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Тема 1: Предмет и задачи биогеографии
Цель: Дать понятие о биогеографии, ее специфике, основных терминах и связи науки с географией растений и географией животных.
План:

1.1 Специфика биогеографии. Вводные сведения о терминах и понятиях.

1.2 Связь биогеографии с исходными частными дисциплинами - географией растений и географией животных.

1.1 Специфика биогеографии. Вводные сведения о терминах и понятиях.

Биогеография – наука, изучающая закономерности географического размещения животных, растений и микроорганизмов, а также их сообществ вместе со свойственной им средой, т.е. биоценозов.

На основе знания экологических особенностей и родственных связей разных видов и групп, с учетом современных физико-географических (климатических, гидрологических, почвенно-геохимических, геоморфологических и т.п.) и палеографических характеристик территорий биогеография призвана выявить закономерности географического распределения организмов и сообществ, вскрыть его причины, причины структурно-функциональных и исторических особенностей живого покрова нашей планеты. Знание биогеографических факторов и закономерностей необходимо для решения сложных и ответственных проблем охраны и рационального использования ресурсов биосферы. В этом практические цели биогеографии смыкаются с задачами общей экологии и ряда других биологических наук и наук о Земле.

Специфика биогеографии состоит, с одной стороны, в получении комплексных, сопряженных данных об органическом мире той или иной местности, а с другой стороны – в сравнительно-географическом подходе к анализу и интерпретации этих данных.

Биогеография использует многие понятия и принципы, общие с другими биологическими и географическими науками. Более того, биогеографу совершенно необходимо знание целого ряда важнейших разделов систематики и экологии растений и животных, ландшафтоведения, картографии, геохимии, почвоведения.
Сложный синтетический характер биогеографии определяет особый набор терминов, «Язык» науки, в котором есть как заимствования, так и свои специфические понятия.

Сообщества. Чаще всего говорят просто «сообщество», понимая под этим выражением какую-либо группировку организмов того или иного участка. Какую группировку и какого участка – видно из подтекста. Например, сообщество участка леса, озера, луга, или даже временной весенней лужи. Можно говорить о сообществе ельника, степи, пустыни Каракумы, озера Байкал. Можно говорить о сообществе вообще, имея в виду комплекс обитающих совместно организмов. В качестве синонима иногда употребляют выражение «биоценоз» или «биота».

Если же требуется сузить, ограничить, конкретизировать какое-либо понятие, то это легко сделать с помощью дополнительных слов и характеристик. Наиболее обычным промером таких более узких понятий служат какие-либо части данного  сообщества, объединенные по систематическому или тоническому признаку. Так можно сказать «сообщество растений», «сообщество животных», «сообщество птиц», «сообщество грибов». Все эти понятия можно, соответственно, выразить и другими понятиями: фитоценоз, зооценоз, орнитоценоз, микоценоз. Во всех этих случаях имеется в виду, прежде всего совместное обитание в течение какого-то отрезка времени. Некоторые такого рода сообщества носят особые названия. Так сообщество обитателей дна водоема называют бентосом, сообщество парящих в толще воды организмов – планктоном., активно передвигающихся в толще воды организмов – нектоном, связанных с поверхностной толщей воды – нейстоном. все эти сообщества в сумме образуют пелагическое сообщество (от греч. – открытое море) – толща воды, охватывающая ряд вертикальных зон водоемов.

Термины, производные от слов «сообщество» и «ценоз» (обще понятие для взаимосвязанных группировок организмов, независимо от их величины (биоценоз, зооценоз, фитоценоз и др.) могут определять очень широкий круг важнейших понятий, используемых в биогеографии. Обычно смысл понятий легко виден из изложения). 

К понятию «сообщество животных» и «зооценоз» очень близко стоит понятие «животное население». В ряде случаев оно может быть и синонимом. В практике применения его обычно во главу угла всегда ставились количественные характеристики (число особей и их масса на единицу площади), соотношение обилия разных видов и групп животных того или иного участка.

Когда мы говорим о разнообразии растительности и животного населения района (участка), то имеем в виду разнообразия в первую очередь биоценозов, сообществ.

Число видов характеризует фаунистическое и флористическое разнообразие (богатство). Это богатство определяется также числом других систематических категорий – родов, семейств и т.д.

Совокупность видов и других систематических категорий растений определенного участка, соответственно, именуют флорой, а совокупность видов и других систематических категорий животных – фауной данного участка.

Различия между понятиями «флора» («фауна») и «растительность», («животное население») отражает два подхода к одному объекту – комплексу организмов определенного участка. Эти различия всегда необходимо иметь в виду, чтобы лучше понять особенности конкретной территории. География растительности и география флор (флористика), география животного населения и география фауны весьма различаются в принципах и подходах. Синтезировать их воедино пока еще не удалось.

Часто исследователь рассматривает лишь какую-то часть животного населения – птиц, насекомых, млекопитающих, население почв или травяного яруса. При таком частном подходе нельзя говорить об исследовании «животного населения».

Только совокупность количественных изысканий по основным группам животных (включая в первую очередь почвенных и внепочвенных позвоночных, амфибий, рептилий, птиц и млекопитающих) позволяет подойти к характеристикам животного населения. При этом необходимой предпосылкой к охвату громадного разнообразия животного мира является принцип выделения в первую очередь самых массовых в данном месте групп и видов животных. Так, виды, которые составляют в данном населении (в животном населении вообще и в основных принятых подразделениях – в населении птиц, почвенных микроорганизмов и т.п.) 10% и более от всего количества особей, называют доминирующими по численности. Такая же доля от общей массы (зоомассы) выявляет доминантов по массе. Доля от 1 до 10% приходится на субдоминантов. Выявляются в разных подгруппах и такие категории, как многочисленные, обычные, редкие, очень редкие виды.

При характеристике растительности также основное внимание уделяется самым массовым видам и преобладающим жизненным формам (например, деревья, кустарники, травы). Для разносторонней характеристики живого покрова данного района необходимы данные по количественной (с выделением доминирующих представителей) характеристики, как основных видов, так и основных биологических групп, включая жизненные формы, трофические группы, ареальные группы и т.п.
Фактическая основа современной биогеографии формируется на данных полевых работ, которые выясняют состав и количество разных организмов в конкретных биоценозах.

Широко применяемый в экологии термин «популяция» в переводе означает «население», однако применяют его для обозначения совокупности особей одного вида. В этом именно понятие «популяция» отличается от понятия «животного населения». Последнее всегда имеет в виду комплекс из разных видов животных.

Совокупность зооценоза и фитоценоза, растительности и животного населения образуют биоценоз, или сообщество. А как назвать совокупность флоры и фауны, показывающую общую насыщенность территории таксонами разного ранга? Исторически сложившийся комплекс видов и других систематических категорий определенного района обозначается термином «биофилота». Корень «фил» подчеркивает, что комплекс видов организмов – результат длительного исторического развития как их самих, так и занимаемой ими территории. В отличие от «ценотического» подхода, когда нас прежде всего интересуют массовые формы, отражающие современные условия и активно участвующие в  процессах природы при «биофилотическом» (флористико-фаунистическом) подходе часто именно редкие представители дают наиболее важную информацию о ходе развития данного участка биосферы.

В биогеографии чрезвычайно широко используется понятие «ареал», означающий область распространения того, или иного вида, а также другого таксона или область распространения сообщества. Например, можно сказать «ареал дуба» и «ареал дубрав»; первый будет больше, так как на части ареала дуб не образует самостоятельных сообществ (в которых он доминирует).

1.2 Связь биогеографии с исходными частными дисциплинами - географией растений и географией животных.

Теоретически оправдано рассматривать зоогеографию и фитогеографию как части биогеографии. При этом целесообразно широкое понимание этой статистической науки, что способствует использованию методологических достижений в разных областях биологических и географических наук.

Зоогеография и фитогеография в широком смысле четко различаются по объектам изучения. В то же время процессы, вызывающие то или иное распределение организмов по лику Земли и закономерности этого распределения для животных и растений имеют много общего, Существующие различия в этом отношении между разными группами животных, превосходят по своей амплитуде разнообразие в мире растений. Это обусловлено значительно большим видовым разнообразием животных.

Если сравнивать отдельные группы животных с отдельными группами растений, то выявленные различия почти всегда могут быть «перекрыты» при сравнении между  разными группами растений ( например, цветковые, грибы) или же между разными группами животных (например, птицы, насекомые, нематоды). Отсюда вытекает и принципиальное сходство целей и методов зоогеографии и фитогеографии суши.

Биогеографический синтез наиболее интересен и оправдан в тех разделах соответствующих частных дисциплин, которые занимаются исследованиями распределения комплексов организмов по территории и его закономерностей. Далее следует задача объяснения выявленных закономерностей, что требует знаний существующих в природе сейчас и в прошлом взаимодействий между разными группами организмов, между ними и окружающей физико-химической средой. Таким образом мы логически подходим к сравнительно-географическому исследованию сообществ в экосистемах разных рангов, что и представляется основой биогеографической методологии.

При важности учета разнообразных факторов географической среды в зоогеографических исследованиях все они рассматриваются с позиций своего рода зооцентризма, то есть с точки зрения их значения для животных компонентов. Аналогично этому фитогеографические исследования имеют свою специфическую ориентацию. В этом гарантия некоторой автономности зоогеографии и фитогеографии в рамках наиболее «биогеографичных» их разделов. В случае равного внимания ко всем компонентам живой и неживой природы исследования становятся фактически уже ландшафтоведческим или биогеоценологическим.

Развитие биогеографии как синтетической науки зависит от развития и взаимного обогащения фактами и идеями зоо- и фитогеографии. Фаунистическое и флористическое направления при этом обнаруживают весьма значительную независимость, хотя в ряде работ и принимаются во внимание данные «параллельной» дисциплины, а в некоторых фаунистических исследованиях использовались данные по географии и палеогеографии растительного покрова.
Работы по географии растительности в наибольшей степени изолированы от какого-либо зоогеографического влияния. В то же время совершенно невозможно себе представить исследования по экологической зоогеографии, по географии животного населения или отдельных его частей (сообщество каких-либо групп наземных животных) без строгой привязки данных к сведениям о характере мстительности.

Отсюда следует важный вывод, что развитие биогеографии в целом происходит сейчас главным образом через развитие зоогеографии, в особенности географии животного населения, сообществ животных. Таким образом, география экосистем и биоценозов (то есть синтетическая биогеография) зависит в наибольшей степени от сравнительно-географических исследований зооценозов (животного населения).

Долгие годы биогеография развивалась в виде очень мало связанных между собой направлений, включая прежде всего географию флор, фаун. Синтетические тенденции, которые в равной степени уделяют внимания различным группам организмов и подходят к ним с точки зрения их роли в функционировании экосистемы начались сравнительно недавно.

Это так называемый структурно-функциональный или системный подход, который развивает первоначальные чисто описательные знания и позволяет вскрыть причины того или иного строения сообществ в связи с факторами абиотической природы. Из последних для сравнительно-географических сопоставлений сообществ наиболее важны условия тепла и влаги (гидротермический режим).

Развитие структурно-функционального подхода прежде всего обязано широкому внедрению количественных методов исследования в различных науках, связанных с изучением компонентов экосистем.

Кроме ценотического направления, кроме географии сообществ в узком смысле этого понятия, вторым основным стержнем биогеографии является география биофилот (фаун и флор). Это по существу особый аспект рассмотрения хотя и единого, но и чрезвычайно сложного объекта, каковым выступает весь органический мир той или иной территории или акватории. Биофилотический аспект в большей степени вскрывает  историю формирования состава организмов «кровные» связи разных областей суши друг с другом.

Контрольные вопросы

1 Что такое биогеография?

2 Как вы понимаете понятие «сообщество»?

3. Приведите примеры водных сообществ.

4 Дайте понятие «сообщество растений», «сообщество животных», «флора» и «фауна». 

5 В чем отличие флоры, фауны и биоты от растительного сообщества, животного населения, биома?
6 В чем проявляется связь биогеографии  с исходными частными дисциплинами - географией растений и географией животных?
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Тема 2: Основные принципы строения и  функционирования экосистем и обитаемой биосферы в целом 

Цель: Усвоить основные принципы строения и функционирования экосистем и обитаемой биосферы в целом
План:
2.1 Концепция экосистемы

2.2 Разделение экосистемы на блоки

2.3 Характер связей в экосистеме

2.1 Концепция экосистемы

Экосистемой называют совокупность физико-химических и биологических компонентов, с помощью которой осуществляется биотический круговорот веществ, движущийся благодаря направленному потоку энергии.

Очень близко к представлению об экосистеме стоит представление о биогеоценозе. В настоящее время понятия «биогеоценоз» и «экосистема» нередко считают синонимами. Правильнее понимать биогеоценоз как частный случай более общей и широкой концепции экосистемы, рассматривать биогеоценоз как экосистему определенного ранга в классификационной системе. Этот ранг соответствует наименьшей типологической единицы фитоценозов – ассоциации. Таким образом, экосистема в границах растительности и есть биогеоценоз.

Концепция экосистемы – наиболее подходящий фундамент для развития синтетических биогеографических исследований биосферы с условием, что таковые будут включать в себя факты и методические достижения различных биологических и географических дисциплин.

Преимущества этой концепции как раз и состоит в отсутствии жестких пространственного и масштабного, генетического и геохимического критериев. Она свободна от априорных гипотетических положений о степени дискретности и «дальнейшей неделимости», о степени взаимной обусловленности компонентов и их организованности.

Живое вещество обладает огромной геохимической активностью прежде всего за счет различных катализаторов (ферментов), ускоряющих в тысячи раз различные реакции при  обычных температурах.

За длительный срок своего существования жизнь коренным образом изменила состав атмосферы, вод, осадочных пород. Кислород, уголь, нефть, газ, известняки, почвенный покров – все это прямой результат деятельности живых существ.

Общий слой «влияния жизни» (то есть границы биосферы по вертикали) имеет мощность 20-30 км, однако заселены живыми организмами лишь только вод и преимущественно тонкая планетарная «пленка», которые следует называть «обитаемая биосфера».

Обитаемая биосфера может быть определена как гигантская планетарная экосистема. В разных публикациях ее называют биогеосферой, ландшафтной оболочкой. Понятие «биосфера» в сущности, совпадает с понятием «географическая оболочка».

2.2 Разделение экосистемы на блоки

Самые крупные блоки (элементы) при разделении экосистем с функциональных позиций представлены следующими элементами: 1 – солнечная радиация (источник энергии), 2 – массы неживых компонентов, 3 – массы живых компонентов экосистемы. Блоки 2 и 3  характеризуются энергетическими и вещественными (материальными) взаимосвязями. От блока 1 к блокам 2 и 3 идут односторонние энергетические воздействия, которые после ряда трансформаций уходят за пределы системы в виде тепла.

В свою очередь эти блоки можно подразделить на более подробные.

Учитывая характер трансформации энергии и вещества, можно выделить следующие элементы, или блоки, экосистемы: А – радиацию Солнца, В - атмосферу (определенную смесь газов, взвешенных твердых и жидких веществ, взаимодействующую с другими блоками экосистемы), С – почвогрунт ( без учета живых организмов), D – автотрофные, а точнее – фотоавтотрофные организмы, Е – хемоавтотрофные организмы, F – хемогетеротрофов-биофагов первого порядка, G – хемогетеротрофов-сапрофагов, Н – прототрофов-сапрофагов, К – хемогетеротрофов-биофагов высших порядков ( в основном второго и третьего). 

Фотоавтотрофные организмы – это зеленые растения, характеризующиеся тем, что в качестве источника энергии для построения органических веществ (биомассы) используют солнечную радиацию, в качестве источника углерода – углекислый газ атмосферы и почвы, а как источник элементов питания – минеральные соединения.

Хемоавтотрофные организмы в качестве источника энергии используют энергию химических связей минеральных веществ, переводя их в более простые соединения. Эти же соединения используются и для пополнения элементов питания. Группа представлена хемосинтезирующими бактериями.

Прототрофы в качестве источника энергии и углерода используют органические вещества. Основная масса их – сапрофаги. В качестве источников азота они могут использовать минеральные вещества. Эта группа состоит из грибов, актиномицетов и некоторых бактерий.

Хемогетеротрофы – наиболее сложная в функциональном отношении группа. Она же объединяет значительно большее число видов организмов, чем все остальные группы вместе взятые. В качестве источника энергии, углерода и элементов питания они используют органические вещества других живых существ, включая их остатки и после отмирания, и метаболиты, выделенные во внешнюю среду. Хемогетеротрофы включают всех животных, большую часть бактерий и растения (в том числе и высшие) ведущие паразитическое существование.

Хемогетеротрофы разделены на три группы. Они занимают весьма различные позиции в системе трофических уровней и обладают разными регуляторными возможностями. Так, деятельность сапрофагов, приводящая к освобождению веществ минерального питания, положительно влияет на блок фотоавтотрофов. Влияние же на последних биофагов первого порядка, стоящим на том же трофическом (энергетическом ) уровне, гораздо сложнее и в общем отрицательно. Это определяет далеко идущие последствия, приводя к сопряженному филогенезу (коэволюции) и сильно осложненным взаимным реакциям.

Потоки вещества, в принципе, могут иметь характер круговорота в замкнутом цикле. Значительная часть химических элементов действительно с той или иной скоростью длительное время циркулирует в экосистеме. Но полной замкнутости по веществу не достигается ни в отдельной экосистеме, ни в биосфере в целом. Часть веществ из блока С переходит в геологические циклы длящиеся очень длительное время, часть из блока В диссипируется за пределы биосферы.

Потоки превратимой энергии однонаправлен. ФАР идет от А к D и затем происходит дальнейшая трансформация энергии химических связей органических веществ. Элемент В не участвует в трансформации превратимой энергии. Непревратимая энергия (тепло) не может служить источником для непосредственного использования организмами, но является условием протекания многочисленных взаимодействий.

Блоки А, В, С служат источниками сигналов, но сами не способны к восприятию и переработке информации. Эта способность присуща живым организмам, которые могут реагировать на существенные для них сигналы, так как обладают памятью (хранение и накопление наследственной информации – в нуклеиновых кислотах, а для индивидуума – также в нервной системе и других образованиях, преобразование информации экосистемой – в процессе отбора и реализации фенотипов), а также имеют «программу» поведения.

2.3 Характер связей в экосистеме

Энергетический принцип изучения трофических взаимоотношений привел к возникновению понятия о трофических уровнях, Это понятие близко к представлениям о цепях питания и пирамидах биомасс. К первому уровню относятся автотрофы, ко второму – гетеротрофы первого порядка, к третьему – хищники первого порядка и т.д. Таким образом, в энергетическом плане сообщество разделяется на ряд соподчиненных ярусов. Это же отчасти отражается и в пространственном расположении организмов, соответственно преломляясь в гравитационном поле Земли в направлении потока солнечной радиации.

Выделение трофических уровней при анализе структуры экосистемы – далеко идущая идеализация в анализе структуры экосистем. Особь одного и того же вида животных может быть одновременно членом нескольких уровней. При этом приходится ориентироваться на преобладающие черты трофика или же соответствующие части энергетического бюджета популяции относить к разным уровням. Например, особи в основном растительноядных видов (некоторые грызуны, копытные и т.п.) могут поедать и животную пищу. Но доля ее обычно незначительна. Поэтому данные группировки животных можно целиком относить ко второму трофическому уровню. В других случаях доля животной пищи боле ощутима. Например, многие птицы в течение года примерно половину своих пищевых потребностей удовлетворяют за счет животного, а другую половину – за счет растительного корма.

Разделение биоценоза на конкретные трофические группы должно отражать сходство и различие характера взаимодействия организмов на вещественно-энергетические трансформации внутри экосистемы. Изучая структуру биотического сообщества в плане трофических уровней, мы абстрагируемся от конкретного строения и структуры имеющихся взаимосвязей, поскольку главное в этом случае – выяснить приход и расход основных энергетических ресурсов экосистемы в том виде, в каком этот баланс естественно сложился на конкретном из уровней. Но часто необходимо обратиться к конфигурациям конкретных взаимосвязей.

Эти конфигурации сильно зависят от степени специализации конкретных организмов биотической системы. Так, преобладание малоспециализированных трофических групп резко увеличивает число каналов взаимодействия и энергетических потоков даже при одинаковом соотношении трофических уровней. Это, в свою очередь, оказывает решающее влияние на характер регуляции основных функций экосистемы. Следовательно, для познания функционирования биотической системы необходима как схематизация явлений с применением концепции трофических уровней, так и конкретизация их до трофических  групп, особенно тех полифункциональных блоков экосистемы, которые входят сразу в несколько трофических уровней. Более мелкие трофические группировки даже внутри одного уровня зачастую отличаются существенной функциональной неоднородностью (например, фитофаги и зоофаги внутри второго трофического уровня).

По типу питания (включая тип источников энергии и определенных веществ) все существующие организмы делятся на следующие группы: 1) хемоавтотрофы; 2) фотоавтотрофы; 3) хемогететрофы; 4) фотогетеротрофы. Наземные экосистемы содержат преимущественно  или почти исключительно представителей второй и третьей из указанных групп.

Тип фотоавтотрофов в функциональном отношении представляется весьма однородным. Все организмы этого экологического типа используют в качестве источника энергии солнечное излучение, в качестве источников углерода, азота и других химических элементов – неорганические соединения (углекислый газ и минеральные соли).

Наиболее разнообразен во всех отношениях трофический уровень хемо гетеротрофов. Всех организмов этого типа объединяет то, что в качестве источника энергии они могут использовать лишь химическую энергию органических веществ. Эти вещества необходимы и как источник углерода. Тип хемогетеротрофов включает в себя все трофические уровни, начиная со второго. Внутри типа хемогетеротрофов намечается ряд иерархически соподчиненные более мелких групп, отличающихся по характеру питания и, следовательно, по своим функциям в материально-энергетических процессах биотических систем.

При такой классификации хемогетеротрофов весьма часто в одну группу целиком входят крупные систематические категории, единые в трофическом отношении. Но нередко один и тот же вид резко меняет характер питания: по сезонам, на разных стадиях онтогенеза, или, реже, в отдельные годы. Более того, иногда питание особей разного пола на одной стадии развития и в одно время резко различаются. Очень часто разнятся по трофике личинки и имаго насекомых. У многих двукрылых кровососы – только самки; многие птицы в зависимости от возраста и сезона переходят от животной пищи к растительной и наоборот. 

Выделение внутри хемогетеротрофов соподчиненных категорий особенно необходимо. Тип делится на два функционально-трофических класса: 1) прототрофов; 2) органитрофов.
О прототрофов уже было сказано ранее. В качестве источника энергии и углерода эти организмы используют органические соединения. Азот же для построения белков они могут усваивать в виде неорганических солей (как и фотоавтотрофы) или в ряде случаев поглощать из атмосферы.

Органитрофы для получения энергии и всех веществ используют органические соединения. Этот класс объединяет всех животных, большую часть бактерий и паразитические растения. Подробное подразделение класса органитрофов особенно важно в виду функционального разнообразия его представителей.

Класс органитрофов делится на следующие отряды: 1) биофагов; 2) сапробиофагов; 3) сапрофагов. Первые питаются тканями и соками живых организмов, вторые и третьи – мертвым органическим субстратом. Сапробиофаги промежуточны, так как потребляют и живую и мертвую органическую материю. Отряд сапрофагов объединяет большинство бактерий и многих беспозвоночных животных. Особенно многочисленны представители отряда в богатых гумусом почвах и в подстилке. К сапробиофагам, также как и к биофагам, относят преимущественно животных.

Дальнейшее разделение (или объединение) идет по функционально-трофическим семействам. Так, сапрофаги объединяют семейства детритофагов, капрофагов, некрофагов. Биофаги включают представителей хлорофитофагов (потребителей зеленых растений), ахлорофитофагов (потребителей незеленых растений), зоофагов, зоофитофагов. Семейства далее распадаются на функционально-трофические трибы. Например, хлорофитофаги содержат следующие трибы: филлофагов, ризофагов, ксилофагов, капрофагов, антофилов; зоофаги – хищников, паразитоидов, гемофагов, эндопаразитов.

Контрольные вопросы

1 Дайте понятие экосистеме, биоценозу, биогеоценозу.

2 Какова роль живого вещества в биосфере?

3 Назовите блоки (элементы) на которые подразделяются экосистемы.

4 Дайте понятия фотоавтотрофным и хемоавтотрофным организмам, прототрофам.
5 Дайте понятие хемогетеротрофам.

6 Трофические уровни живых организмов.

7 Группы живых организмов по типу питания.

8 Функционально-трофические классы хемогетеротрофов.

9 Какие существуют классы органитрофов?

10 Укажите семейства сапрофагов и биофагов.
11 Укажите трибы фитофагов и зоофагов.
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Тема 3: Закономерности географического распространения организмов 

и их комплексов
Цель: Изучить закономерности географического распространения живых организмов и их комплексов в биосфере нашей планеты.

План:
3.1 Факторы распространения организмов.

3.2 Конфигурация и структура ареала.

3.3 Типизация ареалов.

3.1 Факторы распространения организмов.

Подробный анализ разных факторов (абиотических, биотических, антропогенных, космических), влияющих на живые организмы и их сообщества вы уже проходили в курсах экологии и частных биологических дисциплин (ботаники, зоологии). Все они могут выступать по отношению к расселяющемуся виду либо как положительные, либо как отрицательные.

Территория (или акватория) с отрицательными  факторами среды представляет собой барьер, преграду для расселения. Территория (или акватория) с положительными факторами, напротив, способствует быстрому расселению вида. Пространство с комплексом как отрицательных, так и положительных факторов может выступать как фильтр, пропускающий лишь какую-то часть наиболее приспособленных форм.

Изменение каждого из параметров окружающей среды, например температуры, с точки зрения влияния на жизнедеятельность и, соответственно, на способность к расселению проходит ряд этапов. Минимальное или максимальное значение данного фактора ограничивает распространение. В интервале между ними существует зона оптимального значения данного параметра, наиболее благоприятствующая данному виду при прочих равных условиях. Эта оговорка совершенно необходима, ибо в конкретной обстановке действует целый комплекс разнообразных факторов, част противоположной направленности. В результате ареал какого-либо одного фактора в пределах его оптимальных значений может быть сдвинут по отношению к ареалу конкретного вида, а иной раз и вообще не совпадать с ним.

Весь набор факторов среды образует бесчисленное множество возможных сочетаний, и исследовании отдельных «изолированных» воздействий часто представляет собой трудную задачу для эколога.

Нам же важно иметь в виду правило минимума, которое гласит, что при определенном минимальном значении какого-либо одного существенного для организма параметра  окружающей среды изменения в благоприятную сторону других факторов уже не оказывает ожидаемого положительного влияния. Этот принцип впервые был сформирован немецким химиком Либихом для растений и называется правилом минимума Либиха. Действительно, если скажем влажность, или температура упала ниже какого-то порогового значения, удобрения или количество света уже не окажут положительного воздействия на какой-либо организм. Если в пределах оптимальных температур соленость воды упадет ниже какого-то уровня, кораллы не смогут существовать, и. наоборот, при благоприятной солености они почти не выходят за пределы тропических вод при понижении температур.

Вообще-то правило минимума отнюдь не абсолютно. Ряд факторов может компенсировать отрицательное воздействие других в пределах некоторых амплитуд. Например, северные элементы фауны и флоры при движении к югу часто удерживаются в заболоченных, влажных условиях. Южные элементы при движении к северу часто поселяются на более легких (песчаных) грунтах или в более карбонатных условиях, на выходах известняков или мела. Такого рода перемещения известные как правило смены стации, или как принцип экологического эквивалента.

Факторы среды можно классифицировать с разных позиций. Для биогеографических целей наиболее важны условия тепла и влаги для наземных животных, условия солевого состава и обеспеченность кислородом – для водных сообществ. Иначе говоря, гидротермический и геохимический режимы - определяющие, важнейшие показатели, ответственные за наблюдаемое разнообразие живой природы. Можно выделять факторы по различным компонентам ландшафта (климат, почвы, рельеф, биотические свойства. Особое место занимают факторы исторические, корни которых кроются в геологической истории как территории, так и конкретных таксонов представленных здесь организмов.

