Лекция 7. Исследователи экологической морфологии растений.   

Цель лекции: Раскрыть сущность понятия экологической морфологии растений.     

      Основные вопросы: 
1.Исследователи экологической морфологии растений.
2.  Вопросы эволюции жизненных форм растений.
3. Эколого-фитоценотические стратегии растений.
4. Системы типов эколого-фитоценотических стратегий.

1. Исследователи экологической морфологии растений.
●  В советских системах жизненных форм всегда уделялось большое внимание детальной морфологии растений (Г. Н. Высоцкий, 1915; В. В.Алехин, 1930; Б.А. Келлер, 1933; Е. М.Лавренко, 1935 и др.). Многими исследователями были предложены частные системы для отдельных групп растений или регионов (В. Р. Вильямсом и А. М. Дмитриевым — для луговых трав, А. И. Мальцевым — для сорняков, В. В. Скрипчинским и М.В.Сеняниновой-Корчагиной — для Ленинградской области, Г. Н. Высоцким, М.С. Шалытом, В. Н. Голубевым — для степей и др.). Во всех этих системах в основу был положен принцип разделения растений на деревья, кустарники, полукустарники, кустарнички, травы, которые далее делились по типу строения надземных и подземных органов. 
  ● Разработанные специально для растительного покрова конкретных регионов, эти системы подробны, корректны и удобны. Некоторые авторы при определении жизненных форм включили в рассмотрение также позицию растения в сообществе.
 ● Обобщив работы, сделанные в первой половине XX столетия, свою систему жизненных форм растений в 1960-е гг. предложил основатель отечественной школы экологической морфологии растений И. Г. Серебряков. Его система базируется на признании исторически сложившегося соответствия структуры и функции растений и нацеливает на рассмотрение эволюции жизненных форм. Так, от одноствольного предка могут быть выведены разные варианты деревьев (лиановидные, суккулентные, стелющиеся, древесные подушки) и далее прослежены эволюционные линии к кустарникам, травянистым поликарпикам и монокарпикам.
 ● Система И. Г. Серебрякова строго иерархична. Все жизненные формы растений он разбивает на 4 отдела: древесные, полудревесные, травы наземные и водные. Каждый отдел разделен на типы (например, древесные — на деревья, кустарники и кустарнички, полудревесные — на полукустарники и полукустарнички); каждый тип — на множество дробных единиц (всего 8 рангов подразделений). Поскольку, как и в системе К. Раункиера, эти жизненные формы характеризуют адаптацию растений к переживанию неблагоприятных условий, их соотношение во флоре различных зон неодинаково. Так, для влажных тропических районов характерны преимущественно деревья и кустарники, для районов с холодным климатом — кустарники и травы, а в жарком и сухом климате много однолетников и т.д. Высокая экологическая информативность системы И. Г. Серебрякова способствует широкому использованию ее в общеэкологических и фитоценотических исследованиях.

2. Вопросы эволюции жизненных форм растений. 
● Эволюционные построения, касающиеся жизненных форм растений, появились намного позже утверждения дарвинизма, к началу XX в. При этом ботаников давно волновал вопрос о филогенетических отношениях между деревьями и травами. Еще в XIX в. А. Н. Красновым была высказана мысль о первичности древесных форм. Он также предположил, что однолетние травы являются новейшими образованиями, произошедшими при «вырождении» древесных типов, и связывал эти процессы с тектоническими и палеоклиматиче- скими событиями, особенное значение придавая похолоданию. Позднее о первичности древесной жизненной формы у покрытосеменных писали многие ботаники (М. П. Голенкин, А.А. Грос- сгейм, Б. М. Козо-Полянский, А.Л.Тахтаджян, Р. Веттштейн и др.). В 1905 г. Г.Галлир описал эволюционную цепочку от древнейших магнолиевых к лианам, кустарникам, многолетним травам и однолетникам. В 1930-х гг. Дж. Корнер изложил по этому поводу «теорию дурьяна» (по названию растения Durio zibethinus). А в 1940-е гг. М. Г. Поповым был предложен термин «соматическая редукция», вошедший в название теории, описывающей происхождение от деревьев более мелких жизненных форм.
