Лекция №1
Типология ареалов
Сравнительный анализ значительного числа ареалов показывает, что их разнообразие может быть сведено к какому-то ограниченному числу типов. При анализе и сопоставлении серии карт ареалов тех или иных групп растений или животных обнаруживаются сходство и различия в их конфигурации и размерах, что позволяет выявить некоторые общие закономерности их географического распространения.
Различия в размерах и широтной (зонально-поясной) приуроченности положены в основу самой общей типизации ареалов и выделения тропического, бореального, арктического типов распространения.
Широтное положение является одним из основных географических признаков и в первую очередь определяется климатическими факторами, особенно термическими, прямо или косвенно влияющими на распространение большинства видов.
Существенные различия между ареалами одной широтной принадлежности выявляются по градиенту океан-суша, особенно во внетропических широтах Северного полушария, в связи с отчетливо выраженным нарастанием континентальности на обширных пространствах Евразии и Северной Америки. Так, в гумидных областях Евразии выявляются группы ареалов, восточные границы которых доходят до Волги, Урала, западного края Среднесибирского плоскогорья, проходят по водоразделу бассейна Охотского моря.
При типизации ареалов может быть использован один из основных признаков - их размеры. Наряду с очень узкими, занимающими территории в несколько квадратных километров и меньше, встречаются широкие ареалы, которые охватывают целые регионы, материки и даже весь земной шар. Иногда вид ограничен в своем распространении локальным районом, естественной географической (или биотической) областью. Такие виды называются эндемичными или просто эндемиками, а ареал - эндемичным.
Особенно узкие ареалы типичны для островных, пещерных форм, обитателей горных долин или верхних поясов горных хребтов. Нередки весьма узкие ареалы у нелетающих видов насекомых.
Обилие эндемичных видов всегда отражает долговременность развития флоры и фауны в том или ином регионе, относительную стабильность природных условий на протяжении геологически длительного времени. Не менее важна географическая изоляция, т.е. обособленность той или иной территории (острова, отдельные горные вершины). Контрастность условий существования, быстрая их смена в пространстве определяют обилие эндемиков в горных регионах. На равнинах с постепенно меняющимися условиями расселение видов происходит более свободно и эндемизм развит слабее.
С эволюционной точки зрения формирование эндемичных ареалов - результат различны процессов. В связи с этим выделяют палео- и неоэндемики. Особенно много эндемиков на затерянных в океанах островах, длительное время изолированных: на о-ве Св. Елены примерно 85% видов растений эндемичны, на Гавайских островах - почти 97%. В то же время, например, на Британских островах, недавно отделившихся от материка, эндемичных видов практически нет. Это объясняется различием во времени, необходимом для становления и обособления в условиях изоляции новых видов. Таким образом, высокая доля эндемиков на о-ве Св. Елены и Гавайских островах, в отличие от Британских, обусловлена прогрессивным развитием таксонов в условиях длительной изоляции, закрепляющей изменения, ведущие к формированию новых таксонов. Это неоэндемики, прогрессивные эндемики.
Эндемичный ареал характерен также для гинкго - единственного представителя семейства гинкговых, господствовавших в позднем мезозое и палеогене в лесах Северного полушария. В настоящее время ареал гинкго двулопастного охватывает только небольшую территорию Китая. Эндемичен ареал вельвичии удивительной, которая обитает в приморской полосе пустыни Намиб и является представителем древних голосемянных. Эндемичны ареалы гаттерии, кистеперых рыб. Для таких эндемиков характерна систематическая изолированность, они не имеют в составе окружающей флоры и фауны близких сородичей. Формирование подобных ареалов - результат вымирания видов на значительной части области их распространения в другие периоды, при иных географических и экологических условиях. Это палеоэндемики, или реликтовые эндемики.
Подавляющее число видов характеризуется в той или иной степени ограниченным распространением, однако при этом их ареалы охватывают не слишком малые пространства. Различают космополитные, или всесветные, ареалы. Этот термин применяют по отношению к таксонам, распространение которых охватывает несколько частей света или протягивается от умеренных до тропических широт. Космополитными ареалами обладают многие виды водных растений и морских животных, обширен ареал кокосовой пальмы, тростника обыкновенного, кашалота (Physeter), дельфина (Grampus griseus), касатки (Orcinus orca). Из наземных животных космополитами стали определенные насекомые-синантропы. В строгом смысле слова к космополитным относятся ареалы таксонов более высокого ранга, чем вид.
Между систематическим рангом группы и размером ареала существует корреляция: чем выше ранг группы, тем большую площадь она занимает, хотя эта закономерность не универсальна.
Следует сказать, что величина ареала зависит от того, как поднимается современной систематикой объем того или иного таксона. Если, например, вид ветреница дубравная (Anemone nemorosa) принимается в широком объеме, то его ареал простирается от Северной Америки через Европу до Восточной Азии. Если же мы выделяем американскую, сибирскую и восточноазиатскую формы как особые виды, то вид собственно ветреницы дубравной (в узком объеме) не будет выходить за пределы Европы.
Формы ареалов, т.е. их очертания, столь же разнообразны, как и величина. В умеренных областях, а также в высоких широтах Северного полушария ареалы ряда видов вытянуты с запада на восток и значительно меньше - с севера на юг, что объясняется особенностями распространения климатических условий.
В горных странах ареалы многих видов вытянуты вдоль хребтов и часто укладываются в один из высотных поясов - лесной, субальпийский и т.д. В некоторых случаях ареалы приобретают линейную форму. Они свойственны многим околоводным или водным организмам, особенно обитателям литорали.
Центры таксономического разнообразия
Анализ распределения видов в пределах ареала рода или подвидов в ареале вида показывает, что оно чаще всего бывает неравномерным. Нередко на обширной площади род представлен всего одним или очень ограниченным числом видов, в то время как в какой-то определенной части родового ареала отмечается большое разнообразие видов. Область, в которой встречается наибольшее число видов данного рода, - это очаг или центр таксономического разнообразия.
Повышенная концентрация видов может быть обусловлена общей благоприятностью условий для существования видов данного рода. Если учесть, что становление видов - длительный процесс, центр разнообразия рассматривается как показатель значительной давности развития рода на этой территории. Центр разнообразия, как правило, занимает значительную часть ареала, в пределах которой и происходит процессы видообразования и центром происхождения данного таксона.
Область таксономического разнообразия иногда (но далеко не всегда) может совпадать с областью происхождения таксона. Возраст таксонов родового ранга относится к третичному периоду; за это время их ареалы в связи с глобальными изменениями климата претерпели многочисленные изменения (сокращения, расширение и т.д.) При этом часто возникали вторичные центры разнообразия, весьма удаленные от области происхождения. 
В ареале рода клен выделяются два центра таксономического разнообразия - один на востоке Северной Америки, другой - в Юго-Восточной Азии. Для суждения о том, какой из центров разнообразия является первичным, требуется обязательно привлечение данных о распространении таксона в геологическом прошлом.
При решении этих вопросов широко используют филогенетические методы, основанные на сравнительном изучении морфологии, кариологии и ареалов родственных форм. Особенно большое внимание уделяют хромосомной характеристике таксонов. Формы с большим числом хромосом обычно происходят от предков с низким числом хромосом (диплоидных), либо, чаще всего, при помощи скрещивания. Во многих родах и видах можно поэтому различать серии форм, где наряду с диплоидными встречаются формы с высокой степенью полиплоидии. Это позволяет восстановить область возникновения и пути расселения данных форм. Полиплоидные формы имеют обычно большую экологическую пластичность, что позволяет им распространяться в областях, не подходящих по климату их диплоидным предкам. Случается даже, что эти формы выживают после гибели диплоидных родителей в климатически неблагоприятные периоды. Так, однолетний мятлик представлен двумя подвидами: диплоидным с числом хромосом 2n =14, обитающим в Средиземноморье, и тетраплоидным с числом хромосом 2n = 28, который стал космополитным. Пырей ситниковый с прибрежных дюн представлен на Европейском побережье, от Балтики до Бискайского залива, формой с 2n = 28 хромосомами, на Средиземноморском побережье - формой с 2n = 42 хромосомами и на Черноморском - формой с 2n = 68 хромосомами. Таким образом, полиплоидия в этом случае растет с запада на восток (Лемме, 1973).
Центры происхождения культурных растений
Выдающийся русский ученый Н.И. Вавилов установил, что существуют центры возникновения культурных растений, которые, как и любые центры возникновения видов, характеризуются усиленной изменчивостью, а следовательно, и сосредоточением значительного числа сортов. Поскольку в таких центрах процесс развития видов идет интенсивно, они, как правило, характеризуются обилием гетерозиготных форм (получивших свои гены от разнородных по генетическим особенностям родителей, дающих расщепление признаков при дальнейшем размножении); у подобных форм отмечается разнородное по признакам потомство. Каждый из таких центров является местом возникновения и разнообразия большого числа видов культурных растений самого различного систематического положения. Центры, которые Н.И. Вавилов исследовал во время своих многочисленных экспедиций, расположены в горных странах, так как именно здесь значительная неоднородность территории вызывает и большое сортовое разнообразие. Н.И. Вавилов указывал, что для возникновения крупного центра исторического развития культурной флоры необходимы: 1) богатство местной флоры видами, пригодными для введения в культуру, и 2) наличие древней земледельческой цивилизации. Так, хотя в Египте и Месопотамии земледелие стало развиваться еще в древности, однообразие условий в этих странах помешало им стать центрами возникновения культурных растений. Оказалось, что подавляющее большинство культурных растений было завезено в Египет из соседних центров возникновения культурных растений (Передняя Азия и Средиземноморье, в меньшей степени - более южные районы Африки), а в Месопотамию - преимущественно из Передней Азии.
Н.И. Вавилов выделил восемь основных центров (очагов) происхождения культурных растений с некоторыми подразделениями второго порядка. В настоящее время насчитывают десять очагов возникновения культурных растений (Купцов, 1975): Переднеазиатский, Средиземноморский, Эфиопский (Абиссинский), Среднеазиатский, Китайский (Восточноазиатский, по Вавилову), Индийский (собственно Индийский, по Вавилову), Индонезийский (Индо-Малайский, по Вавилову), Мексиканский (Центральноамериканско​южномексиканский, по Вавилову), Перуанский (Южноамериканский, по Вавилову), Суданский (у Вавилова отсутствует). Последний занимает западные районы Судана.
В Переднеазиатском очаге, по-видимому, возникли культуры пшеницы однозернянки Triticum monococcum и двузернянки T. dicoccum, ячменя, ржи, дыни, тыквы, винограда, ряда плодовых деревьев (груши, алычи, черешни, граната, инжира) и кормовых трав (синей люцерны, эспарцета, посевной вики).
Средиземноморский очаг дал крупносемянный средиземноморский овес Avena byzantina, лен, мак, белую горчицу, маслицу, из огородных растений капусту, морковь, свеклу, лук, чеснок, спаржу, редьку.
Культурами, возникшими в Эфиопском очаге, являются сорго, клещевина, кофейное дерево, твердые и английские (28-хромосомные) пшеницы.
Со Среднеазиатским очагом связаны: мягкая пшеница и другие 42-хромосомные пшеницы, из бобовых горох, чечевица, нут, маш; здесь появились культуры конопли, сарептской горчицы, местные формы винограда, груши, абрикоса, яблони.
В Китайском очаге возникли культуры проса, гречихи, сои, канатника, а также хурмы, монгольского абрикоса, китайской сливы и вишни.
Богатый фонд тропических культур был создан в Индийском очаге: рис, цитрусовые, сахарный тростник, азиатские хлопчатники, манго. Индия - родина культурного огурца и баклажана.
Многие виды влажных тропиков взяты в культуру в Индонезийском центре: хлебное дерево, кокосовая пальма, мангустан, бананы, дуриан, а также черный перец, кардамон, гвоздичное дерево, мускатный орех.
В Мексиканском очаге были введены в культуру маис (кукуруза), обыкновенная фасоль, красный перец, американский хлопчатник-упленд Gossypium hirsutum, папайя, плодовая опунция, табак махорка.
Возделывание картофеля началось в перуанском центре; здесь введены в культуру томат, длинноволокнистый «египетский» хлопчатник Gossypium barbadense, турецкий табак Nicotiana tabacum.
Суданский очаг, хотя и более молодой, чем остальные, обогатил культурную флору голым рисом Oryza glaberrima, масличной пальмой, орехом кола и другими видами.
Каждый из этих центров занимает весьма обширные территории. Происхождение далеко не всех культурных растений связано с перечисленными десятью древнейшими центрами. Обогащение культурной флоры как совершалось в древние времена, так идет и в настоящее время. Вне территории центров происхождения оно бывает значительно реже. Поправки к некоторым конкретным данным, изложенным Н.И. Вавиловым, отнюдь не принижают заслуги этого ученого. Именно он поставил на научную почву поиски новых сортов культурных растений, что резко обогатило наши сведения по их географии и позволило создать в России уникальную коллекцию семенного материала для селекции
Лекция №2
Классификации растительности
Выявление закономерностей географического размещения биоценозов, важнейших особенностей структуры живого покрова того или иного региона требует их классификации, что необходимо и в практических целях. Классификация - это логическая операция, которая заключается в разбиении данного множества объектов на подмножества, или классы. Под классом понимается совокупность объектов, имеющих общие признаки, поэтому объекты данного класса отличаются от других объектов, которые этими признаками не обладают.
В природе существует бесконечное число биоценозов; в основе любой научной классификации лежит процедура выбора важнейших признаков, свойств, которые позволяют свести бесконечное множество биоценозов к какому-то ограниченному числу их типов. Сложность классификации биоценозов заключается в выборе признаков; можно классифицировать по видовому составу, по доминантам, по особенностям ярусной структуры с учетом доминантов, по набору жизненных форм или форм роста и т.д. как признано в настоящее время, различные свойства, признаки сообществ, которые могут быть положены в основу классификации, не изменяются параллельно друг другу. Сообщества динамичны, что тоже необходимо учитывать при классификации. Не существует одного какого-либо правильного подхода к классификации, известно несколько таких систем. Чаще всего при классификации биоценозов используются классификации растительности как ведущего компонента их структуры и состава.
В 1910 г. на 3-м Международном ботаническом конгрессе в Брюсселе принято решение считать основной единицей классификации растительности ассоциацию. Одно из лучших определений ассоциации принадлежит В.Н. Сукачеву (1957): «Ассоциация (тип фитоценоза) объединяет все фитоценозы, однородно участвующие в аккумуляции и трансформации вещества и энергии на поверхности земли, или, точнее, фитогеосферы. В соответствии с этим они характеризуются в основном однородным видовым составом, однородной структурой и однородным составом факторов среды, влияющих на фитоценологический процесс». Ассоциация - типологическая единица.
Согласно одному из принятых подходов в ассоциацию объединяются фитоценозы, сходные по видовому составу, при тождестве доминантов каждого яруса. Это определяет однородность структуры, высокое сходство экологических условий. Так, все фитоценозы, где доминантом 1-го яруса является ель, в кустарничковом ярусе доминирует черника, а в напочвенном покрове - зеленые мхи, объединяются в ассоциацию ельник-черничник- зеленомошник. Одинаковые доминанты и эдификаторы каждого яруса определяют экологию биоценоза, его влияние на все факторы внешней среды, с чем связано, в свою очередь, и сходство в подборе второстепенных видов.