 Биотические факторы чаще всего проявляются в результате таких процессов, как конкуренция, симбиоз, анабиоз и т.п. В последние тысячелетия появился новый мощный фактор – деятельность человека. Биотические факторы влияют не только через различные непосредственные взаимодействия разных видов организмов. Очень часто они носят косвенный характер, воздействуя обычно через трансформацию среды обитания (включая изменения абиотических факторов).

Организмы, которые заметно изменяют среду обитания и тем влияют на остальных членов сообщества, называют эдификаторами. Так, в ельниках эдификатором является тот или иной вид ели; в сосняках – сосны и т.д. Таким образом (хотя и не всегда) эдификатор господствует по своей общей массе и численности на единицу площади или объема данного сообщества. Иначе говоря, эдификаторы часто являются одновременно и доминантами по признаку суммарной биомассы или численности.

Основные факторы среды прежде всего (по крайней мере для наземных сообществ) определяются зональностью в распределении температур и осадков по земному шару. Результатом этого являются природные зоны, сменяющие друг друга по мере удаления от экватора. Важна также долготная провинциальность, обуславливающая степень континентальности климата.

Большое усложнение вносят горные системы. В горах также выражена зональность, которую обычно именуют высотной поясностью. В южных горах в самом общем виде иногда можно обнаружить аналогию высотных поясов с широтными зонами, хотя эта аналогия все же достаточно ограничена принципиально различной сезонностью таких факторов, как режимы освещенности, температур, а иногда и влажности. На общем фоне зональных изменений факторов среды проявляются также так называемые интразональные влияния, обусловленные наличием горных поднятий, межгорных котловин, заболоченных низин, различной экспозицией склонов и т.п.

В наибольшей степени зональные условия выражены на плоских междуречьях в пределах небольших абсолютных высот (до нескольких сотен метров), в пределах «средних» норм. Такие условия принято называть плакарными. Но существуют и различные условия, уклоняющиеся от плакарных, в первую очередь в долинах рек и озер. Такие условия называют интразональными. Интразональные группировки и сообщества ни в одной зоне не образуют зональных (плакарных) биоценозов, выходят на плакарт других (обычно соседних) зонах, используя интразональные местообитания как убежища в пределах неблагоприятной для них зоны (долинные дубравы в степной зоне, выходящие на плакарт севернее).

Естественно, что во всех случаях употребления приведенных терминов никто не отрицает влияния собственно зональных гидротермических факторов, однако они оказываются сильно трансформированными эдафизическими (почвенными), геотермическими, гидрологическими и другими местными и малосвязанными с зональностью факторами среды.

Наконец, возвращаясь к историческим факторам, влияющим на распределение организмов по лику Земли, можно определить их как комплекс, прежде всего экологических факторов, которые действовали в прошлом. Из-за действия этих факторов некоторые организмы встречали преграды (барьеры) в распространении, либо, напротив, могли воспользоваться мостами распространения. Все это привело к усложнению современного распространения живых существ, понять которое можно только с учетом комплекса палеогеографических факторов. Эти факторы и привели к хорошо выраженной биогеографической региональности, которая хорошо проявляется при сравнении разных континентов, лежащих в пределах сходных зональных условий.

3.2 Конфигурация и структура ареала.

Ареал – область распространения на земной поверхности систематической группы живых организмов или сообществ.

В пределах ареала любого вида не все пространство равномерно и сплошь заполнено соответствующими организмами. В одних частях ареала они концентрируются в большом количестве, в других их меньше или вообще нет. Отсутствие представителей определенного вида на каком-то участке ареала может быть временным и случайным, временным и закономерным (например, при отлете птиц с мест гнездований). Оно может быть и постоянным, связанным с тем, что пригодные для вида местообитания в данном участке отсутствуют. В последнем случае при изображении точного ареала в достаточном масштабе внутри основного контура области распространения окажется лакула «дырка», соответствующая этому постоянно незаселенному участку. При достаточности исходных данных с укрупнением масштаба изображаемой на карте территории число таких «дырок» увеличивается, ареал приобретает вид кружева со сложным неправильным узором. Этот узор еще более усложняется, если изображать соответствующими способами (например, разной интенсивности штриховкой), еще  и численностью вида внутри ареала. Именно такое «кружево ареала» отражает реальная ситуация в природе.

Допустим, что с течением времени общая численность вида в пределах ареала равномерно и повсеместно уменьшается. Места с высокой плотностью преобразуются в места со средней плотностью, участки с низкой плотностью оказываются вообще не заселенными. Что же произойдет? «Кружево» станет утоньшаться, расползаться на отдельные куски. Ареал из сплошного превратится в прерывистый, разорванный дизъюнктивным. Разные части дизъюнктивного ареала обособлены в такой степени, что обмен особями между ними обычно полностью прекращается, некоторые исключения могут быть у хорошо летающих птиц и насекомых, но и они сравнительно редки.

Для большинства растений и животных отрыв части ареала на 100 км и больше от основной части приводит к изоляции, образованию дизъюнктивных ареалов. Более того, у некоторых организмов вполне достаточным расстоянием для независимого (в генетическом смысле) дальнейшего развития могут стать и несколько сотен метров – при наличии преград (например, широкой реки или морского пролива).
Наиболее простое и обычное изображение ареалов – оконтуривание области распространения вида, другого таксона или сообщества линией, заштриховка или заливка этой области. Нередко применяется и значковый метод – нанесение на карту конкретных местонахождений, а также сочетания этого метода с оконтуриванием. Гораздо реже удается показать внутреннюю структура ареала вида с выделением участков разного уровня численности. для этого необходимы данные об обилие этого вида в разных местообитаниях и данные (картографические) о распределении их по площади ареала.

Ареалы родов и других более высоких по сравнению видам таксонов строятся при сложении ареалов всех видов, входящих в соответствующую систематическую категорию. Показ в пределах родовых, семейственных и т.д. ареалов участков разной видовой насыщенности дает много дополнительной информации. В частности здесь выявляется географическая приуроченность центров видового разнообразия, очаги скопления наиболее древних видов, территории с развитием молодых видов и т.п. Нередко центры видового разнообразия совпадают у самых разных групп организмов, что также может быть показано в виде соответствующих картосхем, дающих богатую пищу для размышлений.

Ареалы разных таксонов или разных сообществ с течением времени изменяются. Эти изменения связаны с общими процессами филогенеза (включая филоценогенез – историческое развитие сообществ), с изменением очертания суши и моря, лесов и пустынь, с ростом и разрушением гор, колебаниями климата. Большое влияние на очертание и особенно на структуру ареалов оказывает деятельность человека.

Распространение организмов всегда соответствует их требованиям к условиям среды. В неподходящих условиях они не могут выжить и оставить потомство. 

В то же время очень часто тот или иной вид заселяет лишь часть (иногда очень малую часть) территории с подходящими для его жизни условиями. Эта подходящая область представляет собой потенциальный ареал, заселить который виду не позволяют какие-то преграды – площади суши или акватории с неблагоприятными экологическими условиями. Преграды могут создаваться и другими организмами с более высокой конкурентной способностью.

Преодолев однажды преграду вид может расселиться на новую территорию, расширить свой ареал. Часто преодоление преград происходит с помощью человека в результате сознательной или случайной акклиматизации. Кролики в Австралии, олени в Новой Зеландии, ондатра в Евразии, домовой воробей – в северной Америке.

Изменение условий среды из-за деятельности человека также может вызвать расселение видов, расширение первоначального ареала.

Преобразование фактического ареала в сторону его совпадения с ареалом потенциальным приводит к тому, что в одном месте встречаются организмы сходные по требованиям к жизненным ресурсам среды обитания. Это, в свою очередь, сопровождается конкуренцией из-за таких ресурсов и может закончиться полной «победой» одного вида и вымиранием другого.

Следовательно, расселение видов «ломка барьеров» сопровождается одновременным уменьшением видового разнообразия в пределах биосферы. Общий генетический фонд планеты обедняется. Поэтому необходимо всячески приветствовать мероприятия по реакклиматизации, (то есть восстановлению существовавшего недавно ареала) и, как правило, не допускать акклиматизации, то есть завоза экзотических для данной территории видов. Особенно ощутимый урон от акклиматизации потерпел животный и растительный мир Австралии и различных островов. Примером реакклиматизации может служить восстановление в России ареалов соболя, в Казахстане – сайгака.

Ареалы могут с течением времени увеличиваться, могут и уменьшатся. Область первичного возникновения вида – первичный ареал – может поэтому находиться в пределах какой-то части современного ареала, но может быть и вне его пределов. Поэтому территория повышенного видового разнообразия отнюдь не всегда совпадает с очагами происхождения этих видов. Нередко такие территории по существу лишь очаги выживания», рефугиумы, убежища. К тому же становление вида может происходить на очень больших площадях, однородных по условиям среды, и лишь затем первичный ареал может уменьшаться. Именно такого рода редукционные процессы и были наиболее характерными для последнего периода геологическом истории, особенно с конца неогена. Все это определяет невозможность в большинстве случаев без дополнительных палеографических данных уверенно указать очертания первичного ареала или же центр географического происхождения вида и тем более высших таксонов.

Необходимо ясно представить себе, что пространственно-временная динамика ареалов, в конечном счете определяется соответствующими изменениями в популяциях вида. Колебания общего поголовья популяции – результат изменения соотношений в интенсивности размножения и смертности. Когда сдвиг направлен в сторону размножения, плотность популяции увеличивается. Это, в свою очередь, приводит к появлению тенденции к расселению «избытка» особей в периферийные участки. Последние обычно имеют такие условия существования, которые не обеспечивают положительный баланс только за счет размножения.

Внутри ареала вида существуют три зоны с разным характером динамики численности. В зоне оптимума, которая часто (хотя и не всегда) располагается вблизи от центра ареала, преобладает положительный баланс численности и избыток особей расселяется. В зоне пессимума, которая обычно приурочена к периферии ареала,  наблюдается отрицательный баланс и уровень численности поддерживается в значительной части за счет иммигрантов. В промежуточной зоне баланс близок к нулю в среднем за много лет. Если по большей части ареала начнет преобладать положительный баланс, ареал может расширяться, в противном случае он сужается. Этот процесс называется пульсацией ареала. В равнинных областях степного и полупустынного характера малейшие сдвиги в увлажненности (засуха, или же напротив  повышенные осадки) приводят к тому, что границы ареалов многих птиц пульсирует на расстоянии в десятки и даже сотни км. Другие организмы могут иметь значительно большие периоды таких пульсаций, связанные, например, с циклом солнечной активности в сотни и тысячи лет (это приводит к соответствующим циклам в распределении осадков).

Соотношения площадей указанных трех зон может очень сильно меняться. Обычно большая часть ареала имеет уравновешенный баланс, близкий к нулю, в случае ограничения ареала жесткими рамками физических преград (озеро, горный массив, остров и т.д.) практически вся его площадь бывает занята такой нейтральной зоной популяционного баланса. Но в большинстве случаев имеет место все же ясно выраженное распределение на зону оптимума, нейтральную зону и зону пессимума. У самой границы ареала встречаются лишь редкие особи, которые не оставляют жизнеспособного потомства.

Нередко отрицательный баланс в периферической части ареала связан не только с постепенным ухудшением физико-химических условий среды, но и с увеличением конкуренции со стороны других организмов. Обычно эти два фактора действуют совместно.

Ослабление конкуренции (например, в результате избирательного влияния человека) вызывает расширение ареала. Это же позволяет в условиях культуры успешно содержать и развивать различные виды растений и животных далеко за пределами их естественных потенциальных ареалов.

Расселение организмов происходит в направлении от оптимальных территорий к территориям с менее благоприятными условиями. В то же время при «равной благоприятности» после снятия каких-либо преград (например, после появления перешей кА на месте Берингового пролива) происходит взаимный обмен особей разного вида. Но в этом случае более интенсивен поток иммигрантов (вселенцев) из более многочисленных популяций. Следовательно, более активно расселяются процветающие виды, обладающие более высокой численностью на единицу площади. Активнее будут расселяться виды, распространенные на большем пространстве (больше и их общая численность). Именно поэтому заселение островов с материка намного превосходит обратное движение. Вдобавок материковые (и вообще более расселенные по площади) популяции обладают более высокой способностью к конкуренции.

Наиболее благоприятна для жизни наземных организмов область влажных тропиков. (зона влажных экваториальных лесов). Именно эта область и послужила источником расселения многих форм, живущих в более суровых аридных или приполярных районах. По мере расселения, разумеется, происходили процессы видообразования. Одновременно часть расселившихся форм останавливались на тех или иных рубежах. В результате число видов растений и животных неуклонно падало, хотя выжившие и приобретали особые адаптации к новым условиям. Общее падение видового разнообразия в районах с заметными колебаниями факторов и с периодически наступающими неблагоприятными условиями среды объясняется также тем, что выживают здесь лишь многочисленные популяции. Во влажных тропиках, напротив, могут существовать малочисленные популяции, которые не вынесли бы колебаний условий среды. 

Во всех случаях для распространения наземных организмов главным фактором выступают режим тепла и влаги. Именно сочетание этих двух параметров и определяют потенциальные ареалы, как отдельных видов, так и целых сообществ. Неблагоприятное сочетание образует барьер для расселения, благоприятное способствует размножению и расселению. Изменение на протяжении геологического времени климатических условий и очертаний суши и моря соответственно приводило к снятию одних барьеров и возникновению других. Все это оказывало влияние на характер фактического распространения видов. Эти же события давнего прошлого вместе с современными экологическими условиями определяют сочетания ареалов видов и таксонов более высокого ранга. Ареалы сообществ (особенно более крупного ранга) в большей степени соответствуют современному распределению экологических условий, определяемых режимом тепла и влаги. Именно поэтому в специальной части описания особенностей тех или иных сообществ предваряются краткими гидротермическими характеристиками территорий.

3.3 Типизация ареалов

Несмотря на громадное разнообразие ареалов, некоторые из них очень похожи друг на друга. Поэтому целесообразно выделять группы сходных ареалов, типизировать ареалы по величине, характеру очертаний (и разрывов – для дизъюнктивных), географической приуроченности. Обычно классификацию проводят исходя из конкретных целей исследования. Самые большие ареалы называют космополитическими. Действительно же повсеместно распространенных видов нет, нет даже видов, охватывающих всю сушу или все воды. Принято считать, что космополитические ареалы должны охватывать не менее трети суши или вод земного шара. Для признания наземных организмов космополитами требуется их обитание по меньшей мере на всех материках, не считая Антарктиды. Но даже при этом число космополитических видов высших растений и многоклеточных животных составит очень малую часть от всего их количества. Значительно больше космополитических родов и других высших таксонов.

Противоположность космополитам эндемики, имеющие маленькие ареалы. Узкоареальных видов сравнительно немного, еще меньше – родов и семейств. Подавляющее большинство ареалов представляют собой разнообразные переходы между отмеченными двумя крайностями.

Некоторые дизъюнктивные ареалы и сами дизъюнкции носят специальные названия. Так, выделяют биполярные ареалы, охватывающие северные и южные широты с разрывом в тропиках. В Евразии обычны примеры арктоальпийских ареалов, которые охватывают высокие широты и высокогорья на юге с перерывом в промежуточных равнинах и низкогорных территориях. Близки к ним ареалы бореально-монтанные, связывающие лесные северные (таежные) и горные (горно-лесные) южные территории в аридных, семиаридных, а также иногда и в неморальных (широколиственно-лесных) районах.

Термин циркумполярный применяется к ареалам, протянувшимся вдоль всего или почти всего полярного круга.

Пантропические ареалы охватывают тропики всех континентов. 

Обычно при классификации ареалов для конкретных исследовательских нужд применяют наименования в соответствии с зональной и региональной их приуроченностью, могут быть ареалы тундровые (частный случай циркумполярный), таежные, степные. Могут быть ареалы или таежные евразиатские или только сибирские. С другой стороны, очень часто ареалы охватывают несколько зон в пределах какого-то крупного региона. Например, ареалы европейские, дальневосточные, евразиатские, голарктические и т.д.

Ареалы, очертания которых близки к очертаниям природных зон (или даже подзон), принадлежат обычно видам, приуроченным к наиболее типичным зональным ландшафтам (местообитаниям), связанным с плакарными сообществами. Экологически более пластичные (эвритопные) виды обычно имеют обширные ареалы. То же можно сказать и о некоторых водных и околоводных обитателях, поскольку водоемы и их окружение всегда отличаются более стабильной и выровненной средой. Например, обыкновенный тростник и некоторые виды рясок обладают очень большими ареалами. Маленькие ареалы чаще всего встречаются при наличии хорошо выраженных барьеров для распространения – на островах и в горах. Известны эндемики горных вершин, островов, пещер или водоемов. Широко известен своими многочисленными энднмичными животными Байкал.
Контрольные вопросы

1 Что такое зона оптимума, зона пессимума и толерантность?
2 Какие абиотические факторы (условия) являются наиболее важными для биогеографических целей?
3 Какие условия принято называть плакарными? 
4 В чем заключается сущность действия исторических факторов на распространение организмов?

5 Что такое ареал и как распространены организмы отдельных видов, родов и семейств в них?
6 Как графически отображаются ареалы на картах, планах и в атласах?

7 Охарактеризуйте три зоны внутри ареала с разным характером динамики численности.
8 Что такое космополитические виды и эндемики?

9 Назовите типы ареалов.
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Тема 4: Вечнозеленые дождевые тропические и экваториальные леса
Цель: Ознакомиться с географией распространения, гигротермическим и геохимическим режимом, сообществами фотоавтотрофов и гетеротрофов данного биома.
План:
4.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

4.2 Сообщества фотоавтотрофов.

4.3 Гетеротрофы первого порядка (второй трофический уровень, первичные консументы).

4.4 Гетеротрофы высших порядков (преимущественно зоофаги).

4.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

Вечнозеленые дождевые тропические и экваториальные леса распространены вблизи экватора в виде прерывистой полосы. Основные массивы этих лесов (часто называемых также гилей, сельвой, влажнотропическим лесом) на равнинах не выходят к северу и югу далее 10-й параллели и сосредоточены в областях настоящего экваториального климата. Наиболее крупный участок в Южной Америке приурочен к бассейну Амазонки, в Африке – к бассейну Конго и южному побережью Гвинейского залива, в Азии – к Малакке, Суматре, Калимантану (Борнео), Филиппинам. Большая часть Новой Гвинеи также покрыта дождевым тропическим лесом. Сравнительно небольшими языками или даже островами вечнозеленые леса проникают до тропика Рака в странах Карибского моря, а в Азии – на востоке Индии, в Бангладеш, Непале, Бирме и на крайнем юго-западе Китая. Вдоль западного побережья Индии и в Шри-Ланке, а также южнее экватора, в Квинсленде (по восточному побережью Австралии), на ряде островов в Океании, в Бразилии и на Мадагаскаре также растут данные леса, достигающие местами тропика Козерога.

Внутри очерченного нами ареала первичные гилеи сохранились далеко не повсеместно. Большие пространства заняты вторичными лесами или даже заменены злаковыми сообществами. Относительно лучше пока еще сохранились приэкваториальные леса востока Амазонки, Конго и в отдельных областях Юго-Восточной Азии.

Наиболее характерная черта гигротермического режима вечнозеленых тропических и экваториальных лесов – круглогодичное достаточное увлажнение и ровные высокие температуры.  Среднегодовая температура обычно близка к +25…+260С, при этом различия между среднемесячными величинами редко превышают 50С, а максимальные температуры доходят лишь до +33…+350С. Вместе с тем суточные амплитуды нередко равны 100С. Общая годовая сумма осадков колеблется очень сильно, хотя всегда превышает 2000 мм.  Главным фактором выступает не столько общая сумма осадков, сколько ритм их выпадения – в особенности важны продолжительность сухих периодов и их резкость. В течении большей части года количество осадков превышает испарения. Обратное соотношение наблюдается не больше 1-2 месяцев в году. Обычно до полдня светит солнце и идет усиленное испарение влаги. а во второй половине дня бывают ливни.

Отмеченные выше особенности влаго- и теплообеспеченности  под пологом леса значительно смягчаются, колебания влажности и температур здесь еще более плавны, но в верхней части крон они увеличиваются. Еще заметнее сверху в низ изменяется освещенность – на поверхности почвы она составляет всего 0,1 – 1% (чаще 0,5%) от полного дневного света. Уровень освещенности в 0,5% уже близок к пределу для произрастания теневыносливых цветковых растений.

В пределах даже одинаковых условий и температур почвенно-геохимические условия могут существенно меняться, главным образом это связано с приуроченностью к тем или иным элементам рельефа и к различным материнским породам. Тем не менее, большая часть почв дождевых тропических лесов обладает рядом общих специфических свойств, важных для жизнедеятельности в первую очередь растительных организмов. Так, преобладают почвы глинистого или суглинистого состава, обедненные основаниями и элементами минерального питания. Реакция почвенных растворов всегда кислая, окраска почв часто ярко-красная или желтоватая, что связано с избытком окислов железа.

Многие почвы влажных тропиков имеют весьма древний возраст. Несмотря на мощную кору выветривания, сама почва (т.е. населенная организмами верхняя часть коры выветривания) имеет мощность всего до 2 м. В большинстве случаев корни растений в гилее вообще не проникают глубже 1 м (это связано отчасти с плохой аэрацией). Из-за интенсивно идущих процессов разложения накоплений больших запасов подстилки, а также существенных накоплений гумуса в верхних почвенных горизонтах не происходит. в многочисленных ручьях и реках вода мягкая, почти обессоленная, имеющая желтоватый или янтарный оттенок из-за растворов дубильных и гуминовых веществ. Вода почти лишена микроорганизмов. Элементы минерального питания весьма скудно представлены в большинстве почв.

Крайняя бедность почв в сочетании с интенсивным промывным режимом сквозь мощную кору выветривания кажется несовместимым с богатством и пышностью органического мира влажных тропиков. Этот парадокс разрешается просто, если обратить внимание на особенности круговорота веществ в экосистеме. Дело в том, что большая часть биогенных веществ (прежде всего элементов минерального питания фотоавтотрофов) сосредоточена в самих живых организмах. При их отмирании происходит быстрое разложение, и элементы минерального питания моментально усваиваются растениями и таким образом снова включаются в живую биомассу.

При сельскохозяйственном использовании таких участков урожаи на них падают почти до нуля уже через несколько лет и для посевов необходимо бывает расчистить и выжечь новый участок.

4.2 Сообщества фотоавтотрофов.

Сообщества фотоавтотрофов (зеленых растений) формируют первый трофический уровень, продукция которого одновременно представляет собой и общую биологическую продуктивность экосистемы. Сообщества фотоавтотрофов из-за своего подавляющего доминирования по массе определяет общий облик, физиономию всего биотического сообщества, его пространственное построение, его средообразующую роль.

Нередко вечнозеленые тропические леса изображаются в описаниях очевидцев как непролазные «джунгли», в которых шага нельзя ступить без прорубания сквозь стену лиан и ветвей. Повсюду встречаются перистые пальмы, травы с гигантскими листьями, папоротники, бамбуки, густая высокая трава, колючие кусты. Но этот экзотический для жителя умеренных широт пейзаж всего лишь вторичная растительность, буйно развивающаяся после сведения первичных девственных лесов. Сам же первичный лес вполне проходим. Под его пологом в первую очередь видна колоннада высоких стройных стволов деревьев с отдельными обвивающими их лианами; кроны смыкаются уже над головой; поверхность почвы местами оголена и может быть глинистой и скользкой; обращают на себя внимание  протянувшиеся по поверхности корни, многие из них дисковидные, сжатые с боков. Несмотря на богатство видами, внешний облик дождевого тропического леса у наблюдателя, не обладающего специальными знаниями, может оставить впечатление однообразия, так как в нем господствуют очень похожие друг на друга деревьев с темно-зелеными листьями, напоминающими листья лимона или лавра.

Во влажных тропиках существует множество вариантов, уклоняющихся от весьма абстрактного «обобщенного типа» первичного дождевого леса, описанного в книгах. В то же время большинство структурных особенностей этих лесов в точности повторяется в разных районах, на разных континентах.

Наиболее типичные равнинные дождевые леса в среднем несколько выше лесов умеренных широт. Самых крупных деревьев, достигающих в высоту 60 м, обычно немного, всего несколько на сотни гектаров. Эти деревья возвышаются над весьма разряженным и неровным верхним ярусом, не превышающим, как правило, 50 м ( в среднем около 35 м). Ниже пространство заполнено кронами разнообразных по высоте деревьев. В результате выделение древесных ярусов очень затруднено. Непосредственное наблюдение ярусности в ненарушенном дождевом лесу обычно невозможно.

Лучше всего обычно выделяется ярус невысоких деревьев, в некоторых типах – и другие ярусы древостоя, часто же даже на вертикальных проекциях уловить границы между ярусами практически невозможно. В наиболее типичном смешанном дождевом лесу (состоящем из многих видов без выраженного доминирования 1 – 2 видов) выделяется 3 древесных яруса: ярус А – самый верхний, В – средний, С – нижний древесный. Обычно ярусы А и В весьма постепенно переходят друг в друга, но даже и в этом случае возможно их вычленение и определение средней высоты.

Объективные данные о распределении деревьев по высотам показывают обычно 1-2 явно преобладающих класса высот, причем чаще наиболее резко выражен ярус С.

Выше сомкнутого яруса С (высота его обычно близка к 8-10 м) деревья ярусов А и В обычно не образуют сплошного полога, а встречаются куртинами разного размера. Ниже этого яруса выделяют ярус D, представленный главным образом подростом древесных пород и высокорослыми травами. Еще ниже расположен напочвенный ярус Е из трав и сеянцев деревьев. Независимо от принадлежности к тому или иному виду деревьев в ярусе А преобладают широкие, почти зонтиковые кроны. В ярусе С узкие, пирамидальные, суживающиеся кверху кроны. В ярусе В кроны промежуточны, чаще всего они слегка вытянуты снизу вверх и имеют овальную форму. На протяжении своей жизни высокие деревья поочередно входят в яруса С. В. А, и, соответственно, изменяется форма их кроны.

По сравнению с лесами умеренных широт деревья в дождевом тропическом лесу имеют более тонкие, вытянутые, устремленные вверх стволы. Особенно это выражено у представителей яруса А, что также подчеркивается отсутствием ветвей на нижней части. Некоторые растущие в дождевом лесу деревья вообще лишены ветвей (пальмы, древовидные папоротники, некоторые двудольные), но зато у них развиты особо крупные листья, или вайи. 

Одна из самых характерных черт влажнотропических деревьев – дисковидные и ходульные корни. Дисковидные выросты у основания ствола чаще всего встречаются у деревьев яруса А. Несомненно, что это приспособление для дополнительной опоры, ибо общее проникновение корней в почву у деревьев дождевого леса крайне мало и часто не превышает 0,5 м. Ходульные корни встречаются значительно реже, они более характерны для болотистых местообитаний и свойственны преимущественно низкорослым видам из яруса С. Как дисковидные, так и ходульные корни встречаются у видов из разных семейств. Следовательно, это признак, отражающий в первую очередь сходные экологические условия местообитания.

Мы уже отмечали, что однообразие внешнего вида деревьев влажной гилеи во многом обусловлено сходством внешнего вида листа у самых разнообразных видов. Более того, листва одного и того же яруса особенно однообразна, поэтому у одного и того же дерева листья с верхних и нижних ветвей могут различаться, а у разных деревьев листья из одного яруса обычно почти не различимы. По форме и жесткости большинство листьев похожи на листья комнатного фикуса. В нижних ярусах размер листьев примерно такой же, как и у фикуса; в верхних ярусах листья мельчают и более напоминают лимон или лавровишню. Перистые листья некоторых бобовых, а также характерные листья пальм, драцен или панданусов сравнительно редко разнообразят общий фон.

Одна из самых примечательных картин во влажных тропиках - распускающиеся молодые листья. По окраске они необычайно разнообразны и резко отличаются от общего темно-зеленого фона – листья бывают ярко-малиновые, бордовые, почти белые, желтые, бледно-зеленые, синевато-стальные.