  ● К. Раункиер также считал, что климат времени начала эволюции покрытосеменных был равномерно теплым и влажным, подобным влажно-тропическому, в котором господствуют фанерофиты. Поэтому древесные растения следует поставить в начало эволюционного пути жизненных форм покрытосеменных. В сухом и холодном климате рост крупных деревьев затруднялся, размеры их уменьшались и через кустарники они преобразовывались в низкорослые хамефиты. При дальнейшем ухудшении климата возникли формы с более защищенными (снегом, подстилкой) почками — гемикриптофиты, а далее и полностью скрывающие почки криптофиты. В пустынях же появились предельно сократившие жизненный цикл терофиты.
С этих позиций главным содержанием процесса эволюции жизненных форм у покрытосеменных было сокращение продолжительности жизненного цикла и соответствующие анатомо-морфологические изменения побегов. 
 ● Для древовидных растений эволюцию жизненных форм подробно рассмотрели И. Г. Серебряков и его последователи. Ботанико-географические и филогенетические соображения нашли подтверждение в палеоботанических материалах. Так, самые древние порядки покрытосеменных состоят только из древесных форм, и произошли они от голосеменных, среди которых травы отсутствуют. Среди травянистых покрытосеменных водные формы произошли от наземных. Вторичными в большинстве случаев являются и однолетники, продолжающие приспособление к засушливым условиям. 
 ● Таким образом, реконструированная в середине XX в. эволюция жизненных форм покрытосеменных растений, вероятно, в основном шла таким путем: деревья — кустарники — травы многолетние — травы однолетние и водные. При этом редукционная соматическая эволюция разделилась на две основные линии — на криофильную (в холодных условиях) и ксерофильную (в аридных условиях). 
  ● Концепция соматической редукции как основного направления эволюции жизненных форм растений была принята большинством ботаников и хорошо аргументирована данными сравнительной анатомии, морфологии, палеоботаники, ботанической географии. При этом конкретные пути эволюции жизненных форм в пределах основного направления были разнообразны в разных регионах и в разные эпохи. Так, по мнению ряда авторов, эволюция древесных форм сначала шла по линии увеличения размеров, а затем под влиянием ухудшения климата во внетропических областях — в сторону уменьшения их и потери одревеснейности. Но в некоторых случаях мог быть другой ход развития. Так, у полыней (Artemisia) при аридизации климата происходил переход от мезофильных многолетних трав к ксерофильным полукустарничкам, у которых почки приподняты над почвой (вероятный уход от обжигающего действия песка в пустынях и полупустынях).\
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 ● Фитоценотипы и эколого-фитоценотические стратегии. 
   Фитоценотипы — это группы видов, выделенные по роли в организации сообществ. К. А. Куркин (2002) определяет их как типы позиций, которые виды занимают в фитоценозе, ролей, которые они в них играют, и свойств, которые эти позиции и роли предопределяют. Сначала к выделению фитоценотипов подходили с количественных позиций, отделяя преобладающие по массе виды (доминанты) от видов, обладающих меньшей биомассой, но потом стали рассматриваться и качественные критерии с акцентом на средообразующую роль видов.
 ● Наиболее популярная система фитоценотипов принадлежит В. Н. Сукачеву и Г. И. Поплавской. В ней особое внимание уделено эдификаторам (от лат. aedificator — строитель) — средообразующим видам. Эдификаторы формируют среду сообщества и во многом определяют существование в нем других видов. Соэдифи- каторы и ассектаторы (соучастники) — подчиненные малообильные виды, не вносящие существенного вклада в фитоценотиче- ские отношения, они должны к этой среде приспосабливаться. 
 ● Система В. Н. Сукачева хорошо применима к лесам, где деревья во многом определяют состав нижних ярусов. Термины эдификатор- ность и доминантность не являются синонимами. Эдификатор — частный случай доминанта, так как нет прямой связи между фитомассой и средообразующей ролью вида. Не всякий доминант становится эдификатором и так сильно влияет на среду, что обусловливает состав прочих видов. Например, эфемероиды весеннего леса — доминанты, но не являются эдификаторами, неправомочно считать эдификаторами и доминантов тундровых и пустынных сообществ.
