято выделять факторы-ресурсы и факторы-условия. 
  Экологические ресурсы — факторы, которые организмами в процессе жизнедеятельности потребляются и расходуются (А. М. Гродзинский и др., 1991). В сообществах фонд экологических ресурсов делится между сообитающими видами. За ресурсы между растениями происходит конкуренция. К экологическим ресурсам Т. А. Работнов (1998) отнес свет, воду, элементы минерального питания, диоксид углерода вокруг фотосинтезирующих органов, кислород в почвенном воздухе и воде. 
 ● Для организмов другие организмы (живые и мертвые) имеют значение как пищевые ресурсы. Ресурсом является и физическое пространство, так как все другие ресурсы занимают какую-то территорию (так, для питания растению нужны определенная освещаемая площадь и некоторый объем почвы). При высокой плотности популяции нехватка пространства (как вместилища ресурсов) влияет на отношения между особями и их состояние (повышает смертность, вызывает изменения внешнего вида и физиологии). Иногда дефицит пространства возникает вне связи с ресурсами питания (например, выталкивают друг друга растущие луковицы). А вот тепло, влажность воздуха, кислотность среды, соленость и скорость течения воды, содержание неиспользуемых в питании загрязняющих веществ ресурсами не являются. Это экологические условия, которые не расходуются организмами, и те не могут сделать их более или менее доступными для других. Хотя конкуренции за факторы-условия не происходит, они существенно влияют на способность растений конкурировать за ресурсы.
     2. Фитоиндикация. 
 ● Оценка свойств местообитаний (среды) по растениям называется фитоиндикацией. Для получения информации о действующих в данном месте экологических факторах могут использоваться виды растений, их внутривидовые подразделения и тераты (формы с аномальными особенностями), а также растительные сообщества — наиболее надежные и хорошо заметные показатели. Возможна фитоиндикация и по состоянию отдельных растений. Благодаря быстроте ответной реакции на клеточном, тканевом и органном уровне этот вариант индикации удобен при оценке деталей антропогенного воздействия.
 ● Индикационная связь может быть прямой и косвенной (через промежуточное звено). Прямые индикаторы надежнее косвенных, но они более редки. В аридных районах примером прямых индикаторов подземных вод могут служить сообщества с господством растений, постоянно связанных корнями с грунтовыми водами, например чий (Achnatherum splendens), виды верблюжьей колючки (Alhagi). А в песчаных пустынях Средней Азии заросли аристиды (Aristida pennata) служат косвенным индикатором скоплений верховодки, так как это растение является пионером-псаммофитом, указывающим на слабую закрепленность песка, которая обусловливает хорошую аэрацию и проникновение осадков, благоприятствующих образованию верховодки.
  По степени географической устойчивости индикационных связей индикаторы могут быть разделены на панареальные, региональные и локальные. Связь первых с индицируемым параметром сходна на всем ареале. Так, тростник {Phragmites australis) является панареальным индикатором повышенной влажности субстрата в пределах развития своей корневой системы (его корни и корневища могут располагаться и на поверхности донных отложений озера, и на глубине более Юму зеркала грунтовых вод в аридных местообитаниях). Панареальные индикаторы немногочисленны и обычно относятся к прямым. Значительно более распространены региональные индикаторы, имеющие индикационное значение в определенной физико-географической области, и локальные, сохраняющие индикационное постоянство лишь в определенном физико- географическом районе. Локальные и региональные индикаторы обычно считаются косвенными.
 ● Параметры среды, определяемые с помощью ботанических показателей, очень разнообразны. Ими могут быть различные типы природных объектов (почва, горные породы, подземные воды и т.п.) и их отдельные свойства (гранулометрический состав, засоленность, трещиноватость и др.), процессы в среде (эрозионные, карстовые, тектонические, заболачивание и т.п.) и ее отдельные свойства (например, климат). Индицировать по растениям можно и антропогенные изменения, происходящие при мелиорации, воздействии промышленных предприятий, строительстве, добыче полезных ископаемых и т. п.

3.	Закономерности действия экологических факторов
Закон оптимума. Закон оптимума указывает, что любой экологический фактор имеет определенные пределы положительного влияния на живые объекты. При отклонении от них наступает угнетение организмов, а по достижении критических значений — гибель. Например, растения плохо переносят и сильную жару, и сильные морозы, для большинства из них оптимальны средние температуры. Одинаково неблагоприятны для них засухи и посто¬янные проливные дожди. Закон оптимума указывает на важность меры воздействия каждого фактора на жизнеспособность организма.
