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В работе представлены результаты исследования пространственной структуры эпифитов на проб-
ной площади и на стволе Picea abies. Распределение всех деревьев и отдельных пород на пробной
площади, как и большинства видов эпифитных мохообразных не отличается от случайного типа.
Только один вид Dicranum fuscescens, который в данном сообществе произрастал только на стволах
живых деревьев, имеет агрегированное распределение. Все остальные эпифитные виды мохообраз-
ных встречены также и в напочвенном покрове и их распределение в сообществах относится к слу-
чайному типу. Предложена структура строения эпифитного покрова на стволе ели в условиях сред-
нетаежного ельника черничного, которая состоит из различных видов, произрастающих полосами
и пятнами вдоль градиента влажности.

Ключевые слова: мохообразные, эпифиты, пространственная структура, береза, ель
DOI: 10.31857/S0006813623020084, EDN: EXJMOW

Эпифитный покров бореальных лесов форми-
руется лишайниками, мохообразными и в мень-
шей степени сосудистыми растениями. Роль его в
устойчивости и динамике всего сообщества не-
очевидна. Его рассматривают, как индикатор со-
стояния лесного сообщества (Shi et al., 2017 и др.).
В то же время структура и динамика формируе-
мых на стволах деревьев сообществ представляют
интерес (Billings, Drew 1938; Cain, Sharp, 1938;
Ashton, 1986; Isakova, 2009; Putna, Mežaka, 2014;
Tarasova et al., 2017; Rykovskij и et al., 2020; Obabko,
Tarasova, 2021 и др.). В бореальных лесах основная
масса эпифитного покрова сосредоточена в ниж-
ней части ствола (Smith, 1982). В этой части ство-
ла доминируют, как правило, факультативные
эпифиты (Smith, 1982; Mežaka et al., 2008; Ryko-
vskij et al., 2020). Комплекс внешних факторов
обеспечивает сосуществование относительно
большого числа видов, с одной стороны, и опре-
деляет сложную пространственную структуру
эпифитного сообщества – с другой (Billings, Drew
1938; Barcman, 1958; Ashton, 1986; Ezer et al., 2019;
Isakova, 2009 и др.).

Многие авторы, используя методы математи-
ческого аппарата пространственной статистики в
пакете spatstat (Baddeley, Turner, 2005; Baddeley

et al., 2015), пришли к выводу, что итоговое рассе-
ление эпифитов в сообществе, которое для обли-
гатных эпифитов часто может быть групповым,
определяется не только биологическими особен-
ностями видов и их взаимоотношениями (Snäll
et al., 2005a,b; Akhavan et al., 2012; Sales et al., 2016;
Tarasova, 2017 и др.), но и внешними факторами
(Belinchón et al., 2011; Hedenås et al., 2003 и др.).

Главными факторами, определяющими струк-
туру эпифитного покрова, являются те, которые
напрямую или косвенно изменяют уровень
увлажнения: видовая принадлежность дерева
(Barkman, 1958; Putna, Mežaka, 2014), диаметр
ствола (Gustafsson, Eriksson, 1995; Strazdina, 2010),
угол наклона ствола, (Barkman, 1958; Øvstedal,
1980; Moe, Botnen, 1997; Gorshkov, 1986; Stepano-
va, 2004; Mežaka et al., 2010, 2012), экспозиция
ствола (Sales et al., 2016, и др.).

В среднетаежных лесных экосистемах на тер-
ритории Республики Карелии всего обнаружено
60 видов эпифитных мхов, из них только 7 счита-
ются облигатными видами Lewinskya elegans
(Schwägr. ex Hook. et Grev.) F. Lara, Garilleti et
Goffinet, Neckera pennata Hedw., Nyholmiella obtusi-
folia (Brid.) Holmen et E. Warncke, N. gymnostoma
(Bruch ex Brid.) Holmen et E. Warncke, Pylaisia poly-

СООБЩЕНИЯ
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antha (Hedw.) Bruch et al., P. selwynii Kindb., Ulota
intermedia Schimp. (Obabko, Tarasova, 2021). Из фа-
культативных эпифитов ряд видов имеют широ-
кую экологическую амплитуду, являясь одновре-
менно доминантами напочвенного и эпифитного
покровов. К ним относятся, например, Pleurozium
schreberi (Brid.) Mitt., Hylocomium splendens (Hedw.)
Bruch et al., Rhytidiadelphus triquetrus (Hedw.)
Warnst.

Мы поставили задачу исследовать простран-
ственное распределение видов эпифитных мхов в
ельнике черничном, как на уровне фитоценоза,
так и отдельных стволов живых деревьев.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводились на постоянной

пробной площади Института леса Карельского
научного центра РАН, размером 25 × 55 м2, рас-
положенной в ельнике черничном на территории
заповедника “Кивач” (62.284° с.ш. 33.959° в.д.).
Возраст насаждения: ель – 140–180 лет, береза –
40–60 лет. Породный состав насаждения
8E1Б1Ос. Было исследовано 50 деревьев, из кото-
рых 8 берез, 1 осина и 41 ель.

На пробной площади были закартированы все
деревья (рис. 1) при помощи буссоли и ультразву-
кового дальномера DME Haglof. Для каждого де-
рева фиксировались: вид, высота, диаметр, угол
наклона ствола с 4 сторон света. Угол наклона ре-
гистрировался при помощи угломера в телефоне
Samsung galaxy a52.

При описании эпифитного покрова каждого
ствола мы фиксировали линейный размер куртин
каждого вида в вертикальной проекции с четырех
сторон света (4 описания на 1 дерево) и, как след-
ствие, высоту поднятия эпифитных обрастаний
по стволу (Degtyareva, 2012). Измерение линейно-

го размера куртины мха происходило путем фик-
сации высоты над землей, где вид начинает встре-
чаться (нижняя граница куртины) и где перестает
встречаться (верхняя граница куртины) (рис. 2).
Учитывались только сплошные обрастания, еди-
ничные растения, которые могут быть встречены
на большей высоте ствола, не учитывались. Были
собраны гербарные образцы мхов. Названия ви-
дов мхов даны по Ignatov et al. (2007) с некоторы-
ми изменениями (Ignatov, Milyutina, 2007; Ignatov
et al., 2018; Ignatova et al., 2019), названия печеноч-
ников по Söderström et al. (2016).

В качестве изучаемых характеристик эпифит-
ного покрова были выбраны: число видов в каж-
дом описании и линейные размеры куртин в вер-
тикальной проекции наиболее часто встречаю-
щихся на стволах видов, а именно: Pleurozium
schreberi, Hylocomium splendens, Plagiothecium rossi-
cum Ignatov et Ignatova, Ptilidium pulcherrimum (We-
ber) Vain., Dicranum scoparium Hedw., D. fuscescens
Turner, Cladonia spp.

СТАТИСТИЧЕСКИЕ МЕТОДЫ

Обработку полученных данных выполняли на
основе стандартных методов вариационной ста-
тистики. Проверка нормальности распределения
данных выполнена при помощи теста Колмого-
рова–Смирнова. Для всех анализируемых вели-
чин рассчитывали средние значения, выборки
средних сравнивали друг с другом методом Крас-
кела–Уоллиса. Попарное сравнение групп про-
изводилось методом Данна.

Характеристики (угол наклона ствола, диаметр
дерева, линейный размер куртин доминантных
видов), вдоль градиента которых изучались ре-
акции эпифитных организмов, разбивали на
5 групп, с равным шагом характеристики. Для

Рис. 1. Схема расположения деревьев на пробной площади. Цветом показаны породы: синим – Picea abies, зеленым –
Betula sp., красным – Populus tremula.
Fig. 1. Location of tree species on the sample plot. The species are colored by blue – Picea abies, green – Betula sp., red – Populus
tremula.
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Рис. 2. Линейные размеры эпифитных обрастаний
стволов. На рисунке отмечены: черная вертикальная
линия – трансекта, на которой производились изме-
рения куртин. 1 – Ptilidium pulcherrimum, 2 – Lepraria
spp., 3 – Cladonia spp., 4 – Dicranum sp.
Fig. 2. Linear dimensions of epiphytic canopy on trunks.
Marked in the figure: black vertical line – the transect on
which the measurements of canopy were made. 1 – Ptilid-
ium pulcherrimum, 2 – Lepraria spp., 3 – Cladonia spp.,
4 – Dicranum sp.

1

2

3

4

каждой группы рассчитывалось среднее значение
и стандартная ошибка случайной переменной
(линейный размер куртин отдельных видов).
Число групп выбрано эмпирически на основании
правила Стерджесса.

Для исследования пространственного распре-
деления деревьев на пробной площади мы приме-
нили функцию J(r) реализованную в пакете spat-
stat (Baddeley et al., 2015). Данная функция была
выбрана, так как она хорошо работает на локаль-
ном масштабе, что позволяет выявить агрегацию
(Savel’ev et al., 2014). Функция J(r) стационарного
точечного процесса определяется, как J(r) = (1–
G(r))/(1–F(r)), где G(r) – функция распределе-
ния расстояний до ближайших соседей точечного
процесса, а F(r) – функция пустого пространства,
т.е. вероятность встречи точки от случайного пу-
стого пространства.

Для полностью случайного (равномерного
пуассоновского) точечного процесса J-функция
равна 1 (красная пунктирная линия на графике,
рис. 3). Отклонения J(r) < 1 или J(r) > 1 обычно
указывают на пространственную кластеризацию
или пространственную регулярность соответ-

ственно. Статистическая значимость работы
функции определяется при помощи генераций
конвертов Монте-Карло (Baddeley et al., 2015), и
отображается на графике в виде серой области (в
нашем случае число генераций равно 999, что со-
ответствует уровню значимости p < 0.001). Выход
функции (черная линия) из серой области, обо-
значает статистически значимые отличия наблю-
даемого процесса от случайного.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В эпифитном покрове нижней части стволов
деревьев исследованного сообщества ельника
черничного было выявлено 16 видов мхов, 4 вида
печеночников и макролишайники, представлен-
ные родами Cladonia и Peltigera. Среди мохообраз-
ных только на ели встречено 8 видов. Видов, стро-
го приуроченных к стволам березы и осины, в ис-
следованном ельнике черничном не обнаружено
(табл. 1). Меньшее число видов, обнаруженных
на стволах лиственных деревьев, по всей видимо-
сти, связано с малым количеством исследован-
ных деревьев. Все обнаруженные виды являются
обычными для данной местности.

В эпифитном покрове на разных породах рас-
сматривались только мохообразные. Для ели чис-
ло видов в описании варьировало от 0 до 5, для бе-
резы от 0 до 4. На пробной площади произрастало
всего одно взрослое дерево осины, на котором от-
мечены 6 видов мохообразных.

ПРОСТРАНСТВЕННОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ
В ФИТОЦЕНОЗЕ

Исследовано пространственное распределе-
ние деревьев на пробной площади – всего древо-
стоя и только ели, отдельно для березы расчеты не
проводились в связи с малым количеством особей
на пробной площади. Для древостоя в целом не
было обнаружено статистических отличий от слу-
чайного распределения (рис. 3А), ель в составе
древостоя так же характеризуется случайным ти-
пом распределения (рис. 3В). При исследовании
распределения на пробной площади деревьев с
наиболее распространенными видами мохооб-
разных отдельно для каждого вида (Plagiothecium
rossicum, Dicranum fuscescens, Ptilidium pulcherrim-
um, Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens) об-
наружены значимые отличия от случайного типа
распределения только для Dicranum fuscescens
(p < 0.001). В случае D. fuscescens (рис. 3C) значе-
ние функции J(r) < 1, что говорит о наличии агре-
гации деревьев, на которых произрастает
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D. fuscescens. Схема распределения деревьев с
D. fuscescens представлена на рис. 4.

УГОЛ НАКЛОНА СТВОЛА
Угол наклона ствола в значительной степени

определяет увлажнение местообитания и физиче-
ски влияет на возможность мха закрепиться на
поверхности коры. Статистические закономер-
ности обнаружены для линейных размеров кур-
тин Pleurozium schreberi, которые имели мини-
мальные значения при минимальном угле накло-
на ствола и по мере увеличения угла наклона
ствола увеличивали свои показатели, достигая
максимальных значений при угле наклона в 19°
(рис. 5). Для остальных видов (Plagiothecium rossi-
cum, Dicranum fuscescens, Ptilidium pulcherrimum,
Cladonia spp.) не обнаружены статистические за-
кономерности, но прослеживаются схожие трен-
ды, что, скорее всего, связано с недостаточным
объемом данных. Для разных видов оптимум угла
наклона поверхности ствола отличается. Так,
куртины Cladonia spp. достигают максимальных
линейных размеров при средних значениях угла
наклона около 9°, Dicranum fuscescens и D. scopari-
um – при 15°, Plagiothecium rossicum – в диапазоне
от 3° до 9° и т.д. В то же время линейные размеры
куртин Hylocomium splendens не показали значи-
мой зависимости от угла наклона. Максимальное
видовое разнообразие на стволах деревьев ели на-
блюдается при средних значениях угла наклона
ствола – от 3° и до 9°.

ДИАМЕТР СТВОЛА
Диаметр ствола обычно связан с возрастом де-

рева, но в случае Picea abies эта связь непрямая,
часто ель долгое время (до 100 лет) может быть
угнетена материнским пологом. Возможно, по-
этому из всех исследованных видов мхов только
Hylocomium splendens и Dicranum fuscescens проде-
монстрировали связь линейных размеров куртин
с диаметром ствола.

ВЗАИМООТНОШЕНИЯ ВИДОВ 
ВНУТРИ ЭПИФИТНОГО ПОКРОВА

Для исследования взаимоотношений видов
эпифитного покрова нами в качестве независи-
мых переменных были выбраны доминанты эпи-
фитного покрова ели ‒ Pleurozium schreberi и
Cladonia spp., которые, с одной стороны, имели
максимальные линейные размеры куртин в вер-
тикальной проекции, а с другой, – занимали в со-
обществах эпифитов крайние позиции по высоте
ствола (рис. 5, табл. 1).

Методом сравнения средних был выявлен
тренд, при котором линейный размер куртин Di-
cranum fuscescens (рис. 7А) и Plagiothecium rossicum

Рис. 3. J(r) – для всех пород (А), – для ели (В), – для
Dicranum fuscescens (C). На рисунке черная линия –
значение функции J(r), полученное на реальных дан-
ных, пунктирная линия – теоретическое значение
J(r), соответствующее абсолютно случайному точеч-
ному процессу. Серая область – область принятия ну-
левой гипотезы о случайном распространении осо-
бей.
Fig. 3. J(r) – for all wood species (A), – for spruce (B), –
for Dicranum fuscescens (C). In the figure the black line is
the value of the function J(r) obtained on real data, the
dotted line is the theoretical value of  J(r) corresponding to
an absolutely random point process. The grey area – the
area of acceptance of the null hypothesis about the random
distribution of individuals.
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(рис. 7B) сокращается при увеличении линейного
размера куртин Pleurozium schreberi. Другие виды
не показали зависимости от линейного размера
куртин Pleurozium schreberi.

При изучении зависимостей линейного разме-
ра куртин видов эпифитного покрова ели с ли-
нейным размером куртин видов рода Cladonia об-
наружена положительная связь с Ptilidium pulcher-

rimum (рис. 8A) и Dicranum fuscescens (рис. 8B). Оба
эти вида достигали максимальных линейных раз-
меров куртин при максимальных размерах кур-
тин Cladonia spp. Для остальных видов использо-
ванными методами взаимосвязи не обнаружены.

ОБСУЖДЕНИЕ

В нашем исследовании основное внимание
было уделено мхам, лишайники рассматривались
только на уровне рода, в связи с этим данные по
числу видов приводятся только для мохообраз-
ных. На ели и березе отмечалось примерно оди-
наковое число видов на отдельном дереве, для ели
это 4.3 ± 0.21 SE, для березы 4.5 ± 0.42 SE. По
сравнению с другими лесообразующими порода-
ми из района исследования береза и ель обладают
низким видовым разнообразием эпифитов (Ryko-
vskij et al., 2020). К примеру, в том же районе ис-
следования на 1 дереве осины по нашим неопуб-
ликованным данным, может произрастать до
20 видов мохообразных. Низкое количество ви-
дов на ели и березе рядом авторов связывается с
низким pH коры (Rykovskij et al., 2020), который у
обеих пород варьирует в схожих пределах: для бе-
резы 3.2–5 (Coppins, 1984), для ели 3.5–5 (Kermit,
Gauslaa, 2001).

Среди всех изученных видов групповое разме-
щение в сообществе ельника черничного показал
только Dicranum fuscescens, распределение других
изученных видов значимо не отличается от слу-
чайного. Групповое размещение Dicranum
fuscescens схоже с размещением облигатных эпи-
фитов, для которых деревья являются островами
в понятии Макартура (Patino et al., 2018), т.е. по-
верхность дерева является средой обитания эпи-

Рис. 4. Схема расположения деревьев с Dicranum fuscescens в пределах пробной площади. На рисунке кружками боль-
шего диаметра отмечены деревья, на которых произрастает D. fuscescens, точками – деревья без D. fuscescens. Цветом
выделены породы: синим – Picea abies, зеленым – Betula sp., красным – Populus tremula.
Fig. 4. Spatial distribution of trees with Dicranum fuscescens within the sample plot. In the figure circles of larger diameter indicate
trees with D. fuscescens, dots indicate trees without D. fuscescens. The species are colored by: blue – Picea abies, green – Betula
sp., red – Populus tremula.
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Рис. 5. Зависимость линейных размеров куртин Pleu-
rozium schreberi от угла наклона ствола ели. Ось абс-
цисс – величина угла наклона, ось ординат – линей-
ный размер куртин. Предел погрешности – стандарт-
ная ошибка. Буквами обозначены различия между
средними (на основе результата теста Данна)
Fig. 5. Dependence of linear sizes of curtains Pleurozium
schreberi from spruce trunk angle. Axis OX – the value of
the angle of inclination, axis OY – the linear dimensions of
the moss canopy. Margin of error – standard error. Letters
indicate differences between means (based on Dunn’s test
result)
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фитов и окружена территорией, непригодной для
их произрастания. Распределение видов на проб-
ной площади, которое не отличается от случайно-
го, можно объяснить тем фактом, что это факуль-
тативные эпифиты. Их экологическая амплитуда
достаточно широка, что позволяет расти им на
разнообразных субстратах: на почве, гниющей
древесине и т.д. Для таких видов пространство
для расселения ограничено только свободным
местом и собственными конкурентными преиму-
ществами, а не типом субстрата. Для облигатных

видов ситуация иная. Их расселение ограничено,
помимо свободного места и конкурентных свя-
зей, еще и наличием строго определенного суб-
страта. Пространственный паттерн таких видов
имеет в большинстве случаев групповое размеще-
ние (Hedenås et al., 2003; Ignatenko et al., 2018). Не-
смотря на то что Dicranum fuscescens не является об-
лигатным эпифитом и может произрастать на поч-
ве, в изученном сообществе он на почве не был

Рис. 6. Изменение линейных размеров куртин Dicra-
num fuscescens (A) и Hylocomium splendens (B) при уве-
личении диаметра дерева ели. По оси абсцисс – диа-
метр ствола в см, по оси ординат – линейный размер
куртин. Предел погрешности – стандартная ошибка.
Буквами обозначены различия между средними (на
основе результата теста Данна)
Fig. 6. Change in the linear dimensions of foulings of
Dicranum fuscescens (A) and Hylocomium splendens (B)
with a change in the diameter of a spruce tree. On the ab-
scissa axis – the diameter of the trunk in cm, on the axis of
the ordinate – the linear dimensions of the moss canopy.
Margin of error – standard error. Letters indicate differ-
ences between means (based on Dunn’s test result)
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Рис. 7. Изменения линейных размеров куртин Dicra-
num fuscescens (A) и Plagiothecium rossicum (B) при из-
менении линейных размеров куртин P. schreberi. По
оси абсцисс – линейный размер куртин P. schreberi, по
оси ординат – линейный размер куртин Dicranum
fuscescens и Plagiothecium rossicum. Предел погрешно-
сти – стандартная ошибка. Буквами обозначены раз-
личия между средними (на основе результата теста
Данна)
Fig. 7. Changes in the linear dimensions of canopy of
Dicranum fuscescens (A) and Plagiothecium rossicum (B)
with a change in the linear dimensions of canopy of
P. schreberi. On the axis – canopy P. schreberi, on the axis –
canopy Dicranum fuscescens and Plagiothecium rossicum.
Margin of error – standard error. Letters indicate differ-
ences between means (based on Dunn’s test result)
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обнаружен и при пространственном распростране-
нии демонстрировал групповое размещение.

УГОЛ НАКЛОНА ПОВЕРХНОСТИ СТВОЛА

Угол наклона поверхности влияет на перерас-
пределение стока (Gorshkov, 1986; Stepanova,
2004; Mežaka et al., 2010, 2012), и, следовательно,
определяет степень увлажнения поверхности
ствола. Положительно наклоненные поверхности
стволов получают в 2–3 раза больше осадков, чем
отрицательно наклоненные (Barkman, 1958; Gor-
shkov, 1986). Так как местообитания эпифитов в
целом относительно сухие, влага является опре-
деляющим фактором (Smith, 1982) и положитель-
но наклоненные участки ствола наиболее благо-
приятны для произрастания эпифитов (рис. 9).
При этом по нашим данным число видов достига-
ет максимальных показателей при средних значе-
ниях угла наклона ствола от 5° до 12°. При даль-
нейшем увеличении угла наклона число видов
снижается. Причина этого пока не ясна и требует
специальных экспериментальных исследований.
Здесь могут влиять и изменение физических па-
раметров субстрата и взаимоотношения видов.

ДИАМЕТР СТВОЛА

Среди изученных видов связь с диаметром
ствола выявлена только для Hylocomium splendens,
причем место, занимаемое этим видом на стволе,
снижается с увеличением диаметра дерева. Для
других видов взаимосвязи не были обнаружены.
Диаметр ствола дерева связан с размерами кроны,
которая, увеличиваясь, интенсивнее отводит воду
от ствола и одновременно снижает освещен-
ность, что ухудшает условия произрастания Hylo-
comium splendens на стволе дерева, т.к. он отрица-
тельно реагирует на затенение (Tarhova, Ipatov,
1975) и положительно – на увеличение увлажнен-
ности поверхности ствола (Bush, Abolin’, 1968).

В литературе имеются описания, как на стволе
дерева может формироваться определенная
структура эпифитного покрова, состоящая из по-
следовательных полос различных видов (Billings,
Drew 1938; Cain, Sharp, 1938; Ashton, 1986). При-
чина такого явления кроется в наличии градиента
условий на стволе дерева и разных экологических
оптимумов у разных видов, слагающих эпифит-
ный покров. В общем виде градиент условий за-
ключается в том, что увлажнение субстрата (ко-
ры) снижается с увеличением высоты над землей.
С другой стороны, эпифитный покров имеет
свою внутреннюю динамику, вызванную отмира-
нием нижней части куртины мха (лишайника), и
отшелушивание коры дерева. Оба эти фактора
разрушают контакт эпифита и коры дерева, и

приводят к обвалу / выпадению части эпифитно-
го покрова со ствола дерева (Ashton, 1986), обна-
жая участки коры, которые затем вновь заселяют-
ся мхами.

По совокупности наших наблюдений, полу-
ченных при проведении исследования, мы пред-
положили структуру и функциональные связи в
наиболее типичном эпифитном покрове крупно-
го дерева ели, произрастающем в бореальном ле-
су в условиях Карелии. Общая схема строения
эпифитного покрова на крупных елях дана на
рис. 10.

На больших елях в достаточно увлажненных
условиях эпифитный покров имеет общие черты,

Рис. 8. Изменения линейных размеров куртин Dicra-
num fuscescens (A) и Ptilidium pulcherrimum (B) при из-
менении линейных размеров куртин Cladonia spp.
Предел погрешности – стандартная ошибка. Буквами
обозначены различия между средними (на основе ре-
зультата теста Данна)
Fig. 8. Changes in the linear dimensions of canopy of Di-
cranum fuscescens and Ptilidium pulcherrimum with a
change in the linear dimensions of canopy of Cladonia spp.
Margin of error – standard error. Letters indicate differ-
ences between means (based on Dunn’s test result)
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и его структура схематично представлена на ри-
сунке 10А, пример реального дерева – на рисунке
10B. В нижней части отрицательно наклоненного
отрезка ствола произрастает Plagiothecium spp.
(10А, 1), в самом основании на положительно на-
клоненных участках разрастаются крупные виды,
такие как Pleurozium schreberi, Hylocomium splen-
dens и др. (10А, 2). Над ними, как правило, растут
представители рода Dicranum (10А, 3), выше – ли-
шайники родов Cladonia, Lepraria (10А, 4), над ко-
торыми может расти печеночный мох Ptilidium
pulcherrimum (10А, 5). Как правило, на этом мохо-
вой покров заканчивается и выше P. pulcherrimum
мохообразные не встречаются. Там (10А, 6) в за-
висимости от условий местообитания либо про-
израстают лишайники Coniocybaceae spp., Hypo-
gymnia spp. и другие, либо эпифиты отсутствуют.

Pleurozium schreberi растет в нижней части ство-
ла и окаймляет эпифитный покров снизу, макси-
мально заполняя собой достаточно увлаженную
область, возможную для произрастания мохооб-
разных, тем самым вытесняя другие виды (рис. 8).
Dicranum fuscescens и Plagiothecium rossicum снижа-
ют линейные размеры своих куртин с увеличени-
ем линейных размеров куртин Pleurozium schreberi.
Данное местообитание отличается повышенной
влажностью и низкой освещенностью, и пока P.
schreberi имеет небольшие линейные размеры,
факторы, влияющие на увеличение его обилия
(влажность через угол наклона и т.д.), так же по-
ложительно сказываются и на Plagiothecium rossi-
cum, который растет вслед за увеличением линей-
ного размера куртин Pleurozium schreberi до значе-
ний 5–17 см. При дальнейшем увеличении

линейных размеров P. schreberi Plagiothecium ros-
sicum снижает свои показатели вплоть до пол-
ного отсутствия. В свою очередь, Cladonia spp.
не оказывает такого воздействия на соседству-
ющие виды. Линейные размеры Dicranum
fuscescens и Plagiothecium rossicum увеличиваются
при увеличении Cladonia spp., а линейные разме-
ры Plagiothecium rossicum, который сильно разве-
ден с Cladonia spp. (т.е. растут в разных зонах эпи-
фитного покрова) в эпифитном покрове, никак
не отреагировал на изменение линейного размера
Cladonia spp. Возможный механизм, объясняю-
щий взаимосвязь, заключается в том, что на ство-
ле дерева есть градиент влажности, который зави-
сит от определенных характеристик ствола. В слу-
чае, описанном Billings, Drew (1938), таким
фактором была структура коры, которая с возрас-
том становится более грубой и толстой, что спо-
собствует лучшему удержанию влаги. В нашем
случае для ели фактором, влияющим на условия
увлажнения, является угол наклона ствола. Вдоль
этого градиента распределяются эпифиты, но
на определенной высоте снижение влажности
воздуха (Molchanov, 1961; Ipatov, Kirikova, 1997)
нивелирует положительное влияние факторов,
повышающих увлажненность ствола. Подоб-
ный набор внешних воздействий, совместно с
конкуренцией растений и приводит к видимой
нами структуре, в которой крупный наиболее
влаголюбивый мох, растущий внизу, наползает
на выше растущие так же влаголюбивые виды, за-
жимая их между собой и сухой зоной, не пригод-
ной для произрастания мхов. В то время как уве-
личение линейных размеров куртин засухоустой-

Рис. 9. Эпифитный покров на стволе ели (слева положительный наклон ствола, справа отрицательный наклон ствола).
Fig. 9. Epiphytic cover on a spruce trunk (on the left a positive inclination of the trunk, on the right, a negative inclination of the
trunk).
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чивых, не способных к конкуренции со мхами,
видов Cladonia spp., позитивно сказывается на ли-
нейных размерах куртин мхов, в связи с тем, что
фактор (влажность), увеличивающий линейные
размеры Cladonia spp., так же оказывает положи-
тельное влияние на мхи. Кроме того, лишайнико-
вый покров в целом не столь плотный и позволяет
сосуществовать видам.