Выделение ассоциаций по доминантам сопряжено с трудностями там, где развита полидоминантность. Так, во влажных тропических лесах, где в древесном пологе представлено много видов с примерно равным участием, доминантный подход неприменим. Полидоминантность свойственна многим травянистым (луговым, степным) и некоторым другим биоценозам.
Любая ассоциация характеризуется свойственной ей областью географического распространения. Это та территория, где сохраняется доминирование видов каждого яруса, и, следовательно, структурные особенности биоценоза. Каждая ассоциация охватывает определенный спектр экологических условий, формирование которых связано с теми или иными почвенно-геоморфологическими условиями. Иными словами, ассоциации локализованы в ландшафтной структуре территории. Смена сообществ, относящихся к разным ассоциациям, лучше всего улавливается на экологических профилях, охватывающих разнообразие местообитаний по рельефу. В связи с тем, что доминирование тех или иных видов определяется конкурентными взаимоотношениями и экологическими условиями, сообщества, относящиеся к одной ассоциации, в пределах области ее распространения распределены прерывисто.
Цель классификации растительности - не только выявить таксоны одного ранга (ассоциацию), отражающие эколого-географические связи на топологическом или ландшафтном уровне дифференциации биосферы. Таксономическая единица классификации растительности на региональном уровне - формация. В одну формацию объединяются ассоциации с одними и теми же доминантами и эдификаторами главного яруса. Таким образом, все ельники, где доминантом главного яруса является ель европейская, объединяются в формацию ели европейской. Формация ели европейской объединяет ельники-зеленомошники (черничники, кисличники и др.), ельники- долгомошники (с напочвенным покровом из мхов рода политрихум), ельники сфагновые, ельники сложные с подлеском из Лешины, липы и т.п. Область распространения (ареал формации), учитывая относительно большое разнообразие экологических условий, где возможно доминирование данного вида в главном ярусе, охватывает обширные территории и широкий диапазон почвенных и климатических условий.
Таксономическая единица самого высокого ранга - тип растительности. При ее выделении основное внимание обращается на принадлежность эдификаторов и доминантов к одной или сходным жизненным формам: например, хвойные леса с господством листопадных широколиственных пород (дуба, липы и др.); степи с господством многолетних микротермных ксерофильных травянистых растений (преимущественно дерновинных злаков) и т.д. Поскольку в основу выделения типа растительности положено сходство в наборе жизненных форм, то ареал типа растительности охватывает весь диапазон тех природных, в первую очередь климатических, условий, в которых функциональны адаптации этой жизненной формы. Известное единство условий среды на территории распространения типа растительности проявляется в первую очередь в особенностях гидротермического режима, соотношении тепла и влаги, наличии или отсутствии перерыва в вегетации, обусловленного отрицательными температурами и (или) засушливым сезоном. Ареал типа растительности очень велик, по рубежам тех или иных типов проводится зонально-подзональное деление растительного покрова.
Как было сказано выше, это не единственный подход к классификации, существуют системы, учитывающие преимущественно видовой состав (так называемые флористические) или строящиеся на особенностях местообитания. Последние известны как фитотопологические; при этом растительность подразделяют на основе различий в местоположении. Так, распространенное деление лугов на материковые (водораздельные) и поемные - пример фитотопологического подхода. В свою очередь, материковые луга дифференцируются на суходольные (формирующиеся на местообитаниях с атмосферным увлажнением) и низинные (где в режиме влагообеспеченности существенную роль играет и почвенно-грунтовое увлажнение). Известная классификация лесов украинско-белорусского Полесья П.С. Погребняка (1968) является фитоэкологической. Строится так называемая «эдафическая сетка», состоящая из двух координат: одна из них характеризует увлажнение, другая - богатство почвы. По богатству почвы выделяются четыре группы типов местообитаний (трофотопов): боры (наиболее бедные почвы); простые субори, сложные субори, дубравы (наиболее богатые почвы). В пределах каждого трофотопа на основе растительности отграничивают шесть типов, различающихся по увлажнению (гидротопов): очень сухие, сухие, свежие, влажные, сырые, болота. Таким образом, в этой классификации, по сути дела, представлены типы местообитаний, выделенные по свойственной им растительности.
Прямые и косвенные связи животного мира суши с растениями очевидны, что легло в основу представлений о биоме. Американские экологи для разграничения и характеристики совокупности растительности и животного населения крупных регионов суши взяли за основу единицу растительности примерно ранга типа со связанным с ним комплексом позвоночных. Эти «растительно-животные формации» получили от Ф. Клементса и С. Шелфорда название биомов - единиц, характеризующихся жизненными формами и доминирующими видами, например биом прерий. В различных весьма удаленных друг от друга территориях могут формироваться физиологически (по набору жизненных форм) сходные биомы, отличающиеся по систематическому составу входящих в них видов. Это типы биомов, например тип биомов степей и прерий, характеризующихся высоким сходством структуры и ритмики биоценозов и большими таксономическими различиями.
Многочисленные работы по установлению соответствия животного населения растительным ассоциациям, определяющимся доминирующими видами, дают противоречивые результаты. Подвижность животных, смена местообитаний в зависимости от стадий развития, по сезонам года и т.д. требуют дифференцированного подхода для разных групп животных. Очень подвижные животные - млекопитающие, птицы - больше связаны с формациями, чем с ассоциациями. Многие в соответствии с их образом жизни являются членами двух или нескольких сообществ, сменяя их в течение суток: нора находится в одном сообщества, а охотничья территория - в другом. В то же время эколого​географические связи отдельных групп животных оказываются шире или уже рамок классификационных единиц растительности. В связи с этим существуют отдельные подходы к классификации животного населения.
Лекция №3
Непрерывность биоценотического покрова – континуум
Непрерывность живого покрова, континуум - фундаментальная черта организации биосферы. Так, растительный покров одевает сушу сплошным ковром, при этом в почве корни растущих рядом особей переплетаются, а в наземных частях листва и ветви перекрывают друг друга, создавая «непрерывную ткань взаимовлияния».
Впервые представление о непрерывности растительного покрова было сформулировано выдающимся русским ученым Л.Г. Раменским, аналогичные представления были обоснованы в США в работах Г. Глизона. Согласно этим представлениям растительный покров - непрерывно меняющееся в пространстве сочетание популяций видов, при этом разные виды произрастают совместно в различных комбинациях и представляют собой плавно переходящие одно в другое меняющиеся сочетания. Поэтому на местности нет ясно ограниченных фитоценозов (топографический континуум), как нет четко очерченных фитоценозов в ходе развития сукцессии - во времени плавны и непрерывны переходы от одной комбинации совместно произрастающих видов к другой (временной континуум). В ходе сукцессии на гарях и вырубках в таежных регионах происходит смена березовых (одна из стадий сукцессии) лесов еловыми. Березняки и ельники - биоценозы, хорошо отличающиеся друг от друга видовым составом, структурой и т.д. Однако в течение длительного времени, пока ель, постепенно поселяясь и развиваясь под пологом березы, не выйдет в первый ярус и не произойдет отмирание березы, трудно отделить березняки от ельников. Так же постепенно во времени происходит смена животного населения, что определяет непрерывность, плавность смены и биоценозов.
Л.Г. Раменским (1924) впервые были обоснованы методы изучения непрерывного распределения растений в связи с действием отдельных (или группы) экологических факторов, получившие впоследствии название градиентного анализа. Используя этот метод, исследования растительности и биоценозов проводят через определенные интервалы градиента условий существования, например по комплексному градиенту абсолютной высоты при подъеме в горы через 100 м или по градиенту глубины снежного покрова через 10 см. Изменение численности (обилия) организмов вдоль ряда градиентов среды описывается колокообразными кривыми, которые имеют тенденцию варьировать независимо друг от друга и часто широко перекрываются. Это показатель того, что популяция каждого вида предъявляет специфические требования к среде, избирательна по отношению к условиям местообитания, имеет и собственные области доминирования. Непрерывное замещение одних видов другими вдоль градиента условий среды и есть континуум.
Концепция континуума живого покрова базируется на двух положениях: представлении об экологической индивидуальности видов и непрерывности изменений факторов среды в пространстве и во времени. Растительный покров может быть представлен как структурный континуум, где выделяются участки, относительно однотипные по составу, структуре и иным признакам, и переходные, смешанные по составу комбинации видов. Переходные полосы, то более, то менее широкие, как правило, всегда уже самих однотипных участков. Резкость, выраженность переходной полосы зависит прежде всего от различий в условиях среды; хорошо выделяются «перерывы в непрерывности», например при смене различных по составу и структуре почвообразующих пород.
Прерывистость, крутой переход от одного однотипного участка к другому, может быть связана с существованием пороговых величин в непрерывно изменяющихся условиях среды, наличием переломных пунктов в изменении прямодействующих экологических режимов. Как показала В.Д. Александрова (1969), здесь «при глубине снега не более 12 см солнечная радиация нагревает подстилающую поверхность выше точки таяния льда еще при отрицательных температурах воздуха, вызывая образование снежных парников за месяц и более до того, как начнет освобождаться от снега остальная поверхность тундры». При большей глубине снега такого эффекта уже не наблюдается, и, таким образом, мощность снегового покрова в 12-13 см является границей смены доминирующих видов и самих фитоценозов.
Экологические свойства видов в процессе эволюции формировались не в условиях индивидуального существования, а всегда в сообитании с другими видами. В результате сопряженной эволюции и дифференциации экологических ниш выработались сравнительно устойчивые сочетания видов.
Континуальность ярче выражена в тех случаях, когда основу растительного покрова составляют вегетативно подвижные травянистые растения (яркий пример - луга). В лесах, для которых характерны мощные эдификаторы, как правило, переходы, «перерывы в непрерывности» выражены четче. Особенно ярко это проявляется на границе лес-степь, луг- лес, где выделяется только небольшая переходная полоса - опушка.
В зависимости от постепенной или резкой смены условий, мощности средообразующей деятельности организмов находится ширина переходной полосы между разными биоценозами и, следовательно, сам характер границы. Границы могут быть более или менее резкими и очень плавными. Особенно большое влияние на характер границ оказывает деятельности человека: границы лес - пашня, лес - луговая поляна в лесу всегда достаточно резки. Правда, и в этом случае есть переходная полоса - опушка леса на границе с пашней и т.д.
В связи с этим возникло понятие экотон - переход между двумя относительно четко различающимися сообществами, переходное сообщество. Для экотона характерно участие видов - представителей обоих смежных биоценозов, но они также могут включать и виды, преимущественно свойственные экотонам, так называемые краевые виды. Часто экотоны характеризуются большим числом видов, чем смежные с ними. Известно, что на опушках леса растительность пышнее и богаче, здесь гнездится больше видов птиц, встречается больше видов насекомых, пауков и т.д., чем в глубине леса. Это обусловлено более сильным варьированием условий освещенности, влажности, температуры на опушке, чем под пологом сомкнутого леса. Это так называемый пограничный, или «опушечный», эффект. В настоящее время понятие экотон стали применять более широко, часто распространяя его на целые зоны. Так, известный немецкий ботанико-географ и эколог Г. Вальтер (1976) рассматривает как экотоны лесостепь, лесотундру и т.д. Проявление пограничного эффекта прослеживается не только при анализе контактов двух конкретных фитоценозов (биоценозов), но и при анализе контактных полос между типами растительности или формациями. Исключительное видовое богатство флоры и фауны европейской лесостепи (как контактной полосы между широколиственными лесами и степями) объясняется в том числе и ее экотонным характером.
Лекция №4
Структура растительного покрова
Элементарной единицей дифференциации живого покрова суши является биогеоценоз в границах фитоценоза, который никогда не существует изолированно, а связан территориально и функционально со смежными. Результатом этого являются сочетания (комбинации) сообществ, образующие структуру живого покрова, которую можно исследовать в разных масштабах: суши в целом, материков, крупных регионов и ландшафтов. Различия в структуре живого покрова суши обусловлены многообразием изменений в пространстве климатических, орографических, почвенно-литологических условий, определяющих значительное число вариантов сочетаний разных типов сообществ друг с другом в тех или иных регионах.
Макроструктура растительного покрова суши определяется дифференциацией природной среды на планетарном уровне и находит отражение в его зональном и высотно​поясном расчленении. В основу представлений о зональной структуре живого покрова планеты легли установленные связи между растительностью крупных регионов суши и климатом.
Для выявления связей с климатом используется разработанный немецкими экологами метод климадиаграмм, позволяющий выявлять характерные особенности того или иного климата, проводить его сравнение с климатами других географических регионов (Вальтер, 1968). При составлении климадиаграмм за основу берут чаще всего соотношение между средней месячной температурой и количеством осадков как 1:2, иными словами, 10°С соответствует 20 мм осадков. При таком масштабе засушливая часть года характеризуется кривой осадков, расположенной ниже температурной кривой. Температурная кривая может служить показателем годового хода испарения, она отражает расход влаги, а кривая осадков - ее приход; обе кривые дают представление о характере водного баланса данной территории.
Соотношение температуры и осадков как 1:2 применимо для территорий, где достаточно отчетливо выражен сухой период. Там, где период засухи просматривается слабо, используют соотношение 1:3, что позволяет выявить интенсивность и продолжительность полузасушливого периода.
Используя климадиаграммы, можно выявить продолжительность вегетационного периода. Правда, термин вегетационный период требует уточнения. Это может быть и безморозный период, и время года со средней суточной температурой более 5°, 10° и 15°. В качестве показателя лучше всего использовать период со средней суточной температурой более 10°, оцениваемой по кривым годового хода температуры воздуха. Важно также выявить на климадиаграммах продолжительность периода со средней суточной температурой ниже минус 10°, характеризующего термические условия очень холодных континентальных областей с суровыми зимами.
Таким образом климадиаграммы помогают представить климат как единое целое, а это особенно важно при экологических исследованиях, когда требуется оценка совокупного воздействия различных элементов климата на биоту.
Тесные связи растительности с климатом еще в начале ХХ в. впервые были использованы немецким биоклиматологом В. Кеппеном для классификации климатов. Подразделяя растения на экологические группы по отношению к теплу и влаге, Кеппен выделял мегатермы (обитают при постоянно высоких температурах и влажности), ксерофилы (заселяют районы с сухих климатом, где хотя бы в отдельные сезоны отмечаются высокие температуры), мезотермы (обитатели умеренно теплых и умеренно влажных регионов с относительно теплой зимой), микротермы (произрастают в условиях низкой теплообеспеченности, обязательно с холодной зимой) и гекистотермы (существуют в термических условиях холодных полярных стран). Пор климатическим показателям районов распространения этих экологических групп проведено биоклиматическое деление суши и выделены области распространения климатов мегатермических, ксерофильных, микротермических и т.д. Более дробную дифференциацию осуществляет по биоте. Так, среди мезотермических климатов выделяют климат оливки (средиземноморский, с сухим летом и влажной теплой зимой) и климат камелии (влажный субтропический с влажным летом и мягкой теплой зимой) и т.д.
Закономерности размещения классификационных единиц высокого ранга - типа растительности, типов биомов - в связи с изменением соотношения тепла и влаги по градиенту от низких широт к высоким выявляются при их размещении в осях влажности и температуры. В пределах тропических и субтропических областей, со средними температурами от 20° до 30°, типы растительности изменяются от настоящего дождевого леса, где круглый год влажность высокая, до пустыни. Между этими крайностями располагаются влажные листопадные леса, где в сухое время года некоторые или все деревья теряют листву, а также сухие листопадные леса и (или) кустарники, часто колючие.
