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Эдуард Страсбургер
*01.02.1844, Варшава — †19.05.1912, Бонн

основоположник учебника для высшей школы «Ботаника»
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Авторы учебника «Ботаника»
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В дикой природе растения существуют в отношениях конкуренции и партнерства с другими организ�
мами и реагируют на разносторонние влияния климата и почвы. Возникающие в результате этого со�
общества и экосистемы отражают данные взаимодействия. Многофакторные условия среды приво�
дят к многообразным сообществам, как, например, в горном (монтанном) поясе северных отрогов
Альп близ Энгельберга в Швейцарии (1 200 м). На небольшом пространстве здесь сталкиваются друг
с другом горные леса, болота, заросли высокотравья, снеговые ложбинки, скальная растительность,
луга по берегам ручьев и культурные ландшафты, созданные человеком. Бук — одна из важнейших
лесообразующих пород Европы (на переднем плане ветка бука с галлами, образованными насеко�
мыми; см. рис. 9.1), которая сменяется в этом поясе горным кленом и елью



���������!���*�����������%����
�%����

�������%�*�!�����
�������!�(�&[�(�7 �
��

�#�������
�������2�
�����.������������

����
�/����
���. <��������
������2����

���̂ �%����!�(�&��(

=������*��������������5����!�������

���
���������/��������
����
��
��%��.

���/����
.���"���5��%�����������
����

%�����#3�.�����.���%����.��
������.(

6��� �
�
����� �
��%��.� �"�����.� �
����

���*�������������
�2����
�!�(�&&(�7�����

���/���������������������
����!�������

���!��������%���� <�%������������!��*

����"�����.���� <���%����!���p��.�"���

���%������2�%�1���������2������2������

�����(�^
%��
������"�����
��
���������

�
��� 1����� ����������� �
�1�� �����1��

!�( &&(

Благодарности

���(�=�����2�������
�������������!�
��
�

�
��*�������"
�����2�"������3�.�������

�����%��"���%
��#��"��3����*�����%���

��������2%
�/�������%%���
��������"�
��

�����*�����
������������2��.�$�
!%���
.

!�
�����
��$�/����
���%���"�/�
����
�

%�(�����9(
�������������A������*�=(
�
�

�����
��%������$�*�9(
�������
���$��2��*


(����
%��� �?�������*�0(-����� �,#�

��.�*� P( P�
�/��2� �� P(P�
�.���� �7��
�*

8(7(9
���
����0
��/�*�7(C
�.����?����

����*� A(0
������ �0#�.���*� +(=������

�����.��*�+(A�.�����7��
�*�
(B%����,#�

��.�*�A(^�!���2$��7#������!���*�=(^���

����-������!�*�i(B"����

���2�*�8(B�;��

���� �

���2�*� �(4
""������ �?�������*

+(7�����
����(�7��%��%���"��������������

��#���
!��
�����2(

=�����2������������$�
!%�����5���

�
���� ���!�� ����� �"������ ���#����� �

	
��
�����*��������"������"��/���
�	���

����
����� �� ������2��.� ���
���.(� 
���

�����������
!��
�������
����%��
���
�
�

�����
����������������.���%�����"���

�����(

9�����
��9;����



���2*�$���
�2�X''X !(

7�������%���
������������
������	
��

�
�����*��
����.�������������
�!�������

���1��*����%������
�%��!��������������

�
/��*����
1
������/���%�#��
�����"���

����3�.�"������������
��"��������%�

��
���*�5����!����
����������%��!�.����

�
���.��
���
�
�2�������(�7 5����%������

�
���������/�"����������!����3������2

%��!��� %�������� �� ���1����2� "���%��


�
.������� �� "������������ �� ���
�������

��%�����3����%*���
�����2�������!�������

������
���u�%�%��������
(�4
%*�!���%����

�����
���1�������!�
������*�%�!���"�%��2

���#���
/��(�
��2�
���
��2�!�
$���*��


����#�����%���.���������*���������"���

��������"���������
���%����
���%*� ����

�
�
�����������!��
������/�����%�������

�����������
� 

����� �� ���
1
��� �
�
��

%������������/�� #�
����=��
�/�A���2*

��%����������
��������2�$�
!%���
���.