 ● Графически эта зависимость выражена оптимальной (колоколовидной) кривой, где по горизонтали указывается интенсивность воздействия фактора, а по вертикали - степень благоприятности его воздействия (рис. 3.2). В центре под такой кривой располагается зона оптимума. При оптимальных значениях фактора наблюдаются наилучшие показатели жизнедеятельности растений: они активно растут, питаются, размножаются. Чем больше отклонение фактора от этих показателей, тем менее это благоприятно для растений. На схеме по обе стороны от зоны оптимума располагаются зоны пессимума (или зоны угнетения). В месте пересечения кривой с горизонтальной осью находятся две критические (кардинальные) точки - минимума и максимума. Они соответствуют крайним значениям фактора, за пределами которых наступает смерть организма. Расстояние между критическими точками показывает степень выносливости организмов по отношению к изменениям данного фактора, или его толерантность. И оптимумы, и пессимумы по конкретному фактору могут быть смещены действием других факторов. Так, прогрессивная агротехника может существенно расширить зону оптимума и пределы толерантности (экологическую амплитуду) возделываемого вида. Условия, соответствующие точкам, близким к критическим, особенно тяжелы для выживания и их называют экстремальными. Для растений важна дозировка экстремальных проявлений фактора — сила, продолжительность и повторяемость его воздействия. Так, кратковременные и редкие морозы и засухи обычно не ограничивают возможность распространения вида в данном районе, но особенно жестокая засуха или очень сильный мороз приводят к необратимым повреждениям тканей.
  ● В экологии растений принято выделять два типа оптимумов (или экологических ареалов) вида - аутэкологический (физиологический, потенциальный) и синэкологический (фитоценотический, фактический). Первый подразумевает те условия, которые вид потенциально может занять при отсутствии конкуренции с другими видами. Он свойствен виду, отражает его физиологические возможности, соответствует оптимальным значениям абиотических факторов, при которых может наблюдаться наилучший рост растения (наибольшее накопление биомассы и т. п.).
 Аутэкологический оптимум может быть выявлен в одновидовых группировках-(например, в посевах или посадках). Условия среды, в которых вид играет наибольшую роль в естественном растительном покрове, конкурируя при этом с соседями, — оптимум синэкологический. Он формируется под влиянием всего комплекса взаимодействий в фитоценозе и выявляется в естественных сообществах, а из-за зависимости от конкурентной обстановки не является для вида неизменным. Синэкологический оптимум, как правило, уже аутэкологического. Поэтому в ботанических садах и других специально поддерживаемых посадках многие растения растут далеко за пределами своих естественных ареалов.
Соотношение аут- и синэкологического оптимумов зависит от жизненных стратегий видов и используется при описании их экологических ниш (см. разд. 5.6). У некоторых растений эти оптимумы совпадают, а у некоторых нет. Например, у сосны обыкновенной (Pinus sylvestris) аутэкологический оптимум приходится на умеренно влажные почвы, а фи- тоценотический находится в совершенно других условиях — в области очень сухих и очень влажных почв (рис. 3.3). Так, в Европейской России сосна на умеренно влажных и достаточно богатых почвах вытесняется более конкурентоспособной в этих условиях елью (Picea abies). А на сухих песках и сфагновых болотах она играет большую роль в растительном покрове, господствует в древесном ярусе, образуя сосняки.
Правило экологической индивидуальности видов. Часто то, что оптимально для одного вида, вызывает угнетение другого. Разнообразие видов проявляется и в положении критических точек экологических кривых. Они могут быть по-разному смещены от центра диапазона значения фактора, а также тесно сближены или широко расставлены. Поэтому, с одной стороны, можно выделить виды, приспособленные к жизни при разной интенсивности действия фактора (например, светолюбивые и тенелюбивые). С другой стороны, ряд видов может жить только в очень стабильных условиях, а другие выдерживают широкие колебания значений фактора. Для обозначения первых употребляется приставка стено-, а вторых — эври-. Так, если рассматривается тепловой фактор, то виды, живущие в узком диапазоне температур, — стенотермы, а в широком - эвритермы (рис. 3.4).