Интенсивность транспирации и фотосинтеза древесных растений вечнозеленых тропических лесов колеблется весьма значительно и на единицу массы в общем укладывается в те же пределы, что известны для умеренных широт. Характерны относительно низкие величины транспирации в полуденные солнечные часы. Это объясняется перегревом освещенных листьев. Деревьям тропического дождевого леса в течение нескольких часов приходится испытывать недостаток влаги, по-видимому, не менее жесткий, чем в аридных областях. Именно этими условиями следует объяснить часто встречающуюся ксероморфную структуру листьев, благодаря которой растения получают возможность поддерживать стабильный водный баланс, несмотря на временами большой дефицит влажности листьев. Кратковременные дефициты влажности обычны у деревьев яруса А. Именно в этом ярусе листья чаще всего имеют кожистую, явно ксероморфную структуру. Такую же структуру имеют и эпифиты верхних ярусов листьев.

Образование цветков и плодов на стволах или на толстых деревянистых ветвях – явление каулифлории – хорошо известная особенность древесных растений (деревьев, древесных лиан) влажных тропиков. Громадное большинство видов, обладающих каулифлорией, приурочены к ярусу С или даже D. Интересно, что именно ярус С чаще всего оказывается наиболее сомкнутым, именно по кронам этого яруса пролегают пути многочисленных древесных позвоночных – зверей и птиц, потенциальных потребителей семян и плодов.

В самых нижних ярусах – в ярусах D и Е преобладают молодые деревья, с возрастом переходящие в вышерасположенные ярусы. В отличие от наших лесов, разнообразие и обилие трав под пологом леса невелико. Вообще ярусы Е и Dочень часто оказываются фрагментарными, разорванными на отдельные сравнительно небольшие куртины. В первую очередь это связано с недостатком света и с корневой конкуренцией. В тропиках у трав надземные органы живут длительное время, характерны также отдельные высокорослые растения – бананы и другие представители порядка имбирных. Особенно высокие (до 6м) представители этих трав уже входят в ярус С.

в составе ярусов Е и D преобладают немногие виды однодольных и двудольных, а также папоротники. Несмотря на значительное разнообразие внешнего вида лесных трав нижнего яруса проявляется конвергентное сходство некоторых представителей разных систематических групп. Особенно удивительны широкие листья злаков и осоковых. Большинство трав являются фанерофитами, а не гемикриптофитами или геофитами. Чрезвычайно низкая интенсивность фотосинтеза в условиях затенения компенсируется столь же низкой интенсивностью дыхания в результате баланс оказывается положительным и растение накапливает массу.

Обычная для умеренных широт жизненная форма кустарников во влажное гилее практически отсутствует и заменяется карликовыми деревьями. В небольшом числе встречаются часто одревесневающие полукустарники.

Обязательно присутствие лиан – вьющихся и лазающих растений, опорой для которых служат деревья. Большинство лиан имеет обревесневевший ствол, длина которого может превышать 100 м, хотя чаще всего остается в пределах нескольких десятков метров. Большинство лиан достигает яруса В. Особенно много их в ярусе С. Именно благодаря лианам в лесу заполняется все сколько-нибудь заметные «пробелы» яруса С. Листья лиан сходны с листьями соответствующего яруса древостоя, но по форме более компактны и округлы. 

Между лианами и другими экологическими группами зеленых растений тропических лесов существуют постепенные переходы. В частности, выделяют такую промежуточную между лианами и эпифитами группу, как полуэпифиты.

Наконец, крайне разнообразны представители группы эпифитов, без которых невозможно себе представить тропическую гилею. Эпифиты растут на стволах и ветвях других растений (чаще деревьев), используя хозяина только как субстрат для опоры. Встречаются эпифилы – главным образом водоросли, лишайники и мхи. Наиболее разнообразны сосудистые эпифиты – папаротникообразые и цветковые.

Весьма примечательно, что даже в самых влажных вариантах вечнозеленого дождевого леса равнин могут присутствовать суккуленты – растения с мясистой водозапасающей тканью, и суккуленты появляются именно в форме эпифитов. Среди эпифитов мы находим множество красиво цветущих растений, и непревзойденными в этом отношении являются орхидеи.

Одна из самых замечательных особенностей дождевого леса – абсолютное флористическое господство древесных растений. В составе древостоя чаще всего не бывает резко доминирующих на большой площади одного-двух видов, преобладают полидоминантные группировки.

Исходя из количества фоновых видов и характера доминирования, влажный экваториальный лес представляет собой как бы красочный луг умеренных широт, где травы заменены деревьями.

Древесные виды чаще всего смешаны в более или менее равных пропорциях, доминирование немногих видов носит локальный характер.

Не смотря на то, что вечнозеленый тропический лес не прекращает вегетировать круглый год, у отдельных групп растений наблюдается синхронная ритмика цветения, сбрасывания листьев и т.п.

Нередко разные особи одного и того же вида имеют каждая собственный ритм. Более того, даже на одном дереве можно видеть ветви с плодами, цветами, молодыми листьями и т.п. 

Общая фитомасса первичных дождевых тропических лесов весьма значительна и достигает 600-700 т/га сухого органического вещества. Фитомасса вторичных сообществ возраста 30-40 лет обычно не превышает 300 т/га. Однако благодаря интенсивному росту продуктивность вторичных и первичных лесов примерно равна. Годовая чистая продукция равна 30 – 50 т/га сухой фитомассы.

4.3 Гетеротрофы первого порядка (второй трофический уровень, первичные консументы).

Гетеротрофы всех экосистем менее изучены, чем фотоавтотрофы. Это особенно относится к тропическим широтам. Многие организмы в той или иной степени являются полифагами. Это, однако, не мешает рассматривать их в рамках представления о трофических уровнях, но следует учитывать долю потока энергии, приходящуюся на рассматриваемый уровень. Этот раздел посвящен организмам, в питании которых преобладают органические вещества, потребляемые ими непосредственно с первого трофического уровня. Последовательно рассматриваются такие группы, как сапротрофы и прототрофы (потребители отмершей фитомассы); хлорофитофаги (потребители живых тканей зеленых растений) и т.п.

Сапротрофы и прототрофы. Состав, запасы и продукция таких важных групп сапротрофов и прототрофов, как бактерии, грибы и актиномицеты, для влажных тропических лесов почти не известны. По мере движения с севера на юг численность и биомасса микроорганизмов увеличиваются.

Высшие грибы, образующие микоризу, широко распространены в вечнозеленых тропических лесах. Их роль в осуществлении замкнутого круговорота веществ, характерного для первичных сообществ, очень велика.

Сапрофитные высшие растения лишены хлорофилла и окрашены в белый, желтый, розовый или синий цвета. Они развиваются в тенистых местах среди скоплений опада и не могут переносить даже короткого иссушения. Характерно, что все цветковые сапрофиты имеют микоризы.

В тропических широтах относительно большую роль по сравнению с умеренными играют животные-сапрофиты, разлагающие мертвую фитомассу. В первую очередь это такая мощная группа потребителей детрита, как термиты. Все термиты – общественные насекомые, живущие в разнообразных гнездах – термитниках. Жители одного термитника делятся на касты, отличающиеся морфологически и функционально. Большая часть термитов – рабочие, многочисленны также солдаты с мощными челюстями. Функцию размножения выполняют немногие особи. Особенно резко отличаются самки, откладывающие яйца. Самки могут достигать в длину 12 см. Для влажных тропических лесов более характерны разные их виды с малым (сотни) и средним (тысячи) количеством особей в одной колонии.

Наиболее характерная особенность термитов – поедание опада и мертвой древесины. Отмершая фитомасса обычно бывает населена грибами, которые служат источником белка (азота) для термитов. Многие термиты поедают также разлагающуюся подстилку и гумус, экскременты крупных животных. Число термитников может превышать 1000 на 1 га.

Как и в других биомах в гилее наиболее многочисленны из многоклеточных животных мельчайшие белые черви, едва  различимые простым глазом, - свободноживущие (не паразитические) представители класса круглых червей, или нематод. Обычная их длина 0,1-1 мм. средняя масса одной особи не превышает 0,01 мг. Численность – десяти миллионов экземпляров на 1 м2. Значительная их часть питается разлагающимся опадом, поедая одновременно и различные микроорганизмы, которые развиваются в детрите. Среди нематод много также фитофагов, сосущих соки корней, есть и хищные виды.

Боле крупные обитатели подстилки и почвы (средняя масса одной особи 0,01 – 0,025 мг) – различные клещи. Основная их масса поедает опад вместе с развивающимися там гифами грибов. Сходный образ жизни ведут различные первично-бескрылые насекомые, из которых наиболее многочисленны и разнообразны ногохвостки или коллемболы. 

В почвенно-подстилочной толще также обитают личинки мелких двукрылых, личинки и имаго мелких жуков, трипсов, тлей, сеноедов и ряд членистоногих. Всю эту разноликую группу часто объединяют под именем микроартроподы. Большая их часть поедает опад. 

Встречаются также и кивсяки (многоножки). Взрослые кивсяки одни из самых энергичных поедателей опада. Они могут достигать очень крупных размеров (нередки особи длиной 15 см и более, а толщиной в палец).

Во всех типах влажных тропических лесов обильно представлены также преимущественно детритофаги из отрядов Таракановых, уховерток. Многочисленны также ракообразные – мокрицы, сверчки.

Хлорофитофаги. Потребители живых зеленых растений – Хлорофитофаги, или просто фитофаги, еще более разнообразны. Они представлены не только беспозвоночными, но и позвоночными. Подавляющее большинство всех этих животных большую часть времени проводят на деревьях, главным образом в пределах самого нижнего древесного яруса С. Но встречаются и во всех других ярусах, включая почвенный. Здесь наибольшей численности достигают нематоды, сосущие соки живых корней. Однако наиболее характерной для вечнозеленых тропических лесов группой почвенных хлорофитофагов, сосущих соки корней, являются личинки певчих цикад. Взрослые цикады живут на ветвях и тоже сосут соки живых растений.

Особенно разнообразны древесные группы хлорофитофагов. Их можно найти в самых различных группах животных – среди наземных моллюсков, жуков-листоедов, долгоносиков, усачей, различных растительноядных клопов, тлей трипсов, щитовок, гусениц бабочек и т.п. Весьма примечательной группой тропических фитофагов являются палочники – малоподвижные насекомые по форме напоминающие сучок или короткий побег.

Весьма своеобразными потребителями живых тканей зеленых растений оказываются муравьи-листорезы. Несущие листья внутрь муравейника и там их силосуют, после чего потребляют в пищу. 

Первое место среди позвоночных фитофагов гилеи обычно занимают различные древесные млекопитающие, питающиеся главным образом листьями, реже – плодами, цветками и бутонами. Преимущественно листоядные звери на разных материках принадлежат к разным группам. В Центральной и Южной Америке это в первую очередь ленивцы, а также обезьяны ревуны. В Африке наиболее обычные древесные и листоядные звери – обезьяны колобусы. В Австралии, на Новой Гвинеи сходный характер питания имеют древесные кенгуру. Из азиатских обитателей вечнозеленых лесов к этой же группе примыкают обезьяны тонкотелы.

Во всех областях распространения гиней более многочисленны потребители плодов, листьев, цветков, побегов без явного предпочтения лишь одного типа корма. и здесь преобладают чисто древесные формы: обезьяны, разнообразные грызуны (белки, древесные крысы, мыши).

Среди рептилий сравнительно немногие питаются растительной пищей. Это малозаметные лесные черепахи, а также некоторые крупные растительноядные игуаны. 

Растительноядных птиц по числу видов во влажных тропических лесах значительно больше, чем зверей. При этом почти все они – потребители плодов и семян.

Наиболее показательно из птиц-фитофагов для всего биома в целом семейство бородаток – дальних родичей дятлов. Здесь живут разнообразные попугаи. Для дождевых лесов Африки и Азии весьма характерны птицы-носороги с огромными, но легкими клювами. Наконец, для всех районов характерно присутствие плодоядных голубей различных видов и родов. Здесь также обитают растительноядные и частично всеядные куриные.

4.4 Гетеротрофы высших порядков (преимущественно зоофаги).

Паразиты и паразитоиды. Паразиты потребляют ткани и соки другого организма – хозяина, но при этом не убивая его, в отличие от хищников. Примерами внутренних паразитов, или эндопаразитов, могут быть паразитические черви разных типов и классов – гельминты. Эктопаразиты, или внешние паразиты, обычно обитают на покровах хозяина или же периодически на него нападают. Наиболее распространены среди эктопаразитов различные кровососущие членистоногие – вши, блохи, клещи, двукрылые – комары, слепни и др. 

Переходная группа между паразитами и хищниками – паразитоиды. Это различные наездники, личинки которых постепенно поедают ткани хозяина, а к концу своего развития совсем уничтожают его. Жертвами паразитоидов чаще всего оказываются личинки насекомых, пауки, реже кольчатые черви.

Хищные беспозвоночные животные. Наиболее заметны и многочисленны из хищников во всех ярусах гилеи муравьи, представленные сотнями видами. Для большинства муравьев гилеи основной добычей служат термиты. Помимо муравьев, в гилее обитают множество других насекомых-зоофагов из разных отрядов. Исключительно хищный образ жизни ведут богомолы, жуки-скакуны, из паукообразных – все пауки, скорпионы.

Хищные позвоночные животные. С экологических позиций все зоофаги, кроме паразитов, считаются хищными. Поэтому нет принципиальной разницы между насекомоядными и плотоядными формами.

 Взрослые стадии всех амфибий и большинство рептилий питаются другими животными. Эти две группы многочисленны во всех ярусах, от почвенного до древесного. Почвенные обитатели дождевых лесов – червяги, представители особого отряда безногих земноводных.  Они похожи на гигантских дождевых червей длиной 30-50 см. Питаются термитами, муравьями, земляными червями, мелкими почвенными пресмыкающимися. Эти последние также ведут роющий образ жизни, питаясь преимущественно термитами и муравьями.

Наземный ярус занимают различные виды жаб. Из рептилий на поверхности почвы, как и в подстилке, чаще всего встречаются разные сцинковые ящерицы.

Наиболее разнообразны и многочисленны древесные амфибии и рептилии, обитающие во всей толще крон. В Америке и Австралии из амфибий наиболее заметны представители семейства квакш.

Повсеместно распространены ящерицы из семейства гекконовых.  Крайне специализированы к древесному образу жизни обитающие в Африке, Индии и на Мадагаскаре хамелеоновые.

Велико разнообразие и древесных змей, многие из которых обнаруживают большое конвергентное сходство. В первую очередь это касается таких черт, как чрезвычайно тонкое туловище и длинный хвост, яркая зеленая окраска. Некоторые древесные змеи весьма умело подражают свисающим лианам или торчащим в сторону сучкам. Большинство их питаются ящерицами, амфибиями, реже - мелкими птицами, их яйцами, различными зверьками.

Древесный образ жизни ведут также крупные и очень ядовитые мамбы и толстые  полутораметровые королевские питоны из Африки, многие удавы Америки.

Насекомоядные и плотоядные («хищные» в узком смысле),  птицы гилеи сосредоточены почти исключительно в верхних древесных ярусах. На поверхности почвы и в подстилке кормятся очень немногие виды.

В дождевых лесах часто можно встретить ярко окрашенных представителей отряда ракшеобразных, в частности различных зимородков. Характерны для дождевых лесов также разнообразные дятлы, козодои, кукушки.

На всех материках в дождевых лесах обитают немало видов сов, большинство из которых питаются различными позвоночными животными или крупными насекомыми.

Крупные хищные птицы часто питаются обезьянами и другими древесными млекопитающими. Таковы, в частности, гарпия из лесов Южной Америки. Живущие в Индонезии и на Филиппинах хохлатые змееяды ловят главным образом древесных змей.

Млекопитающие-зоофаги занимают почти все ярусы гилеи, кроме почвенного. Лишь в подстилке и на поверхности обитают мелкие насекомоядные землеройки.

Большинство хищных и насекомоядных зверей хотя бы часть времени проводят на деревьях. Это в первую очередь наиболее крупные плотоядные – леопард, ягуар. Многие же вообще очень редко спускаются на землю, например дымчатый леопард из Юго-Восточной Азии, насекомоядные приматы Африки и Азии.

В гилеях наиболее обычен древесный муравьед.

Наконец, весьма многочисленными потребителями мелких животных во влажных тропиках, как и в умеренных широтах, являются рукокрылые. Повсеместно распространены летучие мыши семейства кожановые.

Контрольные вопросы

1 Укажите географию распространения вечнозеленых дождевых тропических и экваториальных лесов.

2 Охарактеризуйте гигротермический и геохимический режимы.

3 Дайте характеристику ярусности тропических лесов.
4 Почему листья и кроны различных видов деревьев в каждом ярусе похожи?
5 Развиты ли кустарники и лианы в тропических лесах?

6 Какова фитомасса и первичная продуктивность тропических лесов?

7 Охарактеризуйте сапротрофов и прототрофов данного биома.

8 Охарактеризуйте хлорофитофагов.
9 Какие паразиты и паразитоиды распространены в тропиках?

10 Назовите хищных беспозвоночных и позвоночных животных тропических лесов.
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Тема 5: Дождезеленые тропические леса и саванновые редколесья
Цель: Изучить географию распространения, гигротермический и геохимический режим, сообщества фотоавтотрофов и гетеротрофов данных биомов.
План:

5.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

5.2 Сообщество фотоавтотрофов.

5.3 Гетеротрофы первого порядка.

5.4 Гетеротрофы высших порядков.

5.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

К северу и югу от зоны вечнозеленых экваториальных лесов в пределах тропических широт распространены крайне разнообразные сообщества, приспособленные к перенесению сухого периода года. В этот период температуры остаются высокие, однако увлажнение оказывается недостаточным для бесперебойной вегетации растений. Остальное время идут дожди, и влажность нередко оказывается даже избыточной. Следовательно, влажный период здесь сходен с условиями, характерными круглый год для настоящих тропических и экваториальных дождевых лесов.

Сезонная засуха может быть выражена в разной степени в зависимости от продолжительности периода дождей и от общей суммы выпавших за год осадков. Очень большое влияние на облик сообществ оказывают также местные почвенные условия и деятельность человека.

По мере усиления сезонной засухи вечнозеленый дождевой лес сменяется вечнозеленым сезонным лесом, полувечнозеленым лесом, сухим листопадным (дождезеленым лесом) и далее еще более ксерофильными сообществами. Увеличение засушливости в тропиках отнюдь не обязательно приводит к появлению открытых участков, поросших злаками, среди которых растут отдельные куртины деревьев. Обширные злаковники с редкими вкраплениями древесных растений (высокотравные и типичные саванны) чаще всего возникают, как результат регулярного выжигания сухой травы или приурочены к особым почвенно-гидрологическим условиям (чередование иссушения и избыточного увлажнения с застаиванием воды в сезон дождей). 

Резко выраженная сезонность физических факторов среды приводит к соответствующей сезонности геохимических процессов. В период дождей господствует промывной режим, во времени засухи почвы иссушаются, и происходит подтягивание солей к поверхности. В то же время, в отличие от аридных и семиаридных группировок, засоление поверхностных горизонтов нехарактерно. В открытых саваннах почвы обеднены гумусом по с равнению с лесами, развитыми в тех же климатических условиях. 

5.2 Сообщество фотоавтотрофов.

Группировки фотоавтотрофов в тропических сезонно-засушливых районах чаще всего формируют редкостойные древостои, между которыми развит злаковый покров или иногда колючие и суккулентные кустарники. Очень часто формируются также большие пространства злаковников с отдельными группами деревьев, устойчивых к огню. На большей части территории периодические палы  сухого травостоя оказывают мощное воздействие на облик растительности. Коренные сообщества в виде светлых и сомкнутых листопадных (дождезеленых) лесов сохранились в меньшей степени. Леса чаще всего заменены саваннами.

По степени увлажнения выделяют три группы растительных сообществ: 1) самый влажный пояс с тропическими влажными дождезелеными (муссонными  - в Азии) лесами,  редколесьями типа кампос серралос Бразилии, высокозлаковыми (влажными) саваннами; 2) пояс средней влажности с листопадными (дождезелеными) сухими лесами, колючими лесами и саваннами с злаковым покровом средней или небольшой высоты, без вечнозеленых галерейных лесов; 3) колючие и суккулентные кустарники и леса типа «каатинга» (что в переводе означает «белый лес») на северо-западе Бразилии, сухие злаковники с колючими кустарниками. Два первых пояса примерно соответствуют гвинейской и суданской саване в Африке, которые образуют хорошо выраженные зональные массивы к северу и востоку от вечнозеленых лесов. К югу от этих лесов расположены светлые редкостойные леса миомбо, которые при нарастании сухости сменяются саванновыми редколесьями.

Наиболее сухие типы тропического дождевого леса – сезонные вечнозеленые леса. Эти леса испытывают относительно короткий период засухи (до 2-3 месяцев), однако из-за большой суммы годовых осадков (свыше 2000 мм) влаги в почве оказывается достаточно для деревьев, которые остаются зелеными. Прерывают вегетацию некоторые эпифиты и травянистые растения. При увеличении сухости самые крупные деревья сбрасывают на короткое время листву, нижние же ярусы (В и С) никогда не оголяются одновременно. Между такими типами леса и вторичными саваннами нет резкой разницы, и они могут встречаться даже в одном районе, занимая несколько различные местообитания.

При ухудшении увлажненности начинают преобладать листопадные древесные виды, Листопадные дождезеленые леса в Африке шире всего представлены на юге материка – в Замбии, Анголе, Мозамбике, Заире. Эти леса образованы главным образом невысокими (около 10-12 м) ветвистыми деревьями с перистыми листьями из семейства бобовых. Часто отчетливо доминируют немногие виды из родов брахистегия, изоберлиния, весьма обычны также некоторые виды акаций и альбицций. Сомкнутость крон обычно составляет 0,6-0,8. Под пологом таких светлых лесов хорошо развит кустарниковый ярус, злаковый покров занимает прогалины и опушки. Часто прогалины образуются в результате деятельности слонов. Эти леса (миомбо) легко повреждаются огнем и переходят в производные саванновые сообщества.

К северу от бассейна Конго (Заира) дождезеленые леса сохранились лишь отдельными массивами среди обширных саванн. Непосредственно к дождевому лесу примыкают вторичные саванны и редколесья. Здесь встречаются многочисленные представители настоящего дождевого леса, способные переносить выжигание трав (например, масличная пальма). Еще севернее расположена полоса так называемых гвинейских саванн, которые также характеризуются мощным высокотравьем и редкими древостоями из выносливых к огню деревьев. 

На востоке от бассейна Конго (Заира) в приэкваториальных регионах с относительно сухим климатом бывают два периода дождей. Это способствует формированию колючих зарослей с обилием суккулентов, в первую очередь древовидных молочаев, характерных для рифтовой долины севернее озера Киву и более восточных областей.

Более засушливая полоса суданских саванн представлена главным образом регулярно выжигаемыми злаковниками, на фоне которых растут отдельные баобабы и группы небольших зонтиковидных деревьев и кустарников.

Злаковый покров в наиболее увлажненных районах Африки формируется императой или слоновой травой, которая может достигать нескольких метров в высоту, напоминая плантацию сахарного тростника. В типичных саваннах разных материков чаще всего доминируют виды бородача, аристиды, гипаррении, темеды. Для Австралии характерны триоди. Нередко тропические злаковники включают также виды ковылей, овсяниц, вейников, хотя чаще эти злаки приурочены к поднятию. Во вторичных злаковниках Азии также обычна императа, очень часто встречается сахарный тростник. 

В общем можно заключить, что на уровне родов, а иногда даже и видов злаки распространены значительно шире, нежели древесно-кустарниковые компоненты саванновых или редколесных сообществ. Это широкое распространение выражается как в общности родов злаков в тропических широтах разных материков, так и в проникновении многих этих родов в умеренные широты. Для тропических саванн типично преобладание многолетних злаков.

Дождезеленые тропические леса хорошо представлены в Евразии. Обычно их называют муссонными лесами, выделяя влажные и сухие варианты. В Индии и прилегающих странах влажные муссонные леса образованы преимущественно тиком, или ТЭКом, и салом, а также ксилией. В районах с годовой нормой осадков менее 1000 мм отсутствуют высокоствольные леса и коренные сообщества представлены листопадными и колючими редколесьями из различных акаций.

Дождезеленые тропические леса Евразии, как и вечнозеленые, очень часто образованы видами семейства диптерокарповых.

В Австралии листопадные леса почти не представлены. Тропические сезонно-засушливые области заняты эвкалиптовыми и акациевыми редколесьями. В сухой сезон хорошо развитый злаковый покров высыхает, но эвкалипты сохраняют зеленую листву.

В разных районах Центральной и Южной Америки очень богатый набор сезонно-сухих сообществ. Чаще всего в средних эдафических условиях можно наблюдать постепенный переход от вечнозеленых лесов к пустыням. При этом комплексы древесных растений со злаковниками и другими травами (осоковые) могут выпадать и заменяться комплексами древесных растений с колючими кустарниками и суккулентами.

Большую часть Бразильского нагорья занимают группировки кампос серрадос. Они довольно разнообразны даже внешне, хотя чаще всего это низкорослое редколесье или саванновидная растительность с хорошо развитым злаковым ярусом.

5.3 Гетеротрофы первого порядка.
Групповой состав гетеротрофов в тропических переменно-влажных сообществах очень сходен с соответствующим набором для вечнозеленых лесов. Однако здесь обычно представлены свои специфические виды или роды. Часть видов, особенно беспозвоночных животных, оказывается общими с гилей данного региона. Общее разнообразие фауны падает, хотя в отдельных группах может и возрастать за счет специализированных форм, приспособленных к переживанию неблагоприятного сезона года.

В течение засушливого периода деятельность почвенных микроорганизмов приостанавливается, активность животных-сапрофитов также снижается. В сезонно-сухих лесах обычно хорошо выражен подстилочный горизонт, который дает приют различным потребителям опадающей фитомассы. Как и в гилее, важнейшей группой сапрофитов в дождезеленых лесах и саванновых редколесьях являются термиты. В этих сообществах наличие термитов особенно заметно благодаря внушительным размерам их построек – термитников, высота которых нередко  достигает 2-3 м, в исключительных случаях – 9 м  а диаметр – 30 м. но чаще всего фон образуют сравнительно небольшие башенки, выступающие из-под земли не более  чем на 1 м.. На площади 1 га в сезонно-засушливых тропических ландшафтах насчитывают от 1-2 до 2000 термитников. Обычно их бывает десятки и сотни.

Большинство термитов дождезеленых лесов и саванн относится к видам тех же родов, что представлены в гилее. Это же справедливо и для большинства других сапрофагов, групповой состав которых приведен для вечнозеленых тропических лесов. Отмечается лишь общее уменьшение видового разнообразия и появление сравнительно небольшого числа видов-доминантов среди разных групп организмов. В целом же такие группы, как нематоды, клещи-орибатиды, коллемболы, крупные кивсяки, различные таракановые, сверчки, уховертки весьма обильны и в дождезеленых лесах, и в саванновых редколесьях различных материков.

По сравнению с дождевыми лесами относительно возрастает доля хлорофитофагов, приуроченных к почвенно-подстилочному ярусу (преимущественно ризофаги, т.е. поедающие корни живых растений) и к травянистому ярусу. Характерно, что многие группы почвообитающих беспозвоночных животных ( особенно часто личинки жуков) переходят от питания детритом к потреблению корней из-за необходимости восполнять водные потери. Благодаря этому один и тот же вид во влажный и сухой сезоны может переходить из одной трофической группы в другую. Этот сдвиг все более усиливается по мере аридизации климата. 

Среди гетеротрофов первого порядка ряд групп становится намного заметнее и обильнее по сравнению с гилей. Это относится, например, к наземным моллюскам, саранчовым, грызунам и копытным. В Австралии последние заменены крупными травоядными сумчатыми – кенгуру и валлаби. Все перечисленные группы питаются травой или зеленью кустарников, а грызуны – также луковицами и корневищами геофитов. Наличие запаса высококалорийных подземных органов сразу же приводит к появлению роющих грызунов. Обильное плодоношение злаков и других растений с мелкими семенами обусловливает увеличение численности и зерноядных птиц. В первую очередь это касается ткачековых в Африке, Евразии и Австралии, овсянковых в Евразии и Америке.

Среди муравьев в заметном количестве появляются виды, питающиеся семенами трав (муравьи-жнецы), общее обилие этой группы также повышается по мере аридизации климата. 