�
������������
�2�����������#���
/��(�Q�

���!������/
���
!��
�#���� �
� ���"������

�������������
��������
����(

P�
���5�����
�������!���
��
!��
#�����

��"�����*�����������
�����
���#����������

!�.��������
.(�i����������*�������%
���

��
�
����!�
���������!�����2��
%�%����

3��������%����!�
����2����������u������



Основы экологии
растений

12.1. Лимитированность, процвета�
ние и оптимум ................................... 24
12.2. Стресс и адаптация ................ 25
12.3. Фактор времени и нелинейные
реакции .............................................. 27
12.3.1. Фенология и биологическое
хронометрирование ............................ 27
12.3.2. Нелинейность и частота .......... 28
12.4. Биологическая
изменчивость .................................... 29
12.5. Экосистема и ее структура ... 30
12.5.1. Структура биоценоза ............... 30
12.5.1.1. Иерархическая структура ..... 30

12.5.1.2. Таксономическая структура .. 31
12.5.1.3. Функциональная структура ... 31
12.5.1.4. Материальная структура ....... 33
12.5.1.5. Пространственная
структура ............................................. 33
12.5.2. Биотоп: местообитание и факто�
ры внешней среды .............................. 34
12.5.2.1. Местообитание и местопроиз�
растание .............................................. 34
12.5.2.2 Климат и микроклимат .......... 35
12.5.2.3. Почва .................................... 40
12.6. Подходы к исследованию
экологии растений ........................... 48

:
���
�� 5����!��� ����
��� �����	�� &

������ %�1��� ��!
���%
%���� ����1
#3��

�.�1���������1�����������(�Q�
��.�
���
�

������������������!�
/�� <���������2��.

��!
���%����������$���(� �������������

%��!����
�����
"�
������� ��������
���

���
���������/�"�������%( &X(\�(

�����!�� <����������2���%����
���
�

��
*�"�5��%�������3������������
�����/�"�

��
�2��%��"���������%�*� �
����#3�%��

��*��
������$�����*��
���������.��������.

��3��"���������2��.�����
���
���.*����

����������
����
����������*��
��4(A(0
�2�

���*�6()
����*�P(-(P
���*�A(C(C����%
��

��A(0(0
�(�=(P�����$��%������
��������

#3���������>

•••••��
1�
����3�����#3
�����
������
�
"�"���/������������%��������!
�����%��

�����
������������p

•� �� �����%� 1�������%� "�����
�����
����������������%����2������!�%*�������

"�������!������������2����"�����������

����%����������
���%�������2p

•••••����5��!���������*�������
����
�%�!��
������2��� ����3������
�2� ���2��� �� ��%

����
�*�����������
��%
#���
��������$���

�/���
�2�����������%(���1��p

•••••�"�������2��
������2��!��"�����
�����
�����
�"�"���/�������������"�����������

�
��%����
��%*��������������������
���2�

�������"�����1����/���������%���%����

���%p

•••••� �%�#3
���� 5���!��� �%��2�
����
����2�"�3�����/�"�(

7��� %�1��� ���2� �
%����� !�����"�%*� 
� �

�"���������.�����
�.��
�����%��������������

!���
�!
���
"��%��*�����%������!��""���$���

�/���
�2����.����.������(�����	���������"��

��1�����5����!�����%�#����
���������2���"��

������2��.� "�����
.� �
��#������ �%��!�� "��

��������(�9�
��������2#�����������5���"���"��

������"��.����� �!�
�������� ��������� �� "���

���
����
(�=��������������%��
��������%�1��

"����
�2�������
������2�%�1��������������
���

��"�����
��������%��
�%�3����%�������(

)����
�������"�������
���
���
��#�
�

�����������2�����"��
���2��.���3����
.��

����*����������������%����������
1�����
�

��������%�����������"��������(�:�������

��!��%����������%*����������������������

12



24 ГЛАВА 12. ОСНОВЫ ЭКОЛОГИИ РАСТЕНИЙ

�
%���%"��
���
����"���
��5���!���*�"���

���
������ �%������ �� ���%�� ������ �
����

���*��
"��%����
�
�����������2����2�/���

������(���	�	
�,������������������������

�"���������%�������
��#��
"
�
���������

���!������3���#����������2�����"�����
��

�������%�����������(�,����
�2��%�������

1
���%�����1����.�"���"��������������

��� ��*� ���� ��%������
��� <� 5��� �����u�

�%�#3���$���%���1����*���
��!��2���

�
%��2� 5����!��*� 5����%��� �� �#�1��


��������(

12.1. Лимитированность,
процветание и оптимум

=������� ��%������
���� ��!�
�����

����� ���
�
��� 	������%� %
���� ���� �
�(

MdKFe <� !�
��/
�(�  �����%� %
��� ��!�~

 �����%�%
���������!�~�6����
�
��������

#�
���!�*����5�����������(�7 "������������

��%�%
�������*�"���"���!�%����
������

��%�%
�������
����������/���*��
�������

������%�%
��������"��!���
������%�
���

�
(�0�����������������%������
�������

����#���� ������ ��
������2���� 5��"����

%�������
�
����(�6
�����
��#�
�������
��

%�����
����� ��%������
���� ������2��.

$
������� ��
"��%��*� "��� ��.����� "����

�������"��.�����
��
#����"��
���2�������

3����
�(�̂ 
���"�����%
�������
�2��������


���������"��� <���%������
����������!�~

^���2����2������
��������������"��
!
#�

3�����"�
����������>

•••••� ���� "����/����
���� ���%
���*� �(�(

	���*� ���
����%�� ��� ��!�*� �
���� ����

�
����������"���������p

•••••������
�2�����!���������	���������

��1�������%�"�����
�����(

i�������
�������"��%��
�����2��������

����
����%������������!����!
������2��%

������%� ��!
�����%*� ��� �!�
���������2

���������"����������#���"����/����
��#

���%
����"���5��%�"��������*����������

��������1
�����
(�:�������"�������2����
�

����������������������2��.����*�5���"���

����������%�*�����������
������*����
�
�2�

�������
���������%������
���%�*��
����

%��!�%������#�����%����������*�������

�������������2����2�����
��2#��������.

�����(�)�����3������
�������2��!������


���������
���%�"�����
����������"������


����%*��
������*�����������%������
��

��%*� 
� "��1���� �!�
�������� "�����/��

���%
��������
���.�
����
���
�������
1�

�������%*� ����.���%�%� ���� ��3������
�

����5��.���������%(�&�(Y�(

^
�%�����
��
��������2���.����������

��.� �
��*� ����������
��
�� �
� "����/��

���
�������%
�������/�"/�����%������

�
����%
���%�1���"�%��2�5����!��(�7 ���

��������%
���%
�2��!��"������
����%
��

��� "����� ���� �
������2���� ����3����


��%������
��� ��$�/���%��
��!�������2

������
(�i����1�*��
"�����*��
��%
����
�2

.
�
������������%��������
�����
�������

���*�������	
���		�
����*�"�������	��%��

�����
����� ��
�������� "�����%
�����%(

9
��"�
����*�5����%������!�
�����
#3
�

Рис. 12.1. Естественное произрастание и мак�
симальная интенсивность роста изолированных
индивидуумов одного вида растения вдоль гра�
диентов внешней среды.

Ясно видна разница между наивысшей частотой
встречаемости вида (экологический оптимум) и
теми условиями, при которых в эксперименте
без конкуренции со стороны других видов дос�
тигается наивысшая интенсивность роста. Это
несоответствие объясняется взаимодействием
абиотических и биотических факторов и нару�
шений в природном местообитании (конкурен�
ция, травоядные животные, патогенные орга�
низмы, симбионты, пожары, механическое на�
рушение) или имеет исторические причины
(скорость распространения). Часто при физио�
логически оптимальных условиях роста для од�
ного вида другие виды более конкурентоспо�
собны, так как они лучше справляются с каким�
то одним внешним фактором или появились там
первыми. Кривая частоты встречаемости может
быть многовершинной, экстремально узкой или
очень широкой
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12.2. Стресс и адаптация
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Рис. 12.2. Реакции растений на стресс. Из�за многообразия стресс�факторов и ответных реакций
растений всеобъемлющая схема преодоления стресса отсутствует. Здесь в качестве примера схе�
матически представлены возможности преодоления стресса в случае заморозка или иссушения. Если
растение не может уклоняться от таких стрессовых ситуаций, то оно, чтобы их пережить, должно
избегать последствий для тканей или вынести их
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12.3. Фактор времени
и нелинейные реакции