 ● Эколого-фитоценотические стратегии — это способы выживания популяций растений в сообществах и экосистемах (Б. М. Миркин и др., 1989). J.P. Grime (2001) пишет в этом случае о группах сходных генетически определенных признаков, которые часто повторяются среди видов или популяций растений, проявляясь в экологическом сходстве. Фитоценотипы и эколого- фитоценотические стратегии — дополняющие друг друга понятия. К.А. Куркин (2002) подчеркивает, что фитоценотипы показывают отношение растений к фитоценотическому стрессу (создаваемому средообразователями), а типы жизненных стратегий отражают способы адаптации растений к любому стрессу (вызываемому и абиотическими, и биотическими факторами). Таким образом, понятие «фитоценотип» менее универсально, так как может использоваться только для оценки поведения видов внутри сообществ с высоким уровнем взаимосвязей между растениями. А эколого-фитоценотические стратегии (или типы поведения) — наиболее обобщенные характеристики видов, отражающие способ выживания в самых разных условиях (в разных экотопах, сообществах, при разных режимах нарушений). Они позволяют объяснить реакцию любых видов в любых экотопах на стрессы и нарушения любого типа.

4. Системы типов эколого-фитоценотических стратегий.
● Первый вариант системы жизненных стратегий растений в конце XIX в. предложил Дж.Маклиод. Использовав социально-политические аналогии, он разделил растения по способу выживания на «капиталистов» и «пролетариев». Первые затрачивают основную энергию на поддержание взрослых особей и зимуют с «капиталом» из многолетних тканей (стволы, ветви, корневища, клубни и пр.). А «пролетарии», не имея «капитала» многолетних органов, зимуют в виде семян, которых образуют очень много. Таким образом, первая система типов стратегий растений была одномерна и основывалась на учете одного свойства — роли репродуктивного усилия в выживании вида.
 ● В середине XX в. эти типы стратегий были фактически переот- крыты П. МакАртуром и Э. Уилсоном (1967), которые описали их как результат двух типов отбора. В одном случае эволюция организмов идет в направлении увеличения затрат на размножение (r-отбор), а во втором — на поддержание жизни взрослого организма (К-отбор). Хотя эти стратегии были разработаны для животных, они хорошо соответствовали стратегиям растений-«пролета- риев» и «капиталистов». В 1970-е гг. эти эколого-эволюционные идеи развил Э. Пианка. При этом он специально подчеркнул, что в природе чаще встречаются организмы с переходными типами стратегий (например, луговые травы и часто образуют довольно много семян, и имеют зимующие многолетние органы). Двумерный вариант типов стратегий отражает отношение растений к двум факторам и показывает возможность выживания их в условиях разной степени благоприятности и нарушенности. Первоначально в 1938 г. Л. Г. Раменский разделил все виды на три «ценобиотических типа» — виолентов, патиентов и эксплерентов. Виоленты (от лат. violentia — насилие, сила) — конкурентно мощные растения, энергично развивающиеся, захватывающие территорию и удерживающие ее за собой, подавляя соперников энергией жизнедеятельности и полнотой использования среды. Патиенты (от лат. patientia — терпеливость, выносливость) выживают благодаря выраженной выносливости к крайне суровым условиям. А эксплеренты (от лат. explere — наполнять), имея низкую конкурентоспособность, могут очень быстро размножаться и расселяться, захватывая освобождающиеся территории, однако они так же легко вытесняются потом более сильными видами. Л. Г. Раменский уподобил виоленты — львам, патиенты — верблюдам, эксплеренты — шакалам.
● В 80-е гг. XX в. подобные стратегии выделил Дж.Ф. Грайм, сделав акцент на функциональном аспекте жизни растений. Он подробно обосновал выделение двух важнейших факторов дифференциации местообитаний растений — стресса и нарушений. Под стрессом Дж.Ф. Грайм понимал набор явлений, ограничивающих фотосинтетическую продукцию (недостаток света, воды, минерального питания, неоптимальные температуры). Нарушения же связаны с частичным или полным разрушением биомассы растений, возникающим в результате деятельности фитофагов, патогенов, человека, ветра, мороза, засухи и т.п. 