По сравнению с влажнолесными тропическими сообществами наиболее резкое изменение в составе, количестве и ярусном распределении хлорофитофагов можно видеть в биоценозах с хорошо развитым злаковым покровом. Обилие зеленой массы и семян трав создает концентрацию потребителей этих кормов. На всех континентах в первых рядах  этих потребителей стоят саранчовые, часто образующие многовидовые группировки.
При наземной сухой фитомассе травяного яруса в 0,5-0,9 кг/м2 живая масса саранчовых и других прямокрылых равна обычно 0,5-1 г/м2 Масса всех беспозвоночных хлорофитофагов травяного яруса, видимо, достигает 1-2 г/м2. Обычно это больше, чем суммарная живая фитомасса обитающих здесь позвоночных травоядных – грызунов, копытных и т.п. Их суммарная масса в большинстве случаев близка к 0,1-0,5 г/м2. Заменяющие копытных в саваннах Австралии красные кенгуру обычно имеют биомассу 0,01-0,1 г/м2. Вместе с грызунами общая биомасса всех травоядных зверей приближается к 0,1-0,5 г/м2. Однако в саваннах и редколесьях Восточной и Южной Африки за сет крупных зверей биомасса позвоночных фитофагов может возрастать до значительных величин в 2-3 г/м2 при том же запасе фитомассы злаков (например, в Национальном парке Вирунга при фитомассе сухих трав в 0,6-0,7 кг/м2 10 видов копытных и слоны имеют живую зоомассу около 2,4 г/м2.

Относительное участие в экосистемах тропических переменно-влажных районах беспозвоночных и позвоночных животных в общей зоомассе хлорофитофагов может широко варьировать. В Африке при повышении обилия копытных численность грызунов падает и наоборот. Такие же взаимные компенсации имеют место и между другими животными одной трофической группы. Самые высокие общие запасы достигаются многовидовыми комплексами потребителей живой фитомассы зеленых растений.

5.4 Гетеротрофы высших порядков.

Ряд паразитов, служащих возбудителями болезней человека и позвоночных животных, весьма обычны в пределах переменно-сухих лесов или саванн. Часть таких возбудителей близка или индетична соответствующим формам из зоны экваториальных лесов (например, малярийные плазмодии и их переносчики - комары из рода Апофелис). Некоторые более свойственны именно сообществам переменно-засушливых тропических районов. Распространение гельминтозов связано с наличием определенных видов моллюсков (промежуточных хозяев), которые не могут жить в кислой и слабо минерализованной гилеи и появляются лишь в водоемах саван и редколесий. Большое количество мухи-цеце в Африке также приходится на некоторые районы саванн или редколесий. Отсюда – и сходный ареал трипаносом, вызывающих сонную болезнь.

По сравнению с гилей общая численность различных насекомых-паразитоидов (наездники, некоторые осы, мухи-тахины и т.п.) увеличивается. Возрастание числа потребителей, злаков в первую очередь и приводит к увеличению особей паразитоидов и хищников. Так, большое число саранчовых вызывает вспышку численности целой группы насекомых, поедающих яйца в кубышках. Обычно такие насекомые также причисляются к паразитоидам, хотя во многом они уже ближе к хищникам. Таковы, например, личинки мух-жужжал или жуков-нарывников. Последние наиболее многочисленны. Сами жуки питаются растениями. Они хорошо заметны, но более крупные животные не поедают их из-за содержащегося в их теле кантаридина, вызывающего нарывы.

Взрослых особей и личинок саранчовых поедает несметное количество врагов – от хищных мух-ктырей, скорпионов, пауков до птиц, ящериц, змей или зверей.

Как и в дождевых лесах, наиболее мощной и всепроникающей группой хищников среди беспозвоночных являются муравьи. Очень многие виды муравьев саванн или сухих тропических лесов имеют близких родственников в гилее. 

 Переход многих термитов к обитанию в прочных башнях-термитниках отнюдь не защитил их от специализированных потребителей, о которых уже упоминалось при описании гетеротрофов высших порядков дождевых лесов. Млекопитающие-термитофаги нередко заодно поедают и муравьев, хотя термиты все же составляют большую часть их пищи. Как правило, саванновые виды крупнее своих влажнозеленых родственников и ведут наземный, а не древесный образ жизни. В Южной Америке это муравьед, несколько видов броненосцев, в Африке и Азии - панголины (ящеры) В Африке еще и трубкозуб, в Австралии – сумчатый муравьед.

Гетеротрофы высших порядков решительно преобладают среди амфибий и рептилий, весьма богато представленных в переменно-засушливых зонах всех материков. Обычно эти животные наиболее активны в дождливый сезон. Многие из них  засуху переживают совершенно без пищи, зарывшись в почву или спрятавшись в другое убежище.

Обилие копытных, грызунов и других крупных травоядных приводит к обогащению фауны крупных хищных птиц и зверей. Особенно яркий пример этому – Африка с ее богатым набором хищных зверей различных размеров и специализации – от громадных львов до мелких виверровых. Не менее богат также набор гадальщиков – гиены, грифы, марабу, шакалы. Весьма разнообразен комплекс некрофагов и среди беспозвоночных – это различные падальные мухи из семейства каллифорид, саркофагид, мусцид, жуки-мертвоеды, кожееды. Сюда примыкают и многие виды муравьев. Некоторые падальщики одновременно потребляют и навоз травоядных животных; к карпофагам относится и много других групп (жуки-навозники, ряд двукрылых).
Контрольные вопросы

1 Укажите географию распространения дождезеленых тропических  лесов и саванновых редколесий.

2 Охарактеризуйте гигротермический и геохимический режимы.

3 Укажите группы (пояса) растительных сообществ по степени увлажнения.

4 Какие виды растений распространены в дождезеленых тропических лесах?

5 Каков растительный мир саванн и саванновых редколесий. Причины возникновения саванн?
6 Охарактеризуйте гетеротрофов первого порядка: сапрофитов и фитофагов данных биомов.

7 Охарактеризуйте гетеротрофов высшего порядка: паразитов, паразитоидов, зоофагов, хищных беспозвоночных и позвоночных животных дождезеленых тропических лесов.
8 Охарактеризуйте гетеротрофов высшего порядка: паразитов, паразитоидов, зоофагов, хищных беспозвоночных и позвоночных животных саванн и саванновых редколесий.
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Тема 6: Субтропические и умеренно теплые жестколистные, хвойные, лавролистные леса и кустарники
Цель: Изучить географию распространения, гигротермический и геохимический режим, особенности сообществ фотоавтотрофов и гетеротрофов данных сообществ.
План:

6.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

6.2 Сообщество фотоавтотрофов.

6.3 Гетеротрофы первого порядка.

6.4 Гетеротрофы высших порядков.

6.1 Географическое распространение, гидротермический и геохимический режимы.

Внетропические районы, лежащие между 30-й и 40-й параллелями северного и южного полушарий, едва ли не самые разнообразные по природным условиям. Различная степень континентальности, направление преобладающих ветров, очень сложный рельеф и, наконец, интенсивное использование природных ресурсов человеком образуют чрезвычайно контрастную мозаику регионов, часто необыкновенно насыщенных видами и другими таксонами органического мира. Здесь встречаются постоянно увлажненные территории и безводные пустыни, местности. не знающие морозов, и районы с периодическими зимними похолоданиями ниже -200С. Аридные области этой полосы будут рассмотрены в разделе о пустынях и полупустынях. Здесь внимание уделено экосистемам так называемого средиземноморского типа, который характеризуется зимними дождями и жарким сухим летом.

Области с типичным средиземноморским климатом и господством вечнозеленых жестколистных формаций охватывают не только побережье Средиземного моря, но также западные побережья Северной и Южной Америки, Юго-Западную Австралию и крайний юг Африки. Кроме того, отдельными островками и вытянутыми полосами близкие биоценозы встречаются в горных странах, например, в Гималаях, в Эфиопии, на тихоокеанских прибрежных поднятиях от Австралии и Новой Зеландии до Азии.

В удаленных друг от друга регионах вырабатывалось конвергентное сходство у малородственных таксонов растений и животных, хотя в каждом из таких регионов легко найти и черты уникальности.

Постепенное уменьшение длительности и резкости летней засухи ведет к появлению богатой вечнозеленой растительности лавролистного типа с участием хвойных, а также к развитию дождевых лесов умеренных широт (гемигилей).

Большая часть северного побережья Африки и южного побережья Европы относится к зоне коричневых почв сухих склерофилльных (жестколистных) лесов и кустарников. В течении влажной безморозной зимы почвы промываются, а летом они иссушаются и подтягивают почвенные растворы вверх. Хорошо растворимые соли (хлориды, сульфаты) удаляются из почвенной толщи, а менее растворимые карбонаты кальция обычно накапливаются в толще глубже 50 см, в пределах иллювиального горизонта. Содержание гумуса составляет 4-7%. Естественное плодородие почв весьма высокое. Обилие карбонатов ведет, в частности, к развитию богатой фауны наземных раковинных моллюсков.

В постоянно влажных  субтропических и умеренных дождевых и лавролистных лесах представлены красноземы и желтоземы, имеющие промывной режим и накапливающие менее подвижные продукты выветривания – гидроксиды алюминия и железа. Почвы эти малогумусные, кислые. Напротив, при переходе к аридным субтропическим районам с безморозными зимами образуются серо-коричневые почвы. Они обрамляют основное ядро коричневых почв.

6.2 Сообщества фотоавтотрофов.

Наиболее общая черта растительных сообществ в областях типичного средиземноморского климата зимних дождей – вечнозеленость, склерофиллия древесно-кустарниковых пород, обилие травянистых эфиромасличных форм с сильным приятным запахом, сильное влияние экспозиции склонов на характер группировок в пересеченных и горных областях. Последнее приводит к естественной комплексности и мозаичности растительности. Эта черта, а также отсутствие катастрофических флуктуаций климата в прошлом (оледенения) приводит к повышенному видовому разнообразию зеленых растений и других организмов.

Высота жестколистных лесов в среднем достигает 15-20 м, лишь высота эвкалиптовых лесов может составлять 40-50 м. Нередки также разреженные древостой с кустарниками, а также чисто кустарниковые жестколистные формации. Часто представлен единственный древесный ярус, бывают двухъярусные леса. 

Листья склерофилльных пород живут по несколько лет, они кожистые, темно-зеленые, средней величины. Древесные лианы редки. В кустарниковом ярусе заметно также участие форм с вересковидными листьями и колючками. Под пологом густого леса напочвенный травяной ярус разрежен, но в редколесьях и прогалинах хорошо развит. Хорошо представлены луковичные и другие геофиты, разнотравье из губоцветных и других семейств с сильным пряным запахом. Эфиромасличность характерна и для многих древесных представителей.

Полного покоя в лесах не бывает, середине зимы из-за низких температур, а середине лета из-за засух рост прекращается. Большая часть растений цветет ранней весной, но есть виды, цветущие как зимой, так и летом.

Жестколистные средиземноморские леса и близкие к ним по экологии пальмовые, хвойные и эвкалиптовые редколесья в областях зимних дождей сохранились мало. Большая часть площади занята вторичными формациями состоящих из кустарников, различных ксерофитных полукустарничков и трав. Они в значительной степени представлены выходцами из наиболее сухих субсредиземноморских районов.

Наиболее влажные районы занимают субтропические и умеренно теплые дождевые леса, которые очень сходны по составу с горными тропическими дождевыми лесами. Для них характерно появление хвойных деревьев, обилие эпифитных мхов и папоротников. Видовое разнообразие древесного яруса по сравнению с тропической гилей сильно уменьшается, нередко в верхнем ярусе доминируют всего несколько пород.

Промежуточны между субтропическими гемигилеями и настоящими жестколистными формациями лавровые леса. Они развиты главным образом в горах субтропических широт с частыми туманами, но с выраженной средиземноморской ритмикой осадков. Лавровые леса имеют небольшую высоту, обычен двухъярусный древостой с небольшим числом доминирующих пород. Всегда много папоротников в подлеске и в качестве эпифитов. также обильны эпифитные мхи и лишайники. Характер листвы весьма близок к типичным склерофилльным сообществам.

В районах, примыкающих к Средиземному морю, естественная растительность подвергалась мощному воздействию человека начиная с античных времен. В коренных жестколистных сообществах преобладает в верхнем ярусе дуб каменный, высотой до 25 м, с гладкой корой и вечнозелеными листьями. В западной половине области обычен также пробковый дуб высотой до 20 м. Большинство сохранившихся сейчас насаждений каменного дуба порослевого происхождения, они обычно редко достигают в высоту 15 м и перемеживаются зарослями кустарникового дуба. Местность, поросшая разряженными куртинами кустарникового дуба высотой 3-5 м, а также низкорослые вечнозеленые кустарники - можжевельниками, розмарином, карликовой пальмой, называют «гаррига». 

В составе ксерофильных группировок встречаются также земляничное дерево, древовидный вереск, лавр благородный, маслина, фисташка. Лианы представлены обычно плющом, клематисами, жимолостью. В травяном покрове характерны иглица, спаржа.

Группировка из кустарничков и полукустарников с обилием эфиромасличных губоцветных – розмарина, лаванды, шалфеев, тимьянов.

Повсеместно в области Средиземноморья обитают различные хвойные - можжевельники, сосны, кедры.

Ближайшая к Северной Африки и Евразии область с жестколистными формациями средиземноморского типа вновь появляется на крайнем юге Африки, в окрестностях Кейптауна. Общая площадь этих формаций мала, но они отличаются очень высоким флористическим богатством. Недаром выделяют особое Капское царство в границах столь малой площади. Многие виды эндемичны. Южноафриканская область жестколистной растительности целиком располагается в пределах субтропиков. Почти идентичной ей по климатическим условиям является юго-западная часть Австралии и отдельные участки Южной Австралии.

По мере аридизации начинают господствовать акациевые редколесья из колючей акации высотой 3 м; становятся обычными суккулентные группировки, включающие многие роды кактусов. В ксерофитных сообществах заметны виды бромелиевых, гелиотропы из бурачниковых. Здесь также обязательно присутствуют эфемеры и геофитные эфемероиды. 

Все области жестколистной растительности в настоящее время сильно видоизменены деятельностью человека. Площадь лесов сократилась, а кустарниковых и кустарничковых ксерофитных формаций, напротив, увеличилась.

Возделываемые земли весьма сходны и по составу культурных растений. Это цитрусовые, виноград, маслины, инжир, пшеница. очень сходны декоративные растения в садах и цветниках, а также распространившиеся за последние столетия сорные растения.

6.3 Гетеротрофы первого порядка.

Сапротрофный комплекс организмов связан главным образом с подстилкой и почвой,  причем особенно обилен он в почвах с большим запасом гумуса. В наиболее теплых и сухих субтропических регионах еще сохраняется доминирующая роль термитов как потребителей отмирающей растительной массы, но в умеренно теплых регионах они делят свое влияние с другими группами почвенно-подстилочных организмов. Заметно уменьшается обилие термитов также в наиболее влажных лавролистных и дождевых лесах субтропических и умеренных широт, часто вообще исчезая. На первое место по общим запасам зоомассы и интенсивности метаболизма выходят кольчатые черви-олигохеты, а кроме того, группы, заметные и в тропических гилеях: тараканы, уховертки, кивсяки. В самых сухих фриганоидных ландшафтах происходит «стягивание» сапротрофных и других почвенно-подстилочных животных и микроорганизмов в куртины растений. Одновременно оголенные промежутки резко обедняются ими. Это так называемая узловая структура биоценозов, особенно резко выраженная в аридных условиях.

По составу групп средиземноморские склерофилльные формации на разных материках обычно близки лишь на уровне семейств или же отдельных отрядов.

Постоянно влажные лавролистные и дождевые леса во многом самобытны, но все же по составу и структуре комплексов гетеротрофов всех порядков они занимают промежуточное место в экотоне от тропических гилей к широколиственным летнезеленым лесам.

Большая часть термитов типичных жестколистных сообществ представлены скрытноживущими видами, которые не сооружают больших построек.

В средиземноморских маквисах (чисто кустарниковых жестколистных формациях) тоже весьма типичны сооружающие глубокие вертикальные ходы крупные земляные черви, а также разнообразные виды мокриц и кивсяков. 

Эти черты свойственны склерофилльным формациям всех материков. В таких районах очень разнообразны и обильны наземные моллюски, в первую очередь раковинные, но также и слизни, коррелируя с карбонатностью почв. Моллюски являются и сапрофагами и фитофагами одновременно. В почвах обитают также разнообразные сапрофаги и фитофаги, представленные личинками пластинчатоусых жуков, чернотелок, щелкунов.

Наземные гетеротрофы первого порядка в большей степени состоят их хлорофитофагов. Доминирующей группой среди них оказываются саранчовые, представленные множеством особых видов, а также уже упоминавшиеся наземные моллюски. Заметно присутствие насекомых, сосущих соки растений, - клопов, тлей, цикад. При этом большая часть листогрызущих групп (саранчовые, например) теснее всего связаны с ярусом трав и кустарников, а сосущие насекомые распределены более равномерно.

Позвоночные животные фитофаги крайне специфичны для разных регионов средиземноморского типа. Часто бывает трудно подыскать более или менее сходные аналоги хотя бы только по характеру питания. Например, трудно найти в других областях аналога австралийскому поссуму, который питается главным образом листьями деревьев и кустарников. Отчасти это относится к мелким кенгуру (валлаби), хотя их можно сопоставить с некоторыми грызунами и копытными. В средиземноморье к потребителям листьев и побегов древесно-кустарниковой и травянистой растительности принадлежит лань.

Обилие калорийных запасов корма в виде семян (желуди, орехи, злаки, бобовые), а также луковиц и клубней геофитов позволяет существовать разнообразным животным, из которых часто доминируют различные грызуны. в Евразии и Африки это различные мыши, белки. Они представлены и в Америке, но настоящих мышей и крыс там замещают конвергентно сходные с ними виды хомякообразных. Кроме того, в Новом Свете имеются и эндемичные семейства грызунов.

6.4 Гетеротрофы высших порядков.

Муравьи в средиземноморских сообществах нередко принадлежат к одним из самых многочисленных наземных беспозвоночных. Кроме хищничества, характерны и другие типы питания – кормление на сладкой пади тлей, собирание семян и трупов. Некоторые виды главным образом зерноядны – это библейские муравьи-жнецы Средиземноморья. Широко распространены и часто крайне обильны всеядные муравьи из рода тетрамориум. Хищничают и некоторые другие перепончатокрылые, например виды полистов, которые выкармливают потомство гусеницами и другими личинками.

Паразитоиды – различные наездники, бракониды. как и в саваннах, обильны враги кубышек саранчовых – жуки-нарывники и мухи жужжалы.  Другие хищные беспозвоночные также разнообразны и включают пауков, скорпионов, сколопендр и прочих хищных многоножек, различных хищных жуков (жужелицы, скакуны, стафилины), мух (ктыри, рагиониды). весьма типичные живущие в норках тарантулы, многоножки-мухоловки, или скутигеры.

Исключительно хищный образ жизни ведут взрослые амфибии. В пределах Средиземноморья обычны некоторые жабы, древесные квакши. Многочисленны разнообразные ящерицы, многие из которых быстро бегают по скалам, обрывам и стволам деревьев. В других регионах хищные позвоночные представлены специфическими видами, а иногда и семействами. Следует особо отметить, что большинство групп позвоночных распространено широко и выходит за пределы склерофилльных формаций. 
Контрольные вопросы

1 Укажите географию распространения дождезеленых тропических  лесов и саванновых редколесий.

2 Охарактеризуйте гигротермический и геохимический режимы.

3 Какова наиболее общая черта растительных сообществ в областях типичного средиземноморского типа?

4 Охарактеризуйте жестколистные леса.
5 Охарактеризуйте лавровые леса.

6 Что такое «гаррига»?

7 Какие виды деревьев и кустарников входят в ксерофильные группировки? Назовите эфиромасличные кустарнички полукустарники данных биомов.

8 Охарактеризуйте гетеротрофов первого порядка: сапрофитов и фитофагов данных биомов, как беспозвоночных, так и позвоночных.
9 Охарактеризуйте гетеротрофов высшего порядка: паразитов, паразитоидов, зоофагов, хищных беспозвоночных и позвоночных животных. 
10 Охарактеризуйте гетеротрофов высшего порядка: паразитоидов, зоофагов, хищных беспозвоночных и позвоночных животных.
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Тема 7: Тропические, субтропические и умеренно широтные пустыни, полупустыни и колючие ксерофитные заросли
Цель: Изучить географию распространения, гигротермический и геохимический режим, особенности сообществ фотоавтотрофов и гетеротрофов данных сообществ.
План:

7.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

7.2 Сообщество фотоавтотрофов.

7.3 Гетеротрофы первого порядка.

7.4 Гетеротрофы высших порядков.

7.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

В настоящей главе рассматриваются весьма разнообразные сообщества, объединяемые а первую очередь по общему признаку засушливости, выраженной большую часть года. Понятие засушливости, или аридности, предполагает в самой общей форме дефицит влаги в экосистеме. 

Существуют различные подходы к оценке степени засушливости и это определяется тем, что нелегко выделить универсальный критерий, а абсолютно ведущие факторы, от которых зависит явление аридности. Однако во всех случаях пользоваться одной лишь нормой годовых осадков явно недостаточно, хотя даже и такой чрезвычайно упрощенный подход дает в первом приближении удовлетворительные результаты (например, нередко определяют границы пустынь и полупустынь в пределах умеренных широт с годовым количеством осадков менее 200 мм.

Для полной и дифференцированной характеристики различных типов аридных экосистем необходимо анализировать сезонную ритмику температур и увлажнения с учетом соотношения и крайних значений этих параметров.

Первый, наиболее выраженный тип аридных экосистем формируется в условиях полного или почти полного отсутствия осадков. Такие экосистемы находятся, например, в Центральной и Восточной Сахаре. В пустынях этого типа плакорные участки практически лишены жизни, которая сосредоточена лишь в глубоко врезанных долинах и у выходов грунтовых вод. Пожалуй, это единственный тип пустынь, полностью оправдывающий свое название. Однако и здесь несколько раз в столетие случаются дожди, после которых, казалось бы, безжизненная равнина покрывается скудной зеленью из проросших семян.

 Пустынные экосистемы второго типа также практически лишены дождей, однако некоторое количество влаги поступает в экосистему в виде конденсата частых туманов. Речь идет о прибрежных тропических и субтропических пустынях Атакама и Намиб. В отличие от пустынь первого типа прибрежные пустыни туманов имеют значительно более ровный годовой ход температур на более низком общем уровне. В результате среднегодовые температуры обычно не превышают +200С. Увлажняющее воздействие тумана заметно, прежде всего, на наветренных склонах и гребнях. Именно здесь можно видеть разряженный растительный покров, включающий специфические жизненные формы растений - конденсаторов влаги туманов, а в понижениях и на выровненных участках растительность отсутствует.

В тропических и субтропических областях с летним максимумов осадков формируется третий тип аридных экосистем. Примером может служить малга-скраб Центральной Австралии или Южная Сахара.

Выровненный ход условий вегетации благоприятствует развитию разреженных редколесий из различных видов акаций. Примечательно, что виды этого рода распространены на всех материках и входят в состав эдификаторов в большинстве аридных сообществ данного типа.

Летний максимум осадков наблюдается также в аридных экосистемах четвертого типа, однако они хорошо отличаются наличием холодного зимнего периода. Отсюда ясно, что экосистемы данного типа приурочены к умеренным широтам. Примером могут служить пустыни центральноазиатского типа, представленные в Казахстане и Центральной Азии. Холодный (а в ряде районов и морозный) период обуславливает задержку вегетации. В растительном покрове преобладают длительно вегетирующие ксерофитные полукустарники (полыни, солянки, терескен и т.п.) и кустарники (карагана, эфедра). Характерно почти полное отсутствие эфемеров.

Пятый тип аридных экосистем представляет полупустыня Патагонии, имеющая весьма сходную с предыдущим типом структуру растительного покрова, благодаря морозной зиме. Именно по этой причине растительность вегетирует летом, несмотря на сравнительно жесткие условия увлажнения.

 В тропических и субтропических широтах формируется шестой тип аридных экосистем, включающих весьма разнообразные варианты. Объединяющим признаком может служить нерегулярный или двувершинный ритм увлажнения в сочетании с благоприятным температурным режимом, дающим возможность зимней вегетации. В растительном покрове экосистем этого типа весьма характерны древесно-кустарниковые формации, различные суккуленты, а также геофиты.

В последний седьмой тип аридных экосистем входят субтропические и умеренно теплые пустыни, низкотравные полусаванны, суккулентные и колючекустарниковые заросли, существующие в условиях влажного зимнего периода и длительной летней засухе. В пределах Евразии это ирано-туранские пустыни и низкотравные полусаванны: эфемеровые травянистые сообщества предгорий.

Наиболее характерным элементом сообществ в аридных экосистемах седьмого типа являются эфемеры и эфемероиды. 

Геохимические особенности аридных областей, несмотря на разнообразие гигротермических условий, формируются под влиянием одного ведущего фактора – полного или почти полного отсутствия промывного режима. Это определяет широкое распространение засоленных почв. Количество гумуса сильно колеблется, прямо коррелируя с продуктивностью биоценозов. Но в целом редко составляет 2-3%. В то же время запас питательных веществ в почвах может быть достаточно высоким, и при орошении это позволяет собирать большие урожаи. Однако в этом случае резко возрастает опасность накопления водорастворимых солей. Реакция почвенного раствора щелочная или близка к нейтральной.

 Эдафические факторы играют большую роль в классификации и типологии пустынных экосистем. Свойства субстрата оказывают подчас непосредственное влияние на распределение и численность как растительных, так и животных организмов. Поэтому вполне закономерно, что именно пустынные экосистемы часто типизируют и называют соответственно характеру субстрата. Так, выделяют пустыни песчаные, глинистые, лёссовые, каменистые, скальные. По более общим геоморфологическим характеристикам различают два основных типа пустынь аккумулятивные и денудационные. В первых накапливаются большие толщи  рыхлых аллювиальных и пролювиальных отложений. Денудационные пустыни относительно подняты – это плато и нагорья с обнажением коренных пород. Среди аккумулятивных пустынь по характеру субстрата преобладают песчаные и глинистые, а в типе денудационных – щебнистые и скальные.

7.2 Сообщества фотоавтотрофов.

Общий облик сообщества фотоавтотрофов аридных областей характеризуется в первую очередь разреженностью, несомкнутостью надземных частей фитомассы. Во всех засушливых областях с увеличением аридности относительно увеличивается  доля подземной фитомассы. Исключением являются лишь сообщества с преобладанием суккулентов. Одновременно с увеличением аридности растительный покров все более сосредотачивается в отрицательных формах рельефа – руслах временных водотоков (вади), в эрозионных ложбинках и котлованах. Рыхлы субстраты, как правило, лучше обеспечивают влагой зеленые растения. Поэтому при прочих равных условиях растительный покров на песчаных участках всегда значительно богаче и разнообразнее, чем на тяжелых глинистых субстратах.

В пустынных экосистемах первого типа часто на огромных пространствах вообще невозможно обнаружить и единичных  экземпляров высших растений. Видовой состав крайне беден. В Центральной Сахаре встречаются лишь парнолистники и верблюжья колючка. 

Пустыни второго типа ненамного богаче, однако в отдельных участках там все же формируется растительный покров, хотя и очень разреженный. Увлажняемые туманом участки покрыты пестрыми кустистыми, листоватыми и накипными лишайниками. В годы с дождями развиваются однолетние эфемерные суккуленты. Встречаются парнолистники. На расстоянии 50 км от берега характер растительности меняется, появляются сообщества с доминированием злаков из рода аристида. В пределах полосы туманов наиболее разнообразны сообщества суккулентов на скалах и щебнистых наносах. Это стеблевые и листовые суккуленты из семейства лилейных. На скалах наиболее многочисленны лишайники. Наиболее известное растение в пустыне Намиб – вельвичия удивительная растущая отдельными экземплярами в верховьях русел сухих водотоков. Аналогом пустыни Намиб на Тихоокеанском побережье Южной Америки является пустыня Атакама. В прибрежной полосе растительность образована отдельными куртинами бромелиевых. Эти растения поглощают росу не корнями, а с помощью  чешуевидных волосков. Местами поверхность на значительных площадях лишена высших растений, и лишь сине-зеленые водоросли и кое-где лишайники рода ягели покрывают бесплодную почву. Выше по склонам гор увлажнение увеличивается, здесь появляются различные маревые, гвоздичные, пасленовые, злаки и особенно суккулентные представители кактусовых и молочайных. 