12.3.1. Фенология
и биологическое
хронометрирование
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12.3.2. Нелинейность
и частота
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Рис. 12.3. Нелинейные реакции на вариабель�
ную внешнюю среду.

Большинство жизненных процессов, например
продуктивность фотосинтеза (В), реагируют на
изменения внешней среды нелинейным обра�
зом, например на меняющуюся во времени ин�
тенсивность освещения (А). Средние значения
( � ) таких состояний среды непригодны для
того, чтобы прогнозировать интенсивность про�
цесса на основе нормы реакции (В). В этом при�
мере изменения значений во времени в облас�
ти S несущественны, так как в этой области рас�
сматриваемый процесс насыщен. Изменения
слева от �  (ненасыщенная область) оказывают
воздействие, но в области К нелинейным обра�
зом. При очень низких значениях переменных
внешней среды отношения вначале могут при�
обретать линейный характер L (англ. initial
slope). Чтобы в этом примере рассчитать сум�
марное или среднее значение интенсивности
процесса, нужно каждое отдельное значение
освещенности сопоставить с соответствующим
значением интенсивности фотосинтеза или
представить состояние фактора среды в форме
распределения частот и умножить по классам
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12.5.1.3. Функциональная
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Рис. 12.4. Концепция экосистемы (по H.Ellenberg).

Упрощенная схема совершенной экосистемы, т.е. широкой саморегулирующейся структуры взаимо�
действий живых организмов и окружающей среды (объяснения см. в тексте)
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12.5.1.4. Материальная структура
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12.5.1.5. Пространственная
структура
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12.5.2. Биотоп: местообитание
и факторы внешней среды

12.5.2.1. Местообитание
и местопроизрастание
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12.5.2.2. Климат и микроклимат
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Рис. 12.5. Факторы местообитания и внешней среды.

Проявляющиеся на местности вторичные факторы местообитания оказываются комплексом из пер�
вичных факторов местообитания и факторов окружающей среды, которые действуют непосредствен�
но на различные структуры растения и процессы. Они оказывают обоюдное влияние. В дальнейшем
можно установить разнообразные обратные связи между растением и средой
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Рис. 12.6. Климадиаграммы (по H. Walter):

А — для теплоумеренного климата с континентальным влиянием, с зимними дождями и летними за�
сухами; В — для умеренного климата с океаническим влиянием, с осадками в течение всего года;
С — для влажного тропического климата с выраженным периодом дождей и (относительно) сухим пе�
риодом. Приведены температуры воздуха в тени на высоте 2 м. Абсцисса: месяцы, ордината: одно
деление = 10 °С и соответственно 20 мм осадков; а — станция (место); b — высота над уровнем моря;
с — число лет наблюдений; d — годовая температура, °С; е — среднегодовое количество осадков, мм;
f — средний дневной минимум температур самого холодного месяца; g — абсолютный минимум тем�
ператур (= самый низкий из измеренных температур); h — средний дневной максимум самого теп�
лого месяца; i — абсолютный максимум температур (= самый высокий из измеренных температур);
k — годовой ход среднемесячных температур; l — годовой ход среднемесячного количества осадков;
m — сухие периоды (пунктировано); n — влажные периоды (вертикальная штриховка); о — периоды
со среднемесячным количеством осадков > 100 мм (масштаб на 1/10 уменьшен); q — «холодное»
время года (месяцы со среднедневным минимумом ниже 0°С); r — месяцы с абсолютным миниму�
мом ниже 0 °С, т. е. с поздними или ранними заморозками (косая штриховка)
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Рис. 12.7. Схема воздушных течений на Зем�
ле в горизонтальной и вертикальной проекци�
ях в период равноденствия

12.5. Экосистема и ее структура
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Рис. 12.8. Микроклимат в наземном жизненном пространстве (по P.Stoutjesdijk).