Это схема “идеального” эпифитного покрова,
встречающегося в условиях Южной Карелии. В
реальности, данная структура подвержена много-

численным изменениям под влиянием внешних
факторов. Так, снижение влажности (которое мо-
жет быть вызвано в том числе повышенной инсо-
ляцией в разреженных древостоях и т.д.) приво-
дит к снижению видового состава и мощно-
сти/высоты поднятия эпифитов и линейных
размеров в вертикальной проекции каждого вида
в порядке их расположения на стволе. Первыми
страдают крупные влаголюбивые виды, занимаю-
щие самую нижнюю часть ствола (на рис. 10 обо-
значено цифрой 2). При снижении влажности эти
виды будут замещаться более мелкими видами
рода Sciuro-hypnum, которые так же исчезнут при
дальнейшем снижении влажности. За ними
Dicranum spp. и Ptilidium pulcherrimum снижают
свой линейный размер куртин. При этом Plagio-
thecium spp. и Cladonia spp., которые в наименее
развитых вариантах эпифитного покрова произ-
растают в непосредственном контакте на стволе,
способны произрастать в условиях, не пригодных
для других эпифитов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В условиях ельника черничного распределе-
ние большинства эпифитных видов мохообраз-
ных на уровне фитоценоза значимо не отличается
от случайного типа распределения. Только Dicra-
num fuscescens имеет групповое распределение по
пробной площади. Подобная пространственная
закономерность характерна для облигатных
эпифитов, расселяющихся с “материнского”
дерева на ближайшие путем переноса диаспор.
D. fuscescens, несмотря на то что способен произ-
растать на почве, в исследуемом нами сообществе
не был встречен в мохово-лишайниковом ярусе.

При исследовании влияния диаметра дерева
взаимосвязь обнаружена только для Hylocomium
splendens, покрытие вида снижалось при увеличе-
нии диаметра дерева. Для других видов не обнару-
жено связи их линейного размера куртин с диа-
метром ствола. Возможно, это объясняется тем,
что у ели нет прямой зависимости диаметра ство-
ла от возраста дерева. Угол наклона ствола оказы-
вал значимое положительное влияние на всем
диапазоне своего изменения на линейные разме-
ры куртин Pleurozium schreberi, в то время как ви-
ды р. Cladonia увеличивали свои показатели до
значений угла наклона в диапазоне от 4 до 8 гра-
дусов. Дальнейшее увеличение угла наклона не
влияло на линейные размеры куртины Cladonia,
которые держались на уровне 12.5 см по высоте
ствола. В целом, среди видов эпифитного покро-
ва можно выделить группы, достигающие макси-
мального развития при разных углах наклона.
Так, Dicranum fuscescens, D. scoparium, Pleurozium
schreberi, Ptilidium pulcherrimum достигают макси-

Рис. 10. Схема структуры эпифитного покрова ствола
Picea abies. А – теоретическая схема эпифитного по-
крова; B – пример эпифитного покрова реального де-
рева. Обозначения в тексте.
Fig. 10. Scheme of the structure of the epiphytic cover of
the trunk of the Picea abies. A – theoretical scheme of the
epiphytic cover; B – an example of the epiphytic cover of a
real tree. Explanation in the text.
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мальных линейных размеров при больших углах
наклона ствола (15 и более градусов), в то время
как Cladonia spp., Plagiothecium rossicum при мень-
ших (менее 15 градусов).

Результаты исследований подтвердили значи-
мость внутренней структуры сообществ эпифит-
ных организмов – статистическими методами
подтверждено наличие взаимодействия растений
различных видов внутри эпифитного покрова.
Наибольшее число значимых связей обнаружено
у Pleurozium schreberi и видов р. Cladonia.

В целом, структура растительного покрова от-
дельного живого дерева определяется одновре-
менным влиянием субстрата (видовая принад-
лежность и параметры ствола) и взаимоотноше-
нием видов, слагающих сообщество эпифитных
мохообразных и лишайников. Сообщество нахо-
дится под одновременным влиянием множества
внешних и внутренних факторов, определяющих
его структуру, сходную для большинства описан-
ных деревьев.
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STRUCTURE OF THE EPIPHYTE MOSS COVER 
ON THE TREES IN MIDDLE TAIGA BLUEBERRY SPRUCE FOREST

R. P. Obabkoa,b,# and A. M. Kryshena
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Pushkinskaya Str., 11, Petrozavodsk, Republic of Karelia, 185910, Russia
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The paper presents the results of a study of the spatial structure of the distribution of epiphytes on the sample
plot, and on the trunk of Picea abies (L.) H. Karst. The distribution of all trees and individual species on the
sample plot, as well as most species of epiphytic mosses, does not differ from random. Only one species,
namely Dicranum fuscescens Turner, which in this community grows only on the trunks of living trees, has an
aggregated distribution, while all other epiphytic moss species are also found in the ground cover and their
distribution in the communities is random. The epiphytic cover on the trunk of a spruce tree, in the condi-
tions of the middle taiga blueberry spruce forest, has a structure consisting of stripes and spots of various types
distributed along the humidity gradient.
Keywords: bryophytes, epiphytes, spatial structure, birch, spruce
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Проведен сравнительный анализ формирования и естественного хода развития сообществ на двух
участках, пройденных устойчивым низовым пожаром и сплошной экспериментальной рубкой в ли-
аново-разнокустарниковых широколиственно-темнохвойно-кедровых лесах среднегорного пояса
Южного Сихотэ-Алиня. Рассмотрены особенности естественного возобновления, хода роста, и ди-
намики численности у древесных растений в первые 35 лет лесовосстановительного процесса. Дана
таксационная характеристика древостоев до нарушения их пожаром и рубкой, а также на первых
этапах формирования древесных молодняков. Рассмотрена динамика видового состава и массы
надземных частей растений кустарникового и кустарничково-травяного ярусов.
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Лесообразовательный процесс в горных райо-
нах Приморского края в настоящее время нахо-
дится под влиянием интенсивного процесса лесо-
заготовок и часто возникающих пожаров. В связи
с этим вопросы лесовозобновления, формирова-
ния древесных молодняков и сохранения биораз-
нообразия лесных экосистем становятся все бо-
лее актуальными (Sovremennoe…, 2009; Kovalev
et al., 2019; Kuuluvainen et al., 2019; и др.).

Сведения о ходе естественного лесовосстано-
вительного процесса в кедрово-широколиствен-
ных лесах Дальнего Востока после пожаров и ру-
бок содержатся во многих публикациях
(Solodukhin, 1954; Soloviev, 1963; Man’ko, Voroshi-
lov, 1966, 1967; и др.). Несмотря на общую разра-

ботанность естественного хода восстановления
лесов Дальнего Востока остались недостаточно
изученными особенности формирования и по-
следовательного хода развития древесных молод-
няков после пожаров и рубки древостоев.

Цель настоящей работы – провести сравни-
тельный анализ особенностей формирования и
последующего развития растительных сообществ
в первые 35 лет их развития после сплошной экс-
периментальной рубки и устойчивого низового
пожара в лианово-разнокустарниковых широко-
лиственно-темнохвойно-кедровых лесах Южно-
го Сихотэ-Алиня.

СООБЩЕНИЯ
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ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Исследования лесовосстановительного про-

цесса после сплошной экспериментальной рубки
и после устойчивого низового пожара проводили
в течение 36 лет (1975–2011 гг.) в лианово-разно-
кустарниковых широколиственно-темнохвойно-
кедровых лесах на территории Верхнеуссурий-
ского биогеоценотического стационара, располо-
женного в верхней части бассейна р. Соколовка
(правый приток р. Уссури в ее верхнем течении,
Чугуевский район, Приморский край).

Ранее нами (Glushko et al., 2022) был проведен
сравнительный анализ характера и темпов вос-
становления древесных молодняков в первые
33 года их развития после разных способов рубки
и устойчивого низового пожара в кедрово-темно-
хвойных осоково-папоротниковых лесах Южно-
го Сихотэ-Алиня. Как было отмечено, наиболее
быстрое восстановление коренных лесов (около
30 лет) проходило после зимней выборочной руб-
ки. Самый длительный процесс восстановления
кедрово-темнохвойных лесов проходил после
сплошной рубки с использованием тяжелой тех-
ники, сильно нарушающей напочвенный покров,
подстилку и молодое поколение древесных по-
род. При сохранении подроста предварительной
генерации во время сплошной эксперименталь-
ной рубки древостоя было отмечено успешное
формирование и развитие хвойных молодняков.

Подобная сплошная экспериментальная руб-
ка была проведена летом 1976 г. на территории
Верхнеуссурийского биогеоценотического ста-
ционара в лианово-разнокустарниковом широ-
колиственно-темнохвойно-кедровом лесу. В та-
ком же типе леса нами проводились длительные
стационарные исследования после устойчивого
низового пожара. В настоящей работе проведен
сравнительный анализ характера формирования
и последующего развития сообществ после экс-
периментальной рубки и устойчивого низового
пожара в названном типе леса. Согласно разрабо-
танной нами классификационной схеме сукцес-
сионных рядов после пожаров и рубок для сред-
негорного пояса Южного Сихотэ-Алиня (Koma-
rova, 1992а; Komarova et al., 2017) изучаемые
сообщества относятся к широколиственно-тем-
нохвойно-кедровому лианово-кустарниковому
разнотравно-папоротниково-осоковому типу
сукцессионных рядов. Развиваются они на доста-
точно богатых, хорошо дренированных свежих,
периодически влажных бурых горно-лесных поч-
вах на пологих и средней крутизны теневых скло-
нах на высотах от 450 до 750 м над ур. м.

Благоприятные условия среды и достаточное
плодородие почв обеспечивают большое разно-
образие видового состава и сложную структуру
сообществ. Для коренных лесов характерны хо-
рошо выраженные древесный, кустарниковый и

кустарничково-травяной ярусы. Верхний подъ-
ярус коренных древостоев образуют сосна корей-
ская (Pinus koraiensis Siebold et Zucc.) и ель аянская
(Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch.ex Carr.) с при-
месью липы Таке (Tilia taquetii C.K. Schneid.), дуба
монгольского (Quercus mongolica Fisch. ex Ledeb.),
березы желтой (Betula costata Trautv.) и других ви-
дов. Во втором подъярусе обычно преобладает
пихта белокорая (Abies nephrolepis (Trautv.) Max-
im.) с примесью клена мелколистного (Acer mono
Maxim.) и других видов. Для производных древо-
стоев характерно высокое участие берез (Betula
costata и B. platyphylla Sukacz.), осины (Populus
tremula L.), ив (Salix caprea L., S. taraikensis Kimu-
ra), черемухи Маака (Padus maackii (Rupr.) Kom.)
и других видов.

В составе кустарникового яруса основное зна-
чение принадлежит мезо- и эутрофным немо-
ральным видам крупных (Acer barbinerve Maxim.,
Corylus mandshurica Maxim.) и средних (Philadel-
phus tenuifolius Rupr. et Maxim., Eleutherococcus sen-
ticosus (Rupr. et Maxim.) Maxim., Euonymus pauci-
flora Maxim. и др.) размеров. Среди деревянистых
лиан активно развиваются лимонник китайский
(Schisandra chinensis (Turcz.) Baill.) и актинидия
коломикта (Actinidia kolomikta Maxim.).

Травяной покров со средним проективным
покрытием 50–70% представлен мезофитными
осоками (Carex campylorhina V. Krecz., C. xyphium
Kom.), папоротниками (Pseudocystopteris spinulosa
(Maxim.) Ching., Adiantum pedatum L., Gymnocarpi-
um dryopteris (L.) Newm. и др.) и невысокими рас-
тениями (Thalictrum filamentosum, Maianthemum bi-
folium (L.) F.W. Schmidt, Oxalis acetosella L., Galium
davuricum (Turcz.) ex Ledeb., Viola selkirkii Pursh ex
Goldie) и др.

По своим экологическим и фитоценотиче-
ским особенностям лесные сообщества рассмат-
риваемого типа сукцессионных рядов близки фи-
тоценозам группы типов свежих кедровников с
липой (Tilia taquetii C.K. Schneid.) и березой жел-
той (Betula costata Trautv.) на маломощных делю-
виально-элювиальных почвах умеренно инсоли-
руемых местопроизрастаний (Kolesnikov, 1956a) и
типу желтоберезовых кедровых лесов с развитым
кустарниковым ярусом по крутым и покатым
склонам гор разных экспозиций (Soloviev, 1958).

Характеристика исследуемых сообществ. Вы-
бранная для исследования гарь образовалась в ре-
зультате устойчивого низового пожара в период
летней засухи 1973 г. на месте 140-летнего леса,
пройденного в конце 60-х годов прошлого столе-
тия выборочной рубкой с изъятием крупномер-
ных стволов сосны корейской (Pinus koraiensis) и
ели аянской (Picea ajanensis). На второй год после
пожара здесь была заложена пробная площадь 6–
1975, размером 50 × 50 м. Расположена она в сред-
ней части пологого склона (15–20°) на вытянутом
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участке водораздела между р. Правая Соколовка
и ручьем Медвежий. Исследуемый послепожар-
ный участок относился к типу гарей с уничто-
женными нижними ярусами и сильной степе-
нью повреждения древесного яруса (Soloviev,
Solodukhin, 1953). После пожара сохранили жиз-
недеятельность только единичные деревья Tilia
taquetii, Quercus mongolica и Acer mono. Источника-
ми семян служили сохранившиеся участки ко-
ренных лесов, примыкавшие к гари в верхней ча-
сти склона.

Летом 1976 г. заложена пробная площадь 12-1976,
секция 2, на которой были проведены детальное
геоботаническое описание, перечеты древостоя и
подроста, а также установлено количественное
участие растений нижних ярусов. Летом следую-
щего года на этой пробной площади была прове-
дена сплошная экспериментальная рубка. При
этом у всех деревьев были установлены возраст и
биометрические показатели (высота, диаметр,
ширина кроны и др.). Отдельные деревья Pinus
koraiensis достигали возраста 350 лет, но боль-
шая часть крупных деревьев этого вида была с
гнилой сердцевиной, поэтому точный возраст
древостоя установить не удалось. Вырубка была
расположена в верхней пологой части склона в
бассейне ключа Елового и находилась пример-
но в 1 км от исследуемого послепожарного
участка. Оба участка, образовавшихся после
пожара и после рубки древостоя, находились в
сходных местообитаниях – на среднекрутых
склонах (15–20° крутизны) западной экспозиции
на высоте 560–580 м над ур. м.

Сравнительный анализ лесных сообществ,
бывших до пожара и до рубки древостоя, показал
значительные различия в их структуре и видовом
составе, что было связано главным образом со
значительным отличием возраста их древостоев –
140 лет в допожарном лесу и примерно 350 лет до
экспериментальной рубки. При этом состав и
структура допожарного древостоя была восста-
новлена по учету деревьев на следующий год по-
сле пожара, а коренной древостой, бывший до
экспериментальной рубки, охарактеризован еще
до проведения рубки.

В коренном древостое до рубки абсолютно
господствовали деревья Pinus koraiensis (табл. 1). В
подросте всех высотных категорий, общей чис-
ленностью 16.2 тыс. экз., также преобладали рас-
тения этого вида (40–50% от всего их числа).
Мелкий подрост (до 50 см), представленный пре-
имущественно P. koraiensis, имел средний возраст
15 лет. В среднем подросте (51–150 см) P. koraiensis
имел средний возраст 25 лет, а присутствующие в
незначительном числе Abies nephrolepis и Picea
ajanensis имели в среднем возраст 20 лет. В круп-
ном подросте (151–200 см) средний возраст у Pi-
nus koraiensis составлял 45 лет, а у Abies nephrolepis

и Picea ajanensis – 60–65 лет. Кроме хвойных по-
род во всех категориях подроста в незначитель-
ном количестве присутствовали Tilia taquetii и
Betula costata.

Преобладание Pinus koraiensis в древостое и
подросте дорубочного старовозрастного леса свя-
зано, прежде всего, с большой продолжительно-
стью жизни их особей (до 350 и редко до 450 лет в
исследуемом районе). Длительность жизни дере-
вьев Picea ajanensis составляет в среднем 200–
220 лет, а у Abies nephrolepis – 130–140 лет (Koma-
rova et al., 2017).

В допожарном древостое (табл. 1) в первом и
втором подъярусах преобладали деревья Tilia
taquetii и в меньшей степени Abies nephrolepis и Pi-
cea ajanensis, а количество Pinus koraiensis не пре-
вышало 10% от всей численности деревьев, что,
очевидно, было связано с изъятием здесь крупно-
мерных стволов этого вида во время выборочной
рубки, проведенной до пожара. Тонкомер и под-
рост хвойных пород на этом участке почти полно-
стью уничтожены огнем и поэтому они не были
учтены.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

При закладке пробных площадей и характери-
стике фитоценозов были использованы обще-
принятые в геоботанике и лесоведении методики
(Sukаchev et al., 1957; Sukаchev, Zonn, 1961; Kor-
chagin, 1976; Kolesnikov, 1956aб). На исследуемых
пробных площадях проводили детальные геобо-
танические описания. Перечет древостоя прово-
дили по 2-сантиметровым ступеням толщины для
деревьев менее 12 см в диаметре и по 4-сантимет-
ровым ступеням для более крупных экземпляров.
Для установления таксационных показателей
древостоев использовали “Справочник для так-
сации лесов Дальнего Востока” (Spravochnik…,
1990). Учет подроста проводили по трем градаци-
ям высоты (до 50 см; 51–150 см и более 150 см) на
двух учетных лентах 50 ×  4 м, расположенных по
диагоналям пробных площадей. Количество ске-
летных осей кустарников устанавливали на этих
же лентах по определенным ступням высоты, а
деревянистые лианы – по ступеням длины. Коли-
чество надземных побегов травянистых растений
определяли на 50 закрепленных постоянных пло-
щадках 1 × 1 м. На этих же площадках фиксирова-
ли также годичные приросты в высоту у молодых
древесных растений.

Для представителей нижних ярусов устанавли-
вали массу надземных частей растений по методу
“модельных экземпляров” (Sochava et al., 1962; Ig-
nat’eva, 1966; Komarova, 1992b). С этой целью для
каждого вида отдельно устанавливали средние
статистические показатели массы в абсолютно
сухом состоянии у модельных побегов (скелетных
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осей) по определенным ступеням высоты (дли-
ны). Затем показатели модельных экземпляров
перемножали на общее количество экземпляров
соответствующих высотных ступеней.

На пробной площади 6-1975 ежегодно прово-
дили ревизии в течение 14 лет; на пробной пло-
щади 12-1976 ревизии проводили ежегодно в те-
чение 7 лет, а в последующие годы – через разные
интервалы. Ревизии на пробных площадях про-
водили теми же методами, что и при первом ис-
следовании, что обеспечивало достоверность
сравнительных оценок.

Для изучения запасов всхожих семян в под-
стилке и почве был использован метод “прора-
щивание семян в почве” (Rabotnov, 1982). При
этом на послепожарном участке и на вырубке вы-

бирали по 15–20 точек, расположенных регуляр-
но по диагоналям пробных площадей, и вырезали
там монолиты размером 20 × 20 см из подстилки и
гумусового горизонта почвы до перехода в иллю-
виальный горизонт. Для проращивания семян
были использованы пластиковые кюветы, разме-
ром 20 × 20 см, на дно которых помещался прока-
ленный песок слоем в 2–3 см, а сверху размещали
образцы из разных подгоризонтов подстилки и
слоев почвы. Почвенные образцы содержали в
специально оборудованном неотапливаемом ла-
бораторном корпусе на Верхнеуссурийском ста-
ционаре в условиях достаточного света. Образцы
постоянно поддерживали во влажном состоянии
(около 60%). В зимний период почвенные образ-
цы не поливали.

Таблица 1. Таксационная характеристика древостоев на пробных площадях 6-1975 и 12-1976
Table 1. Taxation characteristics of forest stands on trial plots 6-1975 and 12-1976

Примечание. 1 – Возраст древостоя, лет. 2 – Живых стволов, экз./га. 3 – Полнота относительная. 4 – Сумма площадей сече-
ния, м2/га. 5 – Запас древесины, м3/га.
Note. 1 – Stand age, years. 2 – number of live trunks per 1 ha. 3 – relative density. 4 – Sum of cross-sectional area, m2/ha. 5 – Timber
stock, m3/ha.
See text (p. 7) for abbreviations.

1 Породный состав (по запасу) / 
Species composition (by stock) 2 3 4 5

Средние для преобладающей породы / Average 
values for the dominant species

высота,м / Height, m диаметр,см / Diameter, cm

Пр.пл. / Trial plots 6-1975

140 I 4Лт2Еа2Бж 1К1Дм+ П 148 0.9 15.2 198.5 21.5 28.5

II 3Лт3П2Еа1К1Км 516 7.8 70.1 14.3 16.9

13 I 7Бп3Ос 1425 0.9 4.6 18.7 8.7 6.5

II 6Бж2Бп2Ивк+Ос 7399 5.6 26.9 5.9 5.8

30 I 8Бп2Ос 857 0.8 11.2 72.3 21.3 20.6

II 5Бп3Бж1Ос1Ик+Чм,Ит 1219 4.6 21.4 14.2 12.8

III 5 Км3Лт1Д1Кз+ К,П,Еа 1076 2.1 14.2 6.2 6.0

Пр.пл. / Trial plots 12-1976

340 I 7К2Бж1Д+Лт,Еа,П 173 0.9 23.3 289.1 27.5 45.2

II 3К3Еа2П1Лт1Д+Бж 300 8.7 75.7 17.3 19.4

III 4П3К2Лт1Еа+Бж,Д 259 1.8 9.1 9.1 8.7

13 I 4П3Бп2К1Д+Е,Км,Бж 783 0.9 3.4 13.7 8.2 7.4

II 4К4П1Бп1Д+Лт,Бж,Чм 9230 5.8 20.6 5.6 5.2

30 I 5Бп2Д1П1К1Бж 383 0.67 6.84 55.86 18.1 15.2

II 5К3П1Д1Бж +Бп 1818 11.37 66.63 9.1 9.8

III 3К2Лт2П1Еа1Д1Клж 2064 1.66 5.87 3.5 3.8

35 I 5Бп2Д2П1К +Бж 549 0.73 11.47 93.98 18.8 16.4

II 4К3П2Д1Бж +Еа,Бб 1802 11.42 57.33 9.2 9.9

III 3К2П2Лт1Еа1Д1Клж 2023 1.65 5.44 3.7 4.0
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Численность всхожих семян устанавливали по
числу появившихся всходов. Более подробная
методика проращивания семян в почвенных об-
разцах содержится в работах, опубликованных
ранее (Komarova, 1986, 1992а; Komarova et al.,
2021).

Для краткого обозначения древесных расте-
ний в таксационной таблице нами были исполь-
зованы следующие обозначения: Бж – береза
желтая или ребристая (Betula costata), Бп – береза
плосколистная (Betula platyphylla), К – сосна ко-
рейская или кедр (Pinus koraiensis), Еа – ель аян-
ская (Picea ajanensis), П – пихта белокорая (Abies
nephrolepis), Д – дуб монгольский (Quercus mongol-
ica), Л – липа Таке (Tilia taquetii), Км – клен мел-
колистный (Acer mono), Ивк – ива козья (Salix ca-
prea), Ивп – ива поронайская (Salix taraikensis),
Ос – осина (Populus tremula), Р – рябина сибир-
ская (Sorbus sibirica), Ч – черемуха Маака (Padus
maackii).

Названия растений приведены по сводке “Со-
судистые растения Советского Дальнего Восто-
ка” (Sosudistye…, 1985–1996).

Формирование и развитие растительных 
сообществ после низового пожара 

и после сплошной рубки

Характер формирования и развития расти-
тельных сообществ после пожаров и после рубки
древостоя зависят от степени нарушения расти-
тельности и почвы, площади гари и вырубки,
кроме того определяется численностью сохра-
нившихся растений деревьев и подроста, а также
близостью обсеменителей. Состав формирую-
щихся сообществ обусловлен видовым составом
исходных фитоценозов, поступлением диаспор с
соседних участков и наличием жизнеспособных
семян в почве, на что указывали разные исследо-
ватели (Karpov, 1969; Rabotnov, 1975; Komarova,
1992а; Kwiatkowska-Falińska et al., 2014; и др.).

Сходные особенности развития в ходе лесо-
восстановительного процесса после пожаров и
после рубки древостоев отмечаются у выделен-
ных Т.А. Комаровой инициальных, серийных и
климаксовых видов (Komarova, 1992а), отличаю-
щихся по характеру жизненных стратегий, фито-
ценотической роли, темпам роста и динамике
численности их растений на разных этапах сук-
цессий.

Инициальные виды имеют простые и короткие
жизненные циклы и активно развиваются только
на первых этапах лесовосстановительных сукцес-
сий. К числу их биологических особенностей от-
носятся высокая плодовитость, хорошая всхо-
жесть и быстрое прорастание семян, высокие
темпы роста и развития. Вместе с тем низкая кон-
курентоспособность, светолюбие и ограничен-

ные возможности возобновляться семенным пу-
тем на заселенных участках обеспечивают устой-
чивые позиции только первому их поколению,
сформированному в условиях достаточной осве-
щенности и ослабленной конкуренции. В целом,
для инициальных видов характерны высокая ре-
активность, связанная с быстрым освоением на-
рушенных биогеоценозов, и низкая толерант-
ность, обусловленная коротким периодом разви-
тия в производных сообществах. В лесах южного
Сихотэ-Алиня к ним принадлежат травянистые
растения (Chelidonium asiaticum (Hara) Krachulko-
va, Sonchus arvensis L. и др.) и кустарники (Sаmbu-
cus racemosа L., Sorbaria sorbifolia (L.) A. Br. и др.).

Серийные виды характеризуются отсутствием
сбалансированного воспроизведения молодых
поколений. Как и у инициальных видов, наибо-
лее успешно развивается первое их поколение,
сформировавшееся на нарушенных участках. По
мере приближения к завершающим стадиям
сукцессий фитоценотическая роль и числен-
ность их ценопопуляций снижается. В целом,
ценопопуляции серийных видов обладают чер-
тами как реактивности, благодаря быстрым
темпам разрастания и захвату освободившихся
участков, так и толерантности, связанной с по-
стоянным присутствием их растений в ходе всего
сукцессионного процесса. В лесах Сихотэ-Алиня
серийные виды представлены травянистыми рас-
тениями (Carex campylorhina, Pseudocystopteris
spinulosa и др.), кустарниками (Philadelphus tenui-
folius, Eleutherococcus senticosus и др.), деревяни-
стыми лианами (Schisandra chinensis, Actinidia kolo-
mikta и др.) и древесными растениями (Populus
tremula, Betula platyphylla, Salix caprea и др.). Высо-
кие темпы роста у древесных растений серийных
видов на первых этапах их жизненного цикла и
быстрое достижение жизненной кульминации
обеспечивают их первому поколению устойчивые
позиции и возможность образовывать производ-
ные древостои с их доминированием.