Тропические пустыни и полупустыни третьего типа  представляют собой акациевые редколесья в сочетании с крайне разряженными злаковниками и пустынными кустарниками. Вдоль сухих русел встречаются невысокие эвкалипты, на плакарных песчаных участках плотные подушки образуют злаки. 

Аридные экосистемы четвертого типа представлены в самых северных вариантах пустынь и полупустынь Евразии и Северной Америке. Растительный покров сложен преимущественно многолетними полукустарниками: полынями, маревыми. Весьма характерны также невысокие кустарники карагана, нитрария. В некоторых местах доминирующее положение в растительном покрове занимают кусты эфедры, терескена, саксаула. Злаки обычно представлены мелкодерновинными формами, например галечниковым ковылком. 

В аридных экосистемах пятого типа, представленных полупустынями Патагонии доминируют кустарнички, часто образующих подушковидные формы. В центральной части региона большие площади занимают сообщества с господством сложноцветных родов чикурага, гринделия. Присутствует эфедра. На каменистых солнечных участках в изобилии встречаются куртины мелких кактусов

Растительный покров аридных экосистем шестого типа с благоприятным режимом температуры (отсутствие морозного периода) и нерегулярными осадками обычно представлен зарослями колючих кустарников и суккулентов. Нередко хорошо выражены также аридные редколесья. Злаковый покров развит слабо.

Длительная летняя засуха и зимние осадки характерны для аридных экосистем седьмого типа. Здесь широко представлены суккуленты. Еще большего развития достигают геофиты-эфемероиды из лилейных, амариллисовых, ирисовых и кисличных. Весьма заметны виды протейных и масличных.

Умеренноширотные пустыни Средней Азии (Каракумы, Кызылкум). Ирана и Афганистана принадлежат к тому же седьмому типу, но отличаются несколько большей увлажненностью за счет прохладных и дождливых зимы и весны. Обширные площади региона заняты песчаными пустынями. Зимой и ранней весной обильно развиваются эфемеры и эфемероиды. На бугристых песках доминируют кусты белого саксаула, а в долинообразных понижениях с грунтовым засолением образуется довольно густой «лес» из крупных, высотой до 5 м, кустов черного саксаула. Многолетние травы представлены прежде всего видами аристида и дантония. 

Запасы фитомассы и величины продукции в разных аридных экосистемах чрезвычайно сильно варьируют – от почти нулевых значений до сравнительно больших величин. Так, в саксаульниках ирано-туранских пустынь, редколесьях из акаций, прозописов, некоторых тропических колючих зарослях запасы сухой фитомассы достигают 50 т/га. В бездревесных сообществах с хорошо развитым травяным покровом эти параметры колеблются  в пределах 5-15 т/га. В наиболее безжизненных пустынях первого и второго типа запасы фитомассы обычно не превышают нескольких десятков кг /1 га.

В большинстве типов аридных экосистем с хорошо развитым древесным или кустарниковым ярусом первичная продукция составляет 6-8 т/га в год. В большинстве типов аридных экосистем первичная продукция не превышает 1 т/га в год, а в экосистемах первого и второго типов вообще приближается к нулю.

7.3 Гетеротрофы первого порядка.

Мозаичное и разреженное распределение фотоавтотрофов ведет к такому же неравномерному распределению гетеротрофов первого порядка – потребителей отмершей и живой фитомассы. Из них Сапротрофы приурочены к подкронным участкам древесно-кустарниковых растений с запасами подстилки и к почвенной ризосфере. Именно в ризосфере сосредоточены почти все микроорганизмы, причем бактерии занимают преобладающее положение по отношению к микромицетам.  Беспозвоночные животные-сапрофаги представлены сильно обедненными группировками, которые, однако, объединяют много специфических пустынных форм.

Из представителей почвенной мезофауны в большинстве аридных экосистем тропических и субтропических широт ведущее положение занимают термиты. Эти животные ведут крайне скрытый образ жизни и не сооружают столь заметных жилищ термитников, как в саваннах, зато их ходами бывают пронизаны глубокие слои почвы.

В почвенной толще и в подстилке развиваются личинки многочисленных видов жуков из семейства чернотелок; имаго также потребляют преимущественно растительную пищу в виде сухого опада, семян, молодых зеленых проростков. Среди потребителей корней – личинки жуков многих семейств (хрущи, златки, усачи), а также другие группы насекомых, в частности бабочек-совок.

Многие пустынные гетеротрофы первого порядка сооружают вертикальные и горизонтальные подземные ходы, перемешивая почву, обогащая ее гумусом своих копролитов. Это мокрицы – гемилепистусы, различные тараканы, жуки-навозники.

Чрезвычайно характерной группой фитофагов в пустынях на всех материках являются муравьи-жнецы, потребляющие семена. Из беспозвоночных животных, поедающих живую растительную массу, в поверхностных ярусах главное место принадлежит разнообразнейшим саранчовым.

Позвоночные фитофаги представлены в первую очередь грызунами (песчанки, крысы, хомяки, тушканчики, беличьи). Многие из них впадают в спячку на время длительной засухи или морозного периода (во внетропических пустынях) – это суслики, тушканчики. 

Более крупные травоядные представлены копытными, которых в Австралии заменяют крупные сумчатые (кенгуру и валлаби). Особенно богаты копытными аридные территории Старого Света. Это различные газели и другие антилопы, дикие ослы Африки, куланы Азии. В пустыне Гоби до сих пор сохранились дикие верблюды-бактрианы.

7.4 Гетеротрофы высших порядков.

Из беспозвоночных облигатными зоофагами являются все пауки, скорпионы, сольпуги. Весьма велика роль некоторых муравьев как хищников. Из других насекомых немногие виды семейства жужелиц, некоторых ос. Особое место занимают перпончатокрылые-паразитоиды: наездники-бракониды, ихневмониды,  дорожные и песчаные осы. Кубышки саранчовых поедают личинки жуков-нарывников, личинки мух-жужжал.  

Подавляющее большинство рептилий – типичные зоофаги. Мелкие ящерицы потребляют насекомых и других беспозвоночных, крупные ящерицы (вараны, агамовые нередко охотятся на грызунов и мелких рептилий. Все змеи питаются исключительно животной пищей. Мелкие виды и молодые особи крупных видов специализированы на питание саранчовыми, паукоообразыми и ящерицами. Крупные змеи, как правило, охотятся на грызунов и даже на птиц.

Птичье население аридных территорий количественно и качественно небогато. Большая часть пустынных птиц имеет смешанный характер питания, но с преобладанием животных кормов. Плотоядный тип питания имеют дневные хищники (орлы, канюки) и совы (сычики, совки, филины). 

Насекомоядные звери аридных территорий Старого света представлены особыми видами семейства землеройковых, ежами, прыгунчиками (Африка), различными мелкими сумчатыми (Австралия). 

Плотоядные звери аридных регионов принадлежат исключительно к различным семействам отряда хищных. В Африке и Азии весьма типичны представители кошачьих – от крупного гепарда и каракала до мелкого бархатного и буланого котов. Характерны также мелкие виды псовых: фенек в Африке, караганка в Средней Азии, корсак в Казахстане. Из куньих в пустынях обычны хорек-перевязка,  а в тропических широтах – мелкие виверровые. 

В пустынях нового света широко распространены пума, койот, носуха. В Австралии единственным плотоядным животным пустыни в полном смысле слова может быть названа лишь вторично одичавшая собака динго – сравнительно недавний (около 10000 лет тому назад) вселенец с севера.
Контрольные вопросы

1 По какому признаку, в первую очередь, объединяются весьма разнообразные сообщества пустынь, полупустынь и колючих ксерофитных зарослей?
2 Охарактеризуйте семь типов аридных экосистем складывающихся в зависимости от сезонной ритмики температур и увлажнения.

3 Опишите геохимический режим аридных областей.

4 Какую роль играют эдафические факторы в аридных экосистемах?

5 Дайте общую характеристику (облик) сообществ фотоавтотрофов аридных областей.

6 Дайте характеристику фотоавтотрофов семи аридных типов экосистем.
7 Каковы запасы фитомассы и величины продуктивности в аридных экосистемах?

8 Охарактеризуйте гетеротрофов первого порядка аридных экосистем.

9 Охарактеризуйте беспозвоночных и позвоночных гетеротрофов высших порядков сообществ аридных экосистем.
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Тема 8: Травянистые сообщества степей, прерий и пампы
Цель: Изучить географию распространения, гигротермический и геохимический режим, особенности сообществ фотоавтотрофов и гетеротрофов степей, прерий и пампы
План:

8.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

8.2 Сообщества фотоавтотрофов.

8.3 Сообщества гетеротрофов
8.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

Ксерофильные сообщества умеренного пояса носят различные названия. В Евразии они называются степями, в Северной Америке – прериями, В Южной Америке – пампой, а в Новой Зеландии – туссоками.

Степи распространены на материке Евразия более или менее сплошной полосой от Венгрии (пушта) до Северного Казахстана и Западной Сибири южнее лесных и севернее полупустынных районов. Далее к востоку они опять появляются в Монголии, Туве, Забайкалье и прилежащих регионах. Кроме указанных больших массивов, небольшие островки степей прослеживаются в горных и предгорных областях Тянь-Шаня, Джунгарии и Кашгарии и в горах юга Сибири и Центральной Азии.

Прерии занимают полосу, вытянутую на Северо-Американском материке вдоль Скалистых гор от Колорадо до Канады. Таким образом, здесь эта зона имеет почти меридиональное простирание.

Пампа занимает область Южной Америки в бассейне реки Параны и на юг почти до устья Риу-Негру, южнее которой уже начинаются полупустыни Патагонии. основной массив пампы сосредоточен к западу, северу и особенно к югу от Буэнос-Айреса в Аргентине в виде почти круглого пятна, протянувшегося до центральных частей материка. Травянистые сообщества степей, прерий и пампы формируется в условиях умеренных широт с холодной, часто снежной зимой и теплым, сухим летом и летним максимумом осадков.

Для многих районов распространения травянистой растительности степного облика (включая прерии и пампу) средние многолетние гидрометеорологические данные почти не показывают засушливого периода (обычно выражен полузасушливый или очень короткий засушливый период в конце лета). Однако при рассмотрении реальных условий в каждый конкретный год можно видеть выраженные сравнительно короткие засухи летом даже в годы с значительной суммой осадков (выше средней). Периодически же, раз в 3 – 5 лет, бывают резко засушливые годы. Средние многолетние данные этого не показывают. В более континентальных и засушливых вариантах засуха в середине и конце лета выражена и по таким данным.

Обычно более влажные варианты носят названия высокотравных, красочных, высокозлаковых степей, прерий или пампы. Наиболее засушливые варианты именуют южными (для степей), короткотравными, сухими степями, прериями и пампой. Указанные сообщества уже не являются гумидными, а представляют собой первую степень семиаридных биоценозов умеренных широт.

Сочетание сравнительно богатой растительности с летней засухой и зимней прохладой или даже морозами приводит к накоплению в почвах большого количества гумусовых веществ, отчего мощная толща окрашивается в темный цвет (черноземы Евразии и близкие почвы других материков). Наиболее засушливые варианты имеют уже не столь богатый запас гумуса (каштановые и близкие почвы), хотя и здесь гумусовый слой довольно мощен. Особенности гигротермического режима ведут к чередованиям коротких периодов с промывным режимом почв, длительным периодам подтягивания солей к поверхностным горизонтам. Общая реакция почв близка к нейтральной или слабощелочная. Местами могут развиваться процессы засоления.

Степные и близкие к ним районы на всех материках обладают очень плодородными почвами, на которых собирают основной мировой урожай пшеницы и кукурузы. Большая часть территории распахана, естественные сообщества остались на небольших участках. Лишь более сухие варианты с экстенсивным использованием под пастбища для овец и лошадей сохранились на сравнительно больших площадях.

8.2 Сообщества фотоавтотрофов.

Обычно основу растительного покрова степных и близким к ним сообществ формируют различные злаки. Так, в Евразии на  больших пространствах существенное участие в травостое принимают типчак, различные ковыли, кострецы и т.п. Однако по числу видов нередко господствуют очень разнообразные представители других семейств – разнотравье. В более южных или засушливых районах видовое богатство довольно быстро уменьшается, доминирование злаков (особенно типчака и ковылей) продолжается, хотя нередко из разнотравья начинают играть заметную роль полыни и другие небольшие по размеру полукустарнички из того же семейства сложноцветных (например, пижма) или из маревых. Последние обычно доминируют за счет солянок на засоленных участках.

Из другого разнотравья весной и вначале лета весьма заметны различные геофиты, включая красиво цветущие виды из лилейных (тюльпаны, гусиные луки, крокусы), ирисы, примулы, пионы, шалфей, анемоны. Обычно в течение теплого времени года разные группы растений образуют несколько аспектов цветения, которые особенно красочны в более мезофильных вариантах.

Зона прерий протянулась на значительное расстояние с севера на юг. В этом направлении температуры постепенно повышаются, количество осадков уменьшается с востока на запад. Это придает дополнительное своеобразие травянистым сообщества Северной Америки по сравнению с близкими к ним степями.

Высокозлаковая прерия на севере образована множеством видов разнотравья, но с доминированием овсяницы, или же с ковылями, пыреями, типчаками.

В средней части высокотравная прерия обычно образована бородачами. Здесь обычны также и многовидовое разнотравье, в южной части тоже обычны злаки, присущие средней части, но к ним добавляются некоторые тропические по происхождению формы. Короткотравная прерия более однородна при движении с севера на юг и гораздо менее богата видами. Доминируют низкие дерновинные злаки, весьма заметны примесь полыни и низкорослых кактусов из рода опунция. Хорошо переносящая морозы ползучая опунция распространена вплоть до Канады.

Пампа отличается от прерий и степей более теплой зимой, в это время температура хотя и понижается, но в среднем остается выше 00С или даже не ниже +100С, что позволяет произрастать здесь большому числу видов тропического генезиса. В облике сообществ зеленых растений пампы заметно также антарктическое влияние. Доминирующие виды растений обычно относятся к хорошо представленным и в степях и в прериях родам – это ковыли, кострецы, мятлики. Некоторые виды высоких злаков образуют плотные кочки, такие злаки обычны в южном полушарии, их называют «туссок» или «тассок». В Евразии сходная жизненная форма наблюдается у чия. При сильном выпасе возрастает роль непоедаемого разнотравья, включая пасленовые. В засоленных долинах разрастаются туссоковый злак, ячмень и солевыносливое разнотравье, осоки, камыши, ситники. В наиболее засоленных участках могут расти часто одни солянки (солерос, сведа).

Высокотравные варианты степей, прерий, пампы отличаются хорошо развитой ярусностью растительного покрова, которая прослеживается также в почвенных горизонтах – разные виды имеют различное строение и длину корневой системы. Все это образует в высшей степени адаптированную фотосинтетическую систему, использующую весьма полно энергия солнечных лучей даже при некотором недостатке влаги.

Общая фитомасса (включая подземную) здесь доходит до 150 т/га, или 15 кг/м2, хотя в среднем эти величины близки к 5 кг/м2. Годовая продукция высокотравных травянистых сообществ оценивается в 10-20 т\га, или 1-2 кг/м2. Это сопоставимо с такими высокопродуктивными сообществами, как лиственные леса умеренных широт.

По мер усиления аридности запасы фитомассы и продуктивность падают, соответственно, до 10-20 т/га (1-2 кг/м2) и 5-10 т/га (0,5-1 кг/м2) в год.

8.3 Сообщества гетеротрофов.

Гетеротрофы первого порядка, потребляющие отмершую фитомассу (фитофаги) и перегной (сапрофаги), включают, как и в других биомах, различные группы бактерий, грибов, актиномицетов, беспозвоночных животных. Среди последних дождевые черви свойственны лишь наиболее влажным высокотравным участкам, причем преобладают виды, способные проникать глубоко в почву. В период летней засухи эти животные становятся малоактивны и уходят на большую глубину. Четкая ритмика активности в связи со сменой увлажнения свойственна и другим важным почвенно-подстилочным сапрофагам и близким биологическим группам из нематод, почвенных клещей, коллембол. По участию в зоомассе обычно одно из первых мест принадлежит личинкам жуков, в частности различным хрущам и навозникам, проволочникам (личинкам щелкунов), личинкам чернотелок и пыльцеедов.

Впрочем, указанные группы жуков, а также некоторые другие группы почвообитающих насекомых лишь частично принадлежат к сапрофагам. Эта сторона питания лучше выражена в период достаточной влагообеспеченности. Во время относительной засухи все личинки очень охотно переходят на поедание живых корней, луковиц и корневищ.

Обилие питательных подземных органов геофитов позволяет существовать в степях и сходных травянистых сообществах многочисленным грызунам-копателям, которые питаются преимущественно луковками, клубнями, корневищами. При этом в различных удаленных регионах к этой жизненной форме относятся весьма малородственные виды из разных семейств (слепушонки, слепуши, цокоры в Евразии, гоферы в прериях, туко-туко  в пампе). 

Богатый травостой привлекает разнообразных потребителей этого корма. Среди беспозвоночных поверхности - это прежде всего обильные  и разнообразные представители  прямокрылых, главным образом из семейства саранчовых. Из близкого семейства кузнечиковых для наших степей можно упомянуть гигантской величины, до 10 см, сагу, хотя это и довольно редкий вид. Совсем недавно в наших европейских степях бродили  стада предков современных коров – туры, а также дикие лошади тарпаны, сайгаки. Травоядные грызуны в степях  Евразии представлены полевками и пеструшками, но главным образом сусликами и сурками.

В прериях из копытных водились (к сожалению, в прошлом) бизоны, вилороги. Грызуны представлены разными видами сусликов и луговыми собачками, похожими на сурков. В пампе типичный грызун – вискачи. Сурки, суслики, луговые собачки, вискачи образуют большие поселения из сложной системы нор. Завидя опасность, все они оповещают своих собратьев по колонии громким криком или свистом, а также встают столбиком демонстрируя свою тревогу. 

Гетеротрофы высших порядков в питании ориентируются обычно на самых массовых травоядных животных. Крупные хищные птицы (степной орел, канюки, луни) ловят преимущественно грызунов, а более мелкие также многочисленных насекомых (саранчовых, жуков). Хищные звери представлены как широко распространенными видами (волк, лисица – в Евразии, койот – в Северной Америке), так и более характерными для зоны. Последние чаще имеют небольшие размеры (степной, или светлый, хорек, например). Помимо чистых или преимущественно зоофагов весьма многочисленны виды и группы со смешанным питанием. Таковы, в частности, самые многочисленные в степях птицы – различные виды жаворонков в Старом Свете (полевой, степной, двупятнистый, черный, белокрылый, хохлатый и др.), а также некоторые трупиалы и овсянковые в Новом Свете. Преимущественно насекомоядные представители семейства дроздовых (каменки). Более или менее всеядны в летний период стрепеты и дрофы. Стрепет еще сохранился и образует большие стаи в зимнее время по южным окраинам степной зоны. Дрофы, (особенно самцы), достигают больших размеров и массы до 16 кг. Раньше эти птицы (ныне почти исчезнувшие) водились в степях в изобилии и, вероятно, занимали первое место по биомассе. Несмотря на всеядность, основным кормом этих птиц все же является растительная пища. Это и дозволяло дрофам поддерживать очень высокую плотность популяций.

Степи, прерии и пампы в наибольшей степени изменены человеком, и поэтому многие виды этих сообществ стали редкими или вообще почти исчезли. В этой связи особенно ценны для нас те небольшие клочки степей, которые пока еще остаются нераспаханными, а в особенности заповедные территории в пределах степной зоны.
Контрольные вопросы

1 Что такое степи, прерии, пампы и туссоки?

2 Укажите географию распространения степей, прерий и памп.

3 Дайте характеристику гигротермического и геохимического режимов биома.

4 Растительный покров степей Евразии.

5 Растительные сообщества прерий Северной Америки.

6 Каковы запасы общей фитомассы и продуктивность травянистых сообществ?
7 Охарактеризуйте сапрофагов и фитофагов травянистых сообществ, как беспозвоночных, так и позвоночных.

8 Охарактеризуйте гетеротрофы высших порядков травянистых сообществ.
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Тема 9: Широколиственные и смешанные леса умеренных широт
Цель: Изучить географию распространения, гигротермический и геохимический режим, особенности сообществ фотоавтотрофов и гетеротрофов широколиственных и смешанных лесов умеренных широт.
План:

9.1 Географическое распространение и геохимический режим.

9.2 Сообщества фотоавтотрофов.

9.3 Гетеротрофы первого порядка.

9.4 Гетеротрофы высших порядков.

9.1 Географическое распространение и геохимический режим.

Широколиственные или летнезеленые леса занимают большие площади в умеренных широтах северного полушария, в южном полушарии леса этого типа распространены крайне ограничено (изолированные массивы в Чили  и в прилегающих районах Аргентины на широте 38-400).

Летнезеленые широколиственные леса, в отличие от бореальных хвойных, не образуют единой зоны и занимают в Европе, Азии и Северной Америке разобщенные территории с влажным, умеренно влажным климатом и ослабленной континентальностью. Климат областей распространения лесов этого типа умеренно прохладный осадки распределены в течение года относительно равномерно, их количество варьирует в довольно широких пределах, что отражается на разнообразии типов лесов. Характерен перерыв в вегетации, обусловленный зимними холодами. В зависимости от степени континентальности климата зимы могут быть почти безморозными  (приатлантические районы Европы, Колхида) или же с устойчивыми морозами при мощном снежном покрове. В зависимости от этого в разной степени выражены листопадность и зимнезеленость, особенно в нижних ярусах леса.

Северные границы распространения широколиственных лесов определяются продолжительностью холодного периода и (или) недостатком тепла. 

На южных границах основным лимитирующим фактором является влажность. Ее недостаток определяет переход к степям.

Под данными лесами образуются бурые и серые лесные почвы. Первый тип свойствен территориям с очень мягкой зимой и влажным прохладным летом, он связан, в частности, с буковыми лесами. Второй тип приурочен к более континентальным районам с теплым и сухим летом; часто серые лесные почвы формируются под дубравами из черешчатого дуба в лесостепной зоне. В бурых лесных почвах происходит энергичное образование вторичных глинных минералов, вынос карбонатов. Но выраженного подзолообразовательного процесса часто не происходит, что связано с обилием опада, обогащенного кальцием. Реакция в почвенном профиле обычно слабокислая. Содержание гумуса обычно равно 3 – 5%.

Серые лесные почвы имеют промывной режим только весной, во время снеготаяния. Это приводит к глубокому выносу веществ  в иллювиальные горизонты. 

Богатый кальцием опад оказывает и здесь существенное влияние на почвенные процессы. В верхнем горизонте содержание гумуса может достигать 9%, но обычно оно равно 4 – 5%.

В наиболее теплых и одновременно влажных районах летнезеленых лесов (например, в Колхиде) происходит разложение не только первичных, но и вторичных минералов с образованием каолина и свободного кремнезема, глинозема и окисло железа и формируются красноземы с желтоземами. Эти почвы отличаются от бурых лесных почв более интенсивным химическим выветриванием.

9.2 Сообщества фотоавтотрофов.

Летнезеленые широколиственные леса обычно образованы небольшим (1 – 3) числом доминирующих видов деревьев, и только самые богатые типы их в Восточной Азии и в Аппалачах имеют полидоминантные древостои с 10 – 20 и более видами. Обычно хорошо развит верхний сомкнутый ярус, второй древесный ярус более разрежен и может вообще отсутствовать. Высота спелого леса обычно близка к 30 м. Кустарниковый ярус сильно изменчив – от почти сплошного до крайне разреженного. Это же касается и травянистого покрова, который образован многолетними мезофитными растениями – гемикриптофагами и геофитами. Последние в значительной степени образованы эфемероидами, которые развиваются и цветут ранней весной. когда до распускания листьев на деревьях под пологом сохраняется высокая освещенность. После распускания листвы освещенность резко падает – к почве проходит лишь 1 – 2; светового потока. Часть травянистых растений и кустарников состоит из вечнозеленых растений, сохраняющих зимой листья под снегом. 

Среднеевропейские сообщества леса отличаются наиболее бедным флористическим составом, что связано с недавними оледенениями. В западной части наиболее обычно доминирование бука и в меньшей степени – скального дуба. Чуть далее к востоку, включая западные области Украины часто доминирует граб. В восточной половине  Европы основной породой широколиственного леса становится дуб черешчатый, часто вместе с липой. в лиственных лесах постоянно встречаются также клены, ясень, вязы. В наиболее теплых районах субсредиземногорского типа листопадные леса образованы дубом пушистым. 

На западе Европы и на Кавказе в подлеске лиственных часто разрастается вечнозеленый падуб. 

Особенно типичны листопадные кустарники подлеска, из которых наиболее распространены лещины, различные виды жимолости, ивы, рябины, бересклета, калины и др. Лианы  и эпифиты обычно малочисленны. Из лиан чаще встречаются различные виды ломоносов и плюш. Эпифиты включают мхи и лишайники. Лишь в особо благоприятных условиях (влажные леса с мягкими зимами) становятся заметными и некоторые эпифиты из высших растений (обычно папоротники).

Флористически наиболее разнообразны широколиственные (неморальные) сообщества Восточной Азии. Многие эдификаторные виды европейских лиственных лесов заменяются здесь другими видами  того же рода. Например, вместо европейского  и кавказского буков на Дальнем Востоке представлены бук Зиболда, японский, длинночерешковый. Первые два вида обитают на островах Японии, последний – на материке. Листопадные дубы также образуют особые виды на востоке Евразии: дуб монгольский (хотя и в Монголии не встречается), дуб зубчатый встречается на южных Курилах, обычен в Японии, Корее, Китае. Есть и специфические ясени.

Дальневосточные широколиственные и хвойно-широколиственные леса отличаются разнообразием древесных видов. В Приморье, кроме преобладающего дуба монгольского, обычны также липа маньчжурская, клен мелколиственный, диморфант, амурский бархат. Встречаются и хвойные и особенно характерна пихта цельнолистная, часто встречается и кедр.

Обычно хорошо развит также второй ярус древостоя из граба сердцелистного, низкорослых кленов, черемухи Мака, вишни Максимовича, сирени амурской.

В подлеске обитают разнообразные кустарники, в первую очередь лещина, элеутерококк, акантопанакс, аралия маньчжурская, разные виды жимолости, бересклета, смородины. Обращают на себя внимание и крупные лианы – виноград, лимонник, актинидия.

В травяном покрове встречаются некоторые виды, общие или близкие с европейскими широколиственными лесами, например майник двулистный. В то же время бросаются в глаза виды, экзотические с точки зрения европейца, часто представляющие особые роды и даже семейства, отсутствующие в летнезеленых лесах Европы.

В американском неморальном секторе леса стоят из многочисленных видов дуба, бука, ясеня, клена, липы, каштана, вяза, ореха, березы, тополя, ниссы, тюльпанового дерева, платанов, белой акации. Характерны также лианы из различных видов Виноградовых и других семейств, Флористически район вокруг Аппалачей весьма сходен с Восточной Азией. 

Наиболее обычные группировки  в Аппалачах состоят из различных видов дуба с участием двух видов ореха, каштана, платана, кленов. Обычны также и буковые леса с сахарным кленом, американской липой, желтой березой, тюльпановым деревом.

В южной части неморального массива Атлантической Америки становятся заметными вечнозеленые кустарники и низкие травы, например, Персея бурбонская из лавровых, магнолия крупноцветная и др. На юге обычными становятся также сосняки из теплолюбивых видов сосны с примесью дубов, и других листопадных пород.

К северу, в Канаде, видовое разнообразие лиственных лесов падает. Большая часть их образована сахарным кленом, американской липой, желтой березой, белым дубом, американским ясенем. Здесь же обычны смешанные леса с добавлением из хвойных – нескольких видов сосен, елей, туи восточной и канадской тсуги.  В Северной Америке обычная широтная протяженность полосы широколиственных лесов заменяется почти меридиальной, поэтому отдельные неморальные элементы проникают далеко к северу, почти до границ лесотундры.

9.3 Гетеротрофы первого порядка.