 ● Реакции представителей трех основных типов жизненных стратегий на стресс фундаментально отличаются: рудералы (от лат. ruderis — мусорный) формируют хотя бы минимальное число семян, конкуренты (от англ, competitor — конкурент) усиливают поглощение ресурсов, а стресс-толеранты (от англ, stress-tolerant — устойчивый к стрессу) обеспечивают лучшую сохранность уже поглощенных ресурсов. Нарушения губительны для стресс-толерантов и конкурентов, но создают возможность для вспышки численности рудералов.
 ● Графически эта система типов стратегий часто изображается в виде треугольника. Стороны его лежат на векторах, показывающих усиление / ослабление нарушений и ухудшение / улучшение условий (рис. 5.5). Углы треугольника соответствуют крайним возможным типам местообитаний и обозначены буквами С, R, и S в соответствии с первичными типами стратегий. Верхний угол показывает исходно наиболее благоприятные и наименее нарушенные местообитания (соответствуют С-видам). Левый нижний угол соответствует наиболее нарушенным местообитаниям (местообитания R-видов), а правый нижний угол свидетельствует об исходно неблагоприятных условиях (местообитания S-видов). Области внутри треугольника, обозначенные сочетаниями букв, отмечают вторичные (переходные) типы стратегий. Отдельные виды — это точки на плоскости данного треугольника, и чем ближе точка располагается к какому-то углу, тем ярче выражена эта стратегия у данного вида.
 ● Сочетание у одного вида ярко выраженных признаков разных типов стратегий невозможно: за совершенствование одних показателей приходится расплачиваться другими. Здесь в скрытой форме присутствует одна из организующих идей современной эволюционной экологии — идея компромисса (трейдоффа), указывающая на отрицательную корреляцию между отдельными признаками жизненных циклов. С 1980-х гг. в экологии широким фронтом ведутся работы, в которых в основном методами оптимизационного моделирования исследователи пытаются установить, какие комбинации признаков жизненных циклов организмов приближаются к оптимальным, а какие маловероятны или недопустимы.
 ● В последние десятилетия XX в. в Великобритании проведено масштабное экспериментальное определение типов экологических стратегий двух сотен видов растений на основе показателей морфологии и относительной скорости роста, а также изучены физиологические, биохимические и экологические особенности тестируемых видов британской флоры (J.P. Grime et al., 1988; J. Р. Grime, 2001). Многие параметры оказались тесно скоррелированы друг с другом. Эти материалы позволили прогнозировать изменение растительности Британских островов при увеличении глобальной температуры и возможную реакцию растений на увеличение концентрации СО2 в атмосфере (J. Р.Grime et al., 1996 и др.). Однако корректное определение в полевых условиях многих из этих параметров для большого числа видов затруднительно. 
  ● В. И. Пьянков и Л. А. Иванов предложили более доступные методы идентификации жизненных стратегий растений бореальной зоны. Акцент был ими сделан на морфологическом и химическом аспектах, а особое внимание обращалось на различия растений разных стратегических групп по биомассе, вкладу в нее основных органов, содержанию N и соотношению C/N. Этот подход может быть полезен при массовой идентификации типов эколого- фитоценотических стратегий в естественных условиях (В. И. Пьянков, Л.А. Иванов, 2000, 2001). Их инвентаризация в реальных ландшафтах даст полезные материалы для экологического мониторинга и построения прогнозов реакции растительного покрова при глобальных изменениях климата и разнообразном антропогенном вмешательстве.

Вопросы для контроля изучаемого материала
1. Каких исследователей экологической морфологии растений вы знаете?
2. Что такое рудералы. Приведите примеры?
3. Каковы основные принципы эколого-фитоценотических стратегий?
4. Какие существуют типы эколого-фитоценотических стратегий и чем они отличаются?
5. Как эколого-фитоценотические стратегии связаны с конкуренцией за ресурсы в растительных сообществах?
6. Как классифицируются растительные сообщества на основе стратегий их компонентов?
7. Какую роль играют эколого-фитоценотические стратегии в динамике и сукцессии растительных сообществ?
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