Для климаксовых видов характерно длительное
и устойчивое воспроизведение молодых поколе-
ний и способность доминировать на поздних эта-
пах сукцессий и в климаксовых сообществах. В
ходе сукцессий постепенно возрастает фитоцено-
тическая значимость и численность их ценопопу-
ляций. Это обеспечивает им высокую степень
конкурентоспособности и толерантности. В лесах
Сихотэ-Алиня к климаксовым видам относятся
все основные лесообразующие виды коренных
лесов (Pinus koraiensis, Picea ajanensis, Tilia taquetii
и др.), ряд кустарников (Corylus mandshurica, Acer
barbinerve и др.) и травянистых растений (Leptoru-
mohra amurensis (Christ) Tzvel., Carex xyphium и др.).
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Начальные стадии лесовосстановительного 
процесса после пожара и после рубки

Исследуемый нами послепожарный участок
отличался быстрой и кратковременной началь-
ной стадией зарастания. На второй год после по-
жара произошло полное смыкание растений, и
образовался неустойчивый пионерный ценоз с
большим флористическим разнообразием –
87 видов высших растений на площади 0.25 га.
Среди них 29 видов относились к инициальным
видам. Среди инициальных видов кустарников
доминировали растения бузины кистистой (Sаm-
bucus racemosа), масса надземных частей которых
в абсолютно сухом состоянии достигала на 2-лет-
ней гари 381 кг/га или 87% от всей массы кустар-
ников и деревянистых лиан. Ей сопутствовали
другие инициальные виды кустарников: Aralia
elata Miq. Seem., Sorbaria sorbifolia, Rubus komarovii
Nakai и др. К основным доминантам в травяном
покрове относился чистотел азиатский (Chelido-
nium asiaticum). В меньшей степени в травяном
покрове были представлены другие инициальные
виды: Artemisia rubripes Nakai, Lamium barbatum
Siebold et Zucc., Chamerion angustifolium (L.) Holub,
Sonchus arvensis и др.

Жизненный цикл растений Chelidonium asiati-
cum, доминирующих в первые годы после пожара,
обычно составляет 4 года. Тип чистотеловых га-
рей является одним из наиболее характерных в
течение первых трех лет после устойчивых низо-
вых пожаров в мезофитных и ксеромезофитных
широколиственно-кедровых лесах исследуемого
района. На второй год после пожара основная
часть особей этого вида пребывала в средневоз-
растном генеративном состоянии и достигала
120–140 см выс. Общая масса их надземных ча-
стей достигала 1737.5 кг/га в абсолютно сухом со-
стоянии, что составляло 72% от общей массы тра-
вяного покрова и 60% от фитомассы надземных
частей всего сообщества. Семена чистотела, фор-
мирующиеся в первый же год развития его моло-
дых генеративных растений, рассеиваются баро-
хорно под влиянием силы тяжести рядом с мате-
ринскими растениями. При этом барохория
сочетается с длительным покоем его семян в поч-
ве. Быстрое освоение послепожарных участков
растениями этого вида связано именно со значи-
тельными запасами его всхожих семян в почве,
способных сохранять жизнеспособность в почве
более 200 лет (Komarova, 1984).

Сплошная вырубка отличалась совсем иным
характером зарастания. Сохранившиеся здесь на
основной площади напочвенный покров и под-
стилка препятствовали активному заселению вы-
рубки инициальными видами травянистых расте-
ний и кустарников, а также не способствовали
прорастанию всхожих семян из почвенных бан-
ков. На второй год после рубки было отмечено

65 видов высших растений на площади 0.25 га,
среди которых 17 видов относились к инициаль-
ным. В травяном покрове и кустарниковом ярусе
преобладали растения климаксовых видов. Среди
крупных кустарников доминировали Acer barbi-
nerve и Corylus mandshurica, масса надземных ча-
стей которых в абсолютно сухом состоянии со-
ставляла 866.7 кг/га, или 84% от всей массы ку-
старников. Среди деревянистых лиан преоблада-
ли растения Actinidia kolomikta, масса надземных
частей которых достигала 71.6 кг/га абс. сух. Об-
щая масса надземных частей растений у немного-
численных инициальных видов кустарников
(Sаmbucus racemosa, Aralia elata, Sorbaria sorbifolia,
Rubus komarovii и др.) составляла всего 22.5 кг/га
абс. сух.

В кустарничково-травяном ярусе на 2-летней
вырубке доминировали климаксовые ксеромезо-
фитные и мезофитные осоки Carex ussuriensis
Kom., С. reventa V. Krecz., C. xyphium, C. siderosticta
Hance, общая масса которых составляла
230.0 кг/га или 79.6% от общей массы травяного
покрова. Общая масса надземных частей у травя-
нистых растений 12 инициальных видов (Artemisia
rubripes, Sonchus arvensis, Epilobium davuricum
Fisch., Chamerion angustifolium и др.) на 2-летней
вырубке составляла всего 29.0 кг/га абс. сух. ве-
щества. При этом Chelidonium asiaticum, основной
доминант травяного покрова на 2-летней гари,
здесь полностью отсутствовал. Также не были об-
наружены всхожие семена этого вида и в почвен-
ном банке семян этого участка.

Видовой состав и численность почвенных банков 
семян на послепожарном участке и на вырубке

Для установления различий между почвенны-
ми банками семян на послепожарном участке и
на вырубке, а также в коренном старовозрастном
лесу (пробная площадь 12-1976, секция 1), при-
мыкающем к вырубке, нами был проведен срав-
нительный анализ видового состава и численно-
сти всхожих семян в образцах, взятых в коренном
лесу на девятый год на участке после пожара и на
девятый год на участке после рубки. В результате
наблюдений за прорастанием всхожих семян в
почвенных образцах, взятых на 9-й год после по-
жара, было выявлено 7306 семян на 1 м2, относя-
щихся к 47 видам (Komarova, 1986, 1992а). При
этом численность всхожих семян Chelidonium asi-
aticum составляла 2604 экз./м2 или 35.6% от обще-
го числа проросших семян. В значительном коли-
честве содержались семена других инициальных
видов травянистых растений и кустарников (Arte-
misia rubripes, Erigeron canadensis L., Sаmbucus race-
mosa, Aralia elata и др.). Среди серийных видов
наибольшая численность всхожих семян была от-
мечена у деревьев Betula costata (301 экз./м2) и
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B. platyphylla (77 экз./м 2), кустарника – Philadel-
phus tenuifolius (673 экз./м2), деревянистой лиа-
ны – Actinidia kolomikta (31 экз./м2) и травянисто-
го вида – Carex campylorhina (431 экз./м2). Семена
у климаксовых видов были отмечены только в
верхнем слое подстилки и в незначительном ко-
личестве. Обычно они быстро теряют всхожесть и
хранятся в почве не более 2–3 лет.

В почвенных образцах, взятых на 9-летней вы-
рубке, было отмечено 1428 семян на 1 м2, относя-
щихся к 29 видам. По количеству семян домини-
ровали два инициальных вида (Epilobium davuri-
cum и Artemisia rubripes), совместная численность
всхожих семян которых составляла 726 экз./м2,
или 51% от общего числа проросших семян. Низ-
кая численность всхожих семян отмечалась и у
других инициальных видов (Erigeron canadensis,
Sonchus arvensis, Lactuca triangulatа Maxim., Cirsium
pendulum Fisch. и др.).

Для установления причины низких показате-
лей видового состава и численности в почвенном
банке семян на вырубке, нами были проведены
исследования почвенного банка семян в корен-
ном лесу, примыкающем к данной вырубке.
В нем были отмечены всхожие семена только
19 видов, имевших общую численность семян
946 экз./м2. Инициальные виды были представ-
лены здесь только 5 видами (Sambucus racemosa,
Artemisia rubripes, Saussurea ussuriensis Maxim., Epi-
lobium davuricum и Erigeron canadensis) с общей
численностью всхожих семян 114 экз./м2. Храни-
лись они преимущественно в нижних слоях гуму-
сового горизонта почвы. Семена Chelidonium asi-
aticum, как и на вырубке, полностью отсутствова-
ли. Отсутствие здесь всхожих семян у этого вида и
других инициальных и серийных видов, пред-
ставленных в значительном количестве в почвен-
ном банке семян на 9-летнем послепожарном
участке, вероятно, объясняется тем, что долго-
вечность их семян в почве значительно меньше,
чем возраст коренного насаждения, составлявше-
го не менее 350 лет. Возможно, это связано также
с действием многочисленных фитотоксических
веществ – антибиотиков, выделяемых плесневы-
ми грибами, актиномицетами, водорослями и
другими микроорганизмами, а также токсичны-
ми продуктами выделения надземных и подзем-
ных частей растений, которые обильно скаплива-
ются в старовозрастных насаждениях (Bublitz,
1953a, b; Grodzinskiy, 1965), что приводит к из-
вестному явлению – почвенного утомления.

Динамика хода роста и численности растений 
древесных видов на послепожарном участке 

и на вырубке
Сравнительный анализ годовых приростов по

высоте у молодых древесных растений, произрас-

тающих на послепожарном участке и на вырубке,
позволил выделить три группы древесных расте-
ний – серийные, климаксовые широколиствен-
ные и климаксовые хвойные породы.

Темпы роста у древесных растений на послепо-
жарном участке. Наиболее высокими темпами ро-
ста на послепожарном участке отличались расте-
ния серийных видов (Populus tremula, Betula platy-
phylla, B. costata, Salix caprea и др.). Средний
годичный прирост в высоту в первые 8 лет их раз-
вития изменялся от 29 до 97 см (рис. 1А). У кли-
максовых широколиственных пород (Tilia
taquetii, Acer mono, Quercus mongolica и др.) средний
годичный прирост в эти годы варьировал от 3.2 до
28 см. Наименьший прирост в высоту имели кли-
максовые хвойные породы (Picea ajanensis, Pinus
koraiensis и Abies nephrolepis), который составлял
от 1 до 4.8 см.

Молодые растения климаксовых видов из-за
медленного их роста и задержки развития на ран-
них стадиях их жизненного цикла часто угнета-
ются быстрорастущими растениями инициаль-
ных и серийных видов. У некоторых сеянцев Pi-
nus koraiensis, Picea ajanensis и Abies nephrolepis
вообще не наблюдался прирост в высоту в тече-
ние первых 3–4 лет их развития на послепожар-
ном участке из-за пышного разрастания иници-
альных травянистых и кустарниковых растений,
что было зафиксировано при учете годичных
приростов на постоянных метровых площадках.
По мере изреживания травяного покрова и ку-
старникового яруса эти растения начали нор-
мально развиваться.

Среди серийных древесных видов наиболее
высокой скоростью роста отличались молодые
растения Populus tremula и Betula platyphylla, боль-
шая часть которых принадлежала к группе с уси-
ленным ростом. На 5-летней гари было отмечено
76% растений с усиленным ростом у Populus tre-
mula и 67% у Betula platyphylla. Следует подчерк-
нуть, что растения Populus tremula вегетативного
воспроизведения от корневых отпрысков значи-
тельно опережают в росте растения семенного
происхождения, поэтому учет их проводили от-
дельно. Самые низкие темпы роста были у моло-
дых растений Betula costata, что обусловило пре-
обладание в ее ценопопуляции угнетенных расте-
ний с замедленным ростом. На 5-летней гари 86%
особей березы принадлежали группе замедленно-
го роста, высота которых не превышала 70 см. В
то же время растения с усиленным ростом, при-
уроченные к освещенным участкам и достигав-
шие 2.5 м выс., составляли всего 14%.

После достижения максимума в среднегодо-
вых приростах у семенных растений Populus tre-
mula на 4-й год, у растений Betula platyphylla и
B. costata на 3-й год их развития на послепожар-
ном участке наблюдалось постепенное снижение



118

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 2  2023

КОМАРОВА и др.

темпов их роста в высоту. В то же время у всех рас-
тений климаксовых видов в течение первых 8 лет
их развития на послепожарном участке, напро-
тив, отмечалось постепенное увеличение показа-
телей среднегодовых приростов в высоту.

Темпы роста у древесных растений на вырубке.
Наиболее высокими приростами в высоту в пер-
вые 8 лет развития на вырубке, также, как и на по-
слепожарном участке, отличались Betula platy-
phylla и Populus tremula (рис. 1В). Вместе с тем, мо-
лодые растения Populus tremula несколько
уступали в росте Betula platyphylla и имели значи-
тельное число угнетенных особей с замедленным
ростом (53% на 5-летней вырубке). Наименьшие
приросты в высоту среди серийных видов также

имели молодые растения Betula costata, что опре-
делило преобладание в ценопопуляции растений
с замедленным ростом.

В целом, показатели среднегодового прироста
в высоту у молодых растений всех древесных ви-
дов, произраставших на вырубке, были в различ-
ной степени ниже, чем на послепожарном участ-
ке. Это обусловлено более плодородными почва-
ми, обогащенными зольными веществами после
сгорания растений, грубого гумуса и подстилки
после низового пожара. На обогащение почв по-
сле низовых пожаров указывают многочислен-
ные исследования почвоведов (Ahlgren, Ahlgren,
1960; Aref’eva, 1963; Il’ina, 2003; и др.).

Рис. 1. Скорость роста древесных растений в первые 8 лет их развития: А – после пожара (пр.пл. 6-1975), В – после
сплошной рубки (пр.пл. 12-1976).
Fig. 1. Growth rate of woody plants in the first 8 years of their development: A – after a fire (sample plot 6-1975), B – after clear
cutting (sample plot 12-1976).
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Динамика численности древесных растений на
послепожарном участке. На свежей гари почти
полностью отсутствовало молодое поколение
климаксовых древесных видов предварительной
или допожарной генерации и активно развива-
лись растения только последующей или послепо-
жарной генерации. На 2-летней гари преобладали

молодые растения серийных видов (Betula costata,
B. platyphylla, Populus tremula, Salix caprea и др.)
(рис. 2А), общая численность которых составляла
25.7 тыс. экз./га или 93% от всего количества дре-
весных растений. Быстрое освоение послепожар-
ного участка растениями Betula costata и В. platy-
phylla связано с большими запасами их покоя-

Рис. 2. Динамика численности древесных растений в первые 35 лет развития: А – после пожара, В – после сплошной
рубки. Условные обозначения: 1 – Betula costata, 2 – Betula platyphylla, 3 – Populus tremula, 4 – Salix caprea, 5 – Quercus
mongolica, 6 – Tilia taqueti, 7 – Abies nephrolepis, 8 – Pinus koraiensis, 9 – Picea jеzoensis.
Fig. 2. Dynamics of the number of woody plants in the first 35 years of development: A – after a fire, B – after clear cutting.
Legend: 1 – Betula costata, 2 – Betula platyphylla, 3 – Populus tremula, 4 – Salix caprea, 5 – Quercus mongolica, 6 – Tilia taqueti,
7 – Abies nephrolepis, 8 – Pinus koraiensis, 9 – Picea jеzoensis.
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щихся семян в почве, способных сохранять
жизнеспособность в течение нескольких десяти-
летий. При этом их семена в большом обилии
прорастают только в первые два года после пожа-
ра (Komarova, 1986).

Активное заселение свежей гари отмечалось
также растениями серийных видов из семейства
Salicaceae (Populus tremula, Salix caprea, S. taraiken-
sis и др.) благодаря массовому распространению
их мелких и легких семян с помощью ветра и быст-
рому их прорастанию. На обнаженной поверхно-
сти почвы при наличии достаточной влаги в почве
их семена могут прорастать уже на 2-й день.
На второй год после пожара было отмечено
5.0 тыс. экз./га молодых растений трех названных
представителей сем. Salicaceae.

Численность молодых растений последующей
генерации у климаксовых хвойных видов (Pinus
koraiensis, Abies nephrolepis, Picea ajanensis) на 2-лет-
ней гари составляла всего 1.05 тыс. экз./га, а у
7 широколиственных пород (Quercus mongolica,
Tilia taquetii, Acer mono, Fraxinus mandshurica и др.)
семенного происхождения – 2.01 тыс. экз./га. Ак-
тивному развитию молодых растений хвойных и
широколиственных видов на гари препятствова-
ли пышно развитые здесь травяной покров, ку-
старники и деревянистые лианы.

Вегетативную поросль от сохранившихся спя-
щих почек в основании стволов на второй год по-
сле пожара образовали в небольшом количестве
(0.8 тыс. экз./га) некоторые широколиственные
породы (Quercus mongolica, Tilia taquetii, Acer mono
и др.).

Динамика численности древесных растений на
вырубке. В отличие от послепожарного участка,
на вырубке растения климаксовых видов предва-
рительной генерации, сохранившиеся во время
рубки, значительно преобладали по численности
над растениями последующей генерации, образо-
вавшихся после рубки древостоя. На 2-летней вы-
рубке наибольшая численность молодых расте-
ний принадлежала хвойным и широколиствен-
ным климаксовым видам (Pinus koraiensis, Abies
nephrolepis, Picea ajanensis, Quercus mongolica, Tilia
taquetii и др.) предварительной генерации (рис. 2В).
При этом численность молодых растений у Pinus
koraiensis всех высотных категорий подроста со-
ставляла 6.8 тыс. экз./га или 31.6% от всего коли-
чества древесных растений. Молодые растения
Abies nephrolepis также были активно представле-
ны во всех высотных категориях и составляли
2.9 тыс. экз./га или 13.4% от общего числа древес-
ных растений. Растения Picea ajanensis также бы-
ли представлены во всех высотных категориях
подроста, но их численность составляла всего
0.82 тыс. экз./га или 3.8% от всего количества дре-
весных растений.

Роль растений серийных видов в формирова-
нии древесного молодняка на вырубке была не-
значительна. По численности среди серийных
видов на 2-летней вырубке преобладали молодые
растения Betula costata (1.97 тыс. экз./га) и Betula
platyphylla (1.62 тыс. экз./га), в то время как чис-
ленность этих видов на 2-летней гари составляла
соответственно 12.7 и 8.8 тыс. экз./га. Успевшие
сформироваться в первые годы после рубки не-
многочисленные растения других серийных ви-
дов (Populus tremula, Salix caprea, S. taraikensis и
др.), развивались главным образом на участках с
нарушенным напочвенным покровом и подстил-
кой и составляли совместно всего 0.5 тыс. экз./га.

По мере смыкания крон древесного молодня-
ка как на послепожарном участке, так и на выруб-
ке усиливалась конкуренция между растениями
за жизненное пространство (свет, влагу, элемен-
ты минерального питания). При этом слабые рас-
тения, отстававшие в росте, подавлялись более
крупными растениями и в дальнейшем многие из
них погибали.

Смыкание крон древесного молодняка в от-
дельных куртинах на послепожарном участке на-
чалось уже в возрасте 3–4 лет, а на 5–6 годы после
пожара растения серийных видов (Populus tremula,
Betula platyphylla, Salix caprea и др.) образовали от-
дельные сомкнутые группы 3–4 м выс., в которых
происходил активный отпад отставших в росте
растений.

На 7-й год после пожара растения Betula platy-
phylla, Populus tremula и Salix caprea с усиленным
ростом сформировали верхний полог 4.5–6.0 м
выс. Отставшие в росте растения Betula costata,
B. platyphylla, Salix caprea и др. образовали ниж-
ний полог 1.0–2.0 м выс. В ходе дальнейшего раз-
вития наиболее активный отпад растений проис-
ходил в нижнем пологе древостоя. На 10-й год по-
сле пожара жизнедеятельность сохранили только
21% молодых растений Salix taraikensis, 33% рас-
тений у Betula costata, 40% растений у Salix caprea,
41% растений у Populus tremula и столько же у Pa-
dus maackii. Наименьший отпад растений отме-
чался у Betula platyphylla, сохранившей жизнедея-
тельность у 53.2% деревьев от числа растений, от-
меченных на 2-й год после пожара.

В результате дифференциации растений по
высоте на 13-й год после пожара в структуре дре-
востоя, с общей сомкнутостью крон 0.6–0.8, чет-
ко выделились два подъяруса, состоящих из се-
рийных видов (табл. 1). Все растения климаксо-
вых видов не превышали 200 см выс. и входили
только в состав подроста.

Процесс отпада у серийных древесных видов
продолжался и в последующие годы. Так, на
30 год после пожара в составе древостоя остались
жизнеспособными всего 1.0% растений Salix ca-
prea, 2.6% – Betula costata, 2.9% – Salix taraikensis,
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11.9% – Populus tremula. В наибольшем числе
(22.4%) сохранили жизнеспособность деревья
Betula platyphylla (рис. 2А).

В отличие от активного процесса отпада расте-
ний у серийных видов, численность молодых рас-
тений климаксовых видов на послепожарном
участке постепенно возрастала (рис. 2А). Так, на
30-й год после пожара численность растений Tilia
taquetii возросла в 2.8 раза, Picea ajanensis – в
3.1 раза, Abies nephrolepis – в 3.4 раза, Pinus koraien-
sis – в 4.6 и Acer mono – в 9.7 раза по сравнению с
их количеством на 2-летней гари.

Растения климаксовых широколиственных
видов (Acer mono, Tilia taquetii и Quercus mongolica)
начали входить в состав нижнего подъяруса
древостоя только через 25–28 лет, а хвойные
породы – через 30 лет после пожара. Это опреде-
лило формирование трех подъярусов в составе
древостоя на 30 год после пожара (табл. 1). Верх-
ние два подъяруса древостоя сформировали пред-
ставители серийных видов, в то время как ниж-
ний подъярус образовали растения климаксовых
широколиственных видов (Acer mono, Tilia
taquetii, Quercus mongolica) 6–7 м выс. с незначи-
тельной примесью хвойных пород (Pinus koraien-
sis, Abies nephrolepis, Picea ajanensis) 2.5–3 м выс.

На 35-й год после пожара в составе и структуре
древостоя не произошло заметных изменений,
кроме увеличения таксационных показателей
(высоты и диаметра стволов, запасов древесины и
суммы площадей сечения).

На вырубке также происходил отпад древес-
ных растений с замедленным ростом у серийных
видов, в то время как у климаксовых видов на-
блюдался более сложный процесс в изменении
численности растений (рис. 2В).

К 7-му году после рубки сформировался одно-
ярусный древесный полог преимущественно из
представителей климаксовых видов предвари-
тельной генерации 2.5–4.0 м выс. и сомкнутостью
0.2–0.4, имевший состав по численности стволов:
4К3Лт2П1Д+Бп,Бж,Ик. К этому времени мелкий
хвойный подрост предварительной генерации пе-
реместился в группу среднего подроста, а сред-
ний хвойный подрост перешел в категорию круп-
ного подроста. Хвойные растения последующей
генерации, образовавшиеся после рубки древо-
стоя, развивались значительно медленнее и к 7-
му году были представлены в незначительном
числе (100–300 экз./га) только в мелком подро-
сте.

На 13-й год после рубки в сформировавшемся
древесном молодняке по запасу и численности
также преобладали растения климаксовых видов
(Pinus koraiensis и Abies nephrolepis) предваритель-
ной генерации (табл. 1). Среди серийных видов в
первом подъярусе древостоя принимали незна-
чительное участие только растения Betula рlaty-

phyllа с усиленным ростом, а во втором подъярусе
участвовали отставшие в росте растения этого ви-
да. Остальные серийные виды не играли заметной
роли в составе древостоя.

Начиная с 10–12 лет после рубки, в структуре
древостоя стали формироваться сомкнутые груп-
пы с различными доминирующими видами. От-
дельные группы образовали растения Betula рlaty-
phyllа и B. costata, под пологом которых успешно
развивались все представители климаксовых ви-
дов. Сохранившиеся растения хвойных пород
предварительной генерации к этому времени на-
чали образовывать свои сомкнутые группы (6.5–
8.0 м выс.), под сильно затененным пологом ко-
торых начали отпадать молодые растения всех
древесных видов, включая и хвойные. Это обу-
словило снижение численности растений после-
дующей генерации у Pinus koraiensis, начиная с
18–20 лет после рубки, а у менее чувствительных
к затенению темнохвойных пород (Abies nephrole-
pis, Picea ajanensis) заметный отпад молодых рас-
тений начался под сильно сомкнутым пологом
темнохвойных групп через 30–35 лет после рубки.

На 30-й год после рубки в результате значи-
тельного отпада древесных растений серийных
видов в составе древостоя сохранили жизнедея-
тельность только 18.8% растений Betula costata и
28.2% растений Betula рlatyphyllа. Растения
остальных серийных видов встречались только в
незначительном числе. К этому времени сформи-
ровался трехъярусный древостой. В составе пер-
вого подъяруса, с сомкнутостью крон 0.5 и высо-
той 17–19 м, доминировали растения Betula рlaty-
phyllа с меньшим участием Quercus mongolica и
хвойных пород (табл. 1). Второй подъярус, с со-
мкнутостью крон 0.7 и высотой 8–10 м, сформи-
ровали хвойные породы (Pinus koraiensis, Abies
nephrolepis) предварительной генерации, а также
семенные и порослевые растения Quercus mongo-
lica и отставшие в росте растения Betula рlatyphyllа
и B. costata. В третьем подъярусе, с сомкнутостью
крон 0.6 и 3–4 м выс., также доминировали хвой-
ные породы, сформировавшиеся преимуще-
ственно из мелкого подроста предварительной
генерации, а также семенные и порослевые расте-
ния Tilia taquetii и Quercus mongolica.

К 35 году после рубки древостой, состоявший
из 3-х подъярусов, лишь незначительно отличался
по составу и структуре от 30-летнего древостоя, но
возросли все таксационные показатели – в наи-
большей степени в первом подъярусе (табл. 1).

Подрост к этому времени был представлен
преимущественно растениями последующей ге-
нерации. По численности (7.4 тыс. экз./га) преоб-
ладал мелкий подрост, в составе которого доми-
нировали растения широколиственных пород
(Quercus mongolica, Tilia taquetii, Acer tegmentosum,
A. ukurunduense) и принимали участие все хвой-
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ные породы с одинаковой, но меньшей числен-
ностью. В среднем подросте, численностью
2.5 тыс. экз./га, среди хвойных пород наибольшее
участие принимали растения Picea ajanensis, а в
крупном подросте, с численностью 0.6 тыс.
экз./га, доминировали растения Abies nephrolepis.

Развитие и продуктивность травянистых 
растений, кустарников и деревянистых лиан

на послепожарном участке и на вырубке
На послепожарном участке максимальные за-

пасы общей фитомассы надземных частей у тра-
вянистых растений, кустарников и деревянистых
лиан отмечалась в первые годы после пожара.
Наибольшая продукция (2387.4 кг/га абс. сух.)
надземных частей в травяном покрове была отме-
чена на 2-й год после пожара. При этом около
75% от всей массы травяного покрова приходи-
лась на долю Chelidonium asiaticum. У кустарников
и деревянистых лиан максимальная масса над-
земных частей (2497.9 кг/ га абс. сух.) была отме-
чена на четвертый год после пожара. При этом
65% от общей фитомассы кустарникового яруса
приходилась на долю Sambucus racemosa.

Растения травянистых инициальных видов,
имеющих короткие жизненные циклы, постепен-
но исчезали после смыкания полога молодого по-
коления быстрорастущих серийных древесных
видов. После периода жизненной кульминации,
отмечавшегося у Chelidonium asiaticum на 2-й год,
Lamium barbatum – на 3-й, Chamerion angustifolium,
Urtica angustifolia и Sonchus arvensis – на 4-й годы
жизни, происходило последующее снижение их
численности. У инициальных видов кустарников
после периода жизненной кульминации, отме-
чавшейся у Aralia elata на 5–6-й годы, у Sorbaria
sorbifolia – на 6–7-й, у Sambucus racemosa, Rosa
acicularis и Rubus komarovii – на 8–10-й годы, рез-
ко снизилась численность их растений, и сокра-
тились общие запасы их фитомассы. Оставшиеся
их единичные экземпляры находились преиму-
щественно в возрастном состоянии старых гене-
ративных и постгенеративных растений. К 13-му
году после пожара закончился жизненный цикл у
основной части травянистых растений инициаль-
ных видов, и к этому времени полностью исчезли
из состава травяного покрова растения 19 иници-
альных видов из 23, присутствовавших в первые
годы после пожара. Общая масса надземных ча-
стей травяного покрова при этом составляла
494.7 кг/га абс. сух., а у всех кустарников и дере-
вянистых лиан – 557.9 кг/ га абс. сух.

