Занятие 4. СОВМЕСТНОЕ ДЕЙСТВИЕ  ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ
Ограничивающий фактор. Все факторы в природе воздействуют на организм одновременно. Причем не в виде простой суммы, а как сложное взаимодействующее соотношение. Такая совокупность факторов называется их констелляцией. Поэтому оптимум и границы вынос​ливости организма по отношению к какому-то одному фактору зависят от других воздействий. Например, при оптимальной  температуре возрастает выносливость к неблагоприятной влажности, недостатку питания. С дру​гой стороны, обилие пищи увеличивает устойчивость ор​ганизма к изменениям нескольких климатических фак​торов. Однако эта так называемая «компенсация» фак​торов ограничена, и ни один из них не может быть полностью заменен другим. Вот почему при изменении того или иного условия жизнедеятельность организма (способность к конкуренции с другими видами, размно​жение и т. д.) лимитируется тем фактором, который сильнее отклоняется от оптимальной для вида величины. Если в количественном выражении хотя бы один из фак​торов выходит за пределы выносливости вида, то суще​ствование последнего становится невозможным, как бы ни были благоприятны остальные условия. Фактор, уро​вень которого в качественном или количественном от​ношении (недостаток или избыток) оказывается близ​ким к пределам выносливости данного организма, на​зывается ограничивающим.
Рассмотрим в качестве ограничивающего фактора температуру. Лось в Скандинавии встречается значи​тельно севернее, чем в Сибири, хотя в последней средняя годовая температура выше. Причиной, препятствующей лосю расширить свой ареал на север в Сибири, оказы​ваются низкие зимние температуры.  Лимитирующим фактором распространения бука в Европе также являет​ся низкая температура января. Поэтому северные гра​ницы его ареала соответствуют январской изотерме — 2° С. Рифообразующие кораллы обитают только в тро​пиках при температуре воды не ниже 20 °С.
Аналогичным фактором может быть и высокая темпе​ратура. Так, южная граница ареала бабочки капустни​цы, широко распространенной в Европе и Северо-Запад​ной Африке, находится в Палестине, поскольку летом там обычно слишком жарко.
При изменениях экологической обстановки нарушает​ся и соотношение отдельных факторов. Вот почему в раз​ных местностях факторы, ограничивающие развитие ор​ганизмов, часто неодинаковы: на севере для определен​ных видов таковым может быть недостаток тепла, а на юге для тех же видов — недостаток влаги, пищи, высо​кая температура. Следует также отметить, что один и тот же фактор для одного  организма некоторое время выступает как ограничивающий, а затем становится не​ограничивающим. Это зависит от стадии развития дан​ного организма. Почти все животные и растения в период размножения более чувствительны к неблагоприятным условиям. Например, влияние климатических факторов при географическом расселении многих охотничье-промысловых птиц распространяется лишь на яйца и птен​цов, но не на взрослых особей.
Экологические ряды и экологическая индивидуаль​ность. Экологическим рядом называется совокупность ра​стительных сообществ (фитоценозов), располагающих​ся соответственно нарастанию или убыванию какого-ли​бо фактора (или группы факторов) среды. Например, на склоне наибольшая сухость почвы наблюдается в верхней части, а наименьшая — в нижней, поэтому здесь отмечаются различия в растительности, связанные с влажностью почвы. Одни виды произрастают только в верхней части склона, другие в средней, третьи в ниж​ней. В результате четко выделяется экологический ряд видов растений либо по возрастанию либо по убыванию влажности почвы — сверху вниз от более к менее сухо​любивым и, наоборот, снизу вверх, от более к менее влаголюбивым. А экологический ряд древесных пород по возрастающей теневыносливости выглядит следующим образом: лиственница — береза — сосна — осина — ива — ольха серая — липа — дуб — ясень — клеи — ольха чер​ная — ильм — граб — ель — бук —пихта.
Аналогичные экологические ряды составляются и по отношению растений к тепловому режиму, к степени за​соленности почв, устойчивости к ветру и к другим фак​торам. Так, в поймах рек южной части Русской равнины в случае возвышения местности наблюдается смена рас​тительности (от понижения на бугор) в такой последо​вательности: лугово-болотные, луговые, лугово-степные и степные растительные ассоциации. Это экологический ряд фитоценозов. Иногда в таком ряду выделяют до 10 и бо​лее ассоциаций. Границы их нередко очень трудно опре​делить, поскольку сочетания экологических условий изменяются в пространстве постепенно и между ценозами образуется переходная, промежуточная, полоса, в кото​рой совмещаются признаки соседствующих ассоциаций. Объясняется это экологической индивидуальностью каждого из видов, в связи с чем их ареалы в сообществе не совпадают. Иначе говоря, различные виды по-разному реагируют на одни и те же факторы.
Вообще же экологическая индивидуальность особи — это совокупность специфических черт ее, заключающих​ся в своеобразном сочетании наследственных и приобре​тенных свойств. Она складывается в процессе развития организма (онтогенеза) и выражается в особенностях генотипа и фенотипа данной особи. В природе не суще​ствует одинаковых, тождественных, особей даже в очень однородной популяции. Кроме специфических признаков, каждая особь обладает и экологической индивидуаль​ностью, проявляющейся в самых различных формах.
Среди большого количества особей, слагающих попу​ляцию, всегда можно выделить индивидуумы наиболее или наименее экологически пластичные по отношению к тому или иному фактору. Одни очень чувствительны к понижению температуры, другие сравнительно выносли​вы к холоду, некоторые не выдерживают даже незначи​тельной сухости, а есть и такие, которые выживают в засушливый период. Благодаря экологической индивиду​альности в популяции обычно находятся самые жизне​стойкие особи, переживающие весьма неблагоприятные условия, что обусловливает сохранение вида.
Правило предварения. В 1951 г. В. В. Алехин устано​вил правило предварения для растений. Согласно этому правилу, северные влаголюбивые растения в пределах
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южных границ ареала располагаются на северных скло​нах и на дне балок, а южные по мере продвижения на север переходят на лучше прогреваемые южные склоны (рис. 4). Это особенно проявляется на южных и север​ных границах лесной зоны. По южным склонам из сред​ней тайги глубоко в северную проникают ельники-чер​ничники и ельники-кисличники. В Якутии на северных склонах растут холодовыносливые леса даурской лиственницы (Larix dahurica), а южные покрыты сосновыми лесами. На южных окраинах лесной зоны по северным склонам сохраняются леса, а на южных произрастает уже типичная степная растительность.