Мощная почвенная толща, значительные запасы гумуса и большая глубина гумусового горизонта, хорошо развитая подстилка – все это благоприятствует существованию богатой почвенной фауны, значительная часть которой представлена гетеротрофами первого порядка, потребителями опада на разной стадии его разложения. Активность почвенных микроорганизмов, микромицетов и животных в зимний период резко падает.

Первое место по запасам биомассы среди гетеротрофов первого порядка принадлежит дождевым червям-люмбрицидам, хотя по величине чистой вторичной продуктивности почвенные микроорганизмы (бактерии, грибы, актиномицеты) оказываются впереди. 

Важное место среди детритофагов занимают разнообразные личинки насекомых, а также комплекс микроартропод, в первую очередь панцирные клещи и ногохвостки. Клещи и коллемболы составляют не менее 80% от всех микроартропод. Много кивсяков, нематод, энхитреид. 

Весьма типичны для многих лиственных лесов следующие средние показатели живой массы почвенных беспозвоночных (в г/м2): сапрофаги – 97,4, в том числе дождевые черви – 91,2; нематоды – 1,5; кивсяки 0 2,1; энхитреиды – 1,6; коллемболы (ногохвостки) – 0,4; панцирные клещи – 0,2; прочие клещи – 0,1; фитофаги – 2,0; хищники и паразиты – 0,7. В почвенном ярусе сосредоточено более 90% общей зоомассы, здесь представлены практически все сапротрофы.

Фитофаги представлены как в почве, так и в верхних ярусах. Напочвенные беспозвоночные имеют примерно такую же зоомассу, как и почвенные. Потребляющие растительные корма позвоночные животные (грызуны, копытные) лишь немного уступают напочвенным беспозвоночным – фитофагам. Кроме указанных, в европейских лесах характерны такие позвоночные-фитофаги, как благородный олень (иногда лось), косуля, рыжая полевка лесная и желтогорлая мыши. По существу всеядный кабан все же в большей степени питается растительными кормами. Большая часть фитофагов существует за счет зеленой массы – листьев и побегов растений. Однако весьма также групп потребителей семян (главным образом древесных  растений – желудей, семян бука, липы и др.), к которой в значительной степени принадлежат упомянутые лесная и желтогорлая мыши. Фитофаги-позвоночные представлены все почти исключительно млекопитающими. Доля птиц в общей массе этой группы крайне мала и не превышает обычно нескольких процентов (чаще менее 1%).

Комплекс хлорофитофагов существенно меняется в разных регионах. Так, например, в Северной Америке, к общим видам копытных, как, например, лось и благородный олень, прибавляется мелкий белохвостый олень, во многом аналогичный косуле. Вместо лесной и желтогорлой мышей здесь обитает весьма сходные с ними по экологии представитель семейства хомякообразных белоногая мышь, или белоногий хомячок. Для Америки очень типично разнообразие бурундуков, к ним примыкают также красные белки. Наконец, следует упомянуть также не имеющего экологических эквивалентов в Старом Свете древесного дикобраза-поркупина. Широко распространении всеядный опоссум – единственный представитель из отряда сумчатых, проникший из Южной Америки.

9.4 Гетеротрофы высших порядков.

Внутри каждого размерного блока сообщества можно указать характерные группы гетеротрофов высших порядков, живущих за счет сапрофитов фитофагов. Так, среди наиболее мелких многоклеточных животных – нематод, коловраток, тихоходок – также имеются хищники, которые поедают микроорганизмы и представителей своей же группы. Преимущественно сапрофаговые панцирные клещи ногохвостки все же, вероятно, в значительной степени относятся к высшим трофическим уровням, так как существенное место в их питании принадлежит грибам. Но среди микроартропод есть и выраженные хищники, численность которых обычно в сотни раз уступает двум доминирующим группам. Наиболее крупные беспозвоночные поедают такие хищники, как многоножки-геофилы и костянки, жуки-стафилины и жужелицы. Наконец, исключительно разнообразные по видовому составу пауки также представляют гетеротрофов высшего порядка среди беспозвоночных. Кроме хищников, к этой группе относятся и уже неоднократно упоминавшиеся паразитоиды – наездники.

Как во всех ранее рассмотренных сообществах, в неморальных биоценозах важнейшей группой хищников являются муравьи.

Как и в других группах организмов, разные части ареала неморальных комплексов имеют существенно различные видовые составы хищных форм.

Представленные в широколиственных лесах северного полушария амфибии и рептилии практически полностью существуют за счет хищничества.

Большая часть птиц лиственных лесов в летний период преимущественно насекомоядна. Зоофагия свойственна многим из них и зимой. Значительная доля населения представлена перелетными видами – на зиму остается примерно 20-25% от всей численности гнездящихся птиц. Разгар гнездования приходится на май – июнь. В это время численность птиц составляет, как правило, 1 – 2 тыс. экз. на 1 км2, а биомасса – 30 – 50 кг/км2. Около 60% населения представлены чистыми зоофагами (насекомоядными и плотоядными видами), около 30% - всеядными, но в летний сезон преимущественно зоофагами и лишь 10% преимущественно зерноядными птицами. Численность и соотношение разных групп, естественно, могут варьировать даже в одном районе. Так, обычно долинные леса оказываются богаче. Относительно бедны по общим запасам биомассы и численности наиболее северные варианты, особенно те, которым свойственны суровые зимы.

Для зверей, представляющих гетеротрофов высших порядков, можно отметить несколько общих черт, которые прослеживаются на всем ареале неморальных сообществ северного полушария. Высокое обилие почвенных беспозвоночных, особенно дождевых червей, позволяет существовать многочисленной группе мелких почвенных и подстилочных зверьков, потребляющих этот корм. Это в первую очередь различные виды семейства кротовых, а также землеройки. В Европе характерен обыкновенный крот, а Дальнем Востоке обычны виды из рода могера и в Японии уротрихус. Высокая численность кротов – характерный признак неморальных сообществ. Другие типы экосистем имеют аналогичную  функциональную группу роющих зоофагов – потребителей крупных личинок и червей почвы.
Контрольные вопросы
1 География распространения широколиственных и смешанных лесов умеренного пояса.
2 Геохимический режим данного биома.

3 Доминантность и ярусность летнезеленых лесов.
4 Дайте характеристику растительности среднеевропейским сообществам леса.

5 Дайте характеристику растительности дальневосточных широколиственных и хвойно-широколиственных лесов.

6 Дайте характеристику растительности американского неморального сектора леса.

7 Дайте характеристику почвенной фауне широколиственных лесов.

8 Фитофаги биома широколиственных и смешанных лесов.

9 Гетеротрофы высших порядков (хищники) широколиственных и смешанных лесов.
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Тема 10. Хвойные и  мелколиственные бореальные леса 

Цель: Изучить географию распространения, гигротермический и геохимический режим, особенности сообществ фотоавтотрофов и гетеротрофов хвойных и мелколиственных лесов.
План:

10.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

10.2 Сообщества фотоавтотрофов.

10.3 Сообщества гетеротрофов.
10.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

Бореальные хвойные леса, известные в литературе под названием тайга, протягиваются непрерывной полосой через Евразию и Северную Америку и образуют единую циркумбореальную зону. Ширина пояса хвойных лесов в Евразии достигает максимума в междуречье Енисея и Лены, в Северной Америке на Тихоокеанском побережье. Климатические условия тайги характеризуются сравнительно коротким вегетационным периодом, холодной зимой, сравнительно прохладным летом. На обширных пространствах существуют значительные провинциальные различия в количестве тепла и влаги, что существенно сказывается на экологических условиях. Значительные площади хвойных лесов находятся в области распространения многолетнемерзлых пород. Осадки превышают расходы на испарение, с чем связано широкое распространение процессов заболачивания. Все это определяет специфику почвообразования и увлажнения почв. Формируется промывной режим почвенной толщи, а кислая реакция растворов приводит к интенсивному вымыванию карбонатов и развитию процессов подзолообразования. Все это ведет к быстрой потере разлагающимся органическим веществом элементов минерального питания фотоавтотрофов. Однако приспособления к таким условиям среды позволяют многим растениям избежать минерального «голода». Прежде всего, это достигается развитием микоризы на корнях почти всех высших растений бореальных лесов. Микориза-симбиоз сосущих корешков и грибов, разлагающих органическое вещество. При этом элементы минерального питания часто напрямую, минуя почвенные растворы, усваиваются высшими растениями. Эти элементы являются для грибов шлаками, отходами жизнедеятельности.

10.2 Сообщества фотоавтотрофов.

Облик бореальных лесов на протяжении всей зоны может сильно меняться, однако на больших пространствах внутри одного региона (ранга физико-географической страны или провинции) очень часто господствуют лишь немногие типы биогеоценозов. Так, в европейско-сибирском секторе коренные сообщества обычно представлены темнохвойными и темнохвойно-мелколиственными лесами с доминированием елей – европейской и, восточнее, сибирской, а также с участием 1-2 видов берез, осины, на песках и на скальных участках преобладают сосновые боры из сосны обыкновенной. В отличие от широколиственных или хвойно-широколиственных лесов и тем более от тропических дождевых лесов общий набор древесных видов не богат, а доминируют лишь единичные представители. Следовательно, бореальные леса монодоминантные, обычно с простой и четкой ярусной структурой (древесный ярус, подлесок, кустарничково-травяной и мохово-лишайниковый ярусы). Число видов под пологом древесного яруса всегда значительно (в несколько десятков раз) превышает число видов самого древесного яруса.

Тайга в Сибири на громадных площадях занята лиственничниками из сибирской и, восточнее, даурской лиственниц. Другие леса занимают сравнительно небольшие площади долин или развиты в горах и плоскогорьях в южной части зоны. Это ельники, пихтарники из сибирской пихты, кедровники из сибирской кедровой сосны. В горах и на побережье Охотского моря представлены ельники из Саянской ели. Здесь же, а также на Камчатке представлены криволесья из каменной березы и кедровые стланики.

Бореальные леса Аляски и Канады в общем весьма напоминают тайгу Восточной Сибири и Дальнего Востока, хотя общих для Евразии и Северной Америки видов древесных пород нет. Шире всего представлены темно-хвойные леса из двух видов ели. Лиственничники занимают сравнительно небольшую площадь, они образованы одним видом – тамарэкс. Осины и березы также представлены близкими к нашим видами. В более южных и восточных частях американского сектора тайги мы находим уже довольно богатые по составу сообщества с участием более экзотических для европейца и сибиряка видов: западной туи, канадской тсуги, белой и красной сосен. В то же  время характерно отсутствие кедрового стланика. Из широколиственных пород далеко к северу проникают некоторые клены, бальзамический тополь, из темнохвойных – бальзамическая пихта.

Важный фактор существования тайги – периодические пожары (в последнее время большая их часть бывает вызвана не естественными причинами, а человеком). Они дают начало сукцессиям – временному ряду сообществ, который завершается коренным (климаксовым) типом. Обычно вторичные леса образованы мелколиственными породами – березами или осинами. Часто вторичные сообщества в Сибири заняты также лиственницей. Иногда они образованы соснами. В ряде мест таежные леса могут уничтожаться при вспышках массового размножения хвоелистогрызущих насекомых (гусениц сибирского шелкопряда, например). Такие вспышки чем-то напоминают пожары и также приводят к началу сукцессии.

Под такими понятиями, как «мелколиственный», «темнохвойные», «светлохвойные породы», подразумевают группировки разных видов по внешним признакам и чертам экологии. Иными словами, это одно из подразделений жизненных форм таежных лесов. Древесные породы приспособлены здесь к ритмике, определяемой жесткими рамками сравнительно короткого периода вегетации. Одно из таких приспособлений – вечнозеленость в сочетании с ксероморфностью хвои (приспособление к препятствию потери воды зимой). В крайних условиях морозных зим на холодный период сбрасывается и хвоя (лиственницы).

В южной части таежной зоны (например, в центральных областях европейской части России) суммарная сухая фитомасса составляет около 350 т/га, или около 35 кг/м2. Естественно, основная ее часть (до 90%) приходится на древесину, лишь около 10% - на фотосинтезирующие органы. Первичная продукция при этом близка к 10 т/га (1кг/м2) сухой биомассы в год.

10.3 Сообщества гетеротрофов.

Уже упоминалось о той важной роли, которую играют микоризообразующие грибы в балансе элементов минерального питания фотоавтотрофов. Можно добавить, что относительная роль грибов по сравнению с бактериями при движении от широколиственных к таежным лесам увеличивается. Следовательно, как микроскопические (микромицеты), так и макроскопические (включая микоризообразователей и сапрофитов) грибы играют важнейшую роль в минерализации отмирающей растительной массы. 

Малая мощность гумусового горизонта, кислая среда, накопление грубого перегноя и подстилки – все это не слишком благоприятные факторы для формирования богатого и разнообразного  комплекса дождевых червей, свойственного широколиственным лесам. И действительно, преобладают немногие виды, обитающие главным образом в подстилке и в самом верхнем горизонте собственно почвы. Это, в частности, преимущественно европейский и очень широко распространенная в тайге и тундре эйнезия Норденшёльда. Зато эти же факторы приводят к тому, что подстилка весьма плотно населена такими группами микроартропод, как панцирные клещи и ногохвостки, или коллемболы. Суммарная численность микроартропод, которая на 90% формируется за счет этих двух групп, обычно равна нескольким десяткам тысяч особей на 1 м2, а иногда превышает 100 тыс. Наконец, обилие сапрофильных свободноживущих нематод (обычно микроскопических размеров – в 0,2-1 мм) в таежных экосистемах в среднем близка к 5 млн. экз./м2 

Группа хлорофитофагов – потребителей тканей зеленых растений – весьма разнообразна. Уже упоминалось о вспышках размножения сибирского шелкопряда, гусеницы которого могут буквально «съесть» большой участок леса. Чаще всего, однако, обилие этой функциональной группы гетеротрофов сбалансировано с ресурсами пищи. Кроме различных насекомых-листогрызов, имеется богатый комплекс стволовых форм, поедающих луб, древесину и кору чаще всего уже отмирающих деревьев. Сюда входят различные короеды, усачи, или дровосеки, златки. Из потребляющих корневую массу насекомых наиболее обычны личинки щелкунов, называемые проволочниками.

 Позвоночные животные, потребляющие главным образом зеленую массу и другие растительные корма, представлены различными крупными птицами из семейства тетеревиных. Это глухарь, Восточной Сибири заменяемый каменным глухарем, а также рябчик. Целый ряд птиц и зверей приспособлен к потреблению семян хвойных деревьев. Это прежде всего клесты, из которых белокрылый клест живет в лиственничниках как Сибири, так и Аляски, и белки (в Евразии красная и серая белка в Америке). В Америке весьма разнообразны бурундуки (22 вида), в Сибири распространен единственный вид sidiricus. Смешанный семеноядно-зеленоядный тип питания свойствен различным лесным полевкам; лесные же мыши Евразии и оленьи «мыши» Америки (это представители семейства хомякообразных) более склонны к поеданию семян. Для тайги Нового Света очень характерно полное отсутствие настоящих мышей (видов семейства Muridae), а сходные экологические ниши занимают внешне конвергирующие виды хомякообразных. Хомякообразные из подсемейства полевок обитают по всей таежной зоне. Наконец, основной потребитель веточных кормов – лось, который живет как в Евразии, так и в Америке.

Гетеротрофы высших порядков представлены в разных группах животных. Среди насекомых наиболее заметны, пожалуй, муравьи из рода Formica и муравьи-древоточцы. Очень разнообразны мелкие формы жуков-жужелиц и хищников, многоножки-литобииды, доминируют в подстилке. Мелкие позвоночные-зоофаги особенно обильны в приземном ярусе. Это в первую очередь бурые лягушки, различные землеройки-бурозубки. Наибольшее  видовое разнообразие позвоночных-зоофагов приходится на древесно-кустарниковый ярус за счет различных насекомоядных и всеядных птиц. При этом важно отметить, что целый ряд характерных таежных видов, питающихся насекомыми, не улетает на зиму. Таковы в частности, синицы-гаички в северной тайге Евразии и на западе Северной Америки, корольки, пищухи, некоторые дятлы. Впрочем, последние зимой могут почти целиком переходить на питание семенами хвойных. В теплый период года птичье население во всех регионах бореальных лесов становится еще разнообразнее, при этом даже преимущественно зерноядные виды часто начинают поедать также насекомых, червей или пауков. Во всей зоне становятся обычными различные виды дроздов, в Евразии в число доминантов входят представители славковых, виды пеночек. В Северной Америке – виды семейства лесных певунов, или древесниц, которых за внешнее сходство именуют американскими славками. В южной тайге Европы доминирует зяблик, а в северной – юрок. В более восточных и в американских секторах в составе доминантов нередко выходят виды семейства овсянковых.  

В пределах мало измененной человеком тайги среди крупных зверей, питающихся смешанной пищей, но все же с преобладанием зоофаги, следует упомянуть бурого медведя, распространенного  на обоих материках, а также рысь, росомаху. Мелкие хищные зверьки представлены главным образом куньими. Это лесная куница, соболь, горностай, ласка, по берегам водоемов – норки и выдры. У всех этих зверьков ценная шкурка, которая может служить предметом научно обоснованного регулируемого промысла.
Контрольные вопросы

1 Географическое распространение бореальных лесов.

2 Опишите гигротермический и геохимический режимы бореальных лесов.
3 Охарактеризуйте растительные сообщества европейско-сибирского сектора тайги.
4 Охарактеризуйте бореальные леса Аляски и Канады.
5 Какую роль в существовании бореальных лесов играют пожары?

6 Суммарная фитомасса и продуктивность таежных лесов.

7 Роль грибов в разложении опада.
8 Охарактеризуйте сапротрофов тайги.

9 Охарактеризуйте беспозвоночных и позвоночных фитофагов тайги.

10 Опишите хищных насекомых и позвоночных зоофагов бореальных лесов.
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Тема 11: Тундры и приполярные пустоши
Цель: Изучить географию распространения, гигротермический и геохимический режим, особенности сообществ фотоавтотрофов и гетеротрофов тундры и приполярных пустошей
План:
11.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

11.2 Сообщества фотоавтотрофов.

11.3 Сообщества гетеротрофов
11.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

В Евразии и Северной Америке к северу от границы древесной растительности располагаются тундры, образующие единую циркумполярную зону и занимающие наибольшие площади в Сибири и Канаде. В аналогичных широтах южного полушария из за чрезвычайно ровного морского климата формируются особые сообщества, во многом отличающиеся от тундр. Здесь они называются общим термином «приполярные пустоши».

Сообщества тундры развиваются в условиях короткого и прохладного вегетационного периода  и низкой температуры почв. Характерна высокая относительная влажность воздуха, преобладание осадков над испарением. Существенное значение для жизни растений имеют колебания температуры. Во все месяцы вегетационного периода минимальные температуры могут быть ниже нуля.

Важнейшим экологическим фактором в условиях тундры является снежный покров, поскольку зимой при низких температурах и сильных ветрах существование растений возможно только под его защитой. Высота растений часто определяется мощностью снежного покрова.

За короткий летний период успевает оттаивать лишь верхний горизонт почв. В субантарктических пустошах вегетационный период может быть растянут на большую часть года.

Сырые и холодные условия способствуют заболачиванию, а в почвенной толще при этом возникает оглеение. Распространено также торфообразование, накопление слабо разложившейся органической толщи в условиях избыточного увлажнения и кислой реакции среды. Типична кочковатость. Профиль глеевых и торфянисто-глеевых тундровых почв из-за мерзлоты неглубокий и слабо дифференцирован.

Нельзя забывать и об особом режиме освещенности – в середине лета солнце вообще не заходит.

11.2 Сообщества фотоавтотрофов.

Тундра как зональный тип растительности – образование молодое. Возникновение тундровых флористических комплексов относится к плиоцену.

Тундровые растения – криофиты – приспособлены к короткому и прохладному вегетационному периоду и низкой температуре почв. Растения низкорослые, приземистые, для многих кустарничков характерны стелющиеся и подушковидные формы роста. Растениям свойственна вегетативная подвижность. Это приводит к образованию куртин и латок. Благодаря низкорослости тундровые растения зимой покрываются снегом, предохраняющим их от вымерзания, а летом их надземные органы оказываются в наиболее прогретом и экологически наиболее благоприятном слое воздуха. 

В тундре возрастает по сравнению с растительностью других типов биомов фитоценотическое значение лишайников и особенно мхов, зачастую являющихся эдификаторами сообществ. Известно, что сплошной моховой покров в условиях тундры оказывает существенное влияние на температурный режим почв и глубину сезонного протаивания и, следовательно, влияет на условия обитания других растений. Лишайники оказывают на почвенные условия меньшее воздействие, но и при их обилии создается неблагоприятная фитосреда для трав и кустарничков, число видов и роль которых в этом случае снижается.

Одним из основных признаков сообществ тундры является их полидоминантность. Обычно выделяют тундры лишайниковые, моховые, кустарничковые, пушицево-осоковые и др. Как правило, все эти типы характеризуются содоминированием нескольких  биоформ, таких, как мхи, лишайники, кустарнички, многолетние травянистые растения.

Флора тундры бедна, но состав сообществ разнообразен; различные растения характеризуются различным типом распространения и могут быть отнесены к разным географическим элементам флоры.

Таким образом, тундровые сообщества могут быть охарактеризованы как полидоминантные, образованные криофильными видами растений с преобладанием гипоарктических, арктоальпийских и арктических кустарников, кустарничков, травянистых много летников, мхов и лишайников, произрастающих в различном сочетании.

В горизонтальном строении тундровых сообществ выражена мозаичность, обусловленная наличием хорошо обособленных синузий, сложенных различными жизненных форм растений; особенно характерно присутствие синузий кустарничков и кустарников.

Мозаичность тундровых сообществ обусловлена не только жизнедеятельностью растений, но и интенсивно протекающими криогенными процессами в почве, приводящими к горизонтальному расчленению поверхности почвы. От характера форм нанорельефа зависит горизонтальное сложение сообществ тундры. По типу горизонтального сложения могут быть выделены бугорковые, пятнистые, пятнисто-мелкобугорковые, кочкарные тундры.
Структура сообществ разнообразна и изменяется в соответствии с изменением экологических условий: вполне определенные  изменения прослеживаются при движении с севера на юг. Характерна мало- и микроярусность. Нередко верхний ярус составляют рассеянно растущие травы (преимущественно злаки и осоки), во втором ярусе располагаются кустарнички. Надземная часть мхов и лишайников находится почти в одной плоскости с кустарничками. Часто в моховых и лишайниковых тундрах кустарнички и травы могут образовывать отдельный ярус даже в тех случаях, когда они имеют отчетливо выраженную стелющуюся форму.

Высота и степень развития каждого яруса зависят от всего комплекса физико-географических условий, в первую очередь от высоты снежного покрова. В целом в более суровых условиях высоких широт происходит общее уменьшение высоты тундровых сообществ и сокращение числа ярусов.

Во многих тундровых сообществах растительность далеко не полностью покрывает поверхность почвы. Иногда 60% площади лишено живого покрова.

Характерная черта растительного покрова тундры – комплексность, обусловленная разнообразием форм микро- и мезорельефа, быстрой сменой в пространстве почвенных условий, различной глубиной залегания многолетнемерзлых пород и пестротой микроклиматических условий. Существенный фактор формирования комплексности – различная мощность снежного покрова на разных формах рельефа.

Один из важнейших признаков тундр – их безлесие. Весь комплекс экологических условий в тундре неблагоприятен для развития древесных пород. Недостаток летнего тепла, краткость вегетационного периода, иссушающее действие ветров – причины, снижающие рост и замедляющие развитие древесных пород, уменьшающие их конкурентную способность в сравнении с тундровыми растениями.

У древесных растений в критических условиях резко понижается способность к восстановлению (задержка созревания семян, прорастания и развития проростков). Существенное препятствие для развития всходов деревьев представляет сплошной моховой или лишайниковый покров. Здесь даже жизнеспособные семена прорастают далеко не всегда. Сеянцы растут очень медленно, ежегодный прирост в высоту составляет 1 – 2, максимум 3,5 см. Это усугубляет трудность формирования лесных сообществ.

В связи с изменением условий от полярной границы леса по направлению к более высоким широтам тундры разделяют на субарктические, арктические и высокоарктические.

Арктические и субарктические тундры существенно различаются по особенностям и истории формирования флоры  и растительности. Более того, арктические тундры, по-видимому. В течение плейстоцена оставались безлесными, а субарктические неоднократно испытывали надвигание лесов. Это привело к их обогащению бореальными видами и отразилось на составе и структуре сообществ.

 В составе субарктических тундр доминируют или содоминируют различные полярные березки. Характерны моховые, лишайниковые, кустарничниковые типы сообществ, причем в различных широтных отрезках наблюдается преимущественное развитие определенных типов. Как правило, развит покров из мезофитных зеленых мхов.

В неплакорных местообитаниях субарктических тундр развиты травяно-гипновые низинные олиготрофные и комплексные бугристые болота, заросли кустарников, тундровые луговины, тундростепные и степные сообщества (северо-восток Азии, Гренландия), редколесные и стланиковые  сообщества. Характерно значительное участие бореальных видов. Роль кустарников в составе сообществ изменяется по мере движения с юга на север. Форма их роста изменяется от приподнимающихся до стелющихся, роль бореальных видов (вейник Лангсдорфа, сабельник болотный, черника) уменьшается. Возрастает роль ив, постепенно исчезают бугристые болота и долинные луга.

В пределах субарктических тундр наблюдается явно выраженные провинциальные различия, обусловленные историей формирования и особенностями климата, различной степенью оледенения в плейстоцене, положением определенных территорий по отношению к наиболее мощным очагам оледенения.

Провинциальные различия проявляются в смене географически заменяющих друг друга видов растений, в изменении роли отдельных их групп.

Специфичными для чукотско-аляскинских тундр  являются кочкарные тундры с пушицей, осоками и обильными сфагновыми мхами. Тундростепные и степные сообщества отсутствуют в восточноевропейских и западносибирских тундрах и появляются только в восточносибирских.

Граница между субарктическими и арктическими тундрами проходит примерно по изотерме июля +60С. Близ этого рубежа меняется облик сообществ: исчезают полярные березки, увеличивается количество пятен оголенного грунта, резко снижается роль бореальных видов.

В арктических тундрах выделяется, как правило, два яруса – напочвенный (мохово-лишайниковый) и кустарничково-травяной. Основу растительного покрова составляют мхи, к которым на повышенных участках добавляются лишайники. Из травянистых растений характерны осоки, пушицы, полярная ивка и некоторые другие виды. Ковер растительности арктических тундр нередко разорван пятнами оголенного грунта, выпяченного мерзлотными процессами в почве. Арктические тундры довольно сильно заболочены. Из неплакорных местообитаний исчезают заросли кустарников, луговины, редколесные и стланиковые сообщества, преобладают травяно-гипновые болота. Растительность становится однообразнее, провинциальные различия выражены меньше.

К северу от тундр лежат полярные, или арктические, пустыни, развивающиеся в условиях крайнего недостатка тепла. Здесь развиты группировки лишайников, в том числе накипных, листостебельных мхов, печеночников  с участием арктических и арктоальпийских травянистых растений. В зональном типе растительности полярных пустынь споровые растения в составе сообществ преобладают над цветковыми по числу видов, покрытию и массе. Среди них доминируют лишайники (в отличие от тундр, где главенствуют мхи). Цветковые растения, не входящие в число эдификаторов зональных сообществ, представлены только травами. Ярусность не выражена, так как травянистые растения вкраплены в покров из мхов и лишайников и почти не приподнимаются над ними. Преобладают сильно разреженные группировки и участки, лишенные растений, на которых снег стаивает очень поздно. В неплакорных местообитаниях отсутствуют торфяные болота, встречаются лишь минеральные высокоарктические моховые болотца, лишенные цветковых растений или с их единичным участием.

В южном полушарии на многочисленных остовах к югу от южной границы распространения древесных пород развита своеобразная растительность, сформированная различными видами злаков и разнотравья, образующими большей частью высокие подушки, дернины и крупные кочки. 

Иногда все сообщества, развитые на субарктических островах, называют антарктической тундрой, но наиболее правильно отнести растительность субантарктических островов к формациям травянистых подушечников, которые можно рассматривать только в качестве своеобразного аналога тундр.