В умеренных широтах наблюдается смена растительности, биомов от лесов, развивающихся при достаточном увлажнении (дождевые леса умеренной зоны), к пустыням. Однако в арктических и субарктических широтах, где средние годовые
температуры ниже минус 5°, размещается только один тип - тундра. Различия в условиях увлажнения в арктических и субарктических областях не оказывают существенного влияния. Влажная тундра перенасыщена водой, но, поскольку на протяжении большей части года эта вода остается замерзшей, а на глубине 50-60 см лежит слой вечной мерзлоты, она недоступна растениям (Риклефс, 1979).
На «сухом» конце градиента осадков в пределах каждой температурной зоны значительную роль в господстве тех или иных типов растительности играют пожары. В африканских саваннах и прериях на Среднем Западе США частые пожары уничтожают проростки деревьев и препятствуют возникновению лесов, условия для развития которых здесь вполне подходящие. Пожары благоприятствуют разрастанию многолетних травянистых растений, почки возобновления которых, размещенные ниже поверхности почвы, слабо или совсем не повреждаются огнем.
Для выявления важнейших географических закономерностей размещения основных классификационных единиц живого покрова суши в биогеографии широко используются построения так называемого идеального континента, т.е. схем, отражающих связь живого покрова с особенностями климата на идеально горизонтальной поверхности. Известная схема идеального континента К. Тролля демонстрирует дифференциацию растительного покрова суши при отсутствии крупных горных поднятий и сохранении в приподнятом масштабе соотношения площади суша-океан на различных широтах. На схеме хорошо прослеживается зональность первого порядка фитосферы (согласно В.Б. Сочаве), т.е. поясность живого покрова суши в связи с наиболее крупными различиями в биоклиматических условиях. Выделяют тропический пояс, внетропические пояса Северного и Южного полушарий. Далее соответственно рассматриваются зональные типы растительности, присущие каждому поясу.
На схеме хорошо видны особенности макроструктуры растительного покрова, в частности приуроченность тех или иных зональных типов сообществ к определенным широтам, различие в наборе зон в восточных, западных и центральных частях континента. Обращает на себя внимание многообразие форм областей распространения зональных типов: наряду с зонами широтного простирания выделяются и зоны, вытянутые в субмеридиональных направлениях, преимущественно в Южном полушарии. Ряд четко выделяющихся в Северном полушарии зон, протянувшийся через весь континент (бореальные хвойные леса, тундры и др.), в Южном полушарии отсутствует.
Благодаря удачному рисунку идеального континента на схеме Тролля хорошо просматривается асимметрия типов растительности Южного полушария не является зеркальным отражение таковой Северного.
Своеобразие растительного покрова Южного полушария можно показать и на таком примере: южная граница распространения пальм (тропического семейства) пересекает Южный остров Новой Зеландии; лесная растительность острова носит почти субтропический характер (и это южнее 45° ю.ш.). Очень мала площадь субантарктических типов растительности, формирующихся в совершенно иных условиях и отличающихся от субарктических типов набором жизненных форм, ритмикой, составом доминантов.
Таким образом, на схеме К. Тролля хорошо прослеживаются изменения по широтному градиенту (что отражает изменения в теплообеспеченности) и по градиенту континент​океан, что отражает изменения, связанные с нарастанием континентальности.
Еще один важнейший градиент - от подножия горных массивов к вершинам, так называемый высотный градиент. Изменения растительности и животного населения с высотой (высотная поясность) также тесно связаны с изменениями обеспеченности теплом и влагой и соотношением этих показателей при подъеме в горы. Кроме того, вследствие изменения атмосферного давления и соответственно парциального давления кислорода и углекислого газа наблюдаются специфические адаптации организма горных животных: с высотой увеличивается относительный объем сердца, возрастает содержание гемоглобина в крови, что способствует более интенсивному поглощению кислорода из воздуха.
В целом для растительного покрова и животного населения в горах характерна смена поясов от подножия горных массивов до их вершины. Под поясом в горах понимают более или менее широкую полосу растительности, относительно однообразную, где представлен или один тип растительности, или несколько закономерно чередующихся.
Огромное влияние на распределение сообществ живых организмов в горах оказывают крутизна и экспозиция склонов. Самыми теплыми и сухими в Северном полушарии являются, как правило, склоны южной и западной экспозиции, в Южном - склоны северной и восточной экспозиций. Широкое распространение, особенно на значительных высотах, осыпей, выходов коренных пород, наличие глубоких расщелин еще более осложняет распределение сообществ в горах. Сильная расчлененность рельефа, чередование экспозиций склонов обусловливают большую мозаичность экологических условий. Диапазон условий, в которых формируются биоценозы в горах, огромен. На крутых склонах со скальными породами в мелких трещинах и расщелинах могут существовать лишь немногие виды, слабо осваиваются растительностью курумы, подвижная поверхность которых малодоступна для жизни. В то же время на относительно пологих склонах с развитыми почвами формируется сомкнутый растительный покров.
В горах, расположенных в странах с влажным климатом, нередко один и тот же тип растительности характеризует склоны разных экспозиций (пояса бука или ели в Альпах, пояс даурской лиственницы в горах Восточной Сибири). Асимметричное расположение поясов с выпадением части их на склонах определенных экспозиций характерно для гор стран с сухим или умеренно влажным климатом. Асимметрия наблюдается и в отношении набора поясов и их высотной приуроченности. В результате на одной и той же высотной ступени возникает большая пестрота растительного покрова. Так, в альпийском поясе Заилийского Алатау имеются и альпийские луга, и сообщества арчи, и ивняки. На северном склоне хребтов Тянь-Шаня нередок еловый лес, на юном - степь на тех же высотах. На высоте 3000-3500 м на склонах Алайского хребта можно встретить в зависимости от экспозиции арчовники, типчаковые степи, пятна пустынной растительности. Иногда даже трудно дать поясу название по господствующему растительному сообществу.
Протяженность пояса зависит от: 1) быстроты смен климатических условий по вертикали; 2) широты экологической амплитуды растений, образующих пояс. Так, в горах Восточной Сибири ширина пояса, образованного лиственницей даурской, по вертикали 1000-1500 м, а ширина пояса кедрового стланика, существование которого связано с мощным снежным покровом, всего 50-70 м. Границы пояса редко проходят на одной и той же высоте, обычно они характеризуются значительными отклонениями на склонах разных экспозиций. На границах поясов наблюдается некоторая степень континуальности. Так, в высокогорье у верхней границы леса сначала появляются отдельные деревца, нередко угнетенные, затем их плотность постепенно возрастает и начинается сомкнутый лес.
Высотные типы сообществ, сменяющие друг друга по мере подъема (например, в Европе широколиственные листопадные, еловые и елово-пихтовые леса, пояс альпийских лугов), характеризуются значительно меньшей протяженностью по сравнению с широтными зональными типами, их ширина измеряется сотнями метров.
Наиболее суровы условия жизни в верхних поясах гор, особенно выше границы распространения лесной растительности. Биоценозы альпийских и субальпийских лугов, высокогорных пустынь, субнивального пояса (по нижней кромке вечных снегов) характеризуются своеобразием видового состава. Здесь распространены собственно высокогорные виды, характеризующиеся специфическими адаптациями (для растений высокогорий употребляется термин орофиты). Сообщества высокогорий могут рассматриваться как островные, поскольку зачастую они удалены от сходных с ними сообществ на значительные расстояния.
Горы с однотипным набором высотных поясов растительности, чередующихся в определенном порядке по горному профилю, относятся к одному типу высотной поясности. Смена типов высотной поясности происходит как по широтному градиенту, так и по градиенту океан-континент, в связи с нарастанием континентальности климата.
На рис. 40 представлен вертикальный профиль, показывающий изменения типов поясности от Арктики до Антарктики, составленный К. Троллем для областей с умеренно влажным климатом (в Европе он проходит примерно от Северной Норвегии до Альп). Снеговая линия, лежащая на уровне моря севернее 80° с.ш., постепенно поднимается, достигая высоты 6000 м на широте 30° с.ш., затем она несколько снижается, видимо, в связи со значительным количеством осадков во влажных тропиках, достигая под экватором 5000​4800 м, затем вновь повышается до высоты 6000 м над у.м. на широте 25° ю.ш., после чего постепенно снижается до уровня моря (между 60 и 70° ю.ш.).
С хвойных лесов начинаются горные пояса на широте 60° и севернее. В умеренном поясе Северного полушария снизу вверх сменяют друг друга летнезеленые и хвойные леса. В субтропиках ниже пояса летнезеленных лесов располагается пояс субтропических лесов. Для приэкваториальных широт характерна совершенно иная система поясов: влажный тропический лес, горный тропический лес, лес полосы туманов (нефелогилея), парамос. Все перечисленные пояса по мере уменьшения широты занимают позиции на все больших высотах. Пояса, свойственные умеренному климату и субтропикам, в тропиках выклиниваются. В Южном полушарии система поясов в общем ближе к тропической, чем система поясности Северного полушария. Поясность в горных системах умеренного пояса
Южного полушария обнаруживает большее сходство с тропическим Северного полушария. Это связано с тем, что влажность воздуха в горах этого полушария выше, чем в Северном. В Андах даже между растительностью субантарктических и тропических широт наблюдается значительное физиономическое и флористическое сходство. Здесь наблюдаются такие ряды поясности в горах тропиков: влажный тропический лес, влажный субтропический лес, лес из хвойных с господством подокарпуса, пуна (своеобразное ксерофильное сообщество). Южнее набор поясов меняется: влажный субтропический лес сменяется араукариевым лесом и более ксерофильной высокогорной растительностью. Еще южнее нижнюю позицию занимает умеренный дождевой лес, а еще южнее субарктическая растительность поднимается до снеговой линии.
В Северном полушарии горная субальпийская и альпийская растительность по направлению к югу поднимается все выше в горы, постепенно выклиниваясь и замещаясь в тропиках совершенно иным высокогорным типом растительности - парамосами. Здесь характерны так называемые туссоки - жестколистные высокие плотнокустовые злаки различных родов, своеобразные розеточные деревья (например южноамериканские эспелетии, древовидны представители рода крестовник Senecio) - обитатели восточноафриканских высокогорий, высокие лобелии, некоторые виды люпина и др.
Отсутствие общих флористических и физиологических черт характерно также для растительности верхней части лесного пояса Северного полушария и высокогорных тропических лесов. В тропических горах Южного полушария вечнозеленые леса с еще достаточно хорошо выраженным субтропическим характером поднимаются непосредственно до верхней границы леса. Таковы важнейшие закономерности структуры живого покрова суши на планетарном уровне.
Различия в структуре биоценотического покрова суши хорошо видны и при сравнении зональных спектров на различных материках. Сложная система широтных зон и типов поясности растительного покрова, соответствующая тому или иному материку, в значительной степени обусловлена климатом. Каждый материк отличается своей структурой зональности, что определяется конфигурацией материка, его размерами, характером расположения орографических барьеров и т.д.
Существенное влияние на региональную дифференциацию растительности и животного населения оказывают присущие им особенности циркуляции атмосферы, а также многие биогеографические факторы. В силу этого для различных регионов того или иного материка выделяются свои ряды широтной зональности, и наибольшее число зон характерно для внутриконтинентальных областей. Так, для западной и восточной частей Русской равнины выделяются два ряда широтной зональности (от Мурманского побережья до берегов Черного моря и от Печорского побережья до Каспия). Особый ряд широтной зональности свойствен Западно-Сибирской низменности.
Местные особенности климатов усложняют во многих регионах проявление зональной дифференциации, приводят к появлению специфических типов сообществ, замещению одних типов другими. Так, в зоне тайги Евразии с запада на восток происходит смена темнохвойных лесов лиственничными. Основные массивы темнохвойных лесов сосредоточены в областях умеренного холодного и достаточно влажного климата с ослабленной континентальностью, со сравнительно прохладным летом и высокой влажностью воздуха и почв в вегетационный период. В континентальных районах Южной
Сибири темнохвойные леса преимущественно тяготеют к горам (Алтай, Саяны, горы Прибайкалья), где с подъемом возрастает влажность воздуха и несколько умеряется континентальность.
Область широкого распространения в горах Восточной Сибири и Дальнего Востока своеобразной темнохвойной формации - зарослей кедрового стланика, по всей вероятности, обусловлена проникновением в эти районы на больших высотах воздуха тихоокеанского муссона, что определяет высокую влажность во время вегетационного периода и большое количество осадков зимой. Благодаря снежной защите кедровый стланик с пригнувшимися к земле ветвями благополучно перезимовывает (Сочава, 1983).
В континентальных районах Сибири, для которых характерны сухость зимнего холодного воздуха, краткий вегетационный период, холодные почвы, часто на небольшой глубине подстилаемые вечной мерзлотой, широкое распространение получают лиственничные леса. Связь лиственничных лесов с резко континентальным климатом показана на рис. 43; видно, что большая часть лиственничных лесов Евразии располагается в области, де коэффициент континентальности превышает 10.
В связи с региональными особенностями происходит смещение границ зон и подзон. В центральной, самой континентальной части Евразии, степи проникают далеко на север, в Якутии они встречаются даже к северу от 60° с.ш. Северная граница средней тайги на Русской равнине и в Западной Сибири в значительной степени совпадает с южным пределом частого вторжения на материк арктического воздуха. На Западно-Сибирской низменности, где эти вторжения летом обычны и значительны, граница северной тайги заметно смещена к югу. Северная граница южных пустынь тоже совпадает с климатическим рубежом, к югу от которого зимы более умеренные, а приходящие из Ирана циклоны активируются при приближении арктического фронта, что бывает зимой и ранней весной. На равнинах это благоприятствует развитию эфемерово-полынных пустынь.
Не меньшее влияние на особенности структуры живого покрова на региональном уровне оказывают геолого-геоморфологические условия. По отношению к климатическим это связи второго порядка, но вместе с тем они крайне существенны для понимания закономерностей формирования структуры живого покрова. Зональный ряд растительности Западно-Сибирской равнины с типичными для нее водораздельными болотами, заболоченными лесами, займищами, солонцеватыми степями сформировался в условиях компенсированных поднятий и опусканий, которые происходили здесь на протяжении антропогена. На Русской равнине, где в тот же период преобладали положительные движения земной коры, на дренированных водоразделах типичны зеленомошные и мелкотравные темнохвойные леса, дубравы, луговые и разнотравно-дерновиннозлаковые степи. Экологическая среда растительного покрова, а тем самым и его структурные особенности формировались в типичных для региона геолого-геоморфологические условия, определяющих степень дренированности, глубину залегания грунтовых вод, развитие тех или иных почвенно-геохимических процессов и т.д. (Сочава, 1983).
Огромное влияние на особенности дифференциации растительного покрова оказывает гранулометрический и химический состав почвообразующих пород и почв. Как известно, с гранулометрическим составом связаны вводно-физические особенности почв, влияющие и на их тепловые свойства. Поэтому так велики различия в биоценозах, развивающихся, например, на почвах тяжелого (глины, суглинки) и легкого (пески) состава. В пределах одной и той же зоны на различных по составу почвах и почвообразующих породах в качестве доминантов и эдификаторов выступают разные виды, формирующие различные варианты зональных типов сообществ. И ельники-зеленомошники, и сосняки- зеленомошники - типичные биоценозы тайги, однако сосняки более тяготеют к легким по составу почвам, ельники же к более тяжелым.