На освободившихся участках стали более ак-
тивно разрастаться кустарники и деревянистые
лианы серийных видов. Наибольшей численно-
стью скелетных осей и массой надземных частей
отличались четыре серийных вида (Philadelphus
tenuifolius, Eleutherococcus senticosus, Sсhisandra

chinensis и Actinidia kolomikta), общая масса их над-
земных частей на 14 год после пожара составляла
332.1 кг/га абс. сух. или 67.8% от всей массы над-
земных частей кустарников и деревянистых лиан.
В просветах между сомкнутым пологом древостоя
и зарослями кустарников обильно разрастались в
травяном покрове мезофитные папоротники
(Pseudocystopteris spinulosa, Adiantum pedatum,
Dryopteris sichotensis Kom. и др.), осоки и разнотра-
вье (Carex campylorhina, Thalictrum filamentosum,
Scutellaria ussuriensis (Regel) Kudo и др.). Общая мас-
са надземных частей травяного покрова на 14 год
после пожара составляла 403.8 кг/га абс. сух., при
этом наибольшая доля надземной массы (56.5%)
приходилась на долю разных видов осок (Carex
campylorhina, C. reventa и С. ussuriensis и др.).

Минимальная масса надземных частей травя-
ного покрова (250–300 кг/га абс. сух.), а также у
кустарников и деревянистых лиан (350–400 кг/га
абс. сух. вещества) на послепожарном участке от-
мечалась в сомкнутых осиново-березовых молод-
няках 20–30-летнего возраста.

Иначе происходило развитие травянистых
растений, кустарников и деревянистых лиан на
вырубке. На 7-й год после рубки в травяном по-
крове из 12 инициальных видов, отмеченных на
2-й год после рубки, встречались растения только
5 видов, среди которых преобладали растения
Chamerion angustifolium. Масса их надземных ча-
стей составляла 19.7 кг/га абс. сух. или 87.5% от
общей массы у растений всех инициальных ви-
дов. В кустарниковом ярусе из присутствовавших
4 инициальных видов активно развивались толь-
ко растения Sambucus racemosa и Aralia elata, масса
надземных частей у которых составляла 18.6 кг/ га
абс. сух. вещества. У двух других инициальных
видов (Rubus komarovii и Sorbaria sorbifolia) еди-
ничные растения не превышали 50–75 см выс.

На 13 год после рубки резко возросла мозаич-
ность травяного покрова: от 15–20% проективно-
го покрытия под сомкнутым пологом хвойного
молодняка до 70–80% под разреженным пологом
деревьев Betula platyphylla. При этом травянистые
растения и кустарники инициальных видов пол-
ностью исчезли, а возросло участие климаксовых
видов кустарников (Corylus mandshurica, Acer bar-
binerve, Euonymus pauciflora) и серийного вида де-
ревянистой лианы Actinidia kolomikta, составив-
шие совместно 860 кг/га абс. сух. В травяно-ку-
старничковом ярусе более пышно разрослись
растения осок (Carex ussuriensis, С. reventa, C. xy-
phium), общая масса которых составляла 285.0 кг/га
или 81.5% от общей массы травяного покрова.

К 35 году после рубки в кустарниковом ярусе,
с общим проективным покрытием 20–30%, до-
минировали климаксовые крупные кустарники
(Corylus mandshurica и Acer barbinerve) до 6–7 м
выс., имеющие совместно массу надземных ча-
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стей 744.5 кг/га абс. сух. или 92.8% от общей мас-
сы всех кустарников и деревянистых лиан.

В кустарничково-травяном ярусе, с общим
проективным покрытием 20–40%, как и в преды-
дущие годы, преобладали растения осок, но резко
возросла численность и масса надземных частей у
растений Carex ussuriensis, составившая 116.4 кг
абс. сух./га, или 53.8% от общей массы травяного
покрова.

Последующие этапы лесовосстановительного
процесса и заключительные стадии демутацион-
ных сукцессий после пожаров в рассматриваемом
типе сукцессионных рядов опубликованы ранее
(Komarova et al., 2007; 2008). Сплошные рубки с
сохранением молодого поколения древесных по-
род были проведены лишь в качестве единичных
экспериментов, поэтому информация об их за-
ключительных стадиях лесовосстановительного
процесса отсутствует.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Сравнительный анализ лесовосстановитель-

ного процесса в течение 35 лет после устойчивого
низового пожара и после экспериментальной
сплошной рубки с сохранением молодого поко-
ления древесных пород в широколиственно-тем-
нохвойно-кедровых лианово-разнокустарнико-
вых лесах Южного Сихотэ-Алиня показал значи-
тельные различия в характере и скорости их
зарастания и в последующем развитии сооб-
ществ.

Прежде всего, была отмечена существенная
разница в возрастном состоянии их насаждений
до пожара и до рубки древостоя. Допожарный лес
был пройден выборочной рубкой на хвойные по-
роды и имел возраст верхнего полога древостоя
около 140 лет, а возраст насаждения до рубки со-
ставлял около 350 лет. Большая разница в воз-
расте исходных лесных биогеоценозов определи-
ла существенные различия в составе и численно-
сти их почвенных банков семян. На 9 год после
пожара было выявлено 7306 всхожих семян на м2,
относящихся к 47 видам, в то время как на выруб-
ке такого же возраста было выявлено 1428 семян
на м2, относящихся к 29 видам, а в коренном био-
геоценозе, примыкающем к вырубке, отмечено
всего 946 семян на м2, относящихся к 19 видам.

Обогащение почвы минеральными и органи-
ческими веществами в результате сгорания рас-
тительного материала и подстилки после пожара
обусловило пышное разрастание на свежей гари
растений инициальных (Chelidonium asiaticum, Ar-
temisia rubripes, Sambucus racemosa и др.) и серий-
ных (Philadelphus tenuifolius, Betula costata, B. platy-
phylla и др.) видов, образовавшихся из всхожих
семян, хранившихся в почве. На 2-й год после по-
жара на площади 0.25 га было отмечено 87 видов

высших растений, из которых 29 видов относи-
лись к инициальным. В то же время на 2-летней
вырубке на такой же площади было отмечено 65
видов высших растений, среди которых 17 видов
относились к инициальным.

Существенные отличия между сравниваемы-
ми биогеоценозами были связаны с характером
естественного возобновления древесных расте-
ний. На гари полностью отсутствовал подрост
климаксовых хвойных и широколиственных по-
род предварительной или допожарной генера-
ции. В течение всех 35 лет наблюдений в составе
формирующегося древесного молодняка доми-
нировали растения серийных видов (Betula costa-
ta, B. platyphylla и др.). В то же время ведущую
роль в формировании и последующем развитии
древесного молодняка на вырубке играли кли-
максовые хвойные (Pinus koraiensis, Abies nephrole-
pis, Picea ajanensis) и широколиственные виды
(Tilia taquetii, Quercus mongolica). Успешному лесо-
возобновительному процессу на вырубке способ-
ствовал сохранившийся подрост предваритель-
ной генерации у хвойных и широколиственных
пород всех высотных категорий. Быстрорастущие
деревья серийных видов (Betula costata, B. platy-
phylla и др.) сформировали верхний сравнительно
разреженный подъярус древостоя только через
30–35 лет после рубки древостоя. Однако по чис-
ленности и запасам древесины эти серийные ви-
ды значительно уступали климаксовым хвойным
и широколиственным породам.

Таким образом, сохранение напочвенного по-
крова и подстилки, а также молодого поколения
хвойных и широколиственных пород во время
сплошной экспериментальной рубки позволяет
значительно сократить сроки восстановления ко-
ренного леса примерно на 60–80 лет. Однако и в
этом случае должно пройти еще не менее 80–
100 лет для полного восстановления широколист-
венно-темнохвойно-кедрового леса. Для полного
восстановления коренного леса после устойчиво-
го низового пожара требуется не менее 180 лет.
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A comparative analysis of the formation and natural course of development of plant communities was carried
out in two plots: (1) passed through by a stable ground fire and (2) subjected to experimental clear cutting with
preserving young generation of tree species in liana-varied-shrub broad-leaved-dark-coniferous-Korean-
pine forests of the mid-mountain belt of the Southern Sikhote-Alin. The features of natural recovery, course
of growth, development and dynamics of the number of woody plants in the first 35 years of the reforestation
process are considered. Taxation characteristic of the forest stands before their destruction by the fire and cut-
ting, as well as at the first stages of the formation of young tree stands, are given. The dynamics of the species
composition and phytomass of the aboveground parts of plants of the shrub and low-shrub-herb layers is con-
sidered.

Keywords: ground fire, clear cutting, reforestation successions, growth rate of woody plants, dynamics of
woody plants number, phytomass
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Приведены результаты мониторинга растительности двух заболачивающихся озер в Ломоносов-
ском районе Ленинградской области. Заболачивание вызвано понижением уровня воды при лесо-
осушительной мелиорации во второй половине ХХ века. Впервые исследование растительности
этих озер проведено В.А. Смагиным в 1982–1983 гг., повторное – в 2004, 2014 и 2020 гг. Состав брио-
флоры в описаниях 2014 и 2020 гг. определен М.А. Бойчук. За период исследований на приозерных
болотах отмечены сукцессии, приведшие к образованию типичной для приозерного болота расти-
тельности, утратившей первоначальную пестроту и более или менее однообразную по всему профи-
лю, мало отличимую от “естественных” приозерных болот. Между тем в ряде мест отмечено обра-
зование древесного яруса. По берегам исследуемых озер поселились бобры. На одном озере поселение
бобров оказалось кратковременным и последствий не имело, на втором – более продолжительным и по-
влияло на направленность сукцессий и изменение окружающего ландшафта.

Ключевые слова: современное заболачивание озер, сукцессии, мониторинг за период 35 лет
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Статья продолжает публикации, посвященные
современному, вызванному антропогенным воз-
действием, заболачиванию малых озер (Smagin,
1984, 1985, 2003; Smagin, Boychuk, 2022). Забола-
чивание происходит из-за понижения уровня во-
ды в озерах при осушении окружающих их болот
для торфодобычи или при лесомелиорации. В
1982–1983 гг., среди прочих озер (Smagin, 1985),
были обследованы два озера в Ломоносовском
районе Ленинградской области – оз. Калищен-
ское (рис. 1: 1), находящееся к востоку от г. Сос-
новый Бор, и оз. Черное (рис. 1: 2), расположен-
ное на юг от пос. Черная Лахта. Результаты мони-
торинга растительности этих озер публикуются
впервые. Названия сосудистых растений даны по
Czerepanov, 1995; мхов – по: Ignatov et al., 2006;
Hassel et al., 2018.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Озеро Калищенское расположено в 400 м на во-
сток от г. Сосновый Бор. Из озера вытекает ручей,

впадающий в р. Коваши. Площадь акватории
10.61 га, почти со всех сторон окружено приозер-
ным болотом и сплавинами, площадь которых
6.12 га, на них заложено 5 профилей разной про-
тяженности (рис. 2). На профилях выполнялись
геоботанические описания по классической ме-
тодике на временных площадках площадью от 5
до 10 м2 в центральных частях выделенных сооб-
ществ.

С юга к нему подходит гряда песчаных холмов,
поросших сосновым лесом. Западный и восточ-
ный берега низкие, поросшие смешанным лесом.
С севера к озеру прилегает верховое болото, под-
вергшееся осушению, ставшее низким сосново-
сфагновым лесом с высотой древесного яруса 10–
12 м (рис. 2).

Озеро Черное (площадь – 30.24 га), в отличие
от оз. Калищенского, уже к 1982 г. было заболоче-
но на 40–50% (площадь приозерного болота и
сплавин – 18.3 га). Понижение воды в озере вы-
звано густой сетью лесоосушительных каналов,
подходящих к его краю и соединенных с вытека-

СООБЩЕНИЯ
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ющей из него р. Черной. Каналы осушили и при-
легающее к озеру верховое болото, покрытое сей-
час низким сфагновым сосняком. По всему пери-
метру озера образовалось переходное осоково-
сфагновое болото, на нем заложено 6 профилей
(рис. 3), где были выполнены описания по выше-
упомянутой методике. На образовавшихся сооб-
ществах лесных болот описания выполнялись на
площадках 400 м2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Озеро Калищенское

В 1982 г. на акватории озера не было воздуш-
но-водных растений. Песчаный пляж по всему
южному берегу был незаросшим. Таковым он
остается и по сию пору, но в юго-восточной части
начинается постепенное заболачивание. Практи-
чески не имеющие торфа узкие болотца, образу-

Рис. 1. Расположение оз. Калищенского и оз. Черного в Ленинградской области. Точка 1 – Озеро Калищенское, пло-
щадь акватории 10.61 га, приозерного болота – 6.12 га. Координаты центра озера: 59°57'35,0676" N; 29° 15' 29,3364" E.
Точка 2 – Озеро Черное, площадь акватории 30.24 га, заболоченной– 18.3 га. Координаты озера: 59°54'36,025" N;
29°7'23,16" E.
Fig. 1. Location of Kalishchenskoye and Chernoye Lakes in the Leningrad Region. 1 – Kalishchenskoye Lake, water surface area
is 10.61 ha, lakeside mire area is 6.12 ha. Coordinates of the lake center: 59°57'35,0676" N; 29° 15' 29,3364" E. 2 – Chernoye Lake,
water surface area is 30.24 ha, lakeside mire area is 18.3 ha. Coordinates of the lake center: 59°54'36.025" N; 29°7'23.16" E.
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Рис. 2. Озеро Калищенское. Точками и арабскими цифрами показаны места прохождения профилей
Fig. 2. Lake Kalishchenskoye. Dots and numerals indicate the sites of vegetation monitoring.
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Рис. 3. Озеро Черное. Точками и арабскими цифрами показаны места прохождения профилей.
Fig. 3. Lake Chernoye. Dots and numerals indicate the sites of vegetation monitoring.
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ющиеся по варианту, описанному ниже, к 2020 г.
достигали местами ширины 3 м.

По восточному берегу в 1982 г. наблюдались
начальные стадии зарастания озера “от дна” (Nit-
senko, 1967). При пологом уклоне дна глубина во-
ды нарастала плавно, и образовавшееся после
снижения уровня воды в озере мелководье по-
крылось растительностью на полосе шириной
25 м. Здесь появилось приозерное болото. Торф
только начинал откладываться, собственно, он
еще не успел сформироваться, образовался лишь
слой “очеса” из неразложившихся остатков рас-
тений мощностью 0.2 м. Под находящимися бли-
же к берегу сообществами с сомкнутым сфагно-
вым ярусом верхний слой очеса был травяно-
сфагновым. Посреди формирующегося болота
лежали стволы упавших в озеро деревьев, немно-
гочисленные валуны. Крупные валуны заметны и
в 2020 г., торфяная “залежь” увеличила мощность
до 0.35 м слоя неразложившегося травяно-сфаг-
нового очеса, вблизи от края сплавины подстила-
емого 0.15 м слоем сапропеля. Пространственный
ряд растительности в сторону акватории озера на
профиле, заложенном в юго-восточной части
(рис. 2.1), где проявился к тому времени процесс
заболачивания, состоял из двух звеньев. Первым
звеном было осоково-сабельниково-сфагновое
сообщество, занимавшее участок шириной 16 м.
Внутри него различались числом и покрытием
видов вариации, выраженные в виде разно уда-
ленных от берега полос шириной по 8 м (табл. 1).
Вторым звеном было сообщество с доминирова-
нием той же осоки (Carex rostrata), но относящее-
ся к прибрежно-водной растительности. Оно рас-

полагалось в 16–25 м от берега на глубине 30–
40 см на слабо перекрытом растительными остат-
ками песке. К 2004 г. ширина первого звена про-
странственного ряда растительности и, соответ-
ственно, прибрежного болота увеличилась до
20 м. Видовой состав при этом изменился мало.
Сменился лишь доминант мохового яруса, вместо
Sphagnum riparium им стал S. obtusum. Полоса при-
брежно-водной растительности, сместившись к
центру озера (на запад), расширилась до 15 м, и
теперь внутри нее были вариации, отличающиеся
доминантами травяного яруса, на первых 10 м со-
доминировали Carex rostrata и Equisetum fluviatile,
на последних 5 м монодоминантом был Equisetum
fluviatile. Моховой ярус состоял из Warnstorfia flu-
itans (табл. 1), он простирался по дну озера и далее
хвощовой заросли. На границе осоково-сфагно-
вого и осоково-хвощово-гипнового сообществ в
составе последнего в небольшом количестве был
отмечен редкий вид сфагнового мха Sphagnum
subfulvum. Еще через 10 лет протяженность про-
странственного ряда растительности не измени-
лась, однако, соотношение между прибрежно-
водной и болотной растительностью сместилось в
пользу последней. Осоково-сфагновая болотная
растительность простиралась на 30 м от берега.
Внутри нее дифференцировались полосы с раз-
ным покрытием видов болотного широколистно-
го разнотравья, подъярус из Comarum palustre и
Calla palustris был в сообществе, занимающем 5 м
полосу по внешнему краю болота. Моховой ярус
состоял из Sphagnum riparium. S. subfulvum обнару-
жен не был. Ширина прибрежно-водной расти-
тельности сократилась до 5 м полосы, причем
воздушно-водных растений в ней не было, ее
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представляло кубышково-гипновое сообщество
(табл. 1). Однако к этому времени почти по всей
акватории озера разрослась Glyceria fluitans, ред-
кие стебли которой отстояли друг от друга и сооб-
щества не образовывали, но зеленый аспект за-
росшего озера издали создавали. Заросли манни-
ка сохраняются по сию пору. К 2020 г. осоково-
сабельниково-сфагновое сообщество, уже вполне
однородное на всем протяжении профиля, рас-
ширилось еще на несколько метров. Пояс при-
брежно-водной растительности как таковой ис-
чез, если не считать разреженно произрастающий
манник. Двухметровую полосу по внешнему краю
болота занимало вейниково-сабельниковое сооб-
щество, относящееся к болотной растительности.

В середине восточного берега озера (рис. 2: 2)
картина образования и развития приозерного бо-
лота близка вышеописанной, отличаясь, одна-
ко, заметной ролью Phragmites australis и прояв-
лением при последнем наблюдении зоогенного
фактора. В 1982 г. образующееся болото про-
стиралось на 20 м в сторону озера. На первых
5 м располагалось осоково-сабельниково-сфаг-
новое сообщество, за ним на протяжении 15 м
простиралось тростниково-сабельниково-сфаг-
новое, о недавнем образовании сфагнового яруса,
в котором свидетельствовал обильный Hippuris
vulgaris, сфагновым болотам никак не свойствен-
ный. Завершало пространственный ряд расти-
тельности разреженное тростниково-гипновое
сообщество шириной 3 м (табл. 2). В 2004 г. боло-
то расширилось в сторону озера на 5 м и было за-
нято однородным тростниково-сабельниковым
сообществом. Далее следовала 20 м полоса ку-
бышково-гипнового сообщества. Спустя 10 лет
на всей протяженности занятое тростниково-са-
бельниково-сфагновым сообществом болото рез-
ко граничило с акваторией озера, где произрастал
разреженный Glyceria fluitans. В 2020 г. в этом ме-
сте, на границе болото–озеро, появилась высокая
бобровая хатка, все болото в этой части пересека-
ли бобровые каналы для транспортировки дере-
вьев из ближайшего леса. Канавы дренируют по-
верхность болота, к тому же поднявшуюся вверх
за счет отложения слабо разложенного торфа,
мощность слоя которого увеличилась с 0.2 до
0.35 м, что способствует более низкому уровню
стояния болотных вод. На данном участке этот
дренаж пока не сказался на состоянии раститель-
ности (табл. 2), а при посещении его два года спу-
стя хатка была заброшена, покинута и разрушена.

Тростниково-сабельниково-сфагновые сооб-
щества занимают большую часть площади при-
озерного болота и вдоль северо-восточного и се-
верного берегов озера. В полосе шириной 10 м от
северо-восточного берега (рис. 2: 3) к 2004 г. по-
явились Betula pubescens и Alnus glutinosa, вокруг их
стволов образовались высокие кочки, покрытые
Polytrichum commune. Высота деревьев к 2020 г. до-

стигла 6 м, отдельных берез – до 10 м. Заболачи-
вание в этой части озера началось раньше. Протя-
женность приозерного болота в 1982 г. достигала
40 м, в 2020 г. – 75 м. Мощность торфяной залежи
в 1982 г. была 1 м, вся верхняя половина состояла
из неразложившегося (5%) сфагнового очеса. Се-
верный берег озера граничит с осушенным верхо-
вым болотом, ставшим низкорослым сосновым
лесом. Соседство с олиготрофным болотом сказа-
лось и на прилегающей сплавине. Центральную
часть ее в 2020 г. занимало тростниково-клюквен-
но-сфагновое сообщество с низким (1 м) и разре-
женным (покрытие 30%) ярусом тростника,
обильной (покрытие 50%) клюквой и моховым
покровом из Sphagnum angustifolium. В нижнем
травяном подъярусе преобладал Eriophorum vagi-
natum (покрытие 5%), Carex rostrata встречалась
единично (+). Таковым сообщество было и в
1982 г., лишь покрытие осоки составляло 5% и от-
сутствовал подрост сосны и березы.

Вдоль западного берега (рис. 2: 4) ширина
сплавины со сплошным сфагновым покровом до-
стигала 80 м уже в 1982 г. На большей части ее
площади располагались вейниково-сфагновые
сообщества, как имеющие подъярус из сабельни-
ка, так и без него. Растительности была свой-
ственна мозаичность, видовой состав и покрытие
отдельных видов заметно варьировали в разных
частях сплавины. Осоково-сфагновое сообще-
ство с обильной клюквой занимало узкую полосу
вдоль минерального берега. В 2004 г. оно распо-
лагалось уже по всей сплавине. Calamagrostis ne-
glecta стало заметно меньше, уменьшилось и по-
крытие Comarum palustre. Появился в составе со-
общества Eriophorum vaginatum. Направленность
сукцессий от растительности низинного болота к
растительности переходного, пусть и с реверсом,
прослеживается и при дальнейших наблюдениях
(табл. 3). К 2020 г. стал заметен рост Pinus sylvestris
и Betula pubescens, ранее единично представлен-
ных подростом, но к этому времени достигших
высоты в 2–3 м и общего покрытия в 10%. Чуть
поодаль от профиля проведения мониторинга на
участке почти по всей ширине сплавины образо-
валось сообщество с древесным ярусом высотой
до 5 м, в равных долях состоящим из Betula pubes-
cens и Pinus sylvestris. Сомкнутости крон они еще
не создали, но покрытие подроста достигло 20%.
В травяном ярусе преобладает Eriophorum vagina-
tum. В середине сплавины мощность торфяной
залежи достигала метра. Верхние полметра обра-
зовывал неразложившийся сфагновый очес, под
ним лежал полуметровый слой разложившегося
травяного торфа. Ниже торфа располагался мет-
ровый слой сапропеля.

У юго-западного берега озера (рис. 2: 5) боль-
шую часть приозерного болота опять занимают
сообщества с доминированием Phragmites austra-
lis. Полуметровым уступом нависающий над при-
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Таблица 1. Сукцессионный ряд на сплавинах оз. Калищенское (профиль 1). 59°54'38.5"N 29°07'41.4" E
Table 1. Succession series on the f loats of Lake Kalishchenskoe (profile 1). 59°54'38.5" N; 29°07'41.4" E

Годы наблюдений. Years of observations 1982 2004 2014 2020

Протяженность на профиле, м / Length of mire site, m 0–8 8–15 0–20 0–20 0–30
Уровень воды, см / Water level, sm –5 0–(–5) 0–(–5) –5 –5
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Carex rostrata 25 20 25 30 20
Calamagrostis neglecta 5 3 2 5 15
Comarum palustre 20 12 1 5 15
Naumburgia thyrsiflora 15 . 10 + 1
Calla palustris 2 1 2 . +
Hippuris vulgaris 3 3 . . .
Cicuta virosa . . + . .
Typha latifolia . . + . +
Salix myrsinifolia . . . 1 .
Agrostis canina . . . 1 .
Utricularia intermedia . . . 2 .
Equisetum fluviatile . . 5 1 +
Phragmites australis . . + + 5
Thyselium palustre . . . + 2
Eriophorum angustifolium . . . 3 2
Alnus glutinosa всходы . . . . +
Sphagnum riparium 90 70 . . .
S. obtusum . . 70 95 90
Число видов /
Number of species 7 6 10 12 12

Протяженность на профиле, м / Length of mire site, m 15–25 20–25 25–30 20–25 25–30 30–31
Уровень воды, см / Water level, sm +30–40 +10 +30–40 –3 +30 –1–+5
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Carex rostrata 25 20 3 40 . 5
Eleocharis palustris 5 . . . . .
Equisetum fluviatile . 15 15 1 . .
Calla palustris . 1 . 15 . 2
Comarum palustre . . . 20 . 20
Naumburgia thyrsiflora . . . + . 10
Galium palustre . . . + . +
Phragmites australis . . . + . 10
Iris pseudacorus . . . 2 . 1
Lythrum salicaria . . . + . .
Calamagrostis neglecta . . . . . 25
Thyselium palustre . . . . . 3
Agrostis canina . . . . . 2
Carex cinerea . . . . . 3
Salix phylicifolia . . . . . +
Utricularia intermedia . 15 . . . .
Nuphar lutea . . 1 15 .
Glyceria fluitans . . 2 . . .
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Примечание к таблицам 1–7. Полужирным шрифтом даны годы наблюдений и проективное покрытие видов-доминантов.
Отсутствие в клетках значений означает отсутствие вида в год наблюдения.
Note to Tables 1–7. The years of observations and the projective coverage of dominant species are given in bold. The absence of values
in the cells means the absence of a species in the year of observation.

Warnstorfia fluitans . 80 80 . 80 15
Sphagnum subfulvum . 10 . . . .
S. riparium . . . 90 . .
Число видов / Number of species 2 6 5 10 2 13

Годы наблюдений. Years of observations 1982 2004 2014 2020

озерным болотом берег озера покрыт сосново-
чернично-сфагновым лесом. Прилегающий к бе-
регу участок болота шириной 15 м уже в 1982 г. от-
личался растительностью от остальной части бо-
лота. На нем отсутствовал Phragmites australis, бы-
ло много Oxycoccus palustris, произрастали Pinus
sylvestris, Eriophorum vaginatum и Chamaedaphne ca-
lyculata. При наблюдении в последующие годы их
покрытие увеличивалось, видов же, свойствен-
ных болоту низинного типа, не стало к 2004 г.
Мощность слоя слабо разложенного сфагнового
очеса достигает 0.6 м, на глубине 0.6–1.5 м лежит
слой сильно разложенного травяного торфа, ни-
же следует полуметровый слой сапропеля, под-
стилаемый жидкой глиной более метра. Далее в
сторону озера на протяжении 40 м распростране-
ны тростниково-сфагновые сообщества – пре-
имущественно олигомезотрофные, со временем
расширяющиеся, лишенные видов низинных бо-
лот, с постоянно произрастающими Eriophorum
vaginatum и Oxycoccus palustris. Тростниково-са-
бельниково-сфагновые сообщества прилегают к
акватории озера. В 1982 г. их ширина составляла
20 м, при последующих наблюдениях сократи-
лась до 2–5 м (табл. 4). Строение торфяной зале-
жи: верхние полметра состоят из неразложивше-
гося травяного торфа, ниже следует метровый
слой сильно разложенного низинного травяного
торфа, подстилаемый жидкой глиной. Заболачи-
вание в западной части озера началось давно, по-
нижение уровня воды в озере стимулировало его
возобновление.