Климат островов океанический, с холодным летом, небольшими колебаниями температуры по месяцам, высокой влажностью при среднегодовой температуре выше 00С. Важнейшим экологическим фактором являются ветры, достигающие ураганной силы и оказывающие ограничивающее влияние на развитие растений.

В этих условиях формируются своеобразные сообщества с преобладанием растений, относящихся к жизненной форме крупных травяных подушек, достигающих 1 м в поперечнике. Характерны азорелла, ацена и так называемая кергеленская капуста с крупными листьями. Кочки образуют злаки.

 В состав сообществ входят папоротники, плауны, различные лишайники. Полностью отсутствуют кустарники и кустарнички, существенно снижена роль мхов. 

Характерна большая пестрота в растительном покрове, обусловленная в первую очередь положением определенных участков по отношению к господствующим ветрам. В отличие от сообществ тундр в этих формациях отсутствует мозаичность, обусловленная криогенным процессом.

На материке Антарктиды средняя температура самого теплого месяца почти везде ниже 00, и это определяет выпадение из состава флоры всех цветковых растений, за исключением Deschampsia antarctica, Colobanthus guitensis, встречающихся в ее северо-западной части к северу от 680 ю.ш. Столь малое количество цветковых растений не может быть объяснено только экологическими условиями, поскольку, например, на Земле Франца-Иосифа условия существования растений н лучше. Причиной, по-видимому, является изолированность этого региона от горных, в том числе и высокогорных районов.

В полярных пустынях Антарктиды развиты моховые, лишайниковые и водорослевые группировки.
11.3 Сообщества гетеротрофов

Гидротермический режим и экологические условия обитания животных в тундровых экосистемах можно с полным основанием назвать экстремальными. Низкие температуры воздуха, длительная многоснежная зима с многосуточной полярной ночью, наличие подпочвенного слоя вечной мерзлоты, ограничивающего распространение живых организмов в почве на глубину всего в несколько десятков см, - все это обусловливает бедность видового состава и сравнительную простоту структуры животного населения тундр.

 Подавляющее большинство животных в тундрах активна лишь в течении нескольких летних месяцев, а больше половины года находятся в состоянии анабиоза (все беспозвоночные) или спячки (сурки, суслики), или покидают пределы тундры, мигрируют в более южные широты (почти все птицы, многие млекопитающие). Лишь немногие животные способны вести активную жизнь в тундре в течение круглого года. Это лемминги, некоторые полевки, отчасти северные олени, зайцы-беляки, песцы, белые куропатки, волки, полярные совы.

Почвенный ярус оживает в летние месяцы лишь на глубину протаивания почвы, при этом почвенные животные вынуждены существовать в условиях повышенной увлажненности (почва насыщена оттаивающей влагой), кислой реакции почвенной среды и низких температур (охлаждающее влияние подстилающего слоя вечной мерзлоты). Поэтому и активность, и интенсивность обмена веществ у почвенных животных в тундре заметно понижены в сравнении с жизнедеятельностью их сородичей в почвенных сообществах более южных широт. Кустарниковый ярус животного населения слабо выражен даже в южных, кустарниковых тундрах, так как заселен животными разряженного кустарникового покрова затруднено ввиду низких температур почвы и частых сильных ветров.

Следовательно, жизнь в тундрах сосредоточена в основном в почвенно-подстилочном, наземном и кустарничковом ярусах, ограничена во времени 3 -4-мя летними месяцами. Для тундровых животных характерны значительные колебания численности по годам, связанные с многолетними циклами погодных условий и колебаниями запасов растительных и животных кормов.

В почвенно-подстилочном ярусе среди сапрофагов преобладают по численности очень мелкие круглые черви – нематоды, микроартроподы – коллемболы, клещи-гамазиды и орбатиды, мелкие черви – энхитреиды. обычны также дождевые черви и личинки двукрылых – комаров-типулид, комаров-толкунчиков, различных мух.  По биомассе на первом месте оказываются дождевые черви, представленные почти исключительно одним крупным видом – эйзенией Норденшельда длиною до 30 см. На втором месте по биомассе оказываются мелкие кольчатые черви – энхитреиды длиной от 1 до 3 см. способные к активной деятельности даже на снегу и в едва оттаявшей почве.

Личинки различных двукрылых, питающиеся отмершими растительными остатками, населяют также  водоемы тундры. Среди них наиболее обычны  личинки настоящих кормов, комаров-дергунцов, мошек.

Зеленую растительную массу в течение круглого года потребляют мелкие грызуны – лемминги и полевки. В западном секторе палеарктической тундры обитает норвежский лемминг, далее на восток его сменяют сибирский лемминг и своеобразный копытный лемминг, у которого к зиме когти третьего и четвертого пальцев разрастаются в мощные вильчатые «копытца». Ими лемминг легко прокапывает зимние подснежные и подстилочные ходы. В североамериканском секторе тундры распространены близкие виды леммингов – бурый лемминг, гудзонский лемминг, а также северный мышевидный лемминг. За лето лемминги успевают принести два-три, а иногда и четыре помета по пять-шесть детенышей в каждом. Для тундровой зоны характерна также полевка Мидлендорфа, которая населяет более южные районы тундры, и некоторые другие виды этого рода - северосибирская полевка, полевка-экономка. Все полевки активны круглый год, на зиму делают значительные запасы пищи в своих норах. 

В горных каменистых тундрах на северо-востоке Евразии и северо-западе Северной Америки (Берингия) встречаются также зимоспящие грызуны семейства беличьих – суслики и сурки. Суслики и сурки питаются в основном травянистыми растениями, а также семенами, корневищами, в небольшой степени – различными беспозвоночными.

В тундре Евразии и Северной Америке широко распространен северный олень, именуемый в Америке карибу. Северные олени питаются разнообразными травянистыми растениями, побегами кустарников, нередко поедают грибы, ягоды. Зимой эти копытные питаются в основном кустистыми лишайниками, называемыми ягелем или «оленьим мхом».  Зимнее время тундровые северные олени проводят обычно в лесотундре, где легче выкопать из-под снега лишайники.

В горных тундрах по обе стороны Берингово пролива обитает снежный баран, чубук, или баран-толсторог.

Во время ледникового периода и даже позже в арктических тундрах был широко распространен мускусный овцебык. в настоящее время он сохранился лишь на  северном побережье Северной Америки и на ряде полярных островов, включая Гренландию.

Потребителями зеленой массе в тундрах является также и птицы. Белая и тундряная куропатки, меняющие пестро-коричневый наряд на зимний белоснежный. Белая куропатка живет в равнинных тундрах, а на зиму откочевывает в лесотундру. Тундряная куропатка населяет горные тундры, ведет оседлый образ жизни и совершает лишь небольшие вертикальные миграции.

Подавляющее большинство тундровых птиц перелетные. Они создают красочный и мелодичный летний аспект животного населения. Гусеобразные кормятся в основном растительными кормами. Из лебедей в тундре характерен малый, или тундровый лебедь, из гусей – белолобый и пискулька, из казарок - черная, краснозобая, канадская. Типичные обитатели тундры – представители семейства овсянковых – пуночка и лапландский подорожник.

Кулики – самые заметные пернатые тундры. Их видовое разнообразие здесь особенно велико, и многие виды составляют фон птичьего населения. Все кулики питаются разнообразными животными кормами: насекомыми, моллюсками, червями, мелкими ракообразными.

Обычны на гнездовании в тундре и некоторые представители семейства чайковых. Характерные обитатели тундры – поморники. Они питаются леммингами, разоряют гнезда птиц, поедают яйца и птенцов, отбирают добычу у чаек.

К животным-зоофагам, населяющим почвенно-подстилочный ярус, относятся хищные нематоды, пауки, мелкие хищные многоножки, мелкие жужелицы, муравьи. Видовое разнообразие этих групп невелико. 

Пернатые и четвероногие хищники тундры распространены циркумполярно. Белая, или полярная, сова, канюк-зимняк, песец питаются в основном леммингами и полевками. В гнездовое время песец разоряет гнезда птиц, а в конце лета промышляет линных гусей, не гнушается падалью, кормится выбросами моря на побережье. Росомаха проникающая в тундру из таежной зоны, в полном смысле всеядна. Тундровый волк с пышным и светлым мехом, охотится на северных оленей, поедает грызунов, ловит линных гусей. В зимнее время вслед за стадами оленей волки откочевывают в лесотундру.

 Крупные соколы – сапсан и кречет охотятся в основном на различных птиц, вплоть до гусей. Иногда они поедают и леммингов.

В ряде мест на скалистых морских побережьях тундровой зоны формируются большие скопления птиц на гнездовье – птичьи базары. основу их составляют различные чистиковые, среди которых наиболее массовые тонкоклювая и толстоклювая кайры, а также чайки. Обитатели птичьих базаров связаны с морем, в котором они добывают корм для себя и птенцов. В некоторых районах на каменистых берегах и на песчаных косах островов образуют большие лежбища морские млекопитающие – морж и гренландский тюлень.

Особую группу животных зоофагов образуют насекомые-кровососы и паразиты. Летом в тундре обычны кровососущие настоящие комары, мошки, слепни, нападающие на  любых млекопитающих и птиц. Специализированными паразитами северных оленей являются подкожные оводы.

Близки по своему облику к тундрам травянистые и кустарничковые сообщества в южном полушарии распологаются на островах Субантарктики. Их гигротермических режим в условиях морского климата отличается мягкой зимой, слабо выраженным снежным покровом, отсутствием морозных зим.
Контрольные вопросы

1 Географическое распространение тундры.

2 Опишите гигротермический и геохимический режимы тундры.

3 Какие выделяют типы тундр по господствующим полидоминантным растениям?
4 Охарактеризуйте тундровые сообщества растений

5 Какие типы тундр выделяют по типу горизонтального сложения?
6 Мозаичность и комплексность растительности тундр.

7 Охарактеризуйте субарктические, арктические и высокоарктические тундры.

8 Растительные сообщества полярных пустошей Южного полушария.
9 Условия существования животных тундр и их адаптация к ним.

10 Опишите сапрофагов и фитофагов тундр.

11 Беспозвоночные и позвоночные хищники тундр.
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Тема 12: Высокогорье
Цель: Изучить географию распространения, гигротермический и геохимический режим, особенности сообществ фотоавтотрофов и гетеротрофов высокогорных сообществ.
План:
12.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

12.2 Сообщества фотоавтотрофов.

12.3 Сообщества гетеротрофов

12.1 Географическое распространение, гигротермический и геохимический режимы.

Высокогорьем считают субальпийский и альпийский пояса (высотные зоны) горных стран, т.е. территории выше границы сомкнутого леса в тех районах, где выражен горно-лесной пояс. В умеренных и приполярных широтах (начиная примерно от 500) высокогорья почти идентичны вариантов расположенной севернее (в северном полушарии) лесотундры и тундры, поэтому далее речь пойдет о высокогорьях умеренно теплых и тропических широт. Эти высокогорья также во многом аналогичны безлесным приполярным территориям, имея нередко общие с ними или близкие виды Арктоальпийское распространение в северном полушарии. Однако уже здесь заметны и различия, которые придают экосистемам низкоширотных высокогорий неповторимые черты. Прежде всего, в отличие от приполярных районов, здесь нет долгого полярного дня и полярной ночи. Фотопериод соответствует широтному положению. Поэтому суточная и сезонная ритмика по мере приближения к экватору становятся все своеобразнее. У экватора в высоких горах Южной Америки или в Африке круглый год условия не меняются, каждый день возможны заморозки ночью и сильный нагрев в полдень.

Хотя во всех широтах с подъемом в горы снижаются температуры и обычно хотя бы до некоторого уровня повышается количество осадков, региональные условия горных стран крайне разнообразны и поэтому высокогорья могут быть как засушливыми (Восточный Памир, Тибет, сырты Тянь-Шаня, пуна Анд и т.д.), так и постоянно увлажненными (тропическое парамо Анд и высокогорья некоторых районов Африки, Западного Кавказа, Гималаев, Южных Анд). Именно увлажненность в первую очередь приводит к дифференциации условий в горах. При прочих равных условиях засушливость региона приводит к сдвиганию системы высотных поясов вверх. Так, верхняя граница леса на Западном Кавказе и в Альпах нередко проходит на высоте 2000 м абс, а на сухом Восточном Кавказе поднимается до 2700 м абс. В пределах одного региона в Тянь-Шане в зависимости от степени засушливости верхняя граница леса колеблется в пределах 2800-3200 м абс, а нижняя граница языков средних по размеру ледников – в пределах 3000 – 4000 м абс. Аридные и в особенности семиарадные горные страны в полосе широт 30-450 не имеют сплошных лент высотных поясов, как гумидные горы. Высокие пояса представлены в виде пятен различных по природе экосистем, расположенных на склонах разной экспозиции. Например, в Тянь-Шане на северном склоне хребта Терскей-Алатау, на высоте 2200 – 2900 м абс на южных склонах, представлены различные варианты горных степей, а на северных – влажные замшелые ельники из ели Шренка. В этом районе Тянь-Шаня луговые степи, например, переходя со склонов северной экспозиции внизу на склоны южной экспозиции наверху, встречаются в интервале высот по меньшей мере 1500 – 3200 м абс.

Сильное влияние экспозиции в семиаридных горных странах субтропических и умеренно теплых широт приводит к тому, что даже при очень резких изменениях климата (например, при понижении температуры в плейстоне) представленные в горах природные комплексы не исчезают, а лишь перераспределяются по высотам и экспозициям. Такая повышенная буферная способность имеет далеко идущие последствия для состава сообществ, позволяя сохраняться в них древним формам или же  закрепляться молодым, недавно возникшим видам. Особенно богаты в этом плане субальпийские группировки. В альпийском поясе условия среды уже начинают приближаться к пределу и состав резко обедняется, хотя и включает множество своеобразных по своим адаптациям форм растений и животных.

Невысокие температуры задерживают процессы разложения органического вещества, что приводит обычно к накоплению грубого гумуса и даже к оторфованности верхних почвенных горизонтов. В гумидных условиях это сопровождается сильным выщелачиванием элементов минерального питания и повышением кислотности. При этом нередко возникают пустоши с участием вересковых (рододендроны, верески и т.д.), осоковых и дерновинных злаков (тассоки Анд, Австралии и Новой Зеландии). Низкие давления, температуры и ветры ведут к физиологическому иссушению даже в достаточно влажных высокогорьях, что способствует широкому распространению подушковых форм среди растений. Резкие смены погоды, высокий уровень прямой солнечной радиации и ультрафиолетовой радиации приводят к особым биохимическим процессам в живой природе, что отражается и на геохимических особенностях среды. Характерна высокая пространственная дискретность условий вплоть до очень больших различий между куртинами растений и промежутками с редкой растительностью.

12.2 Сообщества фотоавтотрофов.

Тропические, постоянно влажные высокогорья нередко называют «парамос» - по названию влажных высокогорий в Андах Колумбии, Венесуэлы и Эквадора. Сходные с южноамериканскими по режиму тепла и влаги высокогорья развиты на высоких поднятиях Африки (Камерун, Кения, Килиманджаро, ), в Индонезии и в Новой Гвинеи. Изолированные друг от друга, парамос имеет физиономически сходные растительные сообщества, которые флористически очень различны и тяготеют к ближайшим расположенным ниже участкам. Южноамериканские парамос во многом родственны субантарктическим постоянно влажным безлесным сообществам. Влажные сообщества высокогорий экваториальной Азии имеют в своем составе бореальные элементы и одновременно австралийские. 

Наиболее характерная черта парамос – древовидные растения из преимущественно травянистых родов и семейств.  Таковы в Африке гигантские утолщенные крестовники и несколько видов лобелий со свечевидными соцветиями. Крестовники относятся к сложноцветным, а лобелии – к колокольчиковым. В парамос Южной Америки растут древовидные эспелеции из сложноцветных. Первый из указанных видов имеет высоту около 2 м, но отдельные экземпляры достигают 6 м. В южноамериканских парамос тоже есть крестовники, но сравнительно низкорослые. Очень похожи своими свечевидными опушенными соцветиями на лобелии гигантские люпины из бобовых. В экваториальной Азии во влажных высокогорьях также есть древовидные розетковые сложноцветные – анафалисы. В более сухих горах Южной Америки распространены древовидные розеточные растения – пуйи из бромелиевых. 

Все древовидные высокогорные растения тропических широт обычно в той или иной степени суккуленты, часто даже покрыты густыми волосками и «войлоком» из отмерших листьев.

В парамос обычно хорошо развит моховой (сфагнум), травяной и кустарниковый покров, характерны злаковые кочки, а ниже, у границы с горным лесом, могут расти даже бамбуки. Здесь же развиты кустарниковые и низкорослые древесные разряженные группировки из вересковидных растений. Во всех тропических горах типичны также кустарниковые и древовидные зверобои. 

Злаковые кочки образованы видами из широко распространенных родов (чаще всего это овсяницы, вейники, бородачи, мятлики, ковыли). Другие травянистые растения включают и красиво цветущие герани крестовники, лютика, а также различные местные формы, распространение которых ограничено лишь данной горной страной.

Высокогорные подушечники широко представлены не только в тропических, но и умеренно  теплых регионах. Подушки могут быть образованы представителями совершенно разных таксонов, например: из розоцветных; из свинчатковых; из бобовых – в Средней Азии; из зонтичных; из кактусовых – в Андах. В сухих нагорьях (пуна Анд, сырты Тянь-Шаня и Памира), кроме подушек, широко представлены дерновинные злаки, но более низкие, чем в парамос. Это опять виды овсяниц, ковылей, мятликов, вейников.

В Южной Америке среди суккулентов большого разнообразия достигают кактусовые. В сухих высокогорьях встречаются также виды из рода пуйа и другие суккулентные бромелиевые.

В альпийско-гималайском поясе северного полушария в условиях увлажнения в субальпийском поясе развивается мощное высокотравье, которое перемежается стелющимися кустами и криволесьем из различных древесных растений – это рододендроны, стланики из хвойных, криволесье и низкие кусты из вересковых.

12.3 Сообщества гетеротрофов

Сообщества гетеротрофных организмов, в первую очередь животное население, также представлены разнородными группами, состав которых сильно зависит от регионального положения гор. В условиях сходных гигротермических характеристик среды и у животных можно видеть многочисленные примеры параллелизма  и конвергенции наряду с уникальными чертами облика и экологии в каждом районе. Таксонометрические связи с удаленными территориями чаще полнее проявляются у беспозвоночных животных, особенно у самых мелких их представителей – нематод и микроартропод. Наиболее своеобразен состав населения позвоночных, в первую очередь зверей и птиц.

Крупные травоядные млекопитающие, характерные для альпийско-гималайской полосы горных стран, - это представители нескольких видов козлов и баранов. В Кордильеры Северной Америки проникает снежный баран, живущий и в горах Сибири, но одновременно там появляется чрезвычайно своеобразная снежная коза. В Евразии в отдельных горных странах распространены и другие копытные – серны, тары, серау, яки, голубые бараны. В парамос Южной Америки обитают редкие шерстистые, или горные тапиры и мелкие высокогорные олени. В парамос и в более сухих высокогорьях (пуна, халка) встречаются и другие виды оленей, из которых перуанский олень держится среди скал и напоминает повадками горного козла. В пуне характерны и безгорбые верблюды из рода лама. Все горные травоядные часто заходят в верхний пояс горного леса, для них характерны периодические вертикальные миграции. Это же можно сказать и о хищных млекопитающих – различных медведях, лисицах, кошачьих. Напротив, мелкие грызуны ведут строго оседлый образ жизни, но к них вырабатываются особые приспособления против сезонных и даже суточных колебаний непостоянной погоды высокогорья – устраивают хорошо защищенные убежища в норах и среди камней, запасают сено, падают в спячку в холодный период.

В умеренно теплых широтах у птиц нередко возникает узкая кормовая специализация, невозможная в равнинных условиях. Например, ряд видов горных зерноядных птиц Средней и Центральной Азии в течение нескольких месяцев могут поедать семена немногих видов растений, ежедневно опускаясь из высокогорий в теплые долины ранней весной. В течение лета эти растения созревают на все больших высотах, постепенно доходя до высокогорий. Ближе к осени в долинах созревает второй урожай, позволяя горным вьюнкам не менять кормового рациона.

Другие виды птиц в течение неблагоприятного сезона мигрируют в долины и там проводят некоторое время, часто резко изменяя характер корма. Например, обитающие в летнее время поблизости от ледников и поедающие насекомых краснобрюхая горихвостка зимует в долинах с зарослями облепихи и питается в основном ягодами этих кустарников. Весьма характерны во многих горах и главным образом растительноядные формы, поедающие в большом количестве зеленую массу альпийских трав, очень богатой протеином и усвояемыми углеводами и жирами. Таковы, в частности, улары. Наконец, в составе населения всегда представлены всеядные птицы (например, альпийские галки Евразии) и крупные хищники. Среди последних многочисленны падальщики – грифы, сипы, бородачи в Старом Свете, кондоры в Новом Свете. Крупные хищники подолгу парят в небе, используя восходящие потоки воздуха, всегда имеющиеся в горах.

Состав даже наиболее массовых птиц очень различен в разных регионах, ведь некоторые  горные виды обладают крошечными ареалами, как, например, некоторые колибри Южной Америки. Все можно для высокогорий Старого Света, кроме уже упомянутых альпийских галок, грифов и бородачей, горных вьюков, отметить еще коньков, рогатых жаворонков, снежных вьюрков, или снежных воробьев, ряд видов горных чечевиц, стенолаза.

В пуне к фоновым видам принадлежит широко распространенный в Новом Свете вид овсянковых – зонотрихия, некоторые тинаму, а также похожий на поползня кроличий землекоп, или «шахтер» из семейства печников. Как и в сухих высокогорьях Центральной Азии, в пуне многие птицы гнездятся в норах и нишах обрывов. Это упомянутый «шахтер» и многие другие виды печников. Многие из них сооружают гнезда из глины, за что и получили такое название. Андский ширококлювый дятел образует колонии и сооружает норы в обрывах, наподобие наших ласточек-береговушек. В пуне обычны также некоторые виды колибри и мелкие горлицы.
Контрольные вопросы

1 Что относится в высокогорью?

2 География распространения высокогорий.

3 В чем сходства и различия горных поясов и широтных зон?

4 Какие факторы кроме гигротермического режима определяют сообщества живых организмов высокогорий?

5 Охарактеризуйте растительные сообщества парамоса Южной Америки.
6 Какими родами представлены злаковые кочки?

7 Где распространены высокогорные подушечники и какими растениями они представлены?

8 Гетеротрофы первого порядка высокогорий: беспозвоночные и позвоночные.
9 Гетеротрофы высших порядков высокогорий: хищные звери и птицы.
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Тема 13: Биогеография островов, морских и  пресноводных экосистем 

Цель: Ознакомиться с особенностями биогеографии островов, морских  и пресноводных экосистем
План:

13.1 Биогеография островов

13.2 Некоторые особенности морских и пресноводных сообществ

13.1 Биогеография островов

Сравнительно-географические исследования экосистем, сообществ и биофилот различных по размерам и происхождению островов позволяют понять многие общие закономерности географии жизни - острова часто служат особенно удобной моделью  для  вскрытия  таких  закономерностей.  

Острова  характеризуются  некоторой  обедненностью  таксонами и незаполненностью экологических ниш в сообществах. Кроме  того,  островные  фауны  и  флоры  часто  содержат  виды и высшие таксономические категории явно реликтового характера, а с другой стороны - молодые эндемичные формы. Нередко эти две стороны могут совмещаться - явно реликтовый род (или семейство) может быть представлен молодым, недавно образовавшимся видом или видами.
Степень,  выраженности  перечисленных  «островных»  черт может сильно изменяться в зависимости от возраста и происхождения острова, его площади, расстояния до материка и экологического разнообразия природы. Островные черты в той или иной степени присущи и многим изолированным территориям, окруженным  участками  с  резко  отличающимися  условиями. Примером  таких  «островов  на  суше»  могут  служить  расположенные  среди  пустыни  оазисы;  участки  высокогорья,  окруженные равнинами;  пятна пустынь на дне межгорных котловин  в  дождевой  тени;  горные  леса,  окруженные  безлесными пространствами; отдельные пресные озера, болота, пещеры.
По сложности ландшафтной и экологической структуры территории  выделяют  следующие  генетические  типы  островов:
1) биогенные (коралловые);  2) вулканические;  3) геосинклинальные  (крупные  элементы  островных  дуг);  4) материковые (лежащие на материковом шельфе).
Биогенные  острова  на  атоллах  имеют  обычно  небольшой возраст (3-4 тыс. лет), малую площадь, однообразные условия и ограниченный набор сообществ с очень малым числом видов, которые  широко  распространены  и  легко  преодолевают  пространства океана.
Вулканические острова более разнообразны: они имеют горный рельеф, включают также биогенные образования - коралловые рифы, площадь их в среднем больше.  Возраст вулканических  островов  в  среднем  составляет  несколько  миллионов лет,  а самых  древних  -  достигает  10  млн.  лет  и  более  (например,  остров Лорд-Хау).
Геосинклинальные  острова  еще  более  крупные,  обладающие  сложным  генезисом  (включая  элементы  двух  первых  типов). Они развиваются под воздействием вертикальных движений  земной  коры  и  вулканизма,  образуют  цепочки  в  составе островных дуг, в которых они представляют собой самые крупные, древние и разнообразные по ландшафтной структуре образования. В частности, геосинклинальные острова включают в себя равнинные и горные территории. Очень важно отметить, что  в  течение  геологического  времени  в  пределах  такой  дуги  отдельные  острова  возникают,  разрушаются,  соединяются друг  с  другом  на  какое-то  время,  опять  разъединяются.  Все это способствует  единству органического  мира островных дуг. Более того, сами сообщества и особенно отдельные их элементы  оказываются  намного  древнее,  нежели  отдельный  остров. Иными словами,  острова возникают  и  исчезают,  а биофилота остается.
Вдоль  островных  дуг  расселение  организмов  облегчается благодаря  сближенности  отдельных участков  суши.  Расселяющийся вид «перескакивает», «шагает» по цепочке островов, как по камешкам, торчащим из лужи. Именно поэтому островные дуги  часто  именуют  термином  «степпинг  стоунз»  (камни  для шагания), который сейчас широко употребляют. 
Нередко большая часть видов острова представлена узкими эндемиками или резко отличается от  видов  других  островов  одной  области.  Некоторые  острова имеют чрезвычайно самобытные биофилоты с эндемизмом на уровне крупных  таксонов.  В то же время существует  сравнительно  небольшой  набор  видов  или  родов растений и животных, очень широко представленных на многих, часто удаленных друг от друга островах. Например, в тропическом и экваториальном поясах всего мира на побережьях растет  кокосовая  пальма.  Обычно  самые  бедные  по  составу и ненасыщенные по структуре сообщества коралловых атоллов и состоят из таких наиболее распространенных в Океании видов. Кроме кокосовой пальмы, здесь многочисленны некоторые виды панданусов (ограниченные Старым Светом, от Гавайев до Западной Африки), представляющих особое семейство, близкое к рогозовым. Панданусы занимают ярус под высокими кокосовыми пальмами. В подлеске распространены крупнолистные  деревца  (Ochrosia  oppositifolia,  Calophyllum  inophyllum, Ficus sp., Mounda citrifolia). Кустарники представлены видами сцеволы и турнефорции. Основу травяного покрова составляют стелющиеся плети бобовых, а также стелющиеся вьюнки. Весьма обычны различные виды молочаев,  гибискусов,  некоторых кустарниковых и древесных бобовых, папоротников, циперусов. Очень характерно также незеленое паразитическое растение из лавровых – кассита. 
По  всей Полинезии  живет  крыса Rattus exulans,  которая питается главным образом кокосовыми орехами.  Этих грызунов, а также некоторых ящериц (гекконов, сцинков) на многие  острова  завез  человек  еще  в  древности  на  своих  пирогах и каноэ. Из других зверей очень характерны крупные плодоядные летучие лисицы, особенно многочисленные на больших лесных островах с обилием плодовых деревьев.
Среди  островных  птиц,  включающих  нередко  локальных эндемиков,   особенно   выделяются   представители   голубей и пастушковых. В Полинезии многочисленны разные виды мелких воробьиных птиц, в частности белоглазок.
Беспозвоночные  представлены  как  разнообразными  двукрылыми,  тлями  и  другим  «воздушным  планктоном»,  так и хорошими летунами — бражниками и прочими бабочками, крупными осами, стрекозами. Повсюду обычны наземные раки-отшельники, а также наземный рак пальмовый вор. 