Систематический состав биоценозов зоны включает в себя виды различного географического происхождения и распространения, в соответствии с положением зоны относительно основных центров флоро- и фауногенеза, в связи с чем в разных частях зоны формируются сходные, но не идентичные биоценозы. Так, на протяжении лесостепи Евразии с запада на восток в качестве лесообразователей выступают дуб черешчатый, в Западной Сибири - береза, а еще восточнее - лиственница. При сходстве ценотической организации биоценозов (принадлежность к одним и тем же или близким жизненным формам и контроль макроклимата) различные виды вследствие своих эколого​биологических особенностей формируют и несколько различные по структуре и динамике биоценозы.
Таким образом, структура живого покрова зоны характеризуется существенными региональными различиями, обусловленными изменением климатических и геолого​геоморфологических условий, а также особенностями формирования флор и фаун. В отечественной биогеографии существует давняя традиция при анализе структуры биоценотического покрова зон различать зональные, экстразональные и интразональные биоценозы. Зональные биоценозы развиваются на плакорах (термин введен в науку известным русским лесоводом и биогеографом Г.Н. Высоцким) - хорошо дренированных водораздельных равнинах с почвами среднего механического состава - легкосуглинистыми или супесчаными. Иными словами, радиационный режим и условия увлажнения на плакорах типичны для зоны. Вне плакорных местоположений растительность имеет своеобразные черты.
Экстразональные - это биоценозы, которые в специфических условиях местообитания выходят за пределы своей зоны, чаще всего проникая в смежные. Так, широколиственные лесные породы в степной зоне тяготеют к склонам балок и речных долин, где условия увлажнения более благоприятны для них, чем на плакорах, и здесь являются экстразональными. Иными словами, экстразональные биоценозы связаны в своем распространении с теми экотопами, где комплекс экологических условий в известной степени воссоздает условия смежной зоны.
К интразональным биоценозам относятся такие, которые нигде не выходят на плакоры и не образуют собственной зоны. Интразональные биоценозы связаны в своем распространении с местообитаниями, где условия увлажнения по тем или иным причинам существенно отличаются от таковых на плакорах. Яркий пример таких биоценозов - пойменные (периодически заливаемые) луга, растительность и животное население которых существенно отличаются от зональных. Интразональными являются и биоценозы литоралей: засоленные приморские луга в умеренных широтах, мангровые формации в тропическом поясе. Развитие интразональных биоценозов подчиняется важнейшим географическим закономерностям, и, например, между пойменными лугами, расположенными в степной и таежной зонах, существуют известные различия. Еще заметнее различия между биоценозами болот, расположенных в разных зонах.
Контрастность между зональными и интразональными биоценозами тем выше, чем ощутимее недостаток влаги в зональных местообитаниях. Неглубокие суффозионные западники среди южных степей резко выделяются физиологически (ярким зеленым цветом до середины лета, обилием цветущих видов) и видовым составом. Как правило, в более южных подзонах степей в западинках еще встречаются виды, свойственные плакорным местообитаниям севернее. Есть и целые группы видов, связанные преимущественно (или только) с интразональными местообитаниями.
На топологическим (ландшафтном) уровне выявляются сочетания сообществ, обусловленные сменой экологических условий по рельефу, возникают территориально сопряженные ряды биоценозов.
Лекция №5
Флористическое деление суши
Один из первых опытов создания флористической системы суши принадлежит датскому ботанику Д. Скоу, который в 1823 г. выделил 25 царств, часть из которых он подразделил на провинции. В качестве одного из критериев учитывалась степень эндемизма таксонов разного ранга, присущая тем или иным территориям. Этот критерий сохраняет свое значение и поныне.
Большой вклад в развитие флористического районирования внесли А. Энглер (1924), Л. Дильс (1918), Р. Гуд (1946), А.И. Толмачев (1974) и др. В дальнейшем изложении мы придерживаемся системы районирования, разработанной А.Л. Тахтаджяном (1978).
Высшая единица флористического районирования - царство. Ранг царства присваива​ется регионам, характеризующимся максимальным своеобразием флоры в целом и нали​чием эндемичных таксонов высокого ранга (семейств, подсемейств) в сочетании с очень высоким числом эндемиков родового и видового ранга. Всего выделяют шесть царств: Голарктическое, Палеотропическое, Неотропическое, Голантарктическое, Австралийское, Капское.
Царства подразделяются на области, которые характеризуются высоким видовым и родовым эндемизмом; кроме того, каждой области присущ определенный набор семейств, занимающихся в ней лидирующее положение. Всего выделяют 34 области, которые под​разделяются на провинции. Низшей хорологической единицей является округ.
Далее в тексте дается характеристика царств (с их делением на подцарства) и флори​стических областей. В Голарктическом царстве охарактеризованы все области, в остальных - только наиболее значимые.
Голарктическое царство
Голарктическое царство - самое крупное и занимает больше половины всей суши. Флоры отдельных областей царства тесно связаны между собой и имеют общее происхо​ждение, несмотря на огромную протяженность его территории и ее разъединенность.
В составе голарктической флоры почти 40 эндемичных семейств, преимущественно небольших, иногда включающих один род (например семейство шейхцериевые). Широко представлены магнолиевые, лавровые, лютиковые, буковые, березовые, ореховые, гвоз​дичные, маревые, гречишные, чайные, ивовые, крестоцветные, розоцветные, камнеломко​вые, бобовые, зонтичные, губоцветные, колокольчиковые, сложноцветные, ирисовые, осоковые, злаковые и многие другие семейства. Из хвойных наиболее распространены со​сновые и кипарисовые. Папоротники представлены главным образом двумя семействами. В большинство перечисленных семейств входит немалое число эндемичных голарктических родов и множество эндемичных видов.
На огромное территории Голарктики в течение сотен тысяч и миллионов лет происхо​дило развитие северной внетропической флоры, образование центров разнообразия, слож​ные процессы миграции и вымирания различных таксонов. Формирование флоры Голарктики происходило под воздействием четвертичных оледенений, процессов горообразования и нарастания засушливости климата, охватывавших огромные площади в различные эпохи. При дифференциации Голарктики используют категорию промежуточного ранга - подцарство; выделяются три подцарства: Бореальное, Древнесредиземноморское и Мадреанское.
Бореальное подцарство - самое большое, оно характеризуется наиболее богатой флорой, в составе которой гораздо больше эндемичных семейств и родов, чем в двух других. Для некоторых областей Бореального подцарства характерно значительное число древних и примитивных семейств и родов. Выделяют четыре области:
Циркумбореальная (Евросибирско-Канадская) область. Самая крупная флористическая область суши, значительная часть которой находится на территории России. Из хвойных пород наиболее распространены виды сосны (Pinus), ели (Picea), пихты (Abies) и лиственницы (Larix), а в Канаде также тсуги (Tsuga) и туи (Thuja), образующие таежные и хвойно-широколиственые леса. Из многочисленных лиственных пород, свойственных широколиственным лесам области, наиболее типичны виды дуба (Quercus), бука (Fagus), березы (Betula), ольхи (Alnus), клена (Acer), граба (Carpinus), тополя (Populus), ивы (Salix), ясеня (Fraxinus), вяза (Ulmus), липы (Tilia), грецкого ореха (Juglans), кизила (Cornus). Характерны также виды ежевики (Rubus), боярышника (Crataegus), груши (Pyrus), яблони (Malus), рябины (Sorbus), спиреи (Spiraea), рододендрона (Rhododendron), жимолости (Lonicera), калины (Viburnum), бузины (Sambucus), крушины (Rhamnus), брусники и черники (Vaccinium).
Во флоре Циркумбореальной области нет эндемичных семейств, но здесь много эндемичных или почти эндемичных родов, сосредоточенных главным образом в Пиренеях, Альпах и на Кавказе. Эндемичные виды многочисленны помимо упомянутых горных массивов также в горах Сибири и Канады.
Восточная (Японо-Китайская) область. Флора этой области чрезвычайно богата и своеобразна, что подчеркивает наличие 14 эндемичных семейств и более 300 эндемичных родов. Из эндемичных семейств следует отметить древнее семейство гинкговые (Ginkgoaceae) из голосемянных и ряд довольно примитивных цветковых семейств, например троходендроновые. Из эндемичных родов можно назвать род бархатное дерево из семейства рутовых, несколько родов из семейства аралиевых, некоторые роды из семейства жимолостных, роды бамбуков, пальму трахикарпус и многие другие. Эндемичны и многие роды хвойных, например криптомерия и метасеквойя. Развитие флоры в течение геологически длительного времени не прерывалось, с чем связано огромное разнообразие видов и значительное число реликтов разного возраста.
Современная флора Восточноазиатской области представляет огромный интерес для изучения истории развития умеренных флор Северного полушария и решения многих вопросов эволюции и систематики цветковых растений. Эта область - один из главных центров развития высших растений, особенно голосемянных и цветковых, и одновременно - один из центров сохранения древних форм, гигантское убежище «живых ископаемых».
Атлантическо-Североамериканская область. Флора Атлантическо-Североамериканс​кой области очень богата и характеризуется довольно высоким эндемизмом. Здесь два эндемичных семейства и примерно 100 эндемичных родов из семейств маковых, розоцветных, крестоцветных и др. Видовой эндемизм очень высокий, многие из эндемичных видов, концентрирующихся преимущественно в Аппалачах, являются третичными реликтами. В этой области сосредоточена богатая лесная флора (виды магнолии, дуба, платана, многочисленные лавровые), большое разнообразие видов клена. Для нее характерны белая акация (Robbinia pseudoacacia), американский ясень и др.
Давно было обращено внимание на удивительное сходство флоры Атлантического побережья США, особенно Аппалачей, с флорой Восточной Азии. Эти связи выражаются в наличии довольно большого числа общих родов и близких, замещающих друг друга видов, хотя в целом флора Восточной Азии значительно богаче и содержит больше примитивных форм. Среди общих родов имеются и такие, которые представлены всего двумя видами - по одному в каждой области, например тюльпанное дерево (Liriodendron) из семейства магнолиевых. Это свидетельствует о существовании в прошлом связи между Азией и Северной Америкой. По современным данным флора Восточной Азии по числу примитивных семейств и родов значительно превосходит флору Северной Америки, древнее и, вероятно, была всегда значительно богаче.
Область Скалистых гор. Эндемичные семейства цветковых растений здесь отсутствуют. Имеет несколько десятков эндемичных или почти эндемичных родов, среди которых более половины монотипных (т.е. включают только один вид). Характерен очень высокий видовой эндемизм. В растительности области преобладают хвойные леса, состоящие из видов тсуги, туи, ели, пихты, сосен, характерны также псевдотсуга и кипарисовик.
Древнесредиземноморское подцарство охватывает огромную территорию от Макаронезии на западе через все Средиземноморье, Переднюю и Среднюю Азию до Монголии на востоке. Растительный покров этой обширной территории разнообразен - от влажных вечнозеленых лесов из лавровых в Макаронезии до пустынных формаций Центральной Азии, однако история развития флоры этого региона характеризуется некоторыми общими чертами. Флора формировалась по побережьям Тетиса - древнего Средиземного моря, подавляющее большинство древнесредиземноморских растений имеют восточноазиатское происхождение. Видоизмененные выходцы из тропической флоры также играют в ее составе заметную роль, особенно в Макаронезийской и Сахаро-Аравийской областях (представители семейств лавровых и пальмы).
Древнесредиземноморское подцарство подразделяют на четыре области.
Макаронезийская область. Эндемичных родов сравнительно мало (примерно 30), причем свыше половины их произрастают на Канарских островах, однако число эндемичных видов довольно велико (почти 650). В растительном покрове Макаронезии особенно замечательны вечнозеленые лавровые леса из канарского лавра, которые, как показывают данные палеоботаники, наиболее близки к миоценовым и плиоценовым лесам Европы. Характерны падуб канарский и канарская финиковая пальма.
Средиземноморская область. Число эндемичных родов сравнительно невелико, видовой эндемизм достигает 50%. Типичные Эндемичные или почти Эндемичные виды, с которыми в значительной степени связан облик растительности этой области, - лавр благородный, платан, маслина, жестколистные вечнозеленые виды дуба (каменный и кермесовый), ряд сосен (алеппская, приморская, итальянская пиния). Следует отметить также земляничное дерево, виды вереска, фисташки, ладанника. Характерна в западной части области приземистая бесствольная пальма (Chamaerops humilis), единственная пальма Европы. В горах Северной Африки и Ливана распространены виды кедра (род Cedrus) - ливанский и атласский.
По сравнению с флорой Макаронезийской области средиземноморская флора содержит меньше древних, третичных реликтов и гораздо больше молодых, прогрессивных эндемиков, возникновение которых связано с возрастающей ксерофилизацией.
Сахаро-Аравийская область. Флора Сахаро-Аравийской области не очень богата (примерно 1500 видов или немного более) и носит до некоторой степени переходный характер. Довольно много средиземноморских и ирано-туранских растений, например верблюжья колючка (Alhagi) и джузгун (Calligonum). В южной части области распространены представители суданской флоры - различные акации. Немало эндемичных родов, а видовой эндемизм, вероятно, не менее 25%. Характерны крупные суккуленты с мясистыми стеблями и листьями (виды алоэ, молочаи), несколько видов злаков роды Аристида, преимущественно произрастающих в песчаных пустынях, Эндемичные виды рода парнолистник (Zygophyllum). В растительном покрове доминируют пустынные и полупустынные формации, а также редколесья.
Ирано-Туранская область. Флора характеризуется довольно высоким родовым и очень высоким эндемизмом (порядка 25%). Характерно для области семейство маревых, представленное несколькими эндемичными родами, роды акантолимон (Acantholimon) из свинчатковых и Кузиния (Cousinia) из астровых, но они не являются строго эндемичными. Наиболее богата флора Иранского нагорья, наиболее обеднена флора Центральной Азии.
Западная часть области (особенно Иранское нагорье) рассматривается как один из основных центров формирования ирано-туранской флоры. Здесь много эндемичных видов таких родов, как джузгун, кермек (Limonium), акантолимон, полынь (Artemisia), тюльпан, лук, ирис и многие другие.
Мадреанское (Сонорское) подцарство. Флора Юго-западной части Северной Америки и Мексиканского нагорья настолько резко отличается от Бореального и
Древнесредиземноморского подцарств, что вполне может рассматриваться как отдельное самостоятельное подцарство. Развитие флоры подцарства шло независимо от флоры Древнесредиземноморского подцарства, но в некоторых отношениях их развитие шло конвергентно. Есть ряд общих родов, например земляничное дерево, дуб, калина, можжевельник, фисташка, платан и др.
В подцарстве лишь одна область - мадреанская, флора которой характеризуется рядом эндемичных семейств, т.е. очень длительное время она развивалась изолированно. Много эндемичных родов, среди которых одним из наиболее замечательных является карнегия из кактусовых. Это колоннообразные, ветвящиеся от середины стебля кактусы, достигающие высоты 10-12 м, распространенные в пустыне Сонора, которую часто называют кактусовой. Видовой эндемизм составляет, вероятно, почти 40%. Не менее знаменитым эндемиком является произрастающая в горах вдоль побережья Калифорнии вечнозеленая секвойя гигантская, иначе мамонтово дерево.
Растительный покров области характеризуется большим разнообразием, это и пустынные формации, и жестколистные кустарниковые (с участием дубов), и хвойные горные леса.