Весенняя ситуация на опушке леса в Нидерландах (полдень после ясной ночи, 3 марта 1976 г.). При�
мер сильного пространственного разнообразия микроклимата, воздействующего на растения, по
сравнению с температурой воздуха (макроклиматом). Интенсивность солнечной радиации различа�
ется в зависимости от угла падения на облучаемую поверхность



39

Рис. 12.10. Климатические
отношения в водном жиз�
ненном пространстве (по
I.Findenegg из W.Larcher):

А — солнечное излучение;
В — распределение темпе�
ратур по слоям во время лет�
них месяцев в эвтрофном
озере умеренной зоны (Мон�
дзее, Зальцкаммергут)

Рис. 12.9. Совместное действие рельефа, микроклимата и других модифицированных биологичес�
ких факторов на примере профиля через альпийскую кустарничковую пустошь в Центральных Аль�
пах (см. также рис. 12.13) (по Н.Aulitzky из W.Larcher).

Реакции на различающиеся условия жизни в микроместообитаниях при одном и том же макроклима�
те — характерное чередование растительности: А — лужайка в днище мульды с Soldanella и мхами; В —
заросли альпийского рододендрона (Rhododendron ferrugineum); С — рододендроновые заросли с
Vaccinium myrtillus; D — кустарничковая пустошь с доминированием Vaccinium uliginosum; E — луазе�
леуриевая пустошь (Loiseleuria procumbens); F — лишайниковая пустошь с оголенными участками вслед�
ствие ветровой эрозии; G — несомкнутая растительность с розеточными и подушковидными растени�
ями и Juncus trifidus; H — кустарничковая пустошь с Arctostaphylos uva�ursi и Vaccinium vitis�idaea; I —
пятно, обусловленное перегревом; J — заросли карликового можжевельника (Juniperus communis ssp.
alpina) c Calluna vulgaris, Vaccinium vitis�idaea; K — рододендроновые заросли с можжевельником

12.5. Экосистема и ее структура
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Рис. 12.11. Разложение листовой подстилки и образование гумуса (мулль) в буковом лесу на бурой
лесной почве (по G.Zachariae из F.Schaller):

А — листовой опад; В — окончатое выгрызание (ногохвостки и др.), при котором открывается эпи�
дермис (начало поселения бактерий и грибов); С — переход к прогрызанию отверстий; D — про�
грызание отверстий и разрушение скелетных жилок (равноногие рачки, многоножки и др.), помет
животных; Е — кульминация микробного разложения (бактерии, грибы), дальнейшее поедание сап�
рофагами (моховые клещи и др.); F — поглощение разложившейся массы, перемешивание ее с ми�
нералами и образование глинисто�гумусного комплекса с помощью детритофагов (дождевые чер�
ви и др.); G — состояние после повторного прохода через кишечник (ускоряемого бактериальным
разложением!) и формирование зернистой структуры — мулль�гумуса (А— Е — почти 1 : 3, F— G —
около 150×)
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Рис. 12.12. Развитие почвы в атлантической климатической области Европы (по P. Duchaufour из
J.Braun�Blanquet, с современной номенклатурой горизонтов).

Стратификация почвы наглядно показана посредством ее профиля, который изменяется с течением
времени. Почвы «созревают», но могут также и деградировать. График показывает последователь�
ность стадий почвообразования
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Рис. 12.13. Возникновение растительной мозаики благодаря различающимся в соответствии с кли�
матом и рельефом свойствам почв (по H.Ellenberg).

Пример, как и на рис. 12.9, взят из альпийского пояса, поскольку там эта вариабельность почв про�
является на особенно незначительных по площади участках
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12.6. Подходы
к исследованию экологии
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12.6. Подходы к исследованию экологии растений