Островные экосистемы часто гибнут или неузнаваемо изменяются  из-за хрупкости  их  сообществ.  Среди  вымерших  или вымирающих  организмов  очень много островных форм.  Особенно пагубно влияет акклиматизация экзотов, которые обычно  более  адаптированы  и  быстро  вытесняют  местные  виды.
Островные сообщества,  несмотря на свою бедность и ненасыщенность,  важны для  науки не  только  из-за наличия  различных эндемиков. Островные популяции и группы видов различного   родства  демонстрируют   нам   разные   стадии   таких сокровенных процессов развития живой природы, как видообразование. Классическим «музеем под открытым небом» в этом отношении считаются Галапагосские острова с их знаменитыми дарвиновыми вьюрками, да и другие острова Мирового океана.  Особенно  интересными,  как  в  случаях  с  Галапагосами, представляются  результаты формообразования  на основе свободных экологических ниш после вселения на островную группу одного вида-основателя,  который затем радиирует на множество новых форм.  Кроме  того,  островные сообщества часто играют роль рефугиумов для реликтов далекого прошлого, которые были сметены с материков позднейшими, более продвинутыми и конкурентоспособными видами. Классический пример такого рода - гаттерия, или туатара,  сохранившаяся сейчас лишь на отдельных островках у берегов Новой Зеландии. Это единственный уцелевший вид отряда клювоголовых, появившегося около 220  млн. лет назад.  По существу гаттерия  мало  изменилась  по сравнению со своими древними предками.
13.2 Некоторые особенности морских и пресноводных сообществ
Более двух третей поверхности нашей планеты занято океанами и морями, разнообразные соленые и пресноводные водоемы представлены на континентах и островах. Водные экосистемы по самым общим закономерностям потока веществ и энергии, по типам функционирования обнаруживают много сходства с наземными.  Наряду с  этим,  конечно,  существуют  и  различия, которые более всего выражены в сообществах толщи воды океанов и крупных водоемов. Это пелагические сообщества, безусловно доминирующие по площади и определяющие общий вклад океанов в биотический баланс веществ в масштабах всей Земли.  Внутри  пелагического  сообщества  выделяют  три  группы организмов: свободно парящие в толще воды и пассивно передвигающиеся с течением мелкие организмы - планктон; сосредоточенные у пленки поверхностного натяжения и в пене мелкие организмы — нейстон; активно плавающие более крупные представители -  нектон.  Планктон и нейстон состоят из одноклеточных водорослей, бактерий, мелких ракообразных, личинок беспозвоночных  и  рыб;  нектон  состоит  из  мелких  и  средних рыб, кальмаров, морских млекопитающих и пр. Обычно, говоря о планктоне, подразумевают и нейстон, если только последний не выделяют особо для того, чтобы показать его специфику. Планктон подразделяют на фитопланктон, объединяющий фотоавтотрофов (фотосинтезирующие,  обычно одноклеточные водоросли - диатомовые, зеленые и др.), бактериопланктон (одноклеточные гетеротрофы), зоопланктон (многоклеточные гетеротрофы, преимущественно мелкие ракообразные).
Одна  из  самых  характерных  черт  пелагического  сообщества,  резко  отличающая  его  от  наземных  и  от  прибрежных мелководных биоценозов с зарослями макроводорослей, - распределение биомассы между трофическими уровнями. Здесь нередко биомасса первого трофического уровня, представленного фитопланктоном, уступает биомассе гетеротрофов,  поедающих одноклеточные водоросли. Эта парадоксальная на первый взгляд картина объясняется крайне интенсивным размножением (высокой удельной продуктивностью,  т.  е.  продуктивностью  на  единицу  собственной  массы) фитопланктона.  Обычно его чистая продукция за сутки равна среднесуточной величине биомассы. Следовательно, при неизменном уровне биомассы зоопланктон выедает  ежесуточно  почти  столько, сколько в каждый момент времени в толще воды имеется фитопланктона.
Несмотря   на   невероятно   высокую   удельную   продуктивность, величина продукции на единицу площади весьма незначительна из-за относительно малой фотосинтезирующей массы. На просторах  океана имеются  лишь  сравнительно  небольшие участки  с  высокой  продуктивностью,  огромные  же  площади (особенно много их в тропиках) по существу представляют собой пустыню.  Большая часть таких  акваторий имеет первичную продукцию порядка 0,02-0,06%  от суммарной солнечной радиации, т. е. такую же, как в крайне аридных участках суши, в субнивальной зоне высокогорий и в полярной пустыне. Отчего  же  это  происходит?  Причина бедности  пелагических  сообществ,  казалось  бы,  в  благодатных  широтах  с  обилием  света и постоянно теплой водой - нехватка некоторых веществ,  необходимых для фотосинтеза. Чаще всего развитие фитопланктона ограничивает недостаток азота и особенно фосфора. В тропиках  содержание  фосфатов  у  поверхности  редко  превышает 5 мг/м3.  На глубинах же более 200 м,  где из-за темноты фотосинтез уже невозможен, их запас возрастает до 40-80 г/м3. Это парадокс  тропических  вод.  Все  это  приводит  к  малой  массе планктона, рыб, к высокой прозрачности и синему цвету океанских  тропических  вод.  И  лишь  в  местах  с  интенсивным перемешиванием  вод  можно  наблюдать  настоящую  вспышку жизни.
Перемешивание  вод  возникает  в  районах циклонической деятельности,  а также в местах подъема глубинных вод на поверхность.  Такой  подъем  вод  носит  специальное  название  - апвеллинг (от английского upwelling,  где корень well означает «родник»).  Апвеллинг  возникает  под  действием  сгонных  ветров, под влиянием поперечной циркуляции в потоке. Мощный постоянный  апвеллинг  проявляется  у  берегов  Калифорнии, Перу, Северо-Западной и Юго-Западной Африки. Здесь его вызывают идущие к экватору холодные течения и сгонное влияние  пассатов.  Область  апвеллинга  есть  также  у  берегов  Тринидада  и  в  Мексиканском  заливе,  в  областях  пониженного давления (например, исландский минимум). Перемешивание вод  наблюдается  во  многих  участках  шельфа  -  затопленного края  материков,  где  всегда воды  более  продуктивны,  нежели в открытом океане.
В  районах  локального  обогащения  вод  питательными  веществами первичная продукция повышается в сотни раз. Так, в тропической Атлантике  на фоне  низкой продукции в  0,05- 0,01 г углерода в сутки на 1 м2  в зоне апвеллинга она возрастает до  1  г в сутки на  1  м2   поверхности.  Количество  планктона в открытых водах обычно не превышает десятков миллиграммов на кубометр воды, но при наличии апвеллинга повышается до нескольких граммов.  Здесь сосредоточены богатые рыбные  промыслы  (например,   ловля  анчоуса  у  берегов  Перу, сардин у берегов Марокко и т. п.). Коралловые рифы и атоллы, расположенные среди бедных тропических вод, выглядят оазисами разнообразной жизни. Это внезапное обогащение, безусловно,  отчасти связано с тем,  что любое подводное поднятие ведет к перемешиванию вод. Отмечалось, что даже одиночные предметы,  вроде океанографических буев, в бедных водах тропиков быстро обрастают организмами и превращаются в миниатюрный  «оазис»  наподобие кораллового рифа.
В тропической пелагиали наблюдаются два слоя с повышенной концентрацией  планктона,  первый  на глубине  25-40  м, второй  -  70-90  м.  Полагают,  что  нижний  максимум  связан с тем, что фитопланктон и связанные с ним высшие трофические  уровни  имеют  оптимальные  условия  из-за  поступления снизу в результате турбулентной диффузии биогенных элементов. Выше обеспеченность этими элементами резко падает, они как  бы  «расхватываются»  сгущением  фитопланктона.  Ниже 100 м сильно падает освещенность, что также снижает продуктивность фотосинтеза.  Верхнее сгущение определяется,  видимо, возможностью увеличить продукционные процессы за счет обилия  света  и  многократного  циклического  использования биогенных элементов в системе автотрофы - гетеротрофы.
Глубже  200  м  в  пелагиали  представлены  только  гетеротрофы.  Больша я  часть  многокилометровой  зоны океана почти лишена жизни,  и только у дна опять появляется  относительно  большое  число  организмов-гетеротрофов, существующих  за  счет   «дождя  трупов»   и  растворенного  органического  вещества.  Донное  сообщество  называют  бентосом. Особенно богаты бентосные сообщества мелководий и шельфа, где в их состав включаются  крупные бурые и другие  водоросли (макрофиты).  Биомасса  зообентоса  на  глубине  свыше  3000  м в  среднем  составляет  около  1  г/м2,  а  на  шельфах  (глубина 0-20 0  м)  -  в  среднем  около   70  г/м2.   В  результате  шельфы, составляющие   около   7%    площади,   имеют   около   60%   всей зоомассы  бентоса  Мирового  океана.  Общее  распределение  запасов органического вещества у побережий также крайне неравномерно. Продукция крупных водорослей у берегов на мелководьях может доходить до 6-7 кг/м2  в год сухого вещества, т. е. совпадать с продуктивными вечнозелеными лесами суши.

Все  же  в  сумме  биомасса  морей  и  океанов  в  сухом  веществе уступает  биомассе  суши  в  350  раз.  За  счет  высокой  удельной продуктивности  экосистем  пелагиали  различия  в  первичной продукции уже не столь разительны  - ежегодно  суша производит  всего  вдвое  больше  сухого  органического  вещества  чистой продукции  (при  расчетах  на  валовую  продукцию  -  примерно в 3 раза).  Однако годичная чистая продукция суши составляет в среднем около  6%  от запаса массы,  а соответствующий показатель  для  океана  -  47 000% !

Ежегодно  фотоавтотрофы  суши производят  2,6*1011   т кислорода,  а океана - 0,6*1011   т. Экологическая  и  биофилотическая  региональность  в  океанах и морях существенно отличается от таковой на суше (включая   пресноводные   сообщества).   Более   того,   многие   черты распространения  бентосных  и  пелагиальных  организмов  оказываются  весьма  различными .  Однако  существуют  и  некоторые  общие  закономерности  распределения  водных  океанических  организмов,  главным  образом  животных.

Тропическая  полоса  океанов  и  морей,  т.  е.  расположенная в  промежутке  между двумя  тропиками,  подразделяется  на два крупных региона - Индо-Полинезийскую и Тропико-Атлантическую области.  Первая  охватывает  Индийский океан с Красным  морем  и  тропик и  Тихого  океана.   Для  нее  характерн ы дюгони  из  монотипического  семейства  отряда сирен,  некоторые виды трубконосых,  фрегатов  и  фаэтонов  из  веслоногих.  Для  Индо-Полинезии  характерно  такж е  семейство морских  змей  (Hydrophidae),  объединяющее  48  видов  в  16  родов.  Наиболее  обычен  кольчатый  плоскохвост,  который  держится  в  прибрежных  водах.  В  открытом океане  встречаются  представители  рода  ластохвостов.  В пелагиали от Африки до Америки распространена двуцветная  пеламида,  ареал  которой  почти  совпадает с  границами  области.

Индо-Полинезийская  область  необычайно  богата  рыбами, включая  разнозубых  акул,  известных  в  девонских  отложениях  представителей  сростночелюстных  (роды Diodon,  Tetrodon,  Balistes и др.).  Столь же многочисленны ракообразные,  включающие,  например,  внешне  сходных  с  трилобитами мечехвостов. Интересны пелагические моллюски из рода наутилусов   - единственные современные  четырехжаберные  головоногие,  обладающие  раковиной,  потомки  вымерших  аммонитов.  Наутилусы  часто  встречаются в районе Большого Барьерного рифа.

Тропико-Атлантическая  область  в  общем  беднее  предыдущей,  но имеет  ряд  характерных  групп  рыб,  моллюсков,  ракообразных,  млекопитающих.  По  составу  прибрежных  организмов к этой области относят и пацифическое побережье Южной Америки,   омываемое   холодным   Гумбольдтовым   течением. Впрочем,  это  течение  позволяет  проникать  к  северу  таким  антарктическим группам,  как пингвины,  которые доходят до Галапагосских островов на экваторе. Для тропических вод Атлантики  характерн ы  ламантин ы  из  отряда  сирен  (3  вида  рода Trichechus  особого  семейства  ламантиновых).   Из  хрящевых рыб  отметим  гиганта-манту,  или рогатого  ската.  В карибских  водах  водятся  мечехвосты,   но  другого  вида,   нежели  в  Индо-Полинезии.  Многочисленны  викарирующие  виды и  из  других   групп.   Так,   вместо   тихоокеанского  парусник а появляется  атлантическа я  меч-рыба,  вместо  тихоокеанского червя-палоло — другой вид того же рода в Вест-Индии. Для всех тропических  вод  характерны  тунцы,  летучие  рыбы,  разнообразные  акулы,  кашалоты  из  китообразных. Арктическая, или Циркумбореальная, область занимает приполярные  акватории,  большую  часть  года  покрытые  льдами. Здесь водятся моржи, некоторые другие характерные ластоногие, нарвал (единорог) из китообразных,  адаптированный ко льдам дельфин-белуха.  Среди  прибрежных  рыб  характерны  сайка, навага, среди пелагических — мойвы. Многочисленны рачки- калянусы.  Южнее  расположена Бореальная  область,  охватывающая умеренные воды Атлантики и Пацифики. Сезонные изменения  температур,  циклоническая  деятельность  -  все  это приводит к  хорошей перемешиваемости воды и высокой продуктивности.  Многие типичные представители области имеют амфибореальные ареалы, т. е. изолированные участки в Атлантике и Пацифике.  Часто в двух участках представлены викарирующие подвиды, например обыкновенный тюлень и ларга; по  обе  стороны  Евразии  обитают  одни  виды  мидий,  морская звезда,  кайры,  многие другие виды.  В пацифической части ранее обитала морская корова из сирен, ныне истребленная.  Здесь же живет редкий морской зверь калан из куньих,  характерны котики, сивучи.
Бореальные воды богаты промысловыми видами рыб – это сельди, треска, палтусы, камбалы нескольких видов. Самые южные части области - Японское море на востоке и Средиземное на западе – характеризуются наиболее богатой флорой и фауной, весьма самобытной в каждом регионе. Появляются теплолюбивые семейства кефалей, в Средиземном море обитает красивый красный коралл, мурены, электрические скаты, один вид летучих рыб. В Японском море также имеются многочисленные тропические элементы, включая отдельные виды морских змей и черепах, один вид летучей рыбы, некоторых представителей сростночелюстных. Обычны также голотурия-стихопус, известная как съедобный трепанг.

Антарктическая  область охватывает  крайний  юг  Мирового океана. Для нее чрезвычайно характерны разнообразные пингвины (впрочем, некоторые их виды проникают далеко на север до Африки и Галапагосских островов). Из рыб типично семейство нототениевых. У кромки льдов в массе размножаются  эвфазиевые рачки,  в частности криль.  В Антарктике  многочисленны  родовые  эндемики  из  многих  семейств животных. В то же время часть форм имеет близких родственников в северных полярных водах - пример биполярного распространения.
Соответственно  Бореальной  области  на  юге  представлена Антибореальная.  Здесь типичны пингвины,  а также разнообразные трубконосые, южные морские котики, морские слоны. Из пелагических млекопитающих обычны кашалоты,  ряд видов усатых китов.  В зонах апвеллинга Перу в изобилии вылавливают анчоус, на юге Африки - сардинеллу. Гигантские птичьи базары из бакланов, пеликанов, олуш и других птиц образуют пласты гуано - ценного удобрения.
Наконец,  в темных придонных глубинах обитает комплекс в высшей степени разнообразной и причудливой фауны, включая  большое  число  светящихся  форм  (семейство  светящихся анчоусов, многие беспозвоночные). В абиссали (глубоководье) Мирового океана крайне разнообразны морские лилии, ежи и звезды, офиуры, крабы, креветки, особенно характерны кремневые губки из родов эуплектелла и гиалонема.
Пресноводные водоемы,  особенно стоячие,  обычно существуют сравнительно недолго — сотни или тысячи лет. Лишь отдельные крупные и глубокие озера, например Байкал, Виктория  в  Африке,  существуют  долго  и  обладают  разнообразной, в значительной степени эндемичной биофилотой. При прочих равных условиях наиболее разнообразны сообщества тропических рек и озер, например бассейна Амазонки с богатой фауной рыб  (многие  из  которых  доставляют  радость  аквариумистам, особенно  представители  семейства  харациновых  и  близких групп). В нашей стране весьма богата и самобытна пресноводная  фауна  Байкала,  а  также  бассейна  реки  Амур.  Отдельные черты фауны пресноводных рыб уже отмечены в разделе о биофилотических  царствах  суши.
Особыми типами экосистем, занимающими промежуточное положение между водными и наземными экосистемами, являются разнообразные болота и прибрежные околоводные заросли,  включая  мангры на берегах тропических  морей.  Эти  экосистемы,  а  также  эстуарии  (опресненные  глубокие  морские заливы) и дельты нередко оказываются очень продуктивными, но одновременно крайне уязвимыми при изменениях природной  среды  под  влиянием  деятельности  человека.   Поэтому охрана  различных  типов  болот,  мангров,  дельт  и  эстуариев совершенно необходима для поддержания экологического разнообразия как залога стабильности окружающей среды.
Контрольные вопросы
1 Укажите черты островных сообществ.

2 Охарактеризуйте генетические типы островов выделяемых по сложности ландшафтной и экологической структуры территории.

3 В чем ценность для науки знание островных сообществ?
4 Охарактеризуйте три группы организмов пелагического сообщества.
5 Охарактеризуйте особенности распределения биомассы между трофическими уровнями пелагических сообществ.

6 Охарактеризуйте апвеллинг.

7 Как распределяются живые организмы морей и океанов по глубине и в чем причины этого?

8 Охарактеризуйте тропическую полосу океанов и морей.

9 Опишите сообщества бореальных вод и Арктической области.

10 Особенности пресноводных сообществ.
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Тема 14: Биофилотические царства 
Цель: Изучение особенностей и закономерностей биофилотических царств. 

План:

14.1 Неоарктическое царство.

14.2 Палеарктическое царство.

14.3 Восточное царство.

14.4 Неотропическое царство.

14.5 Эфиопское царство.
14.6 Австралийское царство.

Факторы расселения живых организмов действующие в течение многих миллионов лет, привели к образованию на нашей планете различных биогеографических царств. Ученые выделяют 6 таких регионов: Неоарктическое, Палеарктическое, Восточное, Неотропическое, Эфиопское и Австралийское царства. Некоторые из них захватывают подчас несколько материков и характеризующихся определенным комплексов биомов.

14.1 Неоарктическое царство. 

Оно включает территорию всей Северной Америки, Ньюфаундленд и Гренландию. На севере снега и льды сменяются тундрой, а затем широким поясом хвойных лесов. Южнее следует массив умеренного пояса на востоке, прерии в центральной части, пустыни и хвойные леса – на западе. Основные биомы:
Тундра. Низкорослая растительность: мхи, лишайники, осоки, чахлые кустарники. Основные животные: олень, мускусный бык, лемминг, полярный заяц, песец, волк, белый полярный медведь, белая сова.

Хвойные леса. В основном густые леса из пихты, ели и других хвойных деревьев. Основные животные: лось, олень, дикобраз, полевка, землеройка, росомаха, рысь, дятлы, американские рябчики.
Степи. Различное сочетание травяной и кустарниковой растительности. Основные животные: бизон, антилопа, дикий кролик, американский барсук, лисица, койот, степной тетерев, большое количество гремучих змей.

Лиственные леса. Широколиственные леса, имеющие плотную крону: дуб, бук, клен; множество цветов. Основные животные: крот, суслик, черная белка, енот-полоскун, опоссум, бурундук, красная американская лисица, черный медведь, певчие птицы.

Жестколистные леса. Заросли можжевельника и кустарников с кожистыми листьями. Представители фауны попадают из соседних биомов.

Пустыни. Из растений широко распространены кактусы, древовидная юкка, полынь и кустарники.
14.2 Палеарктическое царство.
Она включает в себя всю Евразию от Британских островов на западе до Берингового пролива на востоке и Индии и Индостана на юге. Также как и в Неарктике, вдоль всей Палеарктики тянутся зоны вечных льдов, тундра и хвойные леса. Области с умеренным климатом в Китае и Японии, так же как и в Европе покрыты лиственными лесами, однако видовой состав азиатских лесов богаче. Центральные районы Азии засушливы и безлесны. Животные севера Палеарктики близкородственны неарктическим, а на юге встречаются формы, характерные для Восточного царства. Основные биомы:

Тундра. В тундре и флора и фауна существенно не отличаются от обитателей этой зоны в неарктической зоне.
Хвойные леса. Древесные породы, составляющие эти леса, сосна, пихта, ель – принадлежат тем же родам, что и соответствующие деревья Неарктики, но представляют собой отличные от них виды. То же самое относится и к животным – рыси, росомахе, лосю.
Степи. Травы примерно такие же, как и в Неарктике. Типичные животные: сайгак, антилопа, дикие ослы, лошадь и верблюд, а также суслик, хомяк, тушканчик, куница, шакал.
Лиственные леса. В основном бук, клен, дуб, граб, липа, но других, чем в Неарктике, видов. Фауна лиственных лесов также очень напоминает неарктическую.

Жестколиственные леса. Район Средиземноморья очень похож на соответствующий неарктический биом, в котором обитают животные из различных соседних сообществ.

Пустыни. Разрозненные кустарники полыни, пальчатой травы, заросли вербъюжной колючки, саксаула и тамариска. Животный мир представлен несколькими видами травоядных, а также ежами, тушканчиками, песчанками, крысами и хомяками. Из птиц – орлы, соколы, совы.
14.3 Восточное царство.
Включает в себя Индию и Индостан, а также острова Цейлон, Яву, Суматру, Борнео, Тайвань, Филиппины. Все острова сплошь покрыты пышными тропическими лесами, тогда как значительная доля материковой части области занята горами, с разнообразным растительным покровом, в западной Индии переходящим в сухие степи.

Из всех тропических районов Восточное царство наиболее бедно эндемичными (от греч. Endemos – местный), то есть встречающиеся только в данной местности, формами, хотя и является центром происхождения и расселения позвоночных. Основной биом:

Тропический лес. Как и в других тропических лесах, здесь в изобилии растут сотни видов растений, образующих непроходимые заросли. Некоторые типичные растения: лианы, бамбук, манильская конопля и тик, баньян и черное дерево. Среди животных широко представлены приматы гиббоны, орангутанг, мелкие сородичи обезьян – тупайа, долгопят, лори. Характерны также слон, тапир, два рода носорогов, дикобраз, тигр, медведь-губач и бамбуковый медведь, олень и антилопы. Много фазанов, ядовитых змей и различных ящериц.
14.4 Неотропическое царство. 
В состав области входят Южная и Центральная Америка, тропическая часть Мексики и острова Карибского архипелага. В континентальной Южной Америке огромные пространства покрыты тропическими лесами и степями (пампой), однако в некоторых частях континента, также как в Центральной Америке, существуют относительно небольшие территории, представляющие собой один из самых сложных и своеобразных растительных комплексов в мире. Поскольку это царство долгое время было полностью изолированной, ее фауна, в особенности грызуны, резко отличается от животных других областей. Основные биомы:

Тропический лес. Половина континента покрыта тропическими лесами, необыкновенно богатым лишайниками, мхами, орхидеями, бромелиевыми. Из других растений характерны капустная пальма, древовидный папоротник, тропический миндаль, бамбук, лианы. Множество мелких животных: цепкохвостые обезьяны, цепкохвостый медведь, карликовый муравьед, носуха, ленивец, карликовый олень, опоссумовая мышь. Ящерицы, а также змеи, ведущие древесный образ жизни, большое число попугаев и колибри. 
Пампа. Растительный покров представляет собой смешение различных трав. Животный мир – нанду, пампасский олень, морская свинка, туко-туко, пампасовая кошка, южноамериканская лисица, скунсы, ласточки, парная сова.
Пустыни. Редкие травы, низкий кустарник, кактусы, юкка. Из животных – нанду, броненосцы, гриф, лисица, туко-туко.
14.5 Эфиопское царство.

В состав царства входит почти вся Африка, Мадагаскар и южная часть Аравийского полуострова. Западная Африка, а также часть Восточной Африки в лежащих у экватора районах покрыты тропическими лесами. Остальную часть Центральной Африки в основном занимают саванны и степи, простирающиеся до Сахары на север и Калахари на юго-восток. Саванны Африки с бесчисленными стадами разнообразных копытных, пасущихся на них, представляют собой самый яркий в мире образец этого биома. Многие из обитающих в африканских саваннах млекопитающих не встречаются больше нигде. Основные биомы:
Тропический лес Африки беднее тропических лесов других частей света. Из деревьев наиболее характерна свиетения, или «красное дерево», много хевей, папоротников, лиан, орхидей и других эпифитов, то есть растительных организмов, обитающих на других растениях. Из животных примечательны карликовая антилопа, карликовый бегемот, горилла, шимпанзе, зеленая мартышка и мартышка-кардинал.

Саванна в основном покрыта травами и кустарниковой растительностью, встречаются деревья акации, баобаб, молочай и пальмы. Животный мир представлен травоядными: зебра антилопа каина, сернобык, антилопы бубал, гну и другие.  Типичны также жирафы, слон, африканский страус, белый и черный двурогие носороги, лев, бородавочник, гепард, гиеновая собака. Суслики, златокрот.
Пустыня. Растительность состоит главным образом из трав и редких кустарников, в оазисах растут финиковые пальмы. На юге встречаются молочай и растения с клубненосными корнями. Из животных распространены газель, дикобраз, тушканчик, орел, ящерица.

14.6 Австралийское царство.
Оно включает в себя Австралию, Тасманию, Новую Гвинею, Новую Зеландию и острова Тихого океана. В Австралии центральная часть материка представлена пустыней, окаймленной степями и саваннами с редкими участками тропического леса. Биомы островов различны – от тропической Новой Гвинеи до сравнительно холодной Новой Зеландии. Перешейки, соединявшие когда-то отдельные участки суши, давно исчезли, и на изолированных островах возникло множество эндемичных растений и животных. Нишу, во всех частях света занятую плацентарными млекопитающими, здесь занимают сумчатые звери и отчасти бескрылые птицы (киви). Основные биомы:
Пустыня. Основная растительность – местные формы лебеды, акации, и различные эвкалипты. Из животных сумчатый крот, кенгуровая мышь, тушканчиковая сумчатая крыса, длиннохвостые попугайчики.
Саванна. В основном злаковые травы и заросли различных кустарников, красный эвкалипт и другие австралийские растения. Из животных наиболее характерны гигантский рыжий кенгуру и эму: встречаются также целый ряд сумчатых животных, бандикуты, какаду и другие попугаи.

Тропический лес. Представляет собой либо типичный лес жаркого и влажного климата со сплошным пологом, многочисленными вьющимися растениями и лианами, либо редкий эвкалиптовый лес. В лесах обитают древесные кенгуру, коала, опоссум, сумчатый волк, тасманийский дьявол, утконос, летучая собака, лирохвост.
Таким образом, краткий обзор биогеографических царств земного шара показывает, что на разных континентах сообщества, относящиеся к одним и тем же типам (например, влажные тропические леса или степи, лиственный лес или тундра), населены растениями и животными, принадлежащими к разным систематическим группам. Однако эти животные и растения характеризуются сходными особенностями организации, обусловленные близкими экологическими условия обитания. В каждом биоме имеются доминирующие группы как среди типов растительных сообществ, также и между животным населением. Знания генетического родства форм, свойственных тому или иному сообществу в разных регионах нашей планеты. Позволяет проследить не только развитие фауны и флоры, но и происхождение биома в целом.
Контрольные вопросы
1 Перечислите царства занимающие сушу земного шара.

2 География распространения и основные биомы Неоарктического царства.

3 География распространения и основные биомы Палиаркического царства.

3 География распространения и основные биомы Восточного царства.

4 География распространения и основные биомы Неотропического царства.

5 География распространения и основные биомы Эфиопского царства.

6 География распространения и основные биомы Австралийского царства.
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