Лекция №6
Палеотропическое царство
Охватывает тропики Старого Света, за исключением Австралии. Царство включается все тропические острова Тихого океана, кроме расположенных вдоль побережья Южной Америки. Богатейшая флора этого царства насчитывает почти 40 эндемичных семейств, среди которых упомянем следующие: непентосовые (Nepenthaceae), включая насекомоядные растения рода непентес, панданусовые (Pandanaceae), диптерокарповые, или двукрылоплодниковые (Dipterocarpaceae), и др. Ареал семейства непентесовых доходит до Мадагаскара, а наибольшее их разнообразие отмечено в Малезии, это главным образом травянистые растения. Диптерокарповые - большей частью мощные деревья тропических лесов, получившие название за два крылообразных выроста чашечки, окружающих плод- орех. На Малайском архипелаге сосредоточено 17 родов этого семейства.
Представители семейства панданусовых произрастают по побережьям, устьям рек, в сырых тропических лесах. Наиболее известны виды рода панданус (Pandanus), них так называемая винтовая пальма с острозубчатыми листьями, спирально расположенными на вершине тонких стволов.
Раскинувшееся на огромных пространствах от Африки до Полинезии Палеотропическое царство очень дифференцировано, и в его пределах можно выделить пять подцарств: Африканское, Мадагаскарское, Индо-Малезийское, Полинезийское и Новокаледонское.
Индо-Малезийское подцарство. Несмотря на раздробленность обширной территории подцарства, для его флоры характерно много общих элементов различного таксономического ранга. Этой территории свойствен очень высокий эндемизм; флора подцарства включает 11 эндемичных семейств и огромное число эндемичных родов и видов. Согласно современным данным здесь сосредоточена наиболее древняя на земле флора цветковых растений. Выделяют пять областей - Индийскую, Малезийскую, Индокитайскую, Папуасскую и Фиджийскую.
Флора Малезийской области относится к наиболее богатым (более 25 000 видов), в ее составе очень много древних примитивных форм цветковых растений. Типичны разнообразные двукрылоплодниковые, виды рода тик (род Tectona) из семейства вербеновые, гигантские фикусы (особенно известен Ficus elastica - каучуконосное растение). В растительном покрове господствуют влажные типы тропических лесов. Характерно огромное разнообразие пальм, среди которых нужно отметить пальму тени (Corypha umbraculifera), цветущую раз в жизни и погибающую после цветения, саговую пальму и др. Эндемичен род раффлезия (Rafflesia), объединяющий 12 видов паразитических растений, питающихся корневыми соками некоторых лиан из семейства виноградных. Самая известная среди раффлезий - гигантская, мясистый цветок которой достигает в поперечнике 1 м, а его масса - 10 кг. Особенно богата флора Больших Зондских островов. Только на Калимантане отмечено более 11 тыс., а на Яве более 6 тыс. видов высших растений.
Африканское подцарство включает большую часть Африканского континента, тропические пустыни аравийского полуострова, тропические пустыни Ирана, Пакистана и Северо-Западной Индии. В растительном покрове представлены влажные и ксерофильные типы тропических лесов, тропические редколесья и кустарники, различные формации саванн, пустынные формации. Выделяют следующие области: Судано-Замбезийскую, Гвинео-Конголезскую, область Карру-Намиб, островов Св. Елены и Вознесения.
Богата и своеобразна флора лесов Гвинеи и Конго (Гвинео-Конголезская область), где насчитывается более 13 тыс. видов преимущественно древесных растений из тутовых, бобовых, пальмовых, анноновых, панданусовых и других семейств. Здесь несколько эндемичных семейств, много эндемичных родов и особенно эндемичных видов. Множество эндемиков встречается среди бамбуков. Отметим эпифиты, например роголистный папоротник и кактус рипсалис.
Своеобразна флора засушливых регионов - Судано-Анголезская область. Наиболее характерны виды акаций, с листопадными тропическими лесами связаны виды родов терминалия, комбретум, изоберлиния, с саваннами - разнообразие злаков (многочисленны виды бородача, слоновой травы, африканское просо и многие другие). Характерны толстоствольный баобаб, многочисленные суккулентные молочаи, пальма дум.
В северной части пустыни Намиб и в Юго-западной части Анголы (область Карру- Намиб) есть одно монотипное эндемичное семейство вельвичиевых, относящееся к голосемянным растениям, изолированное в систематическом отношении, реликт мезозойского возраста. В целом область очень богата эндемиками, особенно видовыми.
Мадагаскарское подцарство занимает о-в Мадагаскар и тяготеющие к нему группы островов: Маскаренских, Сейшельских, Амирантских, Коморских и др. Здесь одна область - Мадагаскарская. Флора Мадагаскара формировалась в условиях давней географической изоляции, что определяет своеобразие и исключительно высокий эндемизм цветковых растений достигает 89%.
О достаточно тесной связи флоры Мадагаскара с Африкой свидетельствует значительное число общих родов (пальма рафия, баобаб) и примерно 170 общих видов. В восточной части Мадагаскара, где развиты влажные типы тропических лесов, обнаруживается значительное число растений, общих с Индостаном и Малезией (саговники, непентес и др.).
На Сейшельских островах произрастает эндемичная сейшельская пальма - вид, не менее известный, чем ливанский кедр или секвойя Калифорнии, медленно растущее дерево, крупный плод массой 13-18 кг созревает в течение 7-10 лет, масса некоторых плодов составляет 45 кг. Места произрастания сейшельской пальмы на склонах холмов в долинах рек на двух древних гранитных островах. Праслен и Курьез объявлены заповедниками.
Полинезийское подцарство. В это подцарство входят две области - Гавайская и Полинезийская - с чисто островными флорами, лишенными эндемичных семейств, но характеризующимися нередко высоким родовым и видовым эндемизмом. Исторически полинезийская флора является производной от Индо-Малезийской. Она развивалась в условиях географической изоляции на океанических островах и архипелагах за счет миграции растений из разных частей света. Так, в составе флоры Гавайской области преобладают растения индо-малезийского происхождения, определенную роль играют выходцы из австралийской флоры. Здесь отсутствуют многие широко распространенные роды и семейства (все хвойные, магнолиевые, лавровые), удивительно бедно представлены орхидные. Это яркий пример дисгармоничной островной флоры. Характерны деревья из рода метросидерис, алевритовые деревья (гавайские тунги), дающие жирное техническое масло, древовидные папоротники, поражают воображение древовидные колокольчиковые.
Новокаледонское подцарство отличается большим своеобразием флоры. Включает одну Новокаледонскую область, куда входят острова Новая Каледония, пен (Куние) и Луайото, для которых характерны несколько эндемичных семейств и почти 110 эндемичных родов. Видовой эндемизм достигает 85%. Нет на Земле другой территории такого же размера, которая могла бы сравниться с Новой Каледонией по числу эндемичных семейств и родов. Это свидетельствует о том, что здесь длительное время шли интенсивные процессы видообразования. В то же время во флоре Новой Каледонии имеется значительное число древних и примитивных родов, и встречаются шесть из 11-12 известных наиболее древних бессосудистых родов цветковых растений, причем три из них эндемичны. Из произрастающих в этой области 2700 видов более 90% (2500) эндемичны.
Лекция №7
Неотропическое царство
Это царство полностью располагается в Новом Свете, его флора имеет общее происхождение с палеотропической, начитывается много общих семейств и даже родов. Таковы семейства анноновых, лавровых, страстоцветных, ризофоровых, миртовых, орхидных, пальм и многих других. Довольно много также общих родов (вероятно, не менее 450). Все это говорит о том, что в течение значительного времени между тропиками Старого и Нового Света существовала тесная миграционная связь. Одним из наиболее значительных примеров такой связи флоры тропической Западной Африки с флорой тропической Южной Америки является распространение семейства бромелиевых. Почти все виды этого семейства произрастают в тропической Южной Америке, за исключением только одного вида, эндемичного для Гвинеи.
Неотропическая флора в течение длительного времени развивалась самостоятельно, о чем свидетельствует примерно тридцать эндемичных семейств и множество эндемичных родов и видов. Среди эндемичных семейств отметим канновые с одним родом канна. Это высокие, иногда гигантские травы с великолепными красными и оранжевыми цветками, опыляемыми птицами колибри. Многие из видов канн декоративны и введены в культуру. Также эндемичны семейства настурциевые, циклоцветные и маркгравиевые. Последние представлены деревьями и эпифитами, их цветки с прицветниками в виде ярко окрашенных кувшинчиков также опыляются колибри.
Исключительно велико родовое разнообразие пальм, среди которых отметим маврикиеву, характерно для льяносов бассейна р. Ориноко, коперниковую, произрастающую в засушливых районах Бразильского нагорья. Чрезвычайно богато представлены орхидные. К американским орхидеям относится ваниль, ценное пищевое растение, длинные и тонкие плоды которой известны замечательным запахом.
Нетропическое царство подразделяется на пять областей - Карибскую, Гвианского нагорья, Амазонскую, Андийскую.
Наиболее древняя и оригинальная флора сосредоточена в области Гвианского нагорья. Здесь насчитывается почти 100 эндемичных родов, процент эндемичных видов достигает 70, а в высокогорьях - даже 95.
Богатейшая флора бассейна амазонки - Амазонская область - содержит лишь одно эндемичное семейство, но не менее 500 эндемичных родов и не менее 3000 эндемичных видов. Наиболее характерной чертой растительности области является роскошный дождевой тропический лес, именно этим лесам А. Гумбольдт дал название гилеи. Нигде в мире эти леса не занимают столь большой площади и не отличаются таким богатством растительных форм, как в бассейне Амазонки. Здесь сосредоточено более 60 видов эндемичных пальм, из деревьев упомянем бертолецию (крупное дерево свыше 45 м), дынное дерево (папайя), сейбу, или шерстяное дерево. Среди деревьев первой величины много представителей бобовых, лавровых. Разнообразны бамбуки, мимозовые. С приречными озерами в долине р. Амазонки связано распространение эндемичных водных растений, среди которых наиболее известна королевская виктория (Victoria regia) с гигантскими (диаметром до 1,5 м) листьями и великолепными цветами. Из наиболее известных полезных растений этой области, широко культивируемых в тропических странах, упомянем каучуконосное дерево гевею и дерево какао.
Своеобразная флора Бразильского плоскогорья - Бразильская область. Хотя здесь и отсутствуют Эндемичные семейства, но имеется примерно 400 эндемичных родов. В растительности представлены сухие тропические леса, редколесья, кустарники и саванны. В тропических редколесьях своеобразны деревья из рода ваточник (Cavanillesia) со вздутыми редькообразными стволами диаметром до нескольких метров, рыхлая ткань стволов которых содержит много влаги, необходимой в засушливых условиях. Замечательным эндемиком является один из видов араукарии (Araucaria angustifolia), образующий светлые хвойные леса.
Флора Андийской области содержит одно эндемичное семейство и несколько сот эндемичных родов. По числу таксонов флора относительно небогата, в ее составе сочетаются таксоны неотропического происхождения, а также мигранты с севера (голарктические) и юга (голантарктические пришельцы). Из эндемиков отметим хинное дерево (Cinchona), произрастающее на высотах 1500-3000 м, в коре которого содержится хинин. Не менее известно дерево кока (Erythroxylon coca), листья которого богаты кокаином, Анды - родина многих культурных растений (картофеля, помидоров, фасоли).
Лекция №8
Голантарктическое царство
Это относительно бедное царство содержит одиннадцать небольших моно- или олиготипных эндемичных семейств и значительное число эндемичных родов, из которых многие характеризуются разорванным ареалом. Несмотря на то, что территории, входящие в состав Голантарктического царства, значительно удалены друг от друга (например, о-ва Хуан-Фернандес и Огненная Земля отделены от Новой Зеландии колоссальными морскими пространствами), в составе их флоры имеется немало общих родов, а также близких и даже идентичных видов. Наличие многих общих таксонов между островами Хуан-Фернандес и умеренной Южной Америкой, антарктическими островами и Новой Зеландией с прилегающими островами, а также Тасманией и горами Юго-Восточной Австралии и отчасти Южной Африки уже давно привело биогеографов к выводу о существовании в прошлом древнего центра умеренной флоры в Южном полушарии. В настоящее время существование древней умеренной голантарктической флоры, некогда единой, но впоследствии разорванной, не вызывает сомнений.
Расцвет голантарктической флоры восходит к тем временам, когда ныне разорванные части, объединенные в царство, были соединены в единую сушу, составлявшую часть южного материка Гондваны. Еще в начале мелового периода существовал южный континент Гондвана, в южной умеренной и субтропической зонах которого формировалась голантарктическая флора, развиваясь параллельно голарктической.
Как геологические, так и биогеографические данные указывают на то, что от Гондваны очень давно начала отделяться Африка, поэтому голантарктический элемент представлен в Южной Африке слабее, чем в других умеренных и субтропических странах Южного полушария. В эоцене (45-50 млн лет назад) стала отходить в северном направлении Австралия, и тем самым прервалась ее связь с Южной Америкой через Антарктику. В то время как Австралия передвинулась на север на 15° от Индийско-Антарктического поднятия, Антарктика передвинулась на 15° к югу. Последующее развитие флоры Австралии пошло самостоятельным путем, и голантарктический элемент сохранился главным образом в горах Юго-Восточной Австралии и Тасмании, в то время как в Новой Зеландии и на окружающих ее островах он продолжал преобладать. Антарктика приняла положение, близкое к современному, и ее растительный мир очень сильно обеднел. Современная флора царства характеризуется значительным эндемизмом (до 75% видов).
В Голантарктическое царство входят четыре области - Хуан-Фернандесская, Чилийско​Патагонская, Область субантарктических островов и Новозеландская.
Флористически довольно богата Чилийско-Патагонская область, для которой характерны некоторые эндемичные хвойные. Таковы астроцедрус, виды подокарпуса, фицройя. Громадные, высотой до 40-55 м деревья фицройи участвуют в первом ярусе постоянно влажных вечнозеленых лесов по склонам Анд. Эндемичен один из видов араукарии (Araucaria araucaria), крупное долгоживущее двудомное дерево. Велико разнообразие видов рода южный бук (Nothofagus). Это крупные деревья, в благоприятных гидротермических условиях достигающие высоты 40-50 м при диаметре стволов 1,5-2 м. береговые цепи и склоны Анд покрыты лесами из южного бука или при его значительном участии. Характерны преимущественно вечнозеленые виды, однако встречаются и листопадные. Всего насчитывается примерно 40 видов южного бука, почти половина из которых произрастает в Новой Гвинее и Новой Каледонии, а остальные - в Австралийском и Антарктическом царствах. Интересен Эндемичный монотипный род принглея - кергеленская капуста из семейства капустных, ареал которой охватывает субантарктические океанические острова. Это один из примитивных родов семейства. Свое название кергеленская капуста получила потому, что мореплаватели-китобои широко использовали это растение как средство от цинги.
Своеобразна флора Новозеландской области. Эндемичные семейства отсутствуют, но имеется 50 эндемичных родов, очень высок видовой эндемизм, который во флоре хвойных Новой Зеландии достигает 100%. Отметим из них Эндемичный вид араукарии (Araucaria heterophylla), а также агатис (дерево каури). Агатисы (из семейства араукариевых) - очень крупные мощные деревья, основные лесообразователи низменных лесов на Северном острове. Флора цветковых растений Новой Зеландии также характеризуется высоким видовым эндемизмом (не менее 80%). По географическим связям виды новозеландской флоры очень разнородны. Наиболее типичными элементами являются голантарктический, палеотропический, австралийский.