Общая картина расположения и площадного
соотношения сплавин на озере сохраняется за все
годы наблюдений. Наибольшие изменения рас-
тительности отмечены вдоль восточного берега,
где процесс заболачивания начался на рубеже
1970–80-х гг. Вдоль западного и северного берега
заболачивание началось ранее.

Озеро Черное

В отличие от оз. Калищенского, оз. Черное уже
к 1982 г. заболотилось на 40–50% площади. По-
нижение воды в озере вызвано густой сетью лесо-

осушительных каналов, подходящих к его краю и
соединенных с вытекающей из него р. Черной.
Каналы осушили и прилегающее к озеру верховое
болото, ставшее низким сфагновым сосняком.
По всему периметру озера образовалось переход-
ное осоково-сфагновое болото (рис. 3). В после-
дующие годы происходящие на нем сукцессии ха-
рактеризовали не столько дальнейшее заболачи-
вание озера, акватория которого наоборот
расширилась, сколько разнонаправленные про-
цессы, обусловленные повышением уровня воды
в озере. При этом начались сукцессии, характери-
зующие заболачивание прилегающего к озеру ле-
са.

В 1982 г. приозерное болото вокруг оз. Черного
покрывали однообразные сообщества асс. Carex
rostrata – Sphagnum fallax, местами с высоким
обилием Oxycoccus palustris. Несколько отличался
более топкий участок у восточного края озера с
небольшим озерком посередине между акватори-
ей озера и берегом. К этой части заболачивающе-
гося озера примыкал заболоченный лес, сосед-
ствующий с находящимся на востоке переходным
березово-осоково-сфагновым болотом. Видовой
состав этой части сплавины был богаче за счет Co-
marum palustre, Naumburgia thyrsiflora, Eriophorum
angustifolium. Поверх воды в озере и маленьком
озерке располагались листья Nymphaea candida с
одинаковым покрытием 40% по всей акватории.

Растительность приозерного болота в 1983 г.
была описана на густой сети профилей, пересека-
ющих его во всех частях. В дальнейшем повторно
описать растительность оказалось возможным
далеко не везде. В 2004 г. акватория озера расши-
рилась, многие участки приозерного болота стали
непроходимы. Вода в озере помутнела, Nymphaea
candida исчезла. Произошли изменения в состоя-
нии болота и покрывающих его растительных со-
обществах.

В северо-западной части (рис. 3: 1) ширина
приозерного болота достигала 120 м. По всей по-
верхности располагались осоково-сфагновые со-
общества (Carex rostrata – Sphagnum fallax). В
средней части болота уровень воды находился на
глубине 15 см и поверхность сфагнума обильно

Таблица 1. Окончание
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Таблица 2. Сукцессионный ряд на сплавинах оз. Калищенское (профиль 2)
Table 2. Succession series on the f loats of Lake Kalishchenskoe (profile 2)
Координаты (coordinates): 59°54'44.5" N; 29°07'32.4" E

Годы наблюдений / Years of observations 1982 2004 2014 2020

Протяженность на профиле, м / Length of mire site m 0–5 5–20 0–25 0–25 0–25
Уровень воды, см / Water level, sm –15 –5 –3 –5 –5
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Carex rostrata 40 1 3 2 .
Calamagrostis neglecta 8 . 25 2 1
Phragmites australis 2 40 40 60 60
Comarum palustre 15 25 25 25 25
Carex cinerea 3 . 3 + .
Naumburgia thyrsiflora + . 1 + +
Thyselium palustre . . + + 3
Calla palustris + . . 1 .
Typha latifolia + . . + .
Hippuris vulgaris . 15 . . .
Cicuta virosa . + . . .
Alnus glutinosa . . . + (1.5 м) + (1.5 м)
Galium palustre . . . . +
Viola palustris . . . . +
Sphagnum flexuosum 95 95 . . .
S. obtusum . . 30 . .
S. riparium . . . 90 95
Число видов / Number of species 9 6 8 11 9
Год описания / Years of observations 1982 2004 2020
Протяженность на профиле, м / Length of mire site, m 20–23 25–45 25–26
Уровень воды, см / Water level, sm +40 +40 +15
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Phragmites australis 20 . 90
Equisetum fluviatile . 5 .
Glyceria fluitans . 3 .
Nuphar lutea 2 20 .
Warnstorfia fluitans 40 75 40
Calla palustris . . 10
Comarum palustre . . 5
Scutellaria galericulata . . 5
Galium palustre . . 3
Thyselium palustre . . 3
Lysimachia vulgaris . . 1
Hydrocharis morsus-ranae . . 1
Carex cinerea . . +
Lycopus europaeus . . +
Bidens tripartita . . +
Число видов / Number of species 3 4 12
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Таблица 3. Сукцессионный ряд на сплавинах оз. Калищенское (профиль 3)
Table 3. Succession series on the f loats of Lake Kalishchenskoe (profile 3)
Координаты (coordinates): 59°90'94.5" N; 29°11'81.5" E

Годы наблюдений / Years of observations 1982 2004 2014 2020

Протяженность на профиле, м / Length of mire site, m 5 5–25 25–40 0–40 0–40 0–50
Уровень воды, см/Water level, sm –8 0–5 0–5 –5 –8 –10
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Calamagrostis neglecta 3 5 + + 3
Naumburgia thyrsiflora 15 3 2 . . 1
Thyselium palustre 3 3 2 . . .
Comarum palustre 30 30 5 3
Calla palustris 3 5 1 8 .
Carex rostrata 10 + 12 25 25
Oxycoccus palustris 25 15 15 40
Typha latifolia . . + . . .
Menyanthes trifoliata 1 . . . . .
Eriophorum angustifolium . . . 5 + .
E. vaginatum . . . 5 1 .
Drosera rotundifolia . . . . . +
Betula pubescens 1 + 1 2 + 8 (1.5–3.0 м)
Pinus sylvestris . . . + + 2 (1–1.5 м)
Sphagnum angustifolium 95 . . . . .
S. riparium . 90 . . . .
S. fallax . . 95 95 95 95
Polytrichum commune . . . . 1 .
Число видов/Number of species 9 7 9 10 8 9
Протяженность на профиле, м / Length of mire site, m 40–50 50–60 40–60 40–60 50–60
Уровень воды, см / Water level, sm 0–5 0–2 –4 –5 –5
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Carex cinerea 2 15 . . 5
Cicuta virosa 2 1 . . .
Thyselium palustre 3 3 + . .
Epilobium palustre . + . . .
Calamagrostis neglecta 15 10 5 2 .
Typha latifolia 5 5 + .
Calla palustris 5 5 . 1 8
Comarum palustre 2 1 15 + 5
Eriophorum angustifolium . 3 10 2
Phragmites australis . . . 2 10
Naumburgia thyrsiflora . . + 5
Carex rostrata 15 . 15 25 20
Oxycoccus palustris . . 25 10 5
Salix myrtilloides 1 . . . .
S. cinerea . . + + +
Betula pubescens 3 . + 1 2
Sphagnum riparium . . 95 . 95
S. fallax 90 80 . 95 .
Число видов / Number of species 10 10 11 10 11
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Таблица 4. Сукцессионный ряд на сплавинах оз. Калищенское (профиль 4)
Table 4. Succession series on the f loats of Lake Kalishchenskoe (profile 4)
Координаты (coordinates): 59°54'27.0" N; 29°07'13.3" E

Годы наблюдений / Years of observations 1982 2004 2014 2020

Протяженность на профиле, м / Length of mire site, m 0–15 0–15 0–15 0–10
Уровень воды, см / Water level, sm –5 –8 –8 –10
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Carex cinerea 5 . . .
Calla palustris 2 . . .
Oxycoccus palustris 10 3 + 1
Chamaedaphne calyculata 1 10 3 15
Eriophorum vaginatum 1 15 5 15
E. angustifolium . + + 3
Carex rostrata . . + .
Drosera rotundifolia . . + .
Pinus sylvestris 5 + + 1 (1 м)
Betula pubescens 10 . . +
Polytrichum commune . 15 2 30
Sphagnum riparium 95 . 95 .
S. angustifolium . 90 . 90
Число видов/Number of species 8 7 9 8
Протяженность на профиле, м / Length of mire site, m 15–25 25–40 15–50 15–50 10–50
Уровень воды, см / Water level, sm –6 –6 –10 –8 –12
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Phragmites australis 25 25 50 50 50
Oxycoccus palustris 2 5 5 10 40
Carex cinerea . 1 2 . +
C. rostrata . 1 . . .
Calla palustris . . . . +
Eriophorum vaginatum . . 10 . 25
E. angustifolium . . 3 . .
Chamaedaphne calyculata 1 . 1 .
Pinus sylvestris 3 + + . +
Betula pubescens 8 3 . . +
Populus tremula . + . . .
Sphagnum riparium 95 . 95 95 .
S. fallax . 95 . . 95
Polytrichum commune . . + . .
Число видов/Number of species 6 8 8 4 8
Протяженность на профиле, м / Length of mire site, m 40–50 50–51 50–52 50–52 50–52
Уровень воды, см / Water level, sm –5 –5–(+5) –3 –3 –5
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Phragmites australis 40 60 50 60 15
Comarum palustre 10 10 15 5 +
Calla palustris 5 5 + 10 5
Naumburgia thyrsiflora 3 + 5 + 5
Calamagrostis neglecta 5 . 10 . 1
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Thyselium palustre 3 . . 1 +
Carex rostrata + . . 10 10
C. cinerea . 15 . . 3
Cicuta virosa . 2 . . .
Typha latifolia + . 1 . .
Iris pseudacorus . . . + .
Salix myrtilloides 1 . . . .
Oxycoccus palustris . . . + 1
Betula pubescens 2 . . . 1 (1 м)
Sphagnum fallax 95 . . . .
S. riparium . 25 90 90 95
Число видов/Number of species 11 7 7 9 11

Годы наблюдений / Years of observations 1982 2004 2014 2020

Таблица 4. Окончание

покрывала клюква. Мощность торфяной залежи
достигала метра. Верхние полметра состояли из
неразложенного сфагнового очеса, далее вниз
следовал полуметровый слой полужидкого осо-
кового торфа, под которым располагался полу-
метровый слой сапропеля. Растительность бо-
лота низинного типа представлял лишь узкий
25 см бордюр по краю акватории: Calamagrostis
neglecta + Carex rostrata – C. limosa – Calla pal-
ustris. В 2004 г. зайти на болото было невозмож-
но, торф стал полужидким и вес человека не вы-
держивал. Повторное описание удалось сделать
лишь на прибрежном участке (табл. 5). На нем со-
став растительного сообщества изменился мало.
Однако с 2014 г. стали заметны структурные изме-
нения в растительности, которая стала комплекс-
ной. Посреди ровной поверхности образовались
небольшие замкнутые западины, где при сохра-
нении доминанта мохового яруса – Sphagnum fal-
lax – изменился доминант травяного яруса, им
стал Carex limosa. На удалении от берега такого же
размера понижения были залиты водой, начался
процесс образования озерков.

В западной части болота (рис. 3: 2) в 1983 г.
растительность была такой же, как на вышеопи-
санном участке. В 2004 г. в прибрежной части
сменился доминант мохового яруса (Sphagnum ri-
parium) и увеличилась доля Carex limosa в травя-
ном ярусе. До середины болота было не дойти, а в
последующие годы не зайти стало и в прибреж-
ную часть.

С юга от озера (рис. 3: 3), где большую часть
болота покрывали те же осоково-сфагновые со-
общества, в 2004 г. образовалась плавающая на
воде сплавина (качалась под ногой человека).
Произошло всплытие мощного слоя торфяной
залежи. При этом дренаж поверхностного слоя
стал лучше, уровень воды находился на 30 см ни-
же поверхности, что проявилось в росте березы и

сосны (табл. 6, Б). В остальном же состав расти-
тельности в этой части болота оставался стабиль-
ным. В 2014 г. создалось впечатление, что образу-
ется микрорельеф, наметились покрытые Poly-
trichum commune кочки. Однако наблюдения 2020
г. это не подтвердили. Бурение на этом участке
выявило наличие водной прослойки в торфяной
залежи. Под 70 см слоем слабо разложенного
сфагнового торфа находится почти метровая во-
дяная прослойка, ниже на глубине 1.6–2.8 м ле-
жит слой сапропеля, подстилаемый глиной. На
участке, граничащем с акваторией озера, к 2004 г.
осоково-вейниково-сфагновое сообщество сме-
нилось осоково-сфагновым (табл. 6, В), при этом
исчез ряд видов болот низинного типа. В 2014 г.
отмечен “посеянный” птицами Aronia mitschurinii,
с тех пор там растущий. Верхний 0.7 м слой зале-
жи состоит из полужидкого слабо разложенного
сфагнового торфа, под которым на глубине 0.7–
1.5 м лежит слой жидкого неразложенного травя-
ного торфа, далее следует полуметровый слой
сильно разложенного низинного торфа, смешан-
ного с сапропелем. Подстилает залежь 0.6 м слой
сапропеля. На глубине 2.6 м – глина. На соседнем
участке вместо Carex rostrata в травяном ярусе до-
минирует Phragmites australis, при этом покрытие
Oxycoccus palustris под ним достигает 50–60%. На
участке, прилегающем к минеральному берегу,
осоково-вейниково-сабельниково-сфагновое со-
общество сменилось осоково-вахтово-сфагно-
вым. С тех пор это сообщество остается стабиль-
ным по видовому составу, претерпевая лишь сла-
бо выраженные флуктуации (табл. 6, А). Верхние
полметра залежи состоят из неразложившегося
сфагнового торфа, затем вниз следует полуметро-
вый слой неразложившегося полужидкого травя-
ного торфа. Далее следует полуметровый водный
слой с травяными остатками, подстилаемый при-
донным полуметровым слоем разложившегося
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низинного торфа. Сообщество перестало зани-
мать пограничный с минеральным берегом уча-
сток. В 2004 г. по южному краю болота (рис. 3: 4)
из-за подтопления погиб древостой, и на бывшем
участке леса шириной 50 м образовалась бело-
крыльниковая топь (табл. 7). Дальнейшие изме-
нения растительности свелись к формированию
древесного яруса. Через 10 лет подрост березы до-
стигал высоты 3 м, черной ольхи – 2.5 м. В 2020 г.
древесный ярус с сомкнутостью крон 0.2 и высо-
той 7–10 м образовался по всему участку, расти-
тельность при этом разделилась на два сообще-
ства, занимающие разноудаленные от берега ча-
сти. При этом доминантом древесного яруса
стала не преобладавшая в подросте в 2004 г. Betula
pubescens, а Alnus glutinosa. Обращенную к болоту
часть занимало сообщество со сплошным сфаг-
новым покровом из Sphagnum fallax, чернооль-
ховым сообществам несвойственного. В травя-
ном ярусе стали заметны также чуждые чернооль-
шаникам Carex lasiocarpa и Menyanthes trifoliata.
Сфагновые черноольшаники вообще встречают-
ся редко. В европейских синтаксономических
сводках такой ассоциации нет, на северо-западе
России за 35 лет сделано не более 15 их описаний,
поэтому представляется интересным проследить
дальнейший ход сукцессий на этом участке. При-
легающая к минеральному берегу полоса занята

черноольшаником без мохового яруса, поверх-
ность торфа в нем залита водой. Под ней распола-
гается 75 см слой полужидкого слабо разложенно-
го травяного торфа. Белокрыльник образует со-
мкнутый ярус.

В восточной части прилегающий к акватории
озера участок подобен таковому к югу от озера.
Обращают на себя внимание лишь круглые кур-
тины диаметром до 3 м с доминированием Cha-
maedaphne calyculata. По остальному видовому со-
ставу и покрытию видов они не отличаются от
окружающей части, находясь на одном с ней
уровне. Остальная площадь болота покрыта осо-
ково-сфагновыми сообществами. Озерко, быв-
шее в 1983 г., исчезло, но топкие участки с сооб-
ществом Carex limosa–Menyanthes trifoliata–
Sphagnum fallax (рис. 3: 5) вкраплены в общий
фон болота.

Северная часть болота (рис. 3: 6) в 1983 г. не от-
личалась от остальных его частей, ее занимали те
же сообщества Carex rostrata–Sphagnum fallax. В
2004 г. ситуация изменилась, верхние слои тор-
фяной залежи всплыли, прогибались под ногой
человека. Пройти этот участок удалось с большим
трудом, а в последующие годы это стало возмож-
ным только зимой. В 2004 г. растительность стала
комплексной, сфагновый ковер был разорван,
посреди него образовались залитые водой пони-

Таблица 5. Сукцессионный ряд на сплавине оз. Черное. На участке у северо-западного края озера
Table 5. Succession series on the f loat of Lake Chernoe. On the site near the northwest edge of the lake
Координаты (coordinates): 59.958804° N; 29.254246° E

Годы наблюдений / Years of observations 1983 2004 2014 2020 2014 2020

Протяженность на профиле, м / Length of mire 
site, m

0–20 0–20 0–20 0–20 Западины 
(concavity)

Уровень воды, см / Water level, sm –6 –5 –3 –3 –2–(+3) –2(+2)

Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %

Carex rostrata 20 12 30 25 3 5

C. limosa . 2 5 . 15 15

Eriophorum angustifolium 2 . 1 . . 2

Oxycoccus palustris + + . 3 . .

Calla palustris 3 . . . . .

Phragmites australis . . + . . .

Eriophorum vaginatum . . . 5 . .

Drosera rotundifolia . . . + . .

Pinus sylvestris . . . + . .

Sphagnum fallax 95 95 90 95 90 90

Число видов / Number of species 5 4 5 6 3 4
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Таблица 6. Сукцессионный ряд на сплавинах оз. Черное. На участке у южного края озера
Table 6. Succession series on the f loat of Chernoye Lake. On the south from lake

Годы наблюдений / Years of observations 1983 2004 2014 2020

А. Прибрежный участок сплавины шириной 25 м / Mire site on the edge of the float facing the shore 25 m wide
Уровень воды, см / Water level, sm –15 –15 –10 –10

Координаты (coordinates): 59.956941° N; 29.257754° E
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Carex rostrata 25 30 25 25
Calamagrostis neglecta 15 . . .
Comarum palustre 15 . . .
Calla palustris 3 . . .
Oxycoccus palustris 3 15 15 20
Menyanthes trifoliata 8 10 30 20
Carex limosa . 2 2 15
Eriophorum angustifolium . 3 + .
Equisetum fluviatile . . . +
Agrostis canina . . . +
Pinus sylvestris . . + +
Betula pubescens . . + +
Sphagnum riparium 95 . . .
S. angustifolium . 95 . .
S. fallax . . 95 95
Число видов/Number of species 7 6 8 9
Б. Участок шириной 70 м посередине сплавины / 70 m wide mire site in the middle of the float
Уровень воды, см / Water level, sm –15 –35 –35 –35

Координаты (coordinates): 59.958063° N; 29.258778° E
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Carex rostrata 25 15 15 20
Oxycoccus palustris 15 15 10 15
Drosera rotundifolia . 1 + +
Carex limosa . 1 1 +
Eriophorum angustifolium . 1 2 .
E. vaginatum . 1 2
Menyanthes rtifoliata . + . .
Pinus sylvestris . 2 (0.5 м) 8 (0.5–2 м) 15 (1–3 м)
Betula pubescens 1 8 (1 м) 5 (2 м) 5 (1–3 м)
Sphagnum fallax 95 95 95 90
Polytrichum strictum . . 3 5
P. commune . . . 3
Число видов/Number of species 4 9 9 10
В. Участок по краю сплавины шириной 20 м / Mire site along the edge of the float 20 m wide
Уровень воды, см / Water level, sm –15 –30 –30 –30

Координаты (coordinates): 59.958071° N; 29.258817° E
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Carex rostrata 25 30 40 40
Oxycoccus palustris 30 25 30 40
Calamagrostis neglecta 10 + 1 3
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жения. Carex rostrata сохранила доминирующую
позицию, в состав сообществ на обеих формах
микрорельефа добавились Carex limosa и Menyan-
thes trifoliata. В понижениях стала обильной Utri-
cularia intermedia, исчез сомкнутый сфагновый
ярус, в небольшом количестве встречался Sphag-
num squarrosum. Именно за счет этой части болота
в дальнейшем происходило увеличение аквато-
рии озера.

Причиной подъема воды в озере послужила
деятельность бобров, освоивших и где-то пере-
крывших вытекающую из озера р. Черную, о чем
свидетельствует подтопленный лес по ее берегам
с почти полностью погибшим древостоем. Пло-
тин и хаток вблизи озера обнаружить не удалось,
но следы на снегу в марте и погрызенные деревья
свидетельствуют о том, что зверьки освоили реку
и ряд осушительных каналов. В дальнейшем воз-
можны изменения и на близлежащем осушенном
верховом болоте.

Заболачивание озера началось давно, пониже-
ние уровня воды после лесоосушительной мелио-
рации стимулировало его ускорение, расширение
площади сплавин. Проявление зоогенного фак-
тора внесло коррективы в болотообразователь-
ный процесс. Болото стало расширяться не за
счет озера, а за счет окружающего леса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Процесс заболачивания малых озер, как пока-

зано и на примере озер во Всеволожском районе
(Smagin, Boychuk, 1922), протекает с неодинако-
вой скоростью. Наиболее интенсивно зарастание
“от дна” происходит сразу после обмеления, по-
сле чего сукцессии и процесс отложения торфа
замедляются.

Такого типа процессы заболачивания малых
озер характерны для всей таежной зоны, для тех
ее областей, где функционировали торфодобыва-
ющие предприятия. Подтверждение этого можно
получить просмотром космических снимков тер-
риторий Ленинградской и Псковской областей.

По мере нарастания сплавины вверх ее по-
верхность все более приподнимается над уровнем
воды, верхние слои дренируются, что способству-
ет разрастанию болотных кустарничков и дере-
вьев, образующих древесный ярус на отдельных
участках.

На обоих рассмотренных озерах поселились
бобры. На одном из них жизнедеятельность боб-
ров не сказалась на состоянии ни озера, ни обра-
зующегося болота. На втором же вызвала реверс в
процессе заболачивания. Произошедший из-за
деятельности бобров подъем уровня воды на од-
них участках болота вызвал насыщение водой

Phragmites australis 5 . . .
Typha latifolia 1 . . .
Calla palustris 3 . 5 .
Comarum palustre 1 . 1 .
Menyanthes rtifoliata . 5 3 25
Carex limosa . 1 + .
Thyselium palustre . + . 3
Drosera rotundifolia . 1 . +
Eriophorum angustifolium . 1 . .
Thelypteris palustris . . + .
Naumburgia thyrsiflora . . + .
Chamaedaphne calyculata . 3 3 .
Aronia mitschurinii . . 1 1
Sorbus aucuparia . . . +
Salix aurita . 1 . .
Betula pubescens . + + 5 (1 м)
Pinus sylvestris . + . 3 (0.5–2 м)
Sphagnum riparium 95 . . .
S. fallax . 95 95 90
Polytrichum commune . . 1 2
Число видов/Number of species 8 13 14 12

Годы наблюдений / Years of observations 1983 2004 2014 2020

Таблица 6. Окончание
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торфяной залежи и ее постепенный размыв, на
других – всплытие слоев залежи. Последствия
всплытия зависят от мощности всплывших слоев.
Тонкие слои фрагментируются и затем размыва-
ются. Подъем воды в озере ведет к заболачиванию
прилегающего леса, причем на его месте образу-
ются сообщества лесного болота.
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Таблица 7. Участок к югу от озера Черное. На месте погибшего леса
Table 7. Site south of the lake Chernoye. On the place of a dead forest
Координаты (coordinates): 59.956776° N; 29.257639° E

Годы наблюдений / Years of observations 2004 2014 2020 2020

Протяженность на профиле, м / Length of mire site, m 50 50 30–50 0–30
Уровень воды, см / Water level, sm +8–(–2) –3 –5 +15
Виды / Species Проективное покрытие, % / Coverage, %
Carex rostrata 10 20 3 3
C. cinerea 3 . . 3
Calamagrostis canescens 5 10 . .
Oxycoccus palustris 3 5 3 .
Calla palustris 40 25 60 75
Comarum palustre . 3 1 +
Eriophorum angustifolium . 1 . .
Equisetum fluviatile . . 1 1
Naumburgia thyrsiflora . . + 1
Carex lasiocarpa . . 10 .
Menyanthes trifoliata . . 10 .
Calamagrostis neglecta . . 1 .
Thyselium palustre . . 1 .
Vaccinium vitis idaea . . . +
Betula pubescens . 10 (1.5–3 м) 5 (4–7 м) 2 (10 м)
Alnus glutinosa . 1 (2–2.5 м) 15 (6–10 м) 20 (7–10 м)
подрост 20
Picea abies . . . +
Frangula alnus . . . 1
Salix aurita + 8 . .
S. cinerea . . 5 .
S. phylicifolia . . 3 .
Sphagnum riparium 90 2 . 10
S. fallax . 85 95 15
S. squarrosum . . . 10
Polytrichum commune . 10 . 5
Число видов / Number of species 7 12 15 15
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MONITORING OF VEGETATION IN PALUDIFYING SMALL LAKES
IN THE LOMONOSOVSKY DISTRICT OF THE LENINGRAD REGION
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The results of the vegetation monitoring in two paludifying lakes in the Lomonosovsky District of the Len-
ingrad Region are reported. The paludification is triggered by a decline in the water level provoked by forest
drainage melioration in the late 20th century. The vegetation of the lakes was first studied by V.А. Smagin in
1982–83, and was re-examined in 2004, 2014 and 2020. The composition of the bryoflora in the descriptions
of 2014 and 2020 was determined by М.А. Boychuk. During the period of research, the successions were not-
ed in lakeside mires, which led to the formation of the vegetation typical of lakeside mires. The vegetation lost
its original mosaic and became more or less uniform throughout the profile, hardly distinguishable from
“natural” lakeside mires. Meanwhile, in a number of places, the formation of a tree layer was noted. Beavers
settled along the shores of the studied lakes, with various consequences. At one lake, the settlement of beavers
turned out short-term and had no consequences, at the second one it was longer and affected the direction of
successions and changes in the surrounding landscape.

Keywords: modern paludification of lakes, successions, monitoring over 35 years
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ОСОБЕННОСТИ ПОБЕГОВ ОСЕЙ РАЗНЫХ ПОРЯДКОВ В СТРУКТУРЕ 
КРОНЫ ВИРГИНИЛЬНЫХ ОСОБЕЙ ULMUS GLABRA (ULMACEAE)
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Охарактеризована крона модельных особей, произрастающих в естественных местообитаниях.
Предпринята попытка выявить наиболее консервативные и устойчивые признаки осей кроны раз-
ных порядков. Показана зависимость состава побегов осей второго порядка от положения на мате-
ринском приросте оси первого порядка. Выявлена связь длительности жизни осей и времени их из-
растания (старения). Скелетные оси второго порядка сходны по характеру изменения количества
побегов из года в год, но различны по длине составляющих их побегов. Оси третьего, четвертого и
пятого порядков определяют индивидуальные различия деревьев, подстраивая их под конкретные
местообитания. Выявлено, что смена преобладания четвертого над третьим порядком в кроне отра-
жает регуляцию развития кроны в конкретных условиях и скорость прохождение онтогенеза. Акро-
тония в виде более сильного развития боковых побегов во втором и третьем положениях сверху на
материнском побеге свойственна всем порядкам ветвления. С увеличением порядка ветвления про-
явление акротонии сглаживается. В связи с этим побеги высоких порядков все больше становятся
похожи друг на друга, что связано, в частности, с проявлением эффекта израстания.