Индивидуальные наборы кривых по всем факторам, которыми могут быть охарактеризованы все виды, отражают сформулированное Л. Г. Раменским (1924) правило экологической индивидуальности видов: виды экологически индивидуальны, имея индивидуальный набор приспособлений к среде, особым образом, будучи распределены в ней, занимая уникальное место в жизни сообществ, по-своему приходя и уходя из него. Генетическое разнообразие организмов обусловливает то, что нет двух видов, идентичных по адаптивным возможностям. Более того, каждая особь эколого-генетически индивидуальна, и поэтому возможности реагирования на факторы среды и возможности адаптации к ним различны и у всех видов, и у всех особей.
 ● Закон совместного действия факторов. Правило совместного (совокупного) действия факторов было установлено в 1909 г. немецким агрохимиком и физиологом растений А. Митчерлихом и названо им законом эффективности факторов (или законом физиологических взаимосвязей). Он подчеркнул, что урожай сельскохозяйственных культур всегда зависит от действия многих факторов. При этом имелось в виду, что можно по отдельности изучить влияние разных факторов и потом суммировать результаты, т.е. сначала не учитывалось взаимодействие факторов и разные влияния их в определении жизнеспособности растений.
Но экологические факторы взаимосвязаны и действуют всегда совокупно. При этом изменение одного из них часто ведет к изменению других (например, иссушение обычно возрастает с ростом температуры). Именно совместное действие факторов, взаимное их усиление или ослабление определяют эффект воздействия на организм и успешность его жизни. Б. Бауле (1918), подробно разрабатывавший идею совместности действия факторов среды, назвал это законом совокупного действия (или законом совместного действия факторов). Дополнил и развил его А. Тинеман, и теперь имена всех этих исследователей часто включают в название закона. Формула Митчерлиха - Бауле была первым математическим выражением явления взаимодействия факторов, и тем самым работы А. Митчерлиха и его последователей стимулировали изучение многофакторных зависимостей в экологии, сельском хозяйстве и смежных дисциплинах.
Опыты показывают, что факторы среды часто взаимодействуют таким образом, что при экстремальных значениях одного из них Диапазон устойчивости к другим факторам сокращается. Так, при экстремальной температуре организм обычно выживает в более узких пределах влажности, чем при оптимальной. Часто имеет значение последействие факторов, которые влияли на растение ранее. Например, жизнь побегов данного года сильно зависит от того, каковы были условия предыдущих сезонов, когда закладывались почки, формировались защитные структуры, образовывались семена. Таким образом, при изменении одних экологических факторов меняется относительное влияние других (изменяются зоны толерантности, положение оптимума, масштабы и формы реагирования на каждый фактор). Поэтому методической основой факторальной экологии служат комплексные подходы, использующие приемы многофакторного эксперимента и многомерного математического анализа.
 ● Принцип ограничивающих факторов и закон толерантности. На организм действует много факторов, но в совокупном давлении среды часто выделяют факторы, сильнее всего ограничивающие успешность его жизнедеятельности. Идея о том, что в конкретных условиях выносливость организма определяется «самым слабым звеном» его экологических возможностей, впервые была обоснована немецким агрохимиком Ю. Либихом в 1840 г. Рисуя бочку с отверстиями, он указывал, что уровень жидкости в ней определяет только нижняя дыра. Ю.Либих исследовал в основном влияние химических веществ, находящихся в минимуме. Поэтому выявленная закономерность была названа им законом минимума.
Развивая идею Ю. Либиха, Ф. Блэкман (1909) предложил принцип ограничивающих факторов. Он гласит, что для организма наиболее значим фактор, больше всего отклоненный от оптимальных для него значений. Именно эти ограничивающие, или «лимитирующие», факторы среды, имеющие в конкретных условиях значения, близкие к критическим, и ограничивают возможность существования вида в этих условиях, несмотря на оптимальные значения других факторов. Так, в приполярных районах для растений лимитирующим фактором обычно бывает тепло, а в тропической пустыне — вода. В 1913 г. ту же закономерность сформулировал в виде закона толерантности американский специалист по экологии водных животных В. Шелфорд. Он акцентировал внимание на том, что жизнедеятельность лимитируют и минимальные, и максимальные значения фактора, а диапазон между ними определяет величину выносливости (толерантности) организма к данному фактору.
Впоследствии закон толерантности был дополнен. Указывалось, что неоптимальные условия по одному фактору могут снижать толерантность по другим, и конкурентные отношения также могут мешать использованию оптимальных условий среды. С другой стороны, организмы могут иметь очень разные диапазоны толерантности по разным факторам. Так, стеногалинные виды (например, солянки — Salsola) с узкими диапазонами по параметру засоления могут иметь широкие диапазоны выносливости по отношению к теплу (эвритермность) и т.д. При этом виды с широкими диапазонами по всем факторам (эврибионты) наиболее распространены. Узкий же диапазон толерантности — проявление специализации видов (стенобионтов).