Лекция №9
Австралийское царство
Флора Австралии самобытна и отличается высоким эндемизмом. Здесь имеется ряд эндемичных семейств и почти 570 эндемичных родов. Высокий эндемизм поддерживается давней географической изоляцией, островным положением отдаленного от других континента. Яркая особенность флоры - обилие полиморфных, богатых видами родов. Только род эвкалипт из семейства миртовых насчитывает более 525 видов. Среди эвкалиптов есть виды, относящиеся к самым высоким растениям среди цветковых - эвкалипт царственный, эвкалипт гигантский, произрастающие во влажных регионах Австралии. Описаны экземпляры высотой до 155 м. В засушливых областях Австралии произрастают более низкорослые виды, а в пустынных регионах - кустарниковые эвкалипты (более 130 видов), достигающие всего 2-3 м высоты. Виды эвкалипта характеризуются очень быстрым ростом, к концу первого года жизни высота сеянцев превышает 2,5 м. Эвкалипты в настоящее время широко распространены в тропических и субтропических регионах мира.
Выделяется род акация, насчитывающий здесь почти 500 видов. У большинства австралийских акаций в отличие от африканских нет колючек, и для многих из них характерны филлодии - разросшиеся листовые черешки, заменяющие в сухой период мезоморфные листовые пластинки. Широко распространены протейные, из которых отметим представленный большим числом видов род банксия с характерными розовыми цилиндрическими соцветиями. Как и значительная часть видов эвкалиптов, виды рода банксия относятся к орнитофильным (опыляемым птицами) растениям. Опылителями являются попугаи лори. В цветках орнитофильных растений продуцируется много нектара, у некоторых видов банксии его так много, что аборигены используют его в пищу. Велико разнообразие рода росянка, один из видов которого - насекомоядное растение росянка круглолистная - известен нам как обитатель сфагновых болот. В Австралии род представлен 36 видами, среди которых и мелкие, и крупные стелющиеся растения длиной до 1,5 м. Интересно присутствие видов рода южный бук.
Наибольшую роль во флоре Австралии играют злаки, бобовые (более тысячи видов), сложноцветные, орхидные, миртовые (более тысячи видов, сюда же относится эвкалипт) и протейные. В то же время отсутствуют хвощи, одно из подсемейств семейства розоцветных, бамбуки, семейства чайные и др.
Как предполагают ученые, движение Австралии на север началось в середине мелового периода; Австралия по мере движения к северу постепенно вошла в зону более теплого климата. Миграционные связи между Австралией и Антарктикой, а через Антарктику и с южными областями Южной Америки продолжались до миоцена, чем и объясняется наличие многих общих таксонов из семейств араукариевых, подокарповых, протейных, рестионовых и других, типичных для Южного полушария, а также и многих родов, например рода южный бук. Эти общие таксоны - реликты древней голантарктической флоры.
Выделяются три области - Северо-восточноавстралийскую, Юго-западноавстралийс​кую и Центральноавстралийскую, или Эремейскую.
Лекция№10
Капское царство
Самое маленькое по площади царство благодаря исключительному своеобразию флоры резко отличается от основной части Африки. На небольшой территории сосредоточено почти 7000 видов, несколько эндемичных семейств. Дл 280 родов Капское царство - центр разнообразия, более 210 из них эндемичны. Видовой эндемизм достигает 90%.
Очень характерны многочисленные виды вереска (Erica), представители семейства протейных, среди которых отметим Эндемичный род леукадендрон, насчитывающий примерно 80 видов. Один из видов этого рода - серебряное дерево со сверкающими блестящими серебристыми листьями - является одним из наиболее характерных растений Капской флоры. Второй центр разнообразия протейных - Австралийское царство. Яркой особенностью Капской флоры является обилие листовых и стеблевых суккулентов, среди которых отметим род солнечник, он же «оконная трава» (Mesembryanthemum). Несколько сот видов этого рода, от очень маленьких до размеров кустарников, распространены в Карру, многие из них очень эффектны во время цветения. Разнообразны виды родов крестовник и бессмертник из астровых, интересен капский паслен (Solanum sodomeum) с желтыми смертельно ядовитыми плодами. Характерно огромное число геофитов (луковичные, клубненосные растения из амариллисовых, лилейных и др.), ярко цветущих в зимние месяцы.
В прошлом капская флора занимала в Африке гораздо большую территорию. В связи с возрастающей сухостью климата площадь ее продолжает сокращаться. Капская флора не дала человечеству ни одного важного в хозяйственном отношении культурного растения, но это неисчерпываемый источник красивых садовых и комнатных растений: амариллис, декоративная спаржа, фрезия, гербера, виды гладиолуса, плюмбаго, пеларгонии, декоративные ирисы и многие др.
Лекция №11
Влажные вечнозеленые тропические леса
Эти леса распространены в наиболее влажных областях с годовой суммой осадков от 1500 до 12000 мм и выше и относительно равномерным их распределением в течение года. Эти области характеризуются ровным годовым ходом температур: средние месячные показатели колеблются в пределах 1-2°. Суточная температурная амплитуда значительно больше и может достигать 9°С. Под пологом леса, особенно на поверхности почвы, суточные амплитуды резко уменьшаются. Таким образом, гидротермический режим областей распространения влажных вечнозеленых тропических лесов в течение года является оптимальным для развития живых организмов.
Влажные тропические вечнозеленые, или вечнозеленые дождевые, леса сконцентрированы в трех обширных регионах мира: северной части Южной (включая обширный массив в бассейне Амазонки) и прилежащей к ней части Центральной Америки; Западной экваториальной Африке; Индо-Малайском регионе.
Растительность. Леса этого типа относятся к самым сложным растительным формациям на Земле. Одна из ярких особенностей - их поразительное богатство видами, огромное таксономическое разнообразие. Хотя и сейчас нет уверенности в достаточной степени флористической изученности этих лесов, число видов, зафиксированных в конкретных регионах, поражает. В среднем насчитывается от 40 до 170 видов деревьев на гектар. Значительно меньше число трав - 10-15 видов. Учитывая разнообразие лиан и эпифитов, число видов на относительно однородном участке леса может составлять 200-300 видов на гектар и более.
Преобладающей группой жизненных форм являются фанерофиты, представленные вечнозелеными гигроморфными и мегатермными кронообразующими деревьями со стройными и прямыми гладкими стволами светло-зеленого или белого цвета, не защищенными коркой, ветвящимися только в самой верхней части. Для многих характерна поверхностная корневая система, при падении стволов принимающая вертикальное положение.
Яркая особенность - разновременная смена листьев на различных побегах одного и того же дерева. Смена листьев у деревьев происходит по-разному: одни растения сбрасывают их постепенно в течение года, для других характерна смена периодов листообразования и покоя. Листья часто лишены почечных чешуй, иногда бывают защищены прижатыми основаниями черешков или прилистниками.
Тропические деревья могут цвести и плодоносить непрерывно в течение года или периодически, несколько раз в году, многие виды ежегодно. Среди важных эколого​морфологических особенностей следует отметить явление каулифлории - развитие цветков и соцветий на стволах и крупных ветвях деревьев, особенно расположенных в нижних ярусах леса.
Свыше 70% видов тропического дождевого леса относятся к фанерофитам. Кроме того, здесь представлены многолетние травы и группы растений, нередко называемые внеярусными или межъярусными: лианы, эпифиты, полуэпифиты. Каждая из этих групп жизненных форм отличается своеобразными экологическими адаптациями.
Среди лиан, лазящих растений, преимущественно развиты деревянистые, но встречаются и травянистые формы. Многие из них обладают довольно толстыми стволами (до 20 см в диаметре), которые, поднимаясь по стволам деревьев-опор, обвивают их как канатами. Как правило, листья у лиан развиты на уровне крон деревьев, т.е. достаточно высоко над поверхностью почвы. Лианы многообразны по способу подъема на деревья- опоры. Они могут карабкаться на них, цепляясь усиками, обвиваться вокруг опоры, опираться на ствол укороченными веточками. Среди крупных лиан имеются виды, соизмеримые по высоте с наиболее высокими деревьями. Они иногда растут столь быстро и развивают такую массу ветвей и листьев в верхней части стволов, что губят поддерживающие их деревья. Зачастую лианы настолько сплетаются с ветвями крон нескольких деревьев, что отмершее дерево не падает, длительное время поддерживаемое лианами. Густые кроны лиан резко уменьшают количество света, проникающее под полог леса. Они в изобилии разрастаются по опушкам, вдоль берегов рек, по осветленным участкам.
Столь же многообразны и эпифиты, использующие в качестве субстрата для поселения стволы, ветви и даже листья деревьев, но не поглощающие воду и элементы минерального питания из живых организмов. Все они сапрофиты, получают элементы питания из мертвого органического вещества, иногда с помощью микоризы.
По формам роста различают эпифиты с цистернами; гнездовые и эпифиты-бра.
Эпифиты с цистернами накапливают воду в розетках листьев и используют ее с помощью проникающих в них с придаточных корней. В розетках возникают своеобразные микроценозы второго порядка, с водорослями и многочисленными водными животными. В эту группу эпифитов входят представители семейства бромелиевых, обитающие в лесах Южной и Центральной Америки.
Для эпифитов-бра и гнездовых эпифитов характерна способность накапливать почву, богатую питательными веществами, между корнями, образующими «гнездо», как, например, у папоротника «птичье гнездо», или под прилегающими к стволу дерева листьями эпифиты-бра.
Полуэпифиты произошли от лиан, лазающих при помощи корней, путем постепенной утери связи с почвой как необходимого условия существования. Полуэпифиты остаются живыми, если все корни, связывающие их с почвой, перерезаны.
Эпифиты играют большую роль в жизни влажного тропического леса: они накапливают до 130 кг/га гумуса и перехватывают до 6000 л/га дождевой воды, т.е. больше, чем абсорбируют листья деревья.
Число семейств (как и видов) травянистых растений значительно меньше, чем деревьев. Среди них хорошо представлены мареновые, постоянно присутствует незначительное число злаков, обычны селагинеллы и папоротники. Лишь на прогалинах среди леса травяной покров приобретает сомкнутый характер, обычно же он изрежен.
Огромное разнообразие деревьев и межъярусных растений определяет сложную структуру леса. Высота древесного полога колеблется в разных типах леса от 30 до 50 м, над общим пологом возвышаются кроны отдельных деревьев, достигающих высоты более 60 м, это так называемые эмердженты. Деревьев же, образующих основной полог от его верхних до нижних границ, много, и поэтому ярусы в вертикальной структуре выражены слабо.
Кустарниковый ярус практически отсутствует. На соответствующей ему высоте представлены деревянистые растения с главным стволом, так называемые карликовые деревья, и высокие травы. Среди последних - виды травянистых фанерофитов, т.е. трав с многолетними стеблями.
Травяной покров влажного тропического леса состоит из представителей двух групп трав: тенелюбивых, обитающих при значительной степени затененности, и теневыносливых, нормально развивающихся на участках с изреженным древостоем и угнетенных под сомкнутым пологом леса.
Еще более усложняют структуру леса многочисленные лианы и эпифиты, вегетативные органы которых размещаются на разной высоте.
Лекция №12
Листопадные тропические леса, редколесья и кустарники
С разнообразием тропических типов климата, свойственных различным регионам, связана и смена основных типов биомов. Степень выраженности и продолжительность сухого периода, уменьшение суммы осадков, снижение влажности воздуха определяют изменение характера растительности и животного населения.
Растительность. В связи с уменьшением суммы осадков и возрастанием контрастности между влажным и сухим сезонами прослеживается ряд тропических лесных и кустарниковых сообществ, отличающихся по структуре, набору жизненных форм, сезонной ритмике, продуктивности. В этом ряду происходит постепенное снижение видового разнообразия.
При выраженности засушливого периода 1-2,5 месяца вечнозеленый тропический лес может существовать лишь при сумме годовых осадков не менее 2500-3000 мм. Однако и здесь наиболее высокие деревья сбрасывают листья одновременно, а эпифиты прекращают проявление жизнедеятельности на сухое время.
При возрастании продолжительности засушливого периода или сокращении годовой суммы осадков меняется структура леса, наиболее высокорослыми оказываются листопадные породы, а под их пологом сохраняются вечнозеленые деревья. Такие леса называют полувечнозелеными. При дальнейшем ухудшении условий увлажнения они сменяются листопадными тропическими лесами. Среди последних различают тропические влажные листопадные леса (влажные муссонные леса) и тропические сухие листопадные леса (сухие муссонные, саванновые леса). К сухим листопадным лесам, к которым нередко относят колючие, при дальнейшем возрастании сухости климата примыкают редколесья и сообщества колючих кустарников.
Уменьшение годовой суммы осадков в сочетании с нарастанием продолжительности и степени выраженности сухого периода находит отражение в постепенном снижении видового разнообразия.
Тропические полувечнозеленые дождевые леса особенно хорошо развиты в муссонной области Индостана, Бирмы, Таиланда, п-ова Малакка, где непосредственно контактируют с дождевыми тропическими лесами, к которым они близки по структуре, отличаясь в то же время меньшим числом видов. В целом сохраняется тот же набор жизненных форм, разнообразие лиан и эпифитов. Различия проявляются именно в сезонной ритмике, в первую очередь на уровне верхнего яруса древостоя (до 30% деревьев верхнего яруса относятся к листопадным видам). В то же время нижние ярусы включают большое число вечнозеленых видов. Травяной покров представлен главным образом папоротниками и двудольными. В конце сухого периода многие деревья и лианы цветут, в то время как под ногами шуршат и пылят сухие листья, которые очень быстро разлагаются. В целом это переходные типы сообществ, местами в значительной степени сведенные человеком и замененные саваннами или плантациями.
Тропические влажные листопадные леса развиваются в таких гидротермических условиях, когда продолжительный сухой период (3-5 месяцев) сменяется очень влажным дождливым. Видовое разнообразие снижено, древостой верхнего яруса часто образован одним или двумя-тремя видами. Так, в Юго-Восточной Азии характерны леса с доминированием видов диптерокарпус, саловое дерево, тик. В сезон дождей леса имеют вполне гигрофитный облик, лианы и эпифиты еще довольно многочисленны, однако видовой состав последних беден. Одна из важных структурных особенностей - часть развит сомкнутый травяной покров из двудольных, папоротников с примесью геофитов (амариллисовые), а иногда злаков. Цветение большинства видов сдвинуто на сухой период.
Если в самом общем виде переход от вечнозеленых тропических лесов к полулистопадным и влажным листопадным носит постепенный характер, то сухие листопадные леса, развивающиеся при годовой сумме осадков 800-1000 мм, имеют ярко выраженный ксероморфный облик. Они хорошо отличаются упрощенной структурой, изменением набора жизненных форм и видового состава. Как правило, деревья невысоки (10-12 м или в некоторых типах леса 20-22 м). Характерны пирамидальные или уплощенные кроны, корявые, извилистые стволы; ветвление начинается невысоко над землей. Почки древесных пород защищены от засухи, стволы часто покрыты толстой коркой. Эпифиты почти отсутствуют, лиан мало. Так, в восточной части тропической Африки развит тип леса миомбо, образованный видами из семейства бобовых. В вертикальной структуре выделяется кустарниковый ярус, часто обильны всходы и подрост деревянистых видов, травянистых растений немного. Однако при осветлении в связи с антропогенным воздействием сомкнутость травяного покрова возрастает, в нем увеличивается доля злаков.