Ключевые слова: развитие побеговых комплексов ветвей, порядок ветвления, ось, побег, простран-
ственно-временное развитие кроны, положение побегов на материнском приросте, вариабельность
побегов кроны
DOI: 10.31857/S0006813623020023, EDN: EXAIVC

Дерево – сложно организованная система, ми-
нимальной законченной и обладающей опреде-
ленной целостностью единицей строения кото-
рой является побег. За уровнем побегов нередко
рассматривается представление об осях, в кото-
рые складываются эти побеги, имея в виду, что
оси могут состоять как из моноподиально, так и
из симподиально нарастающих побегов (Sere-
bryakov, 1952; Serebryakova, 1972; Suzuki, 2002;
Barthelemy, Caraglio 2007). Известно, что число
порядков ветвления осей у листопадных деревьев
умеренных широт не велико, достигая к зрелому
генеративному онтогенетическому состоянию
количества 8–9 (Serebryakov, 1962; Chistyakova
et al., 1989). Исследование количества и измене-
ния роли в построении кроны побегов разных по-
рядков так же заслуживает изучения. Оси разных
порядков входят в состав ветвей, которые, в свою
очередь, формируют крону. Не тривиален во-
прос, является ли разнообразие побегов в осях

свойством самих побегов или определяется свой-
ствами осей, которым они принадлежат.

Учитывая то, что деревья являются долгоживу-
щими организмами со сложной структурой, по-
нимание правил развития кроны от проростка до
взрослого дерева представляет собой актуальную
проблему (Serebryakov, 1952; 1962). Виргинильное
онтогенетическое состояние важно при исследо-
вании деревьев, так как именно этот этап являет-
ся ключевым в становлении структуры кроны
взрослой особи (Chistyakova et al., 1989). Структу-
ра кроны виргинильной особи отражает ее
успешность и последующие способности к разви-
тию, что важно для прогнозирования семенной и
фотосинтетической продуктивности и может
быть использовано в практических целях. Форма,
как воплощение габитуса растения, объединяет
множество внутренних компромиссов между ге-
нетическими возможностями, функциональны-
ми процессами и условиями, предоставляемыми
средой. Интегративные исследования, учитыва-

СООБЩЕНИЯ
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ющие совместное использование морфо-анато-
мических маркеров, дают информацию для раз-
личных областей науки и практической деятель-
ности, включая биологию растений и экологию
(Heuret et al., 2016).

Современные исследования показывают, что
онтогенез и топология оказались более важными
факторами развития архитектуры взрослого дере-
ва, чем изменчивость климатических условий,
как на уровне крупных ветвей, так и более мелких
веток (Buissart et al., 2018). Аналогичные исследо-
вания актуальны и для других, особенно для ран-
них онтогенетических стадий.

У голосеменных и лиственных деревьев рост
осей в разных частях кроны происходит с разной
скоростью (Serebryakov, 1952; 1962; Barthelemy et
al., 1991). Это коррелирует с разнообразием осей
разных порядков (Takenaka, 1994; Mikhalevskaya,
2002; Suzuki, Suzuki, 2009). На современном этапе
активно развивается изучение формирования
единиц роста и побеговых комплексов разных
растений (Barthelemy, Caraglio, 2007; Gatsuk, 2008;
Getmanets, 2008; Hover et al., 2017).

Сходство крон особей одного вида предпола-
гает существование единой программы развития,
при реализации которой и формируется это сход-
ство. Цель исследования – обозначить проявле-
ние закономерностей строения кроны дерева
U. glabra виргинильного онтогенетического со-
стояния на разных уровнях организации: 1) уров-
не побегов, 2) побеговых комплексов, 3) ветвей от
ствола, 4) кроны в целом.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материал собран в конце июля 2018 года в Бел-
городской области, в центральной части ареала, в
естественных местообитаниях нагорной трехсот-
летней дубравы заповедника “Белогорье”, в
8 квартале участка “Лес на Ворскле”. Спутника-
ми Quercus robur L. наряду с U. glabra в данном со-
обществе являются Fraxinus excelsior L., Tilia cor-
data Mill., Acer platanoides L. (Neshataev, 1986). Ис-
следуемые деревья произрастали на плакоре,
примерно в двухстах метрах от верхней части за-
росшего лесом глубокого оврага, в условиях окон.
В старовозрастных насаждениях, на вывалах де-
ревьев 1-го и 2-го яруса, согласно исследованиям
Н.А. Леоновой (Leonova, 1999), образуются опти-
мальные условия для подроста U. glabra. Наибо-
лее активно подрост этого вида формируется в се-
верной, центральной, и частично восточной ча-
стях окон. Высота групп подроста, среди которых
произрастали выбранные особи, составляла в
данных условиях 1.5–2.5 м. Почвы данного участ-
ка серые лесные (Kasatkina et al., 2012). Напочвен-
ный покров в месте сбора представлен Carex pilosa
Scop. с участками Aegopodium podagraria L. Также

присутствуют Pulmonaria obscura Dumort., неболь-
шими пятнами представлены Viola odorata L.,
V. mirabilis L. Под пятнами подроста вяза в летнее
время образуется мертвопокровник из листьев
дуба с остатками опада клена и ясеня. Предельная
высота древостоя окружающего окна леса состав-
ляет на месте произрастания исследуемых особей
до 32 м. Древостой представлен тремя ярусами.
Первый ярус выражен Q. robur, второй – T. corda-
ta, A. platanoides и F. excelsior, третий состоит из
подроста вяза и изредка клена. Согласно класси-
фикации Ю.Н. Нешатаева (Neshataev, 1986), дан-
ное сообщество можно отнести к ассоциации ли-
по-дубняк снытево-осоковый.

Календарный возраст деревьев устанавливался
по количеству приростов оси первого порядка и
уточнялся подсчетом годичных колец в комлевой
части ствола. Онтогенетическое состояние осо-
бей определено с учетом классификации “Диа-
гнозы и ключи возрастных состояний лесных рас-
тений. Деревья и кустарники” (Chistyakova et al.,
1989). Согласно этой классификации, виргиниль-
ной считается особь U. glabra с хорошо сформиро-
ванной кроной, достаточно большим диаметром
ствола в сравнении с диаметрами ветвей, очи-
щенной от боковых ветвей и покрытой коркой
базальной частью ствола, листьями взрослого ти-
па и корневой системой придаточного типа.

Исследованы растения семенного происхож-
дения, раннего виргинильного онтогенетическо-
го состояния (v1), нормальной жизненности. Все
деревья произрастали в оптимальных условиях
мелких окон дубравы, все переросли ярус подро-
ста. Проведены геоботанические описания, со-
ставлены схемы размещения крон в сообществах,
осуществлена фотофиксация и сделаны зарисов-
ки естественно произрастающих растений. Всего
проанализировано 83 особи. Отдельно отобран-
ные особи измерены в лабораторных условиях,
для каждой составлена подробная схема располо-
жения побегов. Характеристики модельных осо-
бей представлены в таблице 1. Деревья 1 и 3 обла-
дают достаточно широкими кронами, большим
количеством ветвей от ствола. Деревья 4 и 5, ко-
торые имеют наибольший абсолютный возраст,
характеризуются сильно оголенной нижней ча-
стью ствола. Самой узкой кроной обладает дерево
2, при этом оно имеет наибольшее количество
ветвей, большинство из которых образовались в
последние 2 года.

В ходе работы исследованы все 5514 побегов
пяти деревьев. Рассмотрены признаки: порядок
ветвления оси, которой принадлежит каждый по-
бег; длина побега; количество листьев на побеге;
положение побега на материнском побеге преды-
дущего года; количество боковых побегов на каж-
дом побеге; длительность жизни побега. Для
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крупных побегов определены углы отхождения от
материнских и диаметры.

Несмотря на то, что верхушка побега у симпо-
диально нарастающих растений, к которым отно-
сится вяз шершавый, закономерно отмирает, ось
ветви складывается из побегов, продолжающих
раннее выбранное ею направление. В связи с
этим в морфологии принято рассматривать такую
ось, как ось одного порядка (Serebryakov, 1952;
Suzuki, 2003). Для вяза характерен акротонный
вариант бокового ветвления, как основной прин-
цип построения кроны (Grudzinskaya, 1974). По-
явление боковых побегов из почек, расположен-
ных ниже первого (сверху) бокового побега, про-
должающего ось, дает начало осям следующего
порядка ветвления. Здесь и далее под побегами
определенных порядков подразумеваются побе-
ги, входящие в состав осей соответствующих по-
рядков.

Границы побегов разных лет у U. glabra опреде-
лялись по следующим признакам. Для подавляю-
щего большинства побегов самые крупные листо-
вые рубцы остаются от верхних фотосинтезирую-
щих листьев побега на той его части, которая
сохраняется в составе осей. Именно она примы-
кает к зоне почечных чешуй следующего побега.
У остальных побегов рубцы, примыкающие к
следам от почечных чешуй, могут быть мелкими.
Кроме того, два верхних боковых побега на вер-
шине годичного прироста самые крупные. Таким
образом, у U. glabra за 10–12 лет можно посчитать
на имеющихся осях все листовые рубцы и отде-
лить годичные приросты. В виргинильном онто-
генетическом состоянии у осей, которые старше
указанного возраста, границы приростов также
можно отделить не только по приведенным выше
признакам, но и по наличию следов опадения бо-
ковых побегов, так как следы опадения боковых
побегов сохраняются дольше, чем листовые руб-
цы.

Основные метрические и количественные
признаки были логарифмированы, после чего
большинство из них оказались пригодными для
однофакторного дисперсионного анализа (one-
way ANOVA). Проверка на нормальность распре-
делений и на однородность их дисперсий была
проведена с помощью тестов Колмогорова–
Смирнова и Левена соответственно. Для оценки
независимости увеличения осей разных порядков
от года применен критерий χ2. Статистическая
обработка проведена на основе пакета STATISTI-
CA 10 (StatSoft, Inc.).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
У исследованных растений в кроне хорошо

прослеживается лидерная ось. Высота и другие
характеристики крон деревьев приведены в таб-
лице 1.

На проекции сверху крупные ветви распреде-
лены по сторонам света равномерно, образуя
округлые очертания. В профиль деревья имеют
форму, близкую к цилиндрической с заостренной
верхушкой. Кроны особей можно назвать густы-
ми, побеги двух последних лет составляют 75–
80% от общего количества побегов особей.

Распределение длин побегов сильно смещено
в сторону коротких побегов длиной от 2 до 20 мм.
Минимальная длина побегов на всех деревьях
равна 2 мм. Среднее значение – колеблется от 58
до 68 мм в зависимости от особи. Например, у де-
рева 3 побегов длиной менее 20 мм – 46% от всех
побегов дерева. Побегов же длиной более 200 мм –
8% от общего количества. Медиана и среднее вы-
борок не совпадают. Данные не подчиняются ни
нормальному (критерий Шапиро–Уилка, p < 0.05),
ни логнормальному (критерий χ2 < 0.05) распре-
делению, имея выраженную положительную
асимметрию.

По количеству листьев побеги характеризуют-
ся следующими параметрами: минимальное ко-

Таблица 1. Характеристика исследованных особей Ulmus glabra Huds
Table 1. Characterization of the studied trees of Ulmus glabra Huds

Характеристика / Characteristic
Дерево / Tree

1 2 3 4 5

Возраст (лет) / Age (years) 10 13 16 18 18
Высота (м) * Ширина кроны (м) / Height (m) * Crown width (m) 4.3*3.4 4.5*1.6 5.5*3.3 4.8*2.1 4.7*2.3
Высота прикрепления нижней ветви (м) / Height of the lowest branch 
attachment (m) 0.7 1.0 1.0 1.5 1.6

Диаметр ствола на высоте 1.5 м (мм) / Trunk diameter at a height of 1.5 m 
(mm) 27 27 28 25 25

Общее количество побегов / Total number of shoots 971 990 1661 799 1093
Количество ветвей от ствола / Number of branches from the trunk 30 46 30 42 41
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личество листьев на побеге – 2, максимальное –
24. У всех деревьев распределение сильно сдвину-
то в сторону малолистных побегов. Например, у
третьего дерева побегов с количеством листьев
меньше шести – 85%. Данные так же не описыва-
ются ни нормальным, ни логнормальным распре-
делением.

Для построения графика на рисунке 1 исполь-
зовались длины всех побегов осей всех порядков
ветвления, имеющихся в кронах. Сопоставлены
характеристики побегов в составе осей разных
порядков (рис. 1). Деревья расположены на гра-
фике от меньшего абсолютного возраста к боль-
шему.

У деревьев присутствуют оси 6-ти порядков
ветвления. Наибольшее количество побегов каж-
дого из деревьев принадлежит осям третьего и
четвертого порядков. От второго к третьему по-
рядку происходит резкое увеличение количества
побегов, а от третьего к четвертому ветвление ста-
билизируется и возрастает слабо, от четвертого к
пятому видно резкое снижение процесса ветвле-
ния. Появление шестого порядка – это, по-види-
мому, маркер определенной возрастной позиции;
у всех исследуемых деревьев, кроме второго, он
пройден. Процентное соотношение количества
побегов пяти первых порядков первого и третьего
дерева очень сходно. Преобладание в кроне побе-
гов четвертого порядка, вероятно, отражает онто-
генетическое состояние деревьев в данных эколо-
гических условиях. У первого и третьего дерева,
кроме развития скелетной части кроны, энергич-
но происходит заполнение ее мелкими побегами.
Четвертое, пятое и второе деревья находятся на
стадии развития скелетной части. Это говорит об
их онтогенетическом запаздывании относитель-
но первого и третьего деревьев.

Для того чтобы выявить присутствие различий
длин побегов в составе осей разных порядков у
разных деревьев, применен метод однофакторно-
го дисперсионного анализа. Этот метод требует
равенства дисперсий исследуемых выборок, в
связи с этим проведена проверка гипотезы о ра-
венстве дисперсий в пределах выборок длин по-
бегов шести порядков для исследуемых деревьев.

Оказалось, что, согласно значению критерия Ле-
вена, использование однофакторного дисперси-
онного анализа применимо только к первому и
второму порядкам, которые названы “скелетны-
ми” порядками. Среди побегов третьего, четвер-
того и пятого порядков существует разница дис-
персий в выборках (р < 0.05). Согласно критерию
Фишера, длины побегов у пяти деревьев значимо
различаются в общей совокупности побегов пер-
вого порядка (F2, 60 = 2.71, р < 0.05) и в общей со-
вокупности побегов второго порядка (F2, 583 =
= 8.22, р < 0.05). Все это говорит о выраженной
индивидуальности каждого дерева по совокупно-
сти длин побегов третьего–пятого порядков. Оси
шестого порядка в данном онтогенетическом со-
стоянии встречаются в малом количестве, поэто-
му среди пяти деревьев выборки таких побегов
для дисперсионного анализа оказалось недоста-
точно.

На диаграмме “ящики с усами” отражено распре-
деление длин побегов разных порядков (рис. 2).

С увеличением порядка ветвления уменьшает-
ся длина и, соответственно, количество листьев
на побегах. У деревьев под номерами два, четыре
и пять ось развивалась медленно, вариаций длин
побегов меньше, чем у деревьев один и три, дли-
ны побегов первого порядка составляют до
400 (570) мм без выбросов. И лишь в последние
годы жизни у этих деревьев появились очень
длинные побеги до 900 (1200) мм. У первого дере-
ва развитие ствола шло гораздо более интенсив-
но, чем у остальных, о чем свидетельствует весь
комплекс более длинных побегов первого поряд-
ка. Заметим при этом, что это самое молодое де-
рево, то есть переход в виргинильное состояние у
него произошел раньше всех по абсолютному
возрасту. Размерные характеристики побегов
первого порядка у всех деревьев оригинальны.
Ближе между собой 4 и 5 деревья. Оба они имеют
абсолютный возраст 18 лет. Однако это не связа-
но со сходством размеров побегов 1 порядка на-
прямую, а говорит о том, что эти два дерева разви-
вались медленнее остальных.

Рис. 1. Процентное соотношение количества побегов шести порядков ветвления пяти деревьев, t1–t5 – деревья 1-5 со-
ответственно.(по оси абсцисс “Порядок ветвления”; по оси ординат “Процентное соотношение количества побегов в
кроне”).
Fig. 1. The percentage of the number of shoots of six branching orders in five trees, t1–t5 – trees from 1 to 5, respectively.X-axis – branch-
ing order; Y-axis – percentage of the number of shoots in the crown.
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Побеги второго порядка у всех деревьев отчет-
ливо меньше по размерным характеристикам,
чем побеги первого порядка, 75% этих побегов не
выходят за границу 370 мм. Наиболее короткие
побеги 2 порядка характерны для четвертого, и
особенно, для пятого деревьев. Наиболее моло-
дые первое и второе деревья по длинам побегов
второго порядка сходны.

Среди побегов третьего порядка 75% имеет
длину до 100 мм, “ящики” всех деревьев пересе-
каются практически полностью, наибольший
разброс имеет дерево 1 (рис. 2).

На рисунке 3 показана динамика количества
побегов разных порядков ветвления для пяти де-
ревьев (рис. 3).

Преобладание в кроне побегов определенного
порядка ветвления у разных виргинильных расте-

ний отличается в ходе развития кроны, однако на
периферии кроны присутствуют в основном по-
беги третьего или четвертого порядков. Преобла-
дание в кроне побегов четвертого порядка у дере-
вьев 1 и 3 наблюдается в течение нескольких по-
следних лет жизни. У дерева 2 наблюдается
резкий скачок в преобладании побегов 4 порядка
только в последнем 2018 году. У деревьев 4 и 5
преобладание побегов третьего порядка продол-
жается в течение 6-ти последних лет для дерева 4
и 8-ми лет для дерева 5. В 2018 году у этих двух де-
ревьев количество побегов 4 порядка заметно воз-
растает, но их все равно меньше, чем побегов
3 порядка. Можно предположить, что в дальней-
шем и здесь четвертый порядок будет преобладать
над третьим. Скорость, с которой меняется пре-
обладание побегов 3 порядка на преобладание
побегов 4-го, говорит о степени развитости кро-

Рис. 2. Диаграммы “ящики с усами” для длин всех побегов определенных порядка ветвления пяти деревьев, t1–t5 –
деревья от 1 до 5 соответственно (по оси абсцисс “Порядок ветвления”; по оси ординат “Длина побега (м)”;
Fig. 2. Charts “boxes and whiskers” for the length of the shoots of a certain branching order in five trees, t1–t5 – trees from 1 to
5, respectively. X-axis – branching order; Y-axis – shoot length (m).
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Fig. 3. The number of shoots of different orders formed as the tree grows, t1–t5 – trees from 1 to 5, respectively. X-axis – branch-
ing order, Y-axis – the number of shoots.
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ны, увеличении фотосинтетической поверхности
и более эффективном заполнении пространства
кроны, что отражает жизненность (успешность)
конкретного дерева в определенном онтогенети-
ческом состоянии. У всех деревьев количество
побегов пятого порядка запаздывает по отноше-
нию к четвертому независимо от того, каково со-
отношение предыдущих порядков. Пятый поря-
док ветвления в этом онтогенетическом состоя-
нии еще не активен. С увеличением порядка
ветвления угол отхождения любого бокового по-
бега от материнского увеличивается, все больше
приближаясь к 90°. Поскольку вязу свойственен
плагиотропный рост ветвей, увеличение угла от-
хождения мелких побегов четвертого и пятого по-
рядков способствует равномерному заполнению
плоскости ветви листьями.

Таким образом, изучение динамики количе-
ства побегов разных порядков может показать
скорость развития структуры кроны, а, следова-
тельно, скорость прохождения онтогенетических
стадий, что в свою очередь отражает реакцию
особей на условия местообитаний и обусловлива-
ет индивидуальные особенности кроны каждого
дерева.

Несмотря на разницу в абсолютном возрасте,
за три года жизни (2016–2018), деревья образова-
ли максимальное количество побегов, а процесс
отмирания еще не изменил их состав. Каждый год
образуется по 1 побегу первого порядка, форми-

рующих ствол. Применение теста хи-квадрат
подтвердило отсутствие различий количества по-
бегов по годам среди побегов осей второго поряд-
ка у всех деревьев за 3 последних года жизни
(табл. 2).

Количества побегов третьего, четвертого и пя-
того порядков из года в год отчетливо различны.
Это свидетельствует о том, что приспособление
растения к конкретному местообитанию проис-
ходит не только при помощи длин, но и количе-
ства побегов третьего–пятого порядков. Именно
поэтому габитуально деревья одного онтогенети-
ческого состояния имеют оригинальные кроны,
то есть отличаются друг от друга. Количества по-
бегов первого и второго порядков сходны, так как
эти побеги составляют скелетную часть кроны и
детерминированы видовой геометрией. Количе-
ство побегов второго порядка в меньшей степени
определяется внешними факторами, чем их дли-
на или количество листьев на них. В сравнении с
результатами однофакторного дисперсионного
анализа, приведенными выше, обнаруживается,
что длины и количество листьев существенно бо-
лее изменчивы, чем количество побегов, что от-
ражает программный характер этого признака
для дерева в целом.

На каждом годичном приросте ствола просле-
живается эффект акротонии, проявляющийся в
том, что первые сверху боковые побеги отчетливо
больше всех остальных, расположенных ниже.
При этом, акротонный эффект сохраняется из го-
да в год. Верхние на годичных приростах ствола
оси второго порядка и образующиеся на их осно-
ве ветви отчетливо больше остальных. При этом
длинные ветви израстаются с разной скоростью,
которая связана с возрастом дерева на момент
возникновения оси второго порядка в кроне и
жизненностью дерева. Чем ниже по стволу распо-
ложена ось 2 порядка, тем быстрее она израстает-
ся. Под процессом израстания имеется в виду по-
степенное уменьшение образующихся годичных
приростов, входящих в состав оси, что со време-
нем приведет к ее отмиранию. Углы отхождения
осей второго порядка от ствола изменяются на го-
дичных приростах сходным образом. Самые верх-
ние и наиболее длинные оси второго порядка на
годичных приростах ствола отходят под углами
около 50–55°, а нижерасположенные ветви вто-
рого порядка под углом 85–98°. С увеличением
возраста ветви угол ее отхождения постепенно
увеличивается.

Побеги, длиной от 200 мм и более присутству-
ют в кроне каждого виргинильного дерева. Такие
побеги входят в основном в оси 2-го порядка и в
очень небольшом количестве в оси 3-го порядка.
Количество побегов этого диапазона сходно у
всех пяти деревьев и одинаково уменьшается в
кронах с увеличением длины побега. В процент-

Таблица 2. Количество побегов всех порядков ветвле-
ния пяти деревьев и значимость критерия χ2 при срав-
нении прироста количества побегов в последние 3 года
жизни дерева
Table 2. The number of shoots of all orders in five trees, and
the significance of the χ2 test when comparing the increase
in the number of shoots over the last 3 years of a tree life

Примечание. t1–t5 – деревья 1–5 соответственно; O – поря-
док ветвления; T – дерево; N – общее количество побегов
дерева; p – значимость критерия χ2 .
Note. t1–t5 – trees from 1 to 5, respectively; O – order; T – tree;
N – total number of shoots on the tree; p – significance of the χ2

test.

O T N p O T N p O T N p

1

t1 10

– 3

t1 333

0.0001 5

t1 135

0.0001
t2 13 t2 418 t2 65
t3 16 t3 607 t3 198
t4 18 t4 330 t4 69
t5 18 t5 545 t5 30

2

t1 85

0.6 4

t1 407

0.0001 6

t1 4

–
t2 107 t2 389 t2 0
t3 107 t3 722 t3 19
t4 118 t4 264 t4 4
t5 166 t5 335 t5 1



148

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 2  2023

АНТОНОВА и др.

ном отношении количество таких побегов ко
всем побегам дерева невелико, однако они важны
для формирования долго живущего “скелета”
кроны дерева. “Скелет” кроны виргинильного
дерева, представленный побегами 1 порядка, со-
ставляет 1–2% от всех побегов. Кроме того, в
“скелет” входят побеги осей второго порядка, за-
нимающие 2 и 3 положения сверху на материн-
ских приростах 1 порядка, что составляет 2.5–
4.5%. В основании таких осей длительность жиз-
ни побегов превышает 9 лет. Остальные, пример-
но 93.0–96.5% – быстро сменяющиеся в кроне
побеги меньшего диаметра. Роль в “скелете” кро-
ны побегов третьего порядка нестабильна. В ис-
следуемой выборке выделяются, по крайней ме-
ре, две градации побегов третьего порядка, отли-
чающиеся длительностью жизни в кроне (одни от
1 до 3 лет, другие – до 7 лет).

Нижние части крон всех деревьев сходны меж-
ду собой тем, что каждый годичный прирост ство-
ла имеет только одну-две крупные боковые ветви,
остальные ветви на настоящий момент элимини-
ровались. Выше, в верхней (три верхних прироста
ствола) и средней частях кроны у растений вирги-
нильного онтогенетического состояния, количе-
ство ветвей от ствола на каждом годичном приро-
сте значительно больше, так как мелкие оси вто-
рого порядка, состоящие только из коротких
побегов, еще не отмерли. Для данного онтогене-
тического состояния все крупные ветки имеют
примерно одинаковую длину (≈1.5 м), в результа-
те этого общая форма кроны близка к цилиндри-
ческой (в основной и большей своей части) с
острой верхушкой.

Полевые наблюдения показывают, что вирги-
нильные особи U. glabra нередко проходят стадию
зонтиковидного подроста, прежде чем им удается
выйти в лидирующее положение в группе подро-
ста. Зонтиковидная стадия характеризуется при-
сутствием в кроне двух практически равноцен-
ных почти плагиотропных верхних ветвей, кото-
рые накрывают соседние особи и тормозят их
развитие. В определенный момент из одной из
этих двух вершин в кроне оформляется лидирую-
щая ось, и дерево становится прямостоячим. Вто-
рая верхушечная ветка остается боковой и выде-
ляется в кроне своими размерами (от 1.8 до 2.5
метра у исследованных деревьев). В связи с тем,
что угол отхождения этой ветви более острый, она
не нарушает общую цилиндрическую форму пря-
мостоячего дерева. В онтогенезе дерева цилин-
дрическая форма кроны сменяет зонтиковидную
форму.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Архитектурный подход выявляет концепту-
альную основу для отбора проб и изучения круп-

ных древесных организмов (Caraglio et al., 2016).
По мнению ряда авторов, изучение дифференци-
ации осей является ключом к пониманию архи-
тектуры растения и специфики его экологии
(Puntieri et al., 2018). А также основой для иссле-
дования жизнеспособности популяций в лесу в
режиме промежуточных нарушений (Carvalho,
Ribeiro, 2018) и создания основы для вегетативно-
го управления фруктовыми деревьями в условиях
садоводства (Prats-Llinas et al., 2019). Рассмотрен-
ные нами особи находились в одном онтогенети-
ческом состоянии и в сходных естественных эко-
логических условиях. Они имели примерно оди-
наковое положение в сообществе, их крона
возвышалась над ярусом зонтиковидного подро-
ста. После выполнения расчетов выяснилось, что
они отличаются между собой по абсолютному
возрасту, по длительности существования ствола
и по общему количеству побегов в кроне. Из пяти
деревьев наилучшей жизненностью обладают
первое, второе и третье, имея при этом разный
абсолютный возраст. Деревья 4 и 5, которые явля-
ются наиболее старыми, характеризуются огра-
ниченным размером кроны, медленной скоро-
стью ее развития, что проявлялось соотношением
количества побегов третьего и четвертого поряд-
ка (рис. 3). Это связано с менее благоприятными
условиями местообитания конкретных особей.
Различие количества побегов в два раза (!) отра-
жает изменчивость, вызванную индивидуальной
историей развития каждого растения. В эту из-
менчивость входит, с одной стороны, генетиче-
ски запрограммированная составляющая, с дру-
гой – преодоление условий среды и конкуренция
в конкретном местообитании. Несмотря на вари-
абельность, строение крон растений имеет сход-
ные черты. Такими чертами являются: количе-
ство порядков ветвления и выполняемые ими
функции, количественные и качественные харак-
теристики побегов различных порядков.