Естественно, что правило предварения носит относи​тельный характер. Менее четко оно выражено в горис​той местности, так как там отмечается более сложная совокупность экологических факторов. Тем не менее оно имеет большое значение при проведении геоботапических исследований, поскольку позволяет предсказывать сос​тав растительности еще не обследованных мест и преж​ний ее облик там, где она уничтожена.
Принцип стациальной верности. Под стацией обычно понимают место обитания вида. В связи с тем, что виды и слагающие их популяции избирательно относятся к факторам среды, они заселяют строго определенные ста​ции с соответствующими экологическими условиями. Уча​сток территории, занятый популяцией вида и характери​зующийся определенными экологическими условиями, называется стацией. Понятие «стация» применяется толь​ко по отношению к виду.
Каждый вид имеет свой набор стаций. Между край​ними показателями избирательности вида к местообита​ниям существует много переходов. Азиатская саранча, например, живет только на болотистых стациях, а италь​янская саранча (Calliptamus italicus) более пластична и заселяет целинные степные участки, залежные земли, пастбища. Шведская и гессенская мухи, пшеничный трипс приурочены к посевам хлебных или луговых злаков, в то время как капустная совка (Barathra brassicae) встре​чается на полях не только капустных, но и свеклович​ных, гороховых, подсолнечниковых, клеверных и даже на плантациях табака. Набор стаций настолько характерен для каждого вида, что может служить не менее сущест​венным отличительным признаком его, чем морфологи​ческие и другие особенности. Это имеет практи​ческое значение при определении вредных и по​лезных видов.
Свойство видов избирательно заселять те или иные стации обозначается как принцип стациальной верности. Данный принцип является важной экологической зако​номерностью.
Правила смены местообитаний и ярусов. Принцип стациальной верности применим лишь в условиях огра​ниченного пространства и времени. Закономерное изме​нение видами своих местообитаний в широком диапазо​не пространства и времени является правилом смены ме​стообитаний. Это правило было установлено и сформу​лировано Г. Я. Бей-Биенко (1966).
В свою очередь М. С. Гиляров вывел правило смены ярусов, показав, что в разных зонах одни и те же виды занимают неодинаковые ярусы. Это характерно для трансзональных видов, т. е. для видов, широко распро​страненных и встречающихся во многих природных зонах.
В пространстве правило смены местообитания выра​жается в зональной и вертикальной смене стаций и в зональной смене ярусов, а во времени — сезонной и го​дичной сменой стаций.
Зональная смена стаций — это закономерно направленное изменение местообитаний при переходе вида из одной природной зоны в другую. Обычно при про​движении на север виды избирают сухие, хорошо про​греваемое солнцем открытые стации с разреженным рас​тительным покровом. Распространяясь к югу, эти же виды заселяют более увлажненные и тенистые места с густой растительностью. Например, перелетная саранча (Locusta migratoria) в Центральной Европе поселяется на песчаных местах, а в Средней Азии и Казахстане — на сырых болотистых с густым травостоем. На влажных лугах муравьи-лазии (Lasius niger, L. flavus) проявля​ют себя как гигрофобы и поселяются на кочках. В более сухих ареалах, в степи, эти же муравьи выступают как гигрофилы и выбирают более увлажненные стации. Как указывает Бей-Биенко, зональная смена стаций служит экологическим следствием закона географической зо​нальности и объясняется изменением теплового режима. Внешне одинаковые стации на севере и на юге резко различаются именно по тепловому режиму, поэтому при продвижении с юга на север виды выбирают местооби​тания, приближающиеся по количеству тепла к южным.
Вертикальная смена стаций аналогична зональной, но она характерна для горных условий. На​пример, серый кузнечик (Decticus verrucivorus) в лесах  Кавказа заселяет гигрофитные и мезофитные стации, а в альпийском поясе становится ксерофилом.
Зональная смена ярусов заключается в том, что многие виды при продвижении на север переме​щаются из более высокого растительного яруса в более низкий, а некоторые в сравнительно сухих зонах из на​земных становятся почвенными обитателями. Так, коро​ед лесной садовник (Blastophagus piniperda) в централь​ных районах и на севере обитает под корой стволов и крупных ветвей сосны, а на юго-востоке европейской ча​сти уходит в почву и поселяется па корнях. Ли​чинки жука-оленя (Lucanus cervus) в лесной зоне раз​виваются в гниющих стволах и пнях, а в степной — в гнилых корнях на глубине до 100 см.
Бей-Биенко считает, что зональная смена стаций и ярусов и вертикальная смена стаций ставят вид в двой​ственные и противоречивые условия. С одной стороны, вид предъявляет к среде определенные требования, вы​текающие из его наследственных физиологических свойств; с другой — при успешном расселении он вынуж​ден занять новые стации или даже сменить ярус. В ре​зультате изменяется его экология, а вместе с тем и фи​зиология. Следовательно, смена стаций становится од​ним из ведущих факторов эволюции.
Сезонная смена стаций происходит при колебаниях микроклимата в течение одного сезона. Наи​более четко это выражено в сухом и жарком климате и проявляется в переселении степных и пустынных видов в период засухи на посевы культурных растений, на лу​га, под полог леса, где сохраняются сравнительно высо​кая влажность и зеленый растительный покров. Такие миграции характерны для многих насекомых и грызунов.
Годичная смена стаций наблюдается при отклонении погодных условий от средней годовой нор​мы. Например, перелетная саранча в Южном Казахста​не в сухие годы концентрируется на западинах с более влажной почвой и густым травяным покровом, а во влажные — заселяет возвышенные места.
Таким образом, смена местообитаний позволяет ви​дам сохранять свой экологический стандарт в постоян​но меняющихся условиях. Принцип стациальной верности и его противополож​ности — правила смены местообитаний и ярусов — сви​детельствует о сложности взаимоотношений организмов со средой. Выяснение сущности этих взаимоотношений дает возможность более глубоко проникать в экологию того или иного вида и разрабатывать рациональные при​емы по борьбе с вредными организмами и по охране и привлечению полезных.