Один из важнейших факторов в жизни этих лесов - пирогенный: пожары оказывают на них воздействие в течение многих тысяч лет. Один из результатов этого - формирование сложных сочетаний сухих лесов с облесенными саваннами и зарослями колючих кустарников.
Разнообразны тропические редколесья, часто сочетающиеся с сообществами колючих кустарников. Они встречаются в тех областях тропиков, где продолжительность засушливого периода 8-9 месяцев, а сумма осадков 350-800 мм. Это светлые труднопроходимые леса с высотой древесного полога 5-12 м и сравнительно небольшим числом видов. Господствуют преимущественно колючие деревья, часто жестколистные, вечнозеленые, а также с листвой, опадающей на сухой период. Деревья обычно коренастые, с неправильным ветвлением, кривыми ветвями; значительно реже встречаются деревья с прямыми стволами. Характерны деревья с суккулентными стволами, иногда покрытыми толстой коркой, иногда гладкими, бутылкообразными или бочковидными. Сомкнутость крон очень небольшая. Здесь же растут и безлистные стеблевые суккуленты, канделябровидные и колоннообразные. Иногда именно стеблевые суккуленты определяют общий облик редколесий. Хорошо развит кустарниковый ярус, часто из колючих или безлистных прутьевидных растений. Много вьющихся растений (деревянистых или травянистых). Травянистый ярус, как правило выражен слабо.
Саванны
Саванны - это травянистые сообщества тропического пояса, характеризуемые наличием сомкнутого злакового покрова различной высоты с варьирующей долей участия кустарников и деревьев. Сезонная ритмика этих сообществ связана с периодичностью выпадения осадков.
Саванны существуют в различных климатических условиях, они характерны для регионов с продолжительным сухим сезоном (как Суданские саванны в Африке и серрадос Центральной Бразилии) и для регионов с достаточно влажным тропическим климатом (саванны Гвинеи). С этим связаны различия в структуре, продуктивности. Огромные площади они занимают в Африке - классической стране саванн, а также распространены в Южной Америке, Азии и Австралии.
Растительность. Для злаков саванн характерны более или менее выраженный ксероморфизм, плотное укоренение, обилие семян. Высота травостоя в зависимости от увлажнения и почвенных условий варьирует весьма существенно. Особенно большой высоты достигают генеративные побеги злаков. Доминирует ограниченное число видов злаков, относящихся к нескольким родам, широко распространенным в тропиках.
Помимо злаков в травостое саванн участвуют некоторые осоковые, различные виды двудольных (многолетние и однолетние).
Деревьям и кустарникам саванн свойственно мощная корневая система, проникающая на значительную глубину даже при относительно небольших размерах надземной части. Деревья часть низкорослые, с извилистыми или изогнутыми стволами, с раскидистыми кронами.
Широко распространена зонтиковидная форма кроны, например у многих акаций в саваннах Африки. На стволах часто развита толстая кора. Среди деревьев и кустарников преобладают листопадные формы, но встречаются и вечнозеленые с жесткими склерофильными листьями, например эвкалипты в саваннах Австралии.
В связи с различиями в высоте и сомкнутости травостоя, зависящими от суммы осадков и продолжительности сухого периода, различают ряд основных формаций саванн.
Влажные саванны развиваются при продолжительности сухого периода 3-5 месяцев и 800-2000 мм осадков в год. Это высокотравные (от 1,5 до 3 м и более) сообщества, зеленеющие во влажный период и высыхающие в сухой, иногда без примеси древесных видов, иногда с участием одиночных деревьев или их небольших спорадически рассеянных групп. Они располагаются на выровненных или всхолмленных пространствах междуречий; по речным долинам протягиваются галерейные леса с преобладанием вечнозеленых влаголюбивых видов. Как правило, выделяются два яруса травостоя; в сомкнутом верхнем ярусе, образованном крупными злаками с длинными и широкими листьями, число видов невелико, но они составляют основную долю фитомассы саванн. В нижнем, достаточно разреженном ярусе развиты некоторые многолетние травянистые двудольные. Вегетация растений определяется влажностью, причем начало развития приходится на период перед наступлением дождей.
Сухие саванны представлены сообществами, сформированными жестколистными и узколистными злаками высотой 1,5-2 м, растущими разреженно, не формирующими сомкнутой дернины. В областях их развития сухой период длится примерно 5-7 месяцев, сумма осадков - от 500 до 1200 мм в год. Довольно обычно участие деревьев в составе этих саванн, хотя они могут иногда и отсутствовать. Они низкорослые (5-10 м), стволы с толстой корой и твердой древесиной. Характерны как листопадные, так и вечнозеленые виды деревьев и деревья с суккулентными стволами. Сухие саванны очень бедны по видовому составу.
Колючие саванны значительно более ксероморфны, чем вышеописанные. Они развиваются при значительной продолжительности сухого периода (8-10 мес) и варьирующем количестве годовых осадков (250-750 м). Высота травостоя чаще всего 30-50 см и крайне редко почти 1 м. Господствуют засухоустойчивые жестколистные и узколистные злаки. Травяной покров разрежен. Обычно характерна примесь кустарников, но встречаются и отдельно растущие низкорослые деревья высотой 3-8 м, часто колючие или с суккулентными стволами, иногда безлистные стеблевые суккуленты. Велико разнообразие кустарников, преимущественно колючих, листопадных и вечнозеленых, представлены и безлистные прутьевидные формы.
Значительная часть сообщества влажных и отчасти сухих саванн в их современно распространение возникла на месте тропических лесов в результате вырубок, раскорчевки и расчистки под пашни, пожаров, сознательно используемых в целях огневой чистки облесенных участков, а также для выжигания сухой травы.
Толстокорые древесные породы переносят пожары без ущерба. На многолетние злаки саванн, имеющие большое число почек возобновления в основании стебля и подземной части корневища, палы оказывают даже благоприятное влияние, способствуя разрастанию дерновины растения.
Лекция №13
Пустыни и Субтропические жестколистные леса и кустарники
Важнейшая особенность гидротермического режима областей развития пустынных биомов - резкое преобладание испарения над осадками. Дефицит влаги в сочетании с высокой испаряемостью, сухостью воздуха и интенсивной солнечной радиацией определяет главные условия обитания.
Типы биоценозов, относимые к пустынным, формируются в условиях умеренного, субтропического и тропического природных поясов, что определяет существенные различия в их тепловом режиме. Однако облик, структура, динамика пустынных сообществ, уровень продукционных процессов контролируются в первую очередь увлажнением, количеством осадков, их распределением в течение года. Количество осадков в разных пустынных регионах и внутри них варьирует от 150-200 до 40-50 мм в год, вплоть до полного их отсутствия.
Растительность. Морфофизиологические адаптации растений к аридным условиям определяются дефицитом влаги, бедностью почв, часто сочетающейся с засолением, высоким температурными, действующими круглогодично или в течение сезона.
Возможности развития растения в жестких условиях водного режима в сочетании с действием высоких температур обеспечиваются за счет более эффективного поглощения воды из почвы при повышении осмотического давления и развитии мощных поверхностных или глубоко проникающих корневых систем.
Многие пустынные растения характеризуются мощной корневой системой. Быстрый рост в глубь почвы позволяет корням проникать в горизонты повышенной влажности, за счет чего растения могут существовать в течение довольно длительного времени. Так, семенные побеги деревьев и кустарников развивают стержневые корни, длина которых в 10 раз превышает длину надземного побега; многие злаки образуют густую корневую систему в верхних почвенных горизонтах, напоминающую войлок, а их нитевидные корни проникают в почву на глубину более метра. Соотношение между массой побегов и массой корней изменяется в сторону увеличения последней при возрастании засушливости.
Наиболее полно в пустынных регионах суши представлены растения, относящиеся к группе ксерофитов или гиперксерофитов. Для них характерно уменьшение площади испаряющей поверхности, которое достигается за счет редукции листьев и микрофилии, сбрасывания ассимилирующих органов по мере нарастания сухости почвы и воздуха, замены крупных листьев первой генерации более мелкими листьями побегов последующих генерация.
В качестве особой группы выделяют суккуленты, которые решают проблему водного баланса путем накопления влаги в водозапасающей паренхиме листьев и стеблей. Среди них различают стеблевые (кактусы, многие представители семейства молочайных) и листовые (например агавы, алоэ) суккуленты. Особенно характерно разнообразие суккулентов и формирование своеобразных суккулентных формаций для пустынных регионов субтропического и тропического поясов с «двухтактным» режимов выпадения осадков (два коротких периода дождей), что обеспечивает накопление влаги в запасающих тканях.
Особую группу представляют растения с укороченным жизненным циклом, смещенным на влажные отрезки года, что позволяет им избегать засушливых и жарких периодов. Это травянистые растения эфемеры (терофиты) и эфемероиды (геофиты). Семена эфемеров и подземные органы эфемероидов (луковицы, клубни, корневища) сохраняют жизнеспособность в течение нескольких лет, благодаря чему легко переживают годы, когда количество осадков бывает снижено. Цикл развития может быть смещен на конец зимы - начало весны (как в пустынях Средней Азии), на весну и осень (в пустыне Сонора); связь с определенным сезоном может и отсутствовать, если осадки выпадают нерегулярно.
Растительным сообществам пустынь свойственно разреженное произрастание растений и невысокое проективное покрытие, что нередко сочетается со значительной сомкнутостью в подземной части.
В формировании облика местности областей распространения пустынных экосистем огромную роль играют свойства грунтов, характер субстрата. В связи с этим обыкновенно выделяют пустыни песчаные, глинистые, каменистые и т.д. В разных типах пустынь факторами, ограничивающими развитие растений, помимо дефицита влаги являются некоторые особенности субстратов. Так, в песчаных пустынях заметную отрицательную роль играет подвижность субстрата; в каменистых и галечниковых пустынях - плотность, загибсованность почв и подстилающих пород. Этим обусловлено появление у растений своеобразных приспособлений. В зависимости от них выделяются экологические группы растений: псаммофиты и гипсофиты.
Весьма специфичны адаптации растений к эдафическим условиям; своеобразие псаммофитов, галофитов, гипсофитов, пелитофитов определяется адаптациями к литолого​механическим и физико-химическим свойствам почвообразующих пород, часто едва затронутых процессами почвообразования, обогащенных токсичными солями, сыпучих или чрезвычайно плотных. Существуют как высокоспециализированные виды (группы видов), осваивающие главным образом один комплекс эдафических условий, так и виды (группы вдов), благодаря экологической пластичности произрастающие в разных эдафических условиях.
Адаптации растений песчаных пустынь - псаммофитов - направлены на обеспечение существования на рыхлом, подвижном субстрате. Не менее важна большая водопроницаемость песков, способствующая легкому просачиванию осадков и их проникновению на большую глубину, а также слабая капиллярность, позволяющая влаге сохраняться в более глубоких горизонтах.
В первую очередь следует отметить необычайно разветвленную и глубоко проникающую корневую систему псаммофитов. Так, у видов рода джузгун (Calligonum), белого саксаула (Haloxylon persicum), развивающихся в сыпучих песках, корневая система протягивается по склонам барханов на 25-30 м. Одновременно корни уходят на глубину более 20 м, достигая более увлажненных горизонтов. Многие псаммофиты обладают способностью давать придаточные корни и развивать побеги в любой части стеля. Виды джузгуна могут быть засыпаны песком почти до вершины, но новые побеги вновь пробьются на поверхность. Злак селин (Aristida karelinii) обладает неограниченной возможностью давать вегетативные побеги, образующиеся на разной глубине. У песчаной акации (Ammodendron conolii) в нижней части стебля у корневой шейки легко образуются придаточные корни, растение дает боковые отпрыски. В случае засыпания центрального ствола песком его замещает целая группа новых побегов, растущих в направлении движения песка.
Корни многих псаммофитов защищены толстой корой (у джузгуна, песчаной акации) или чехликом из сцементированных песчинок, что предохраняет их от иссушения в случае развеивания песчаной толщи. Плоды псаммофитов характеризуются небольшой массой и большой парусностью, что позволяет им долго скользить по поверхности песков, опережая в движении более тяжелые песчаные частицы. Таким образом плоды избегают засыпания песком.
Не менее своеобразны галофиты - растения засоленных местообитаний, способные накапливать в своих органах значительное количество солей, особенно хлорида натрия. Это позволяет им уравновешивать высокое осмотическое давление почвенного раствора и обеспечивает возможность поглощения влаги из почвы. У части галофитов это равновесие достигается за счет выделения солей при помощи солевых железок и волосков. Это солевыделяющие галофиты. К ним относятся виды рода тамариск, или гребенщик (Tamarix), галофильный злак прибрежница (Aeluropus littoralis), виды рода кермек (Limonium).
Особую группу составляют суккулентные галофиты, или галосуккуленты, для которых характерно усиленное всасывание воды. Особенно много галосуккулентов среди представителей семейства маревых: солерос европейски (Salicornia europaea), виды рода Сведа (Suaeda) и др.
Весьма жесткими экологическими условиями характеризуются глинистые пустыни, где влага атмосферных осадков по большей части испаряется с поверхности почвы, не успев в нее проникнуть. В связи с этим растительный покров здесь разрежен. В песчаных пустынях, отличающихся более благоприятным водным режимом, чаще всего развиваются более сомкнутые травянистые или древесно-кустарниковые сообщества. С каменистыми субстратами связано распространение разреженно произрастание древесно-кустарниковых форм, тяготеющих к трещинам и понижениям, где аккумулируется влага.
Своеобразный экологический режим создается в солончаковых пустынях, где развитие растений ограничено высокой концентрацией токсичных солей, в первую очередь натрия и хлора. Такие условия создаются при неглубоком залегании грунтовых вод, что особенно характерно для приморских равнин и крупных солончаковых депрессий.
В структуре растительного покрова пустынных биомов хорошо прослеживается комплексность, т.е. сочетание фрагментов различных сообществ, связанных с теми или иными эдафическими условиями. Огромную роль играет перераспределение влаги по микрорельефу, в связи с чем, как правило, проективное покрытие растительности возрастает по руслам временных водотоков, суффозионным просадкам и т.д. Это наиболее ярко проявляется в краевых частях пустынных областей (подзона полупустынь), где закономерно сочетаются фрагменты фитоценозов степей и саванн (в наиболее увлажненных местообитаниях) с пустынными сообществами.
Важнейшее влияние в субтропических широтах на структуру и функционирование биоценозов оказывают условия увлажнения, существенные и тем более продолжительные понижения температуры - явление редкое и далеко не повсеместное. Для восточных секторов материков характерно относительно равномерное распределение осадков в течение года и отсутствие ярко выраженного периода летней засухи, здесь развиты лавровые леса. В западных секторах материков выражен так называемый средиземноморский тип климата с зимними дождями и жарким сухим летом, с ним связано распространение жестколистных лесов и кустарников, называемых формациями средиземноморского типа.
Растительность. Области распространения жестколистных лесов и кустарников имеются на всех континентах, но наиболее широко они представлены в Средиземноморье и Австралии.
Наиболее яркая особенность гидротермического режима заключается в несовпадении теплого и влажного периодов во времени. Зима влажная и прохладная, лето сухое при высоких температурах воздуха. Это благоприятствует господству вечнозеленых деревьев и кустарников, относимых к своеобразной группе склерофитов, для которых характерны наличие корки или пробки на стволах, начало ветвления на незначительной высоте, широкие кроны. Типичнейший их признак - жесткость листьев, сохраняющихся в течение нескольких лет. Часто листья опушены снизу и имеют матовый серо-зеленый цвет, нередко покрыты блестящим восковым налетом и содержат эфирные масла.
Для многих деревьев и кустарников характерна глубоко расположенная корневая система. Так, корни каменного дуба проникают по трещинам в породах на глубину 10-20 м. Велико разнообразие кустарников, жестколистных, часто колючих.
Основной период ассимиляции приходится на весну и осень, в середине лета и в наиболее холодный период зимы у растений этих областей отмечаются относительные периоды покоя. Время цветения у многих видов - весна или осень - часто распространяется и на зиму.
Леса, как правило, довольно светлые, хорошо развиты кустарниковый и травяной ярусы. В составе последнего значительное участие принимают луковичные и клубненосные растения (геофиты), время цветения которых приходится на весну и осень.
Коренными сообществами Средиземноморья были вечнозеленые жестколистные леса с доминированием видов дуба (каменный дуб, в западной части - пробковый). До настоящего времени в составе кустарниковых сообществ встречаются отдельные деревья каменного дуба, достигающие высоту 20 м.
Исчезновение лесов Средиземноморья - многовековой процесс, результат воздействия человека. Ему сопутствовали эрозия, разрушение и смыв почвенного покрова, что привело к широкому распространению бесплодных каменистых поверхностей. Так, где нет посевов или плантаций, развиты кустарниковые типы сообществ. Эти формации, известные под названием маквис, различные кустарники и некоторые деревья, устойчивые к воздействию пожаров. Особенно характерны различные виды вереска (в том числе древовидный вереск), ладанников, земляничное дерево, в восточном Средиземноморье - дикая маслина, рожковое дерево, мирт, фисташка. Кустарники часто переплетены вьющимися растениями, нередко колючими.
Маквис также подвергается вырубкам, часто уничтожается пожарами, особенно губительными в летний период. На месте сведенного маквиса развиваются формации типа гариги - сообщества низкорослых кустарников и ксерофильных травянистых растений. В них господствует кермесовый дуб; он хорошо возобновляется после пожаров, образуя своеобразные кусты высотой до 1,5 м. Сообщества этого типа поражают обилием представителей семейства губоцветных, бобовых, розоцветных и др., выделяющих эфирные масла. На самых каменистых и скудных почвах гарига состоит из низкорослых колючих растений.
Растительные формации, сходные по структуре, сезонной ритмике, набору жизненных форм, распространены и в других районах мира. В Северной Америке это жестколистные леса из вечнозеленых дубов и кустарниковые сообщества, физиономически сходные с маквисом. В Южном полушарии жестколистные леса и кустарники распространены на всех континентах. В средней части Чили первичные жестколистные леса сохранились лишь кое- где в ущельях и по северным склонам гор.
В Африке жестколистные сообщества занимают небольшую площадь в южной и юго​западной оконечности материка. Здесь преобладают кустарниковые сообщества, физиономически и структурно сходные с маквисом. Из деревьев отметим серебряное (леукадендрон) из семейства протейных. Кустарники достигают высоты 1-4 м. Верхний ярус, как правило, образуют различные представители протейных, в нижних ярусах преобладают бобовые и многочисленные виды рода вереск.
В Австралии леса образованы несколькими видами рода эвкалипт. Древостои разреженные, сомкнутость крон редко достигает 0,5. Нижний древесный ярус образован казуариной и видами банксии из семейства протейных. Хорошо развит кустарниковый ярус из бобовых, миртовых, протейных. Своеобразны так называемые травяные деревья из семейства лилейных, относящиеся к огнестойким породам. Жестколистные кустарники Австралии, скраб, сформированы видами эвкалиптов, казуарины с прутьевидными ветвями, здесь много бобовых и миртовых.
Животное население. Жаркое сухое лето и прохладная влажная зима обусловливают одну или две депрессии активности у большинства животных. Пики активности приходятся обычно на весенний и осенний периоды, когда сочетание условий влажности и температуры оказывается наиболее благоприятным.
Сообщества субтропических лесов и кустарников граничат с тропическими сезонно​сухими лесами, саваннами и пустынями, с одной стороны, и с лесами умеренных широт - с другой, поэтому набор видов и групп животных во многом родствен фаунам прилежащих биомов. Характерно проникновение ксерофильных видов из соседних аридных областей.
По запасам биомассы различные варианты субтропических сухих лесов, редколесий и кустарников могут различаться в зависимости от условий увлажнения. Биомасса в наиболее распространенных субтропических кустарниковых сообществах (маквис Средиземноморья, чапараль Северной Америки) составляет примерно 50 т/га, продукция - 10 т/га, что соответствует приблизительно 20% от общего запаса биомассы.
Лекция№14
Степи и прерии
Во внутриконтинентальных регионах Северной Америки и Евразии огромные площади занимают более или менее ксерофильные травянистые формации, известные под название прерии и степи. Для этих регионов характерны континентальные типы климата, часто с суровой зимой и устойчивым снежным покровом. Осадки распределены относительно равномерно в течение года, лето, особенно во второй половине, засушливое. Степная растительность связана с черноземными и каштановыми почвами, характеризующимися высоким плодородием.
Растительность. В составе растительных сообществ наиболее типичны многолетние ксерофильные дерновинные злаки, относящиеся к родам ковыль (Stipa), типчак (Festuca) и тонконог (Koeleria) и являющиеся доминантами и эдификаторами. В североамериканских прериях значительная роль принадлежит также видам рода бородач (Andropogon) и некоторым другим , не имеющим широкого применения в Евразии. Характерны и корневищные злаки с единичными побегами на ползучих подземных корневищах, в целом менее засухоустойчивые и поэтому шире распространенные в более влажных частях степных областей (виды костра, пырей и др.).
Кроме злаков большую роль в сложении покрова степей играют многочисленные ксерофильные представители двудольных растений, так называемое степное разнотравье. В составе степных сообществ, особенно в более засушливых районах, представлены и коротковегетирующие растения - однолетние (эфемеры) и многолетние (эфемероиды), формирующие весенний и ранне-летний аспекты и особенно обильно развивающиеся во влажные годы.
В составе степной растительности местами значительное участие принимают кустарники, иногда произрастающие группами. Это виды спиреи, степной вишни, можжевельника; в степях Монголии велика роль видов караганы, образующих своеобразные кустарниковые степи.
Характерная особенность степных растений - наличие у многих из них глубоко проникающих и сильно разветвленных корневых систем, эффективно поглощающих влагу из почвы. В степных биоценозах запасы подземной фитомассы достигают больших величин.
Яркая особенность структуры - хорошо выраженная смена аспектов от ранней весны до глубокой осени. Так, в Стрелецкой степи под Курском насчитывается до 11 аспектов, связанных с поочередным массовым цветением таких растений, как гиацинт, ирис, ветреница ,ковыль, шалфей и др.
Для степной растительности очень характерны флуктуации: в более сухие годы лучше развиваются ксерофильные виды растений, уменьшается доля эфемеров и эфемероидов; в более влажные годы преобладают виды менее засухоустойчивые.
Для нормального развития дерновинных злаков и многих видов разнотравья необходимо их очищение от отмерших побегов, сохраняющих механическую связь с живыми растениями, и отсутствие на поверхности почвы так называемого «степного войлока», покрова из отмерших частей растений. Благодаря выпасу травоядных млекопитающих происходит разрыхление скоплений ветоши на поверхности почвы, что обеспечивает развитие степных злаков. В отсутствие выпаса в течение 4-5 лет степные растения постепенно отмирают.
Не меньшую роль играет деятельность грызунов, потребляющих значительную часть травостоя и разрыхляющих почву. Устраивая глубокие норы, сурки и суслики проникают на глубину до 2-3 м; выбросы земли на поверхность образуют насыпные курганчики, часто довольно многочисленные. Возникает чередование микроповышений и микропонижений, что приводит к перераспределению осадков. В связи с этим часто развивается комплексность - к разным формам микрорельефа приурочены разные растительные сообщества.
Важный фактор в жизни степных биоценозов - пожары, уничтожающие всю надземную часть растительности. Выгорает вся ветошь и многие семена, лежащие на поверхности почвы. У дерновинных злаков, особенно крупнодерновинных, почки возобновления надежно защищены от огня основаниями листьев, благодаря чему они не погибают во время пожара. Чувствительны к воздействию огня молодые деревца, кустарники. Во время пожаров гибнут многие животные.
Условия увлажнения в пределах обширных ареалов степных биомов неоднородны, в связи с чем происходит изменение характера травостоя, его высоты, фитомассы, соотношения различных жизненных форм и т.д. По градиенту увлажнения с севера на юг степи Евразии подразделяются на следующие подзоны или широтные полосы: луговых степей и остепненных лугов, настоящих и опустыненных степей.
Наиболее яркая особенность растительного покрова луговых степей - закономерное сочетание степных сообществ с небольшими лесными массивами, откуда, собственно, и название этой подзоны - лесостепь. На распределение растительности большое влияние оказывают перераспределение осадков по рельефу, степень промытости верхних почвенных горизонтов. В связи с этим в лесостепи европейской части России степные сообщества доминируют на междуречных равнинах, дубравы тяготеют к балкам, лощинам, изредка выходя на водоразделы. В Западной Сибири лесные биоценозы (так называемые березовые колки) приурочены к понижениям (западинам) рельефа и окружены степными сообществами.
По направлению к югу возрастает засушливость, климат степей становится теплее. На северной границе лесостепи соотношение осадков и испарения с открытой водной поверхности равняется единице, в полосе же пустынных степей испарение значительно превышает количество осадков. Соответственно с севера на юг снижается видовое богатство, уменьшается число видов разнотравья, в южной части настоящих и особенно в опустыненных степях возрастает доля ксерофитов - полукустарничков, в том числе видов полыни, уменьшается число аспектов, снижаются высота травостоя и запасы биомассы.
В североамериканских прериях уменьшение количества осадков происходит с востока на запад, что и определяет субмеридиональное простирание следующих подзон или полос: лесостепь, где чередуются фрагменты лесов (преимущественно из гикори и некоторых видов дуба); высокотравная прерия с обилием разнотравья и высоких злаков (преимущественно видов ковыля, бородача, овсяницы); смешанная прерия; низкотравная прерия с господством двух низкорослых видов злаков: травы грамма (Boutel gracilis) и бизоновой травы (Bochloe dactyloides). Разнотравья здесь немного, характерно участие полыни. В связи с тем что изменения температуры и влажности происходят в разных направлениях, в растительности каждой их субмеридиональных полос прослеживаются с севера на юг существенные различия.
В настоящее время степи и прерии по большей части распаханы и заняты сельскохозяйственными культурами (особенно это относится к луговым, разнотравно- типчаково-ковыльным степям Евразии, лесостепи, высокозлаковой и смешанной прерии Северной Америки). В более засушливых полосах, где земледелие является рискованным, развито пастбищное животноводство.
В Южном полушарии пампа, а также сухие злаково-полукустарничковые формации Патагонии, находящиеся в ветровой тени Анд, чаще всего рассматриваются только как в известной степени подобные степям, своеобразные их аналоги. Важнейшее отличие гидротермического режима областей их развития - отсутствие выраженного периода с отрицательными температурами и снегового покрова. Это оказывает существенное воздействие на состав и структуру сообществ, особенно их ритмику. Здесь характерны круглогодичная вегетация, своеобразная кустовая форма роста злаков.
Лекция№15
Широколиственные леса умеренного пояса
Широколиственные, или летнезеленые, леса в умеренных широтах Северного полушария не образуют единой зоны и занимают в Европе, Азии и Северной Америке разобщенные территории с ослабленной континентальностью. Климат в ареале лесов этого типа умеренно прохладный, осадки распределены в течение года относительно равномерно, их количество варьирует в довольно широких пределах. Характерен перерыв в вегетации, обусловленный зимними холодами. В зависимости от степени континентальности климата зимы могут быть почти безморозными (приатлантические районы Европы) или же с устойчивыми морозами при мощном снежном покрове.
Северные границы распространения широколиственных лесов определяются продолжительностью холодного периода и (или) недостаток летнего тепла. В продвижении отдельных пород существенную роль, по-видимому, играют поздневесенние и раннелетние заморозки, особенно губительные для подроста. На южных границах основным лимитирующим фактором является влажность, чем определяется переход к степям. Смена широколиственных лесов хвойными происходит очень постепенно, выделяется полоса смешанных хвойно-широколиственных лесов.
Растительность. Леса характеризуются сомкнутым верхним древесным ярусом, нижние древесные ярусы или очень разреженные, или отсутствуют. Многие широколиственные породы дают корневую и пневую поросль, порослевые древостои более низкорослые и сомкнутые. Различают моно-, олиго- и полидоминантные леса. Виды бука, как правило, образуют монодоминантные древостои. Кустарниковый ярус изменяется от хорошо развитого до крайне разреженного.
Лиан, как правило, мало, но в некоторых регионах (Восточная Азия, южная часть приатлантических лесов Северной Америки) они весьма обильны. Травянистый покров образован многолетними видами, различными в экологическом отношении. выделяется группа мезофильных тенелюбивых трав с длительным периодом вегетации. Характерны растения, цветущие весной, когда под полог леса поступает много света, и заканчивающие свое надземное существование вскоре после распускания листьев на деревьях. Во влажном климате приморских районов в составе травянистого яруса входят некоторые вечнозеленые виды, доля участия которых понижается в континентальных районах.
Широколиственные леса с давних пор подвергались выкорчевке с последующей распашкой земли, постоянной вырубке, часто сопровождавшейся направленной сменой пород. Значительные площади, занятые прежде лесами, превращены в сельскохозяйственные угодья.
Европейские широколиственные леса флористически самые бедные и относительно просты в структурном отношении. Коренных лесов практически не сохранилось. Основные
лесообразователи - виды бука, дуба; роль каштана, как и граба, ясеня и липы, ограничена. В восточные более континентальные районы и на границу со степными формациями распространяются только леса из дуба черешчатого.
Специфика лесов Азии определяется в первую очередь поразительным видовым богатством деревьев, кустарников и трав, причем значительная их часть относится к древним родам. По сравнению с европейскими лесами в них повышена роль лиан и папоротников - эпифитов.
В Северной Америке широколиственные леса распространены только в восточной части континента. Поразительно видовое разнообразие и богатство состава деревьев, обилие кустарников, а также лиан.
Между лесами Восточной Азии и Северной Америки обнаруживается известное сходство, усиливающееся благодаря сохранению в них большого числа представителей древней листопадной флоры. С большим разнообразием видов деревьев связано наличие двух-трех ярусов древостоя. Доминантами древостоя являются виды дуба, клена, платана, вяза, ясеня, ореха, тюльпанное дерево и др. В наибольшей степени леса сохранились в предгорных районах Юго-западных Аппалачей и в долинах рек.
В Южном полушарии широколиственные летнезеленые леса распространены крайне ограничено. В условиях очень влажного климата с ровным годовым ходом температур преобладают вечнозеленые лиственные леса, слабо отграниченные структурно и флористически от субтропических.