Положение на побеге предыдущего порядка во
многом определяет диапазон длин, количество
листьев, диаметр и продолжительность существо-
вания в кроне побегов для них самих и побегов
оси, образовавшихся на их основе.

Оценка разнообразия побегов широко приме-
няется для практических целей в садоводстве и
плодоводстве Juglans regia L. (Meszaros et al., 2018),
Actinidia chinensis Planch. (Lauri, Normand, 2017),
Malus domestica Borkh. (Durand et al., 2018), разных
сортов Prunus (Normand, Lauri, 2018). Исследова-
ния разнообразия побегов по размеру проводит-
ся, в том числе, с позиции прогнозирования эф-
фективности цветения (Lauri, Normand, 2017).
При этом количественное соотношение побегов
различной длины важно, например, для прогно-
зирования сезонов обильного цветения у разных
сортов Malus (Cieslak et al., 2011). Зависимость эф-
фективности плодоношения от морфологических
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характеристик побегов изучалась на Mangifera in-
dica L. (Pallas et al., 2016).

При исследовании фотосинтетического поло-
га сортов яблони выявлена важность простран-
ственного распределения листьев для их функци-
ональной производительности, меньший размер
листьев компенсируется большим расстоянием
между ними по оси побега (Yang et al., 2016, 2019).
Положение боковых ветвей на годичном приро-
сте играет первостепенную роль в сохранности и
длительности жизни осей следующего порядка.

На примере Coffea arabica L. показано, что рост
осей второго порядка линейно коррелирует с ро-
стом ортотропной оси. При этом синхронизиру-
ется распределение ветвящихся комплексов по-
бегов, в том числе плодущих, как в вертикальном,
так и горизонтальном отношении (Matsunaga
et al., 2016).

На примере пяти сортов Malus domestica Borkh
выявлено, что органогенез пазушных почек зави-
сит от гидравлической проводимости в пределах
побега, что определяет опосредованную конку-
ренцию между смежными почками на побеге
(Lauri et al., 2008).

Buissart с соавторами (Buissart et al., 2018) под-
черкивают значимость размещения кроновой си-
стемы в онтогенезе при исследовании роста дере-
вьев. На примере деревьев зрелых естественных
лесов Канады ими установлено, что корреляция
между длиной годичного побега и другими древо-
видными архитектурными особенностями долж-
на быть интегрирована в модели архитектурного
развития. Климатические переменные здесь име-
ют второстепенное значение в масштабе мелких
веточек. Однако межгодовые изменения климата
влияют на все категории осей и порядки ветвле-
ния и, следовательно, существенно влияют на
развитие кроны в целом.

Наши исследования подтверждают влияние
положения побега на годичном приросте на его
свойства. На годичных приростах сохраняются
только первый и второй сверху боковые побеги,
остальные со временем отмирают, в результате
чего каждый годичный прирост ствола маркиру-
ется крупными осями. В некоторых случаях со-
храняется только одна ветка. Это позволяет ди-
станционно определять примерный возраст кро-
ны.

Неодинаковость признаков (длин, количества
листьев, углов отхождения и т.д.) побегов в вы-
борках разных порядков говорит о присутствии
внутренней структуры в кроне и ее изменении в
ходе онтогенеза. Это проявляется в характерной
разнице длин и количества листьев побегов вто-
рого, третьего и четвертого порядков и сходства
побегов пятого и шестого порядков. Порядки
ветвления оказываются информативными для
осознания структуры кроны в сравнении с вы-

борками побегов дерева. Отсюда следует, что ис-
следование структуры кроны дерева с использо-
ванием параметра “порядок ветвления” возмож-
но, однако требует анализа полной выборки всех
побегов дерева, а значит больших временных за-
трат и необходимости срубания дерева.

Молодое дерево в ювенильном, имматурном и
раннем виргинильном онтогенетическом состоя-
нии, как неустойчивая система, проходящая ста-
дию становления, реагирует на внешние условия
осями первого и второго порядков. Побеги других
порядков в это время если у дерева и есть, то они
короткоживущие, эфемерные. От ранних перио-
дов развития у молодого растения сохраняется
только стволовая часть, комплексы боковых по-
бегов опадают. На виргинильной стадии развития
растение накапливает определенную массу, поз-
воляющую расти вертикально вверх и выйти в
следующий ярус. Реализация этого процесса кон-
тролируется внутренней программой развития.
От результата в дальнейшем зависит морфологи-
ческая структура кроны дерева. Примером этого
может служить как “зонтик”, так и прямостоячее
дерево, выходящее из яруса подроста в следую-
щий. В лесу, в условиях затененности и жесткой
конкуренции, подавляющее большинство дере-
вьев останавливаются на стадии “зонтика”. У
прямостоячего виргинильного дерева U. glabra
после прохождения этой стадии нередко длитель-
ное время остается крупная ветвь от ствола.

Побеги пятого и шестого порядка менее из-
менчивы, с одной стороны потому, что они мень-
ше размером, выполняют впоследствии генера-
тивную функцию, с другой – ограничиваются в
варьировании геометрическим рисунком ветки.
Этот рисунок формируется в ходе эволюции и
связан со средними размерами листа, междоуз-
лия, длины черешка, характерных для вида (Cara-
glio, Edelin 1990; Barthelemy et al., 1991; Barthele-
my, Caraglio 2007; Caraglio et al., 2016). То есть, у
видов с крупными листовыми пластинками побе-
ги этих порядков могут быть короткими. Но их
количество и расположение должно быть таким,
чтобы расставить крупные листовые пластинки
относительно друг друга. Замечательным приме-
ром такого явления может являться верхушка
взрослой кроны F. excelsior. Значительное количе-
ство осей здесь представлено последовательно-
стью четковидных коротких неветвящихся побе-
гов, на которых размещены крупные листовые
пластинки (Zaugol`nova, 1968; Antonova, Fat`yano-
va, 2016).

У виргинильных растений U. glabra первый и, в
меньшей степени, второй порядок – это кон-
струкционные части кроны, пятый и шестой по-
рядок – мелкие побеги, в основном связанные с
фотосинтетической функцией, а третий и четвер-
тый – промежуточные порядки ветвления, под-
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страивающие пространство кроны под успешное
размещение фотосинтетической поверхности в
конкретный возрастной промежуток. В данном
случае, важной особенностью в определении чис-
ла порядков ветвления вяза являются его плагио-
тропный рост, который при выявленном отсут-
ствии дифференциации длин побегов простран-
ственно ограничивает число порядков ветвления.
У дерева более молодого онтогенетического со-
стояния наблюдается именно такая картина – по-
рядков ветвления мало. Преобладание четвертого
порядка в кроне говорит о том, что крона достиг-
ла определенного качественного уровня, что свя-
зано и с высотой размещения побега над поверх-
ностью почвы, и с горизонтальным захватом про-
странства веткой. Для каждого порядка
ветвления время преобладания в кроне разное и в
ходе онтогенеза особи оно увеличивается. То
есть, преобладание 4 порядка в кроне должно
продолжаться значительно дольше преобладания
третьего. У более взрослых растений средневоз-
растного генеративного онтогенетического со-
стояния (g2) число порядков ветвления может до-
стигать восьми. Совокупность побегов разных
порядков непосредственно связана с успешно-
стью автототрофного питания (Serebryakov, 1962;
Chomicki et al., 2017).

Начало жизни оси и ее характер определяется
положением на материнском приросте предше-
ствующего порядка. Затем на первый план выхо-
дит процесс старения и израстания осей, в ре-
зультате чего крупные побеги в оси сменяются на
более мелкие и по длине, и по количеству ли-
стьев. Завершается жизнь оси совсем мелкими
приростами с количеством листьев 2–4. Старение
проявляется у всех осей соответствующего поряд-
ка (Krenke, 1940). В зависимости от положения на
материнском приросте и размеров своих ежегод-
ных приростов старение осей протекает с разной
скоростью. Короткие побеги, родоначальники
осей, образовавшихся в нижней части материн-
ского прироста предшествующего порядка, ста-
реют быстро (почти сразу), ось в связи с этим жи-
вет мало лет. Скорость наступления старения за-
висит от общего состояния дерева, чем меньше
конкурентное давление, чем лучше освещенность
и обеспеченность водой и питательными веще-
ствами, тем она медленнее. Кроме того, дли-
тельность жизни оси ограничена возрастными
рамками онтогенетического состояния, что от-
части связано с поддержанием общей формы
кроны. Для осей, начиная с третьего порядка,
длительность жизни ограничена еще и возмож-
ностями успешного фотосинтетически обосно-
ванного размещения листьев во внутреннем
пространстве кроны. В случае неблагоприятно-
го внешнего воздействия на развитие кроны осо-
би оси 2–3 порядка могут существовать дольше

обычного, нарастая совсем короткими побегами
в течение 7–9 лет.

Акротония в виде более сильного развития бо-
ковых побегов в позициях 2 и, отчасти, 3 свой-
ственна всем порядкам ветвления виргинильного
дерева U. glabra. Однако с увеличением порядка
ветвления ее проявления становятся менее выра-
женными, так как побеги уже не могут иметь
большое количество боковых ответвлений. В свя-
зи с этим побеги высоких порядков все больше
становятся похожи друг на друга, что связано, в
частности, с проявлением эффекта израстания.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Онтогенетическая программа развития кроны

виргинильного дерева U. glabra отражается на
вкладе побегов в составе осей разных порядков в
структуру кроны. Несмотря на большую измен-
чивость количества побегов у дерева в целом и аб-
солютного возраста растений U. glabra, входящих
в виргинильное онтогенетическое состояние,
кроны организованы шестью порядками ветвле-
ния и имеют цилиндрическую несколько асим-
метричную крону. Чем точнее определена функ-
ция оси в кроне, тем меньше изменчивость побе-
гов в ее составе. Скелетные оси возникают во
втором и третьем положении сверху на материн-
ском приросте ствола. Остальные позиции на ма-
теринском приросте образуют короткоживущие
оси (ветви), не участвующие в построении долго-
временной кроны. Оси третьего–пятого поряд-
ков менее устойчивы в размерных характеристи-
ках по сравнению с осями второго порядка. Чем
ниже порядок ветвления оси, тем медленнее она
израстается, а составляющие ее побеги унифици-
руются. Выявлено, что для виргинильного расте-
ния U. glabra длина побега и количество листьев
на нем существенно более изменчивые признаки,
чем соотношение количества побегов низких
(“скелетных”) порядков ветвления, что отражает
программный характер этого признака для дерева
в целом. Следы стадии зонтиковидного подроста
сохраняются в побеговом комплексе виргиниль-
ной особи U. glabra. Преобладание более сходных
по размерным характеристикам побегов четвер-
того порядка отражает существенный этап фор-
мирования цилиндрической виргинильной кро-
ны U. glabra как результата пространственно-вре-
менного заполнения плагиотропных ветвей.
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PECULIARITIES OF SHOOTS OF AXES OF DIFFERENT ORDERS
IN THE CROWN STRUCTURE

OF ULMUS GLABRA (ULMACEAE) VIRGINAL TREES
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The crown of model trees growing in natural habitats is characterized. An attempt was made to identify more
conservative and stable traits of crown axes of different orders. The dependence of the composition of shoots
of second-order axes on their position in the first-order axis of the maternal growth is shown. The relationship
between the lifetime of the axes and the time of their growth (aging) is revealed. Skeletal axes of the second order
show similar pattern of changing the number of shoots from year to year, but differ in the length of their constituent
shoots. The axes of the third, fourth and fifth orders determine individual differences of trees, by adjusting them to
specific habitats. It was revealed that the change in the dominance of the fourth order over the third one in the
crown reflects the regulation of the crown development under specific conditions and the rate of ontogeny. Acro-
tonia in the form of a stronger development of lateral shoots in the second and third positions from above on the
mother shoot is characteristic of all branching orders. With an increase of the branching order, the manifestation
of acrotonia is smoothed out. In this regard, the shoots of high orders become more and more similar to each oth-
er, which is particularly associated with the manifestation of the aging effect.

Keywords: development of shoot complexes of branches, branching order, axis, shoot, spatio-temporal devel-
opment of crown, position of shoots on maternal growth, variability of crown shoots
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Впервые описана гинодиэция у Nepeta gontscharovii – эндемичного для гор Гиссаро-Дарваза (Рес-
публика Таджикистан) травянистого каудексообразующего поликарпического растения. Установ-
лено, что N. gontscharovii образует два типа цветков: обоеполые и пестичные на разных особях. Оба
типа цветков медианно зигоморфные, тетрациклические, гетеромерные: пентамерные в околоцвет-
нике, тетрамерные в андроцее и димерные в гинецее. В пестичных цветках тычинки представлены
стаминодиями. Значения подавляющего большинства изученных морфологических параметров
обоеполых цветков больше, чем у пестичных. Выявлено три критерия, позволяющие надежно раз-
личать цветки разных половых форм: размеры цветков и их частей, соотношение длины трубки вен-
чика и чашечки, положение пыльников. Обоеполые цветки характеризуются строго выраженной
протандрией. По соотношению числа пыльцевых зерен и семязачатков (от 1286 до 1657)
N. gontscharovii относится к факультативно ксеногамным видам. В половом спектре проанализиро-
ванной ценопопуляции женские особи встречаются редко (6.6%). Обсуждается наличие и распро-
странение женской двудомности в пределах рода Nepeta и секции Macronepeta и ее адаптивное зна-
чение для существования популяции N. gontscharovii.
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Род Nepeta L. в настоящее время насчитывает
290 видов (по данным сайта The World Checklist of
Vascular Plants). У видов рода Nepeta встречаются
разные формы половой дифференциации: гино-
диэция (14 видов), диэция (секция Oxynepeta,
11 видов и подвидов), гиномоноэция (3 вида)
(Meehan, 1889; Knuth, 1898; Kokkini, Babalonas,
1982; Daskalova, 2005; Demyanova, 2019; Godin,
2009). В отличие от диэции, характерной только
для представителей секции Oxynepeta, гиноди-
эция встречается в 9 секциях из 19 этого крупного
рода (Budantsev, 1993). Многие исследователи
рассматривают существование такого высокого
разнообразия половых форм в пределах одного
рода как доказательство эволюции от гермафро-
дитизма к истинной двудомности, промежуточ-
ным этапом которой может быть женская дву-
домность (Lloyd, 1976; Webb, 1979, 1981; Maurice
et al., 1993). Широкое распространение видов с
гинодиэцией среди разных секций рода Nepeta
позволяет предполагать, что и другие представи-
тели рода могут обладать этой формой половой
дифференциации.

В качестве объекта наших исследований вы-
бран Nepeta gontscharovii Kudrjasch. (котовник

Гончарова) – травянистое многолетнее поликар-
пическое растение из сем. Lamiaceae. Это узколо-
кальный эндемик Гиссаро-Дарваза: к настояще-
му времени известно всего четыре точки мест
сбора этого вида. N. gontscharovii произрастает в
поясах чернолесья с фрагментами термофильных
арчовников, субальпийских лугов, разнотравных
степей, крупнотравных полусаванн, встречается в
торонниках (заросли Koenigia coriaria (Grig.)
T.M. Schust. & Reveal), юганниках (заросли с
преобладанием Prangos pabularia Lindl.), на га-
лечниках, на высотах от 1800 до 2900 м над ур. м.
(Poyarkova, 1954; Kochkareva, 1986). Отсутствие в
литературе каких-либо сведений о половой диф-
ференциации этого вида определило цель нашей
работы – выявление половой экспрессии цвет-
ков, особей и определение соотношения половых
форм в популяции Nepeta gontscharovii.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал для изучения половой дифференци-

ации N. gontscharovii собран в 2022 г. в окр. кишла-
ка Гульхара (Республика Таджикистан), на во-
сточном борту мелкоземистого берега р. Гульхара

СООБЩЕНИЯ
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в поясе чернолесья в розарии. В сообществе до-
минировали: Rosa achburensis Chrshan. (25%),
Nepeta gontscharovii (15%); сопутствующие виды:
Nepeta podostachys Benth. (3%), Dactylis glomerata L.
(3%), Lepidolopsis pseudoachillea (C. Winkl.) Poljakov
(1%). Особи N. gontscharovii распределены равно-
мерно, площадь ценопопуляции составляла
50 × 10 м2. Половая дифференциация изучена у
65 особей этого вида.

В естественных условиях с каждой особи соби-
рали по 5–7 цветков и фиксировали их в уксус-
ном алкоголе. В камеральных условиях анализи-
ровали пол цветков и особей. Измерено 30 цвет-
ков каждой половой формы особей. Морфология
цветков описана согласно “Atlas…” (Fedorov, Ar-
tyushenko, 1975) и L.P. Ronse de Craene (2010). Раз-
меры частей цветка получены с помощью стерео-
скопического микроскопа Биомед МС-1 с оку-
ляр-микрометром при увеличении 20 и 40 в
зависимости от величины измеряемого органа.
Произведены измерения основных частей цвет-
ка, характеризующих чашечку, венчик, андроцей
и гинецей (табл. 1).

Для определения качества пыльцы использо-
ван метод микроскопирования в ацетокармине.
Для приготовления препаратов пыльцы исполь-
зованы все четыре пыльника обоеполых цветков.
Препарат изучен под микроскопом Биомед-5 при
увеличении 16 × 10. Подсчет пыльцевых зерен
проведен в 30 полях зрения. В каждом цветке ис-
следовано по 300–500 пыльцевых зерен. Изучена
пыльца 30 обоеполых цветков 10 разных особей.
Определение размеров пыльцевых зерен осу-
ществлено на тех же препаратах, измерение про-
ведено с помощью окуляр-микрометра при уве-
личении 16 × 40. Изучена пыльца по двум призна-
кам: экваториальный диаметр пыльцевых зерен
(мкм), фертильность пыльцы (%).

Подсчет пыльцевых зерен проводили по обще-
принятой методике (Cruden, 1977). В каждом
цветке определяли число пыльцевых зерен в од-
ной из тек случайно выбранного невскрывшегося
пыльника. Проводили подсчет всех пыльцевых
зерен теки, для чего из всего ее содержимого гото-
вили препарат для световой микроскопии. Для
подсчета пыльцевых зерен в препаратах исполь-
зовали микроскоп Биомед-5 с окуляр-микромет-
ром с сеточкой. Количество пыльцы в пыльнике
получали, удваивая ее численность в теке. Для
оценки числа пыльцевых зерен, продуцируемых
цветком, полученное содержание пыльцы в
пыльнике умножали на 4 (число тычинок в цвет-
ке). Поскольку для всего сем. Lamiaceae характер-
но наличие единственного фертильного семяза-
чатка в каждом гнезде завязи, отношение числа
пыльцевых зерен к числу семязачатков оценива-
ли для каждого цветка делением числа пыльцевых
зерен в цветке на 4. Всего изучено соотношение

числа пыльцевых зерен и семязачатков в 10 обое-
полых цветках.

Полученные данные обработаны методами ва-
риационной статистики (Sokal, Rohlf, 2012). Для
каждого изучаемого признака определены преде-
лы его варьирования (min–max), среднее значе-
ние (М) и ошибка (m). Сравнение средних ариф-
метических проведено с помощью t-критерия
Стьюдента. Результаты вычислений представле-
ны в табл. 1.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Жизненная форма и структура синфлоресцен-

ции. Nepeta gontscharovii – травянистый, каудексо-
образующий поликарпик, развивающийся по
симподиальной длиннопобеговой модели побе-
гообразования, образует моноцентрическую био-
морфу. Главная ось синфлоресценции и все ее бо-
ковые ответвления (паракладии) у данного вида
завершаются открытыми фрондулезно-брактеоз-
ными тирсами, образуя метелку из тирсов. Глав-
ная ось синфлоресценции заканчивается тирсом,
включающим 7–10 раздвинутоузловых метаме-
ров (длина междоузлиев 3–5 см). Тирсы паракла-
диев I и II порядков включают 2–3 так же удли-
ненных метамеров. Субъединицы тирса (цимо-
иды) – обычно 9-цветковые дихазии из
монохазиев (извилины), имеющие длинные (0.6–
0.7 см) оси (рис. 1).

Половая дифференциация. Изучение половой
экспрессии N. gontscharovii показало, что этот вид
образует два типа цветков: обоеполые и пестич-
ные.

Обоеполые цветки. Цветки полные, зигоморф-
ные, гетеромерные: пятичленные в чашечке и
венчике, четырехчленные в андроцее и двучлен-
ные в гинецее.

Чашечка сростнолистная, трубчатая, с косым,
почти двугубым зевом, слегка согнутая, фиолето-
вая, с 15 хорошо заметными жилками. Почкосло-
жение чашечки створчатое. Трубка чашечки сна-
ружи густо опушена очень мелкими коротко сте-
бельчатыми железками, внутри без кольца из
волосков. Верхняя губа чашечки до 2/3 рассечена
на три треугольных, коротко заостренных зубца.
Два зубца нижней губы чашечки в 1.5 раза короче
ее трубки, узколанцетные, длинно и тонко заост-
ренные. Все зубцы чашечки по краю имеют жест-
кие рассеянные реснички.

Венчик спайнолепестный, разделен на трубку
и синий отгиб, снаружи опушенный рассеянны-
ми волосками. Почкосложение венчика черепит-
чатое. Трубка венчика тонкая, согнутая, узкая
часть ее больше, чем наполовину выступает из ча-
шечки, при этом резко расширяется к зеву в верх-
ней части. Верхняя губа прямостоячая, почти
плоская, надрезана на две широкие лопасти.
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Таблица 1. Значения морфологических параметров обоеполых и пестичных цветков Nepeta gontscharovii
Table 1. Values of morphological traits in bisexual and pistillate f lowers of Nepeta gontscharovii

Признак
Morphological trait

Цветок
Flower Min–Max M ± m P

1 2 3 4 5

Длина трубки чашечки, мм
Length of calyx tube, mm

b
p

4.0–5.3
3.8–4.3

4.7 ± 0.2
4.0 ± 0.1 3.164

Высота зева чашечки, мм
Height of calyx fauces, mm

b
p

2.5–3.0
1.5–1.6

2.7 ± 0.09
1.6 ± 0.02 13.105

Длина свободной части верхних зубцов чашечки, мм
Length of free part of upper calyx teeth, mm

b
p

2.4–3.0
1.3–1.9

2.7 ± 0.1
1.6 ± 0.1 6.970

Ширина свободной части верхних зубцов чашечки, мм
Width of free part of upper calyx teeth, mm

b
p

1.1–1.6
0.9–1.0

1.3 ± 0.09
1.0 ± 0.01 4.139

Длина свободных частей нижних зубцов чашечки, мм
Length of free parts of lower calyx teeth, mm

b
p

2.5–3.0
1.9–2.2

2.8 ± 0.1
2.0 ± 0.1 7.560

Ширина свободных частей нижних зубцов чашечки, мм
Width of free parts of calyx lower teeth, mm

b
p

0.8–1.1
0.6–0.7

0.9 ± 0.05
0.7 ± 0.02 4.450

Длина трубки венчика, мм
Length of corolla tube, mm

b
p

16.0–17.5
9.5–10.8

17.0 ± 0.2
10.1 ± 0.3 17.732

Высота зева венчика, мм
Height of corolla fauces, mm

b
p

4.0–5.0
2.5–3.5

4.6 ± 0.2
3.0 ± 0.2 5.709

Длина верхней губы венчика, мм
Length of upper corolla lip, mm

b
p

4.5–5.5
2.7–3.0

5.1 ± 0.1
2.9 ± 0.1 12.870

Ширина верхней губы венчика, мм
Width of upper corolla lip, mm

b
p

5.2–6.5
2.4–3.8

5.8 ± 0.2
3.1 ± 0.3 6.971

Длина лопастей верхней губы венчика, мм
Length of blades of upper corolla lip, mm

b
p

2.0–3.0
1.3–1.8

2.4 ± 0.1
1.5 ± 0.1 4.764

Ширина лопастей верхней губы венчика, мм
Width of blades of upper corolla lip, mm

b
p

3.1–3.8
1.3–1.6

3.4 ± 0.1
1.5 ± 0.1 14.834

Длина нижней губы венчика, мм
Length of lower corolla lip, mm

b
p

6.0–7.8
3.5–4.5

7.2 ± 0.3
4.0 ± 0.2 8.575

Ширина нижней губы венчика, мм
Width of lower corolla lip, mm

b
p

6.8–7.8
3.5–4.0

7.2 ± 0.2
3.8 ± 0.1 15.702

Длина средней лопасти нижней губы венчика, мм
Length of middle lobe of lower corolla lip, mm

b
p

3.8–5.3
2.8–3.4

4.6 ± 0.2
3.1 ± 0.2 5.076

Ширина средней лопасти нижней губы венчика, мм
Width of middle lobe of lower corolla lip, mm

b
p

5.0–6.8
3.5–4.5

5.8 ± 0.3
4.0 ± 0.2 4.301

Длина боковых лопастей нижней губы венчика, мм
Length of lateral lobe of lower corolla lip, mm

b
p

1.6–2.4
1.0–1.2

1.8 ± 0.13
1.1 ± 0.03 5.594

Ширина боковых лопастей нижней губы венчика, мм
Width of lateral lobe of lower corolla lip, mm

b
p

2.0–2.6
1.0–1.5

2.3 ± 0.1
1.3 ± 0.1 6.817

Длина нижних тычинок, мм
Length of lower stamens, mm

b
p

20.0–22.3
10.5–10.8

20.9 ± 0.4
10.6 ± 0.1 25.985

Длина верхних тычинок, мм
Length of upper stamens, mm

b
p

21.0–24.0
11.5–12.5

22.3 ± 0.5
12.0 ± 0.2 20.101

Длина пыльника, мм
Length of anther, mm

b
p

0.7–0.9
0.2–0.3

0.8 ± 0.02
0.3 ± 0.01 16.992

Ширина пыльника, мм
Width of anther, mm

b
p

0.4–0.5
0.1–0.2

0.5 ± 0.01
0.1 ± 0.01 16.984



158

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 2  2023

ГОДИН и др.

Нижняя губа крупнее верхней, трехраздельная.
Средняя лопасть нижней губы крупнее боковых,
сердцевидная, почти плоская, цельнокрайняя, в
средней части с длинными волосками, боковые
лопасти значительно короче, яйцевидные, плос-
кие, отогнутые.

Андроцей тетрамерный, гаплостемонный,
двусильный. Отличительная особенность андро-
цея всех представителей рода Nepeta – передние
(нижние) тычинки короче задних (верхних). Все
четыре тычинки фертильные. Тычинки парал-
лельные, восходящие под верхней губой венчика.
Тычиночные нити на большей части прирастают
к трубке венчика и лишь ближе к зеву свободные.
Пыльники одинаковые, эллиптические, гнезда
пыльников наверху соединенные, внизу расхо-
дятся под углом 90°. Пыльники интрорзные,
гнезда их вскрываются продольной щелью.

Пыльцевые зерна 6-бороздные, 3-клеточные,
широко эллипсоидальные, почти шаровидные.
Фертильность пыльцы высокая (от 79 до 94%).

Гинецей состоит из двух плодолистиков, син-
карпный, завязь верхняя, 4-лопастная, ложно
4-гнездная. Лопасти завязи сверху гладкие. Стол-
бик один, гинобазический, выходящий из проме-
жутка между лопастями завязи от их основания.
На верхушке столбик двураздельный с неравны-
ми ветвями. При основании завязи развивается
нектароносный диск с 4 лопастями, при этом пе-
редняя лопасть его крупнее, чем остальные.

Пестичные цветки. Структурных различий
между обоеполыми и пестичными цветками в ча-
шечке, венчике и гинецее не выявлено. Тычинки
в пестичных цветках представлены стаминодия-
ми, которые скрыты в расширенной части трубки
венчика. Пыльники очень мелкие, полностью ли-
шены пыльцы.

Пестичные цветки даже в полевых условиях
легко отличимы от обоеполых по совокупности
нескольких признаков. Во-первых, обоеполые
цветки и их части всегда крупнее, чем у пестич-
ных цветков (табл. 1). Исключение составляют
только параметры долей завязи, по которым два
половых типа цветков достоверно не различают-
ся. Во-вторых, трубка венчика обоеполых цвет-
ков выдается из чашечки больше, чем наполови-
ну. В пестичных цветках из-за общего уменьше-
ния размеров цветков трубка венчика едва
длиннее чашечки и лишь слегка выдается из нее.
В-третьих, редукция тычинок в пестичных цвет-
ках и превращение их в стаминодии привела к
значительному уменьшению (в три раза) разме-
ров пыльников, которые располагаются в зеве
венчика. В обоеполых цветках верхние и нижние
тычинки значительно превышают зев венчика.

Биология цветения и опыления. Обоеполые
цветки N. gontscharovii характеризуются ярко вы-
раженной протандрией: пыльники начинают
вскрываться на стадии рыхлых бутонов. В это
время лопасти рыльца еще сложены вместе и не

Примечание. Min–Max минимальное и максимальное значение признака; M – среднее арифметическое значение признака;
m – его ошибка; P – достоверность различий, полужирным шрифтом выделены достоверные отличия; b – обоеполые цветки;
p – пестичные цветки.
Note. Min-max – minimum and maximum values of trait; M – mean value; m – mean error, P – significance of differences, significant
differences are shown in bold; b – bisexual f lowers; p – pistillate f lowers.

Экваториальный диаметр пыльцевых зерен, мкм
Equatorial diameter of pollen grains, μm

b
30.0–37.5 34.8 ± 0.7

–

Фертильность пыльцы, %
Pollen fertility, % b 78.9–94.2 91.6 ± 2.1 –

Длина столбика, мм
Length of style, mm

b
p

21.0–24.3
14.3–14.5

22.2 ± 0.6
14.3 ± 0.1 14.093

Длина лопастей рыльца, мм
Length of stigma lobes, mm

b
p

0.7–0.8
0.4–0.5

0.7 ± 0.02
0.5 ± 0.01 8.609

Ширина лопастей рыльца, мм
Width of stigma lobes, mm

b
p

0.15–0.18
0.10–0.15

0.17 ± 0.01
0.13 ± 0.01 2.159

Длина долей завязи, мм
Length of ovary lobes, mm

b
p

0.48–0.58
0.48–0.50

0.52 ± 0.01
0.49 ± 0.01 1.736

Ширина долей завязи, мм
Width of ovary lobes, mm

b
p

0.3–0.4
0.3–0.4

0.35 ± 0.02
0.37 ± 0.02 0.734

Признак
Morphological trait

Цветок
Flower Min–Max M ± m P

1 2 3 4 5

Таблица 1. Окончание
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готовы воспринимать пыльцу. Позже, после опу-
стошения пыльников, они расходятся друг от
друга под острым углом и покрываются сосочка-
ми, что свидетельствует об их созревании. К мо-
менту увядания венчика рыльца имеют якоревид-
ную форму и покрыты пыльцой.

Наши исследования показали, что соотноше-
ние числа пыльцевых зерен и числа семязачатков
в обоеполых цветках N. gontscharovii варьирует от
1286 до 1657, позволяя отнести этот вид согласно
представлениям R.W. Cruden (1977) к факульта-
тивно ксеногамным растениям.

Наблюдается одновременное цветение цвет-
ков тирса главной оси синфлоресценции и тирсов
паракладиев I и II порядков. В результате в преде-
лах синфлоресценции в одно и то же время функ-
ционируют множество цветков.

Половая структура ценопопуляции. Изучение
особенностей распределения обоеполых и пе-
стичных цветков у N. gontscharovii показало, что
каждый тип цветка характерен строго для отдель-
ной особи. Следовательно, этот вид относится к
гинодиэцичным растениям. В половом спектре
изученной ценопопуляции N. gontscharovii преоб-
ладали обоеполые особи – их доля составляла
93.4%.

ОБСУЖДЕНИЕ

Обнаружение гинодиэции у N. gontscharovii
вполне закономерно и ожидаемо. Дело в том, что
род Nepeta характеризуется набором эколого-
биологических признаков, тесно связанных с
женской двудомностью. К таким признакам от-
носятся следующие: присутствие в таксоне мно-
голетних травянистых растений, большое число
видов в составе рода, их широкое распростране-
ние в умеренной зоне северного полушария, об-
разование трехклеточной пыльцы (Demyanova,
1985; Godin, 2019, 2020). Поэтому вполне логично
ожидать существование гинодиэции как у других
видов этого крупного рода, так и, с очень высокой
вероятностью, у остальных представителей сек-
ции Macronepeta, к которой принадлежит
N. gontscharovii. Такое предположение базируется
на нескольких фактах. Во-первых, в настоящее
время из 16 представителей этой секции известно
два вида с гинодиэцией: N. sibirica L. (Demyanova,
1981) и N. gontscharovii. Во-вторых, обращает на
себя внимание морфологическое описание цвет-
ков растений этой секции. По данным А.Л. Бу-
данцева (Budantsev, 1993), виды секции Macro-
nepeta характеризуются “трубкой венчика едва
или значительно длиннее чашечки”. По нашему
мнению, только наличием двух морфологических
типов цветков у одного вида – крупных обоепо-
лых с длинными трубками венчика и мелких пе-
стичных с очень короткими трубками венчика –

можно объяснить такое значительное разнообра-
зие в соотношении длины трубки чашечки и вен-
чика. Изучение распространения разных поло-
вых форм в таксонах разного уровня и морфоло-
гических особенностей их цветков крайне
необходимо для составления корректных и объ-
ективных ключей для определения видов. Несо-
мненно, это может и будет способствовать выяв-
лению как многих новых интересных сведений по
биологии видов, так и эволюционных тенденций
в пределах разных таксономических групп.

Наличие женской двудомности у N. gon-
tscharovii проявляется в образовании двух типов
цветков: крупных обоеполых и мелких пестич-
ных. Для всех в настоящее время изученных гино-
диэцичных видов сем. Lamiaceae характерна та-
кая же размерная дифференциация цветков раз-
ных половых типов (Demyanova, 1985; Godin,
2019, 2020).

К сожалению, в литературе единичны сведе-
ния о половой структуре популяций видов рода
Nepeta несмотря на то, что известна гинодиэция у
14 его видов. Так, в популяциях Nepeta nuda ssp.

Рис. 1. Nepeta gontscharovii (фото А.Ю. Асташенкова).
Fig. 1. Nepeta gontscharovii (photo by A.Yu. Astashenkov).
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nuda (=Nepeta pannonica L.) доля женских особей
варьировала в разные годы от 17.9 до 32.7% (De-
myanova, 2013), а в популяциях N. multifida L.
(=Schizonepeta multifida (L.) Briq.) в более широких
пределах – от 29.8 до 68.2% (Godin, 2014). Пока
сложно обоснованно предполагать, с чем связана
довольно низкая частота встречаемости женских
особей у N. gontscharovii. По нашему мнению, од-
на из возможных причин этого – географическое
распространение видов. Дело в том, что оба пред-
ставителя с более высокой долей женских особей
в популяциях (N. nuda ssp. nuda и N. multifida) ха-
рактеризуются широкими ареалами, охватываю-
щими почти половину Евразии. N. gontscharovii,
наоборот, обладает крайне узким ареалом, произ-
растая лишь в Таджикистане. Однако для обосно-
вания и подкрепления данного предположения
необходимо популяционное изучение других ви-
дов рода Nepeta с женской двудомностью.

В сем. Lamiaceae, с одной стороны, широко
распространена самосовместимость (Owens,
Ubera-Jiménez, 1992), а, с другой стороны, до сих
пор не выявлено подтвержденных случаев само-
несовместимости. Тем не менее, в процессе эво-
люции у многих видов семейства выработались
разные механизмы, предотвращающие или зна-
чительно сокращающие вероятность автогамии.
К ним относятся половая дифференциация, ди-
хогамия (чаще в форме протандрии), геркогамия
(пространственное разделение одновременно
функционирующих андроцея и гинецея), боко-
вое изгибание тычинок после опорожнения
пыльников, интенсивный рост столбика и быст-
рое созревание рылец и некоторые другие (Demy-
anova, 1981, 1985; Lloyd, Webb, 1986; Huck, 1992).
Кроме того, недавно у единичных представителей
семейства выявлена также гетеростилия, в целом
не характерная для зигоморфных цветков (Barrett
et al., 2000; Moon, 2021). Поэтому наличие гино-
диэции, резко выраженной протандрии обоепо-
лых цветков и факультативной ксеногамии мож-
но рассматривать как адаптации узколокального
эндемика N. gontscharovii для поддержания его
популяций. С одной стороны, за счет более ран-
него созревания пыльников и разного времени
функционирования андроцея и гинецея в обое-
полых цветках невозможно формирование се-
мян за счет автогамии. Однако одновременное
цветение обоеполых цветков в пределах одной
особи полностью не исключает гейтоногамного
опыления, которое можно считать своеобраз-
ным страхующим механизмом. Формирование
достаточного числа пыльцевых зерен и посеще-
ние насекомыми растений N. gontscharovii обеспе-
чивает высокую вероятность завязывания семян
обоеполыми особями в результате ксеногамного
опыления. С другой стороны, существование
женских особей, хотя и в очень небольшом числе,
способствует образованию ими гетерозиготных

семян, формирующихся исключительно в резуль-
тате перекрестного опыления.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Узколокальный эндемик Гиссаро-Дарваза

Nepeta gontscharovii характеризуется наличием
гинодиэции: обоеполые и пестичные цветки
формируются на разных особях. Оба типа цвет-
ков медианно зигоморфные, тетрацикличе-
ские, гетеромерные: пентамерные в околоцвет-
нике, тетрамерные в андроцее и димерные в гине-
цее. В пестичных цветках тычинки редуцированы
до стаминодиев, не образующих пыльцу. Размеры
изученных морфологических параметров (кроме
длины и ширины долей завязи) всегда больше у
обоеполых цветков, чем у пестичных. Выявлено
три критерия, позволяющие надежно различать
цветки разных половых форм: размеры цветков и
их частей, соотношение длины трубки венчика и
чашечки, положение пыльников. Обоеполые
цветки N. gontscharovii обладают строго выражен-
ной протандрией. По соотношению числа пыль-
цевых зерен и семязачатков (от 1286 до 1657)
N. gontscharovii относится к факультативно ксено-
гамным видам. В половом спектре изученной це-
нопопуляции доминировали обоеполые особи
(93.4%). Наличие гинодиэции, строго выражен-
ной протандрии обоеполых цветков и факульта-
тивной ксеногамии имеет адаптивное значение
для успешного поддержания небольшой по чис-
ленности ценопопуляции N. gontscharovii.
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GYNODIOECY IN NEPETA GONTSCHAROVII (LAMIACEAE)

V. N. Godina,#, A. Yu. Astashenkova, and V. A. Cheryomushkinaa

aCentral Siberian Botanical Garden SB RAS
Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia

#e-mail: vn.godin@mpgu.su

Gynodioecy is described for the first time in Nepeta gontscharovii, an endemic herbaceous polycarpic plant
from the Hissar Darvaz mountains (Tajikistan). N. gontscharovii forms the f lowers of two types: perfect and
pistillate, on different plants. Both types of f lowers are median zygomorphic, tetracyclic, and heteromeric:
pentameric in the perianth, tetrameric in the androecium, and dimeric in the gynoecium. The stamens in pis-
tillate f lowers have transformed into staminodes. We have observed that the values of the vast majority of the
studied morphological traits in perfect f lowers are larger than in the pistillate ones. Three criteria have been
identified which allow to distinguish reliably the f lowers of different sexual forms: the size of f lowers and their
parts, the ratio of the length of corolla tube and calyx, and the position of anthers. The perfect f lowers are
characterized by pronounced protandry. According to the determined pollen/ovules ratio (from 1286 to
1657), N. gontscharovii is to be considered as a facultative xenogamous species. Females were rare (6.6%) in
the studied population. We discuss the presence and distribution of gynodioecy within the genus Nepeta and
section Macronepeta and its adaptive significance for the N. gontscharovii population.

Keywords: gynodioecy, Nepeta gontscharovii, sex ratio
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The genus Calamus in the family Arecaceae is embryologically not well studied. The present work on the em-
bryology of Calamus prasinus is the first investigation. A transverse section of young male staminate f lower
shows 6 tetrasporangiate anthers. The anther wall comprises an epidermis, an endothecium, a middle layer
and a tapetum. The tapetum is of secretory type and its cells are 2–3 nucleated. The successive meiotic divi-
sion in the pollen mother cells resulting in the formation of isobilateral and tetrahedral microspore tetrads.
Occasionally, T-shaped and linear tetrads have been observed. The pollen grains are shed at 2-celled condi-
tion. The ovary is superior, tricarpellary, syncarpous and contains 3 ovules on an axile placenta. The ovule is
anatropous, bitegmic and crassinucellate. The archesporial cell divides periclinally to form a primary parietal
cell and a sporogenous cell. The sporogenous cell differentiates transformsin to megaspore mother cell, which
undergoes meiotic division and subsequent cytokinesis forming a linear tetrad. The chalazal functional me-
gaspore undergoes three successive mitotic divisions without cytokinesis that results in the formation of an
8-nucleate embryo sac. The embryo sac contains two synergids, one an egg cell at the micropylar end, three
antipodal cells at the chalazal end and a central cell with two polar nuclei. The development of female game-
tophyte conforms to the Polygonum type.

Keywords: Calamus prasinus rattans, anther wall, pollen grains, ovule, female gametophyte. 
DOI: 10.31857/S0006813623020072, EDN: EXIXET

The genus Calamus L. belongs to the family Areca-
ceae Bercht. & J. Presl. The family Arecaceae com-
prises about 212 genera and 3000 species (Takhtajan,
1987). The members of the Arecaceae commonly
called Palms are particularly abundant in the Indoma-
layan region and South America. Calamus is a paleo-
tropical genus with about 370 species distributed
worldwide (Uhl, Dransfield, 1987). They are mainly
found in the tropical rain forests and constitute an in-
tegral part of the tropical forest ecosystem. In India,
the genus Calamus (commonly called cane or rattan) is
represented by about 31 species of which 8 species are
endemic (Ahmedullah, Nayar, 1986). Indian rattans
are distributed in tropical wet evergreen forests and
semi-evergreen to moist deciduous forests from al-
most sea level to 1500 meter altitude with rainfall rang-
ing from 1500–3000 millimeter. There are 14 species
of rattans recorded in Karnataka (Hajra et al., 1996;
Krishna Kumar, Ramaswamy, 2004), of which about
5 are endemic (Renuka, 1992). Evergreen and moist
deciduous forests of Western Ghats form the largest
natural home of rattans in Karnataka. Rattans are pe-
rennials, generally clustered, high climbing spiny

palms. The slender rattan palms with a scandent habit
grow through the canopy of some of the tallest trees of
tropical forests and reach a length of hundreds of me-
ters (Bailey, 1946). They are dioecious, f lowering is
annual and pleonanthic. Calamus is economically very
important. Rattans are extensively used for making
furniture, fancy articles etc. Rattan products play an
important role in the economic activity of many coun-
tries. In South East Asia, it is estimated that over
5 million peoples are involved in rattan industry. The
annual global revenue exceeds US $ 6.7 billion
(Lakshmana, 1993). Rattans are also used in Ayurve-
dic system of medicine for curing various diseases like
Cough, Edema, Herpes, Diabetes, Rabies etc (Laksh-
mana, 1993). Over exploitation and deforestation for
the past few decades has led to a drastic depletion of
rattan resources in India. Calamus rheedi Griff. for-
merly reported in the forests of Western Ghats could
not be found now. The Red data book has already
warned about Calamus nagbettai R.R. Fernandez &
Dey. A few species like Calamus dransfieldii Renuka,
C. karnatakensis Renuka & Lakshmana, C. laksh-
manae Renuka, C. prasinus Lakshmana & Renuka,
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C. stolonifer Renuka, C. travancoricus Bedd. ex
Hook. f., C. vattayila Renuka have decreased in their
abundance in the forests of Western Ghats (Lakshma-
na, 1993). Despite this, it is surprising that, canes have
not attracted any studies on their reproductive biology.
This may be because of their spiny character, inacces-
sibility and the difficulties in collecting f lowers and
fruits in forests at great heights.

Calamus prasinus Lakshmana & Renuka is a soli-
tary high climbing palm growing up to 30 meters
height. It is endemic to the forests of Western Ghats of
Karnataka. Stem is covered over by sheath with dense-
ly armed long spines. Leaves grow up to 2.5 m long and
have curved spines. Inflorescence is long, pendulous
and spiny. Flowering period is generally from Novem-
ber to December and the fruiting period is from May
to June. Fruits are globose with hard seeds.

The embryological studies of the family Arecaceae
have been reviewed by Schnarf (1931), Davis (1966)
and Johri et al., (1992). However, the embryology of
thousands of species of palms has remained uninvesti-
gated. This is especially so with reference to the rat-
tans, they are embryologically understudied (Krishna
Kumar, Ramaswamy, 2003). Furthermore, active re-
search of the reproductive biology of these interesting
climbers is needed to save some of them from extinc-
tion. The present study proposes to fill a gap in our
knowledge on the reproduction of Calamus prasinus
and compare the development of its reproductive struc-
tures with other investigated species of Arecaceae.

MATERIALS AND METHODS

The staminate and pistillate f lowers of Calamus
prasinus Lakshmana & Renuka at different stages of
development for the present study were collected from
evergreen forests of Sampaje (Kodagu district) and
Kollamogaru (Dakshina Kannada district), Karnata-
ka State, India. Frequent field trips were undertaken to
the same locality to collect the f loral materials. The
collected materials were fixed in FAA (Formalin: Ace-
tic acid: 70% Alcohol). After fixation (24–48 hrs), the
fixed materials were washed in running tap water and
preserved in 70% ethanol. The male and female f low-
ers at different stages of development were dehydrated
using ethanol and xylol. After dehydration, paraffin
infiltration and embedding of the f loral materials were
made. Transverse and longitudinal sections were taken
at 8–14μm thickness using a microtome. The paraffin
ribbons containing sections were affixed on to the
slides using egg albumen as adhesive. The micro-
preparations were processed following the customary
method of Alcohol-Xylene series. The sections were
stained with Heidenhein’s iron alum and Haemetoxy-
lin, counterstained with erythrosine and mounted us-
ing DPX mountant. The slides were observed under
microscope, stages were identified and micrographs
were made.

Plant names and surnames of taxon authors are
given in accordance with the standards adopted in the
International Plant Names Index (IPNI) database
(https://www.ipni.org/).

RESULTS
Development of male reproductive structures

The staminate f lowers of the Calamus prasinus are
small and pale yellow in colour. A transverse section of
young flower shows 6 stamens located in one whorl
and a pistillode at the centre (Fig. 1a). Each anther has
4 microsporangia (Fig. 1a). The archesporial cell is
differentiated at the early stages of development. The
archesporium in the anther primordium consists of
one layer of hypodermal cells in each corner, which di-
vides periclinally to form the primary parietal and spo-
rogenous cells. Further the primary parietal cells di-
vide anticlinally and periclinally to form 3 layers un-
derneath the epidermis. The anther wall comprises an
epidermis, an endothecium, one middle layer and a
tapetum (Fig. 1b). Tapetum is of the secretory type
which nourishes the developing pollen mother cells.
The tapetal cells are initially uninucleate but become
2–3 nucleate later (Fig. 1c). They start disorganizing
along with middle layer during meiosis–I in the pollen
mother cells. The sporogenous cells divide to form a
sporogenous tissue (Fig. 1b, c). In the young mi-
crosporangium, the epidermal layer is very prominent
with conspicuous nucleus. The cells of the epidermis
of the mature anther don’t contain the nuclei
(Fig. 1d). During the course of development of the an-
ther the cells of the endothecium elongate radially and
it is one of the prominent layers in the mature anther.
The endothecium develops fibrous thickenings on cell
walls. The same fibrous thickenings develop in the
cells of the connective (Fig. 1d). Several epidermal
cells at the border of the neighboring microsporangia
have thin walls and form a stomium involved in the de-
hiscence of the anther (Fig. 1d). When the septum be-
comes disorganized, the two anther loculi coalesce
and release the pollen grains.

The pollen mother cells undergo meiotic divisions
and subsequent cytokinesis resulting in the formation
of isobilateral and tetrahedral microspore tetrads. Oc-
casionally, T-shaped and linear tetrads have been no-
ticed (Fig. 2a, b). The microspogenesis in the pollen
mother cells is of the successive type. Microspores re-
leased from the tetrads have a centrally located nucleus
(Fig. 2c). Then, the nucleus of microspore migrates to
the periphery before it divides to form a small lenticu-
lar generative cell and large vegetative cell. Pollen
grains at the time of shedding are 2-celled (Fig. 2d).

Development of female reproductive structures
The ovary is superior, tricarpellary, syncarpous and

has 3 ovules on an axile placenta (Fig. 3a) of which on-
ly one ovule is functional, other two degenerates at the
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2-nucleate stage of embryo sac development. The
ovule is anatropous, bitegmic and crassinucellate
(Fig. 3b). The funiculus of the ovule is massive and cy-
lindrical. The stylar canals as well as the locular exten-
sions are lined by radially elongated glandular cells,
which show starch grains and these cells function as
the transmitting tissue. In each ovule, one vascular
bundle from the funiculus enters the chalaza and
branches into the outer integument. The ovular pri-
mordium takes its origin early in the development of
the ovary. The initials for both the integuments be-
come demarcated simultaneously. The outer integu-
ment is thicker than the inner integument. The micro-
pyle is straight, formed by both integuments (Fig. 3b).
The terminal part of the young ovules which develops
in to the nucellus is relatively very small when com-
pared to the funicular part. The nucellus in the ovular
primordium is scanty and one- layered. Gradually it
becomes 2–3 layered by the time the megaspore
mother cell is differentiated.

One of the hypodermal cells in the ovular primor-
dium enlarges with prominent nucleus and dense cy-
toplasm and functions as archesporial cell. The

archesporial cell divides periclinally to form a primary
parietal cell and a sporogenous cell and the latter dif-
ferentiates as the megaspore mother cell (Fig. 3c).
During its development it acquires an elongated and
tapering form (Fig. 3d). The primary parietal cell by
periclinal and anticlinal division forms 2–3 layered
parietal tissue above the megaspore mother cell. The
megaspore mother cell consecutively undergoes two
meiotic divisions and subsequent caryokinesis result-
ing in a linear tetrad of megaspores. The three mega-
spores present at the micropylar side degenerate at the
later stages of its development. The chalazal mega-
spore becomes functional (Fig. 4). The functional me-
gaspore undergoes three successive mitotic divisions
without cytokinesis that results in the formation of an
8-nucleate embryo sac (Fig. 5a, b). The embryo sac
contains seven cells which include two synergids, one
egg cell at the micropylar end, three antipodal cells at
chalazal end and a central cell with two polar nuclei
(Fig. 5c). Later, the polar nuclei fuse to form a second-
ary nucleus (Fig. 5d). The antipodals are small and
ephemeral. They degenerate after the fusion of polar

Fig. 1. Anther development in Calamus prasinus a – transverse section (hereinafter T.S.) of a male f lower showing sections of
young anthers. ×50.b – T.S. of young microsporangium showing sporogenous tissue. ×400. (e – epidermis; et – endothecium;
m – middle layer; t – tapetum) c – T.S. part of microsporangium to show pollen mother cells. ×400. d – section of an anther at
the time of dehiscence (S – stomium) ×200.

(a) (b)

(c) (d)
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nuclei. The development of female gametophyte con-
forms to the Polygonum type (Maheshwari, 1950).

DISCUSSION

Earlier literature on the embryology of all the in-
vestigated species of the family Arecaceae showed
that, the structure and development of their mi-
crosporangium and male gametophyte, megasporan-
gium and female gametophyte are essentially uniform
with minor variations (Davis, 1966; Johri et al., 1992;
Krishna Kumar, Ramaswamy, 2003; Krishna Kumar,
2021). The anther is tetrasporangiate with hypodermal
origin of the archesporium. The archesporial cells un-
dergo periclinal division to form primary parietal and
the primary sporogenous layers. The parietal cells di-
vide by anticlinal and periclinal divisions to form a wall
of 3–4 layers. The developmental pattern of the mi-
crosporangium wall is of monocotyledonous type
(Davis, 1966). In Calamus prasinus, the anther wall
comprises 4 layers with one middle layer as in most
other investigated species of Calamus. However, 4–5
layered anther walls have been noticed in Calamus
gamblei and C. rotang (Krishna Kumar, Ramaswamy,

2003). In contrast to this, 6–8 layered anther walls
were reported in Cocos nucifera L. (Juliano, Quisumb-
ing, 1931). Mahabale and Chennaveeraiah (1957)
found a 5–6 layered anther wall in Hyphaene indica
Becc. In Dypsis decaryi (Jum.) Beentje & J. Dransf.
5 layered anther walls have been noticed with two mid-
dle layers (Krishna Kumar, 2021).

The tapetum is one of the important layers in the
anther, which nourishes the developing pollen mother
cells. The secretory type of tapetum has been observed
in the present study as in other investigated species of
Palms (Rao, 1959b; Mahabale, Biradar, 1968; Bira-
dar, 1968; Biradar, Mahabale, 1968; Shirke, Ma-
habale, 1972; Kulkarni, Mahabale, 1974; Robertson,
1976a; Krishna Kumar, Ramaswamy, 2003; Krishna
Kumar, 2021). The cells of the tapetum contains single
nucleus in the beginning but at later stages of its devel-
opment they become 2–3 nucleated. Binucleated ta-
petal cells were observed in the earlier works on Cala-
mus stolonifer, C. nagbettai, C. rotang L., Hyphaene in-
dica, Areca catechu L., Chrysalidocarpus lutescens
H. Wendl., Phoenix sylvestris (L.) Roxb. and Dypsis
decaryi (Rao, 1959a; Johri et al., 1992; Krishna Ku-
mar, 2021). Krishna Kumar, Ramaswamy (2003) re-

Fig. 2. Microspore tetrads and pollen grain development in Calamus prasinusa, b – T.S. part of microsporangium to show tetrads.
×400. (i – isobilateral tetrad; T – T-shaped tetrad; t – tetrahedral tetrad; l – linear tetrad)c – T.S. of a microsporangium at the
microspore stage. ×400.d – T.S. part of microsporangium to show pollen grains at the time of shedding. ×400.

(a) (b)

(c) (d)
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ported 2