Выполните задания.

1 (5 баллов) В каждом из предложенных примеров выберите тот фак​тор, который можно считать ограничивающим, т. е. не позволяюощим организмам существовать в предлагаемых условиях:
А. Для растений в океане на глубине 6000 м:
вода; температура; углекислый газ; соленость воды; свет.
Б. Для растений в пустыне летом:
температура; свет; вода.
В. Для скворца зимой в подмосковном лесу:
температура; пища; кислород; влажность воздуха; свет.
Г. Для речной обыкновенной щуки в Черном море:
температура; свет; пища; соленость воды; кислород.
Д. Для кабана зимой в северной тайге:
температура; свет; кислород; влажность воздуха; высота
снежного покрова.

2 (2 балла). Выберите фактор, который не является ограничивающим для овса на поле:
а) обилие воды;
б) нехватка воды;
в) высокая концентрация мышьяка в почве;
г) нехватка ионов калия;
д) обилие нитратов;
е) высокая концентрация ионов свинца в почве;
ж) низкая концентрация мышьяка в почве.

3 (5 баллов). Инфузорий-туфелек поместили в закрытую пробирку с предварительно прокипяченной и охлажденной до комнатной температуры водой, содержащей пищу для этих простейших. Как вы думаете, что произойдет с инфузориями дальше? Поче​му?

(Простейшие погибнут из-за недостатка кислорода в прокипяченной воде)
4 (3  балла). Из перечисленных видов растений:
а) одуванчик лекарственный;          в) подорожник большой;
б) плаун булавовидный;                  г) ландыш майский 
А. Наиболее устойчивый к вытаптыванию (рекреационно​му воздействию). Б. Наименее устойчивый к вытаптыванию. (А – в, Б – б)
5 (10 баллов). Рассмотрите график зависимости смертности куколок яблоневой плодожорки (рис. 2) сразу от двух факторов: влаж​ности и температуры.
А. Определите, какой фактор будет ограничивающим в точ​ке с координатами:
а) влажность — 18% ; температура — 30 °С;
б) влажность — 75%; температура — 2 °С;
в) влажность — 70%; температура — 37 °С. 
Б. Назовите диапазон оптимальной для вида: а) температуры (17 – 26); б) влажности (62 -90)
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Рис. 2. Зависимость смертности куколок яблоневой плодожорки от двух факто​ров: влажности и температуры