   ● Компенсаторные закономерности. Поскольку любой фактор может быть лимитирующим, все они важны для существования организма. Положение о незаменимости фундаментальных факторов связывают с именем В. Р. Вильямса, который в 1949 г. жестко сформулировал правило: полное отсутствие в среде фундаментальных экологических факторов (свет, вода, биогены и т.д.) не может быть заменено другими факторами. Так, на Крайнем Севере недостаток тепла полностью ничем не заменить.
Хотя ни один фактор не способен вполне заменить другой, возможна частичная компенсация. Это отражено в законе компенсации (эффект взаимозаменяемости) факторов, сформулированном в 1930 г. Э. Рюбелем. Отмечалось, что на севере влияние на результаты фотосинтеза продолжительного летнего освещения частично компенсирует недостаток там тепла, а в теплице недостаток света отчасти может быть компенсирован обилием диоксида углерода.
Многочисленные данные по компенсаторным закономерностям были получены при изучении минерального питания растений. К. А. Куркин (1976) показал, что на лугах при уменьшении влажности почвы повышается содержание в ней нитратов, а при высокой обеспеченности азотом растения лучше переносят засуху. Экспериментально обнаружено, что потребность в некоторых ионах может зависеть от снабжения растения другими соединениями. Отмечено также, что хотя азот как элемент незаменим, для большинства растений взаимозаменяемы источники азотного питания — ионы аммония и нитрат-ионы.
 ● Правило относительного постоянства местообитания. Компенсаторный эффект отражен также в известном правиле постоянства местообитания (или правиле замещения), сформулированном в начале XX в. В. В. Алехиным. Он подчеркивал, что в природе одни условия среды могут до некоторой степени быть замещены другими, что позволяет одним и тем же растениям произрастать в довольно разных местообитаниях. Сходное экологическое действие может оказывать разная совокупность факторов. Например, степные растения, продвигаясь на север, переходят на южные склоны или на теплые известковые почвы.
Близко по смыслу и ботанико-географическое правило предварения В. В. Алехина, которое гласит, что плакорный вид (и биоценоз) предваряется на юге или на севере в соответствующих биотопах (там условия существования для него меняются мало в связи с меньшей или большей инсоляцией склонов разной экспозиции). Так, в ряде случаев формируются фрагменты растительности, соответствующие более северным или южным зонам (например, степные участки в тайге или участки леса в степной зоне) (рис. 3.5). Однако эти экстразональные сообщества обычно беднее видами.
 ● Правило селективности действия фактора. Эффект действия экологических факторов будет неодинаковым при различных состояниях организма. Ослабленные и угнетенные особи сильнее страдают в неблагоприятных условиях. Уязвимы также растения, находящиеся в старческом состоянии или на начальных периодах онтогенеза, так как с возрастом меняется структура тканей (например, развиваются дополнительные защитные слои покровов), мощность и расположение органов. Ю. Одум (1986) в этой связи указывает, например, что взрослый кипарис может расти и с постоянно погруженными в воду корнями, и на сухом холме, но для развития его проростков необходима влажная, но незаливаемая почва.
Необходимо учитывать также генетическую неоднородность популяций. Экологические факторы могут по-разному действовать на вегетативно и генеративно размножающиеся растения. Неодинаково они действуют и на различные функции организма. Так, оптимум для одних процессов (например, дыхания) — не есть оптимум для других (например, фотосинтеза).
Выносливость организмов может зависеть и от их пола. Так, мужские особи обычно страдают и элиминируются больше, но у них также отмечается и более частое появление мутантных форм, в том числе перспективных с точки зрения выработки новых адаптаций к ужесточившимся условиям. В экологическом мониторинге на учете пыльцевых зерен (мужских заростков), отклоняющихся от нормы, основан один из методов контроля состояния окружающей среды (О. Ф. Дзюба и др., 2005 и др.).

Вопросы для контроля изучаемого материала
1. Каковы основные закономерности действия экологических факторов?
2. Какие экологические факторы существуют?
3. Какие факторы влияют на экологическую ситуацию?
4. Какие из экологических факторов оказывают наибольшее влияние?
5. Для чего важны экологические факторы?
6. На что влияют факторы окружающей среды?
7. В чем суть компенсаторных закономерностей?
8.  Что такое принцип ограничивающих факторов и закон толерантности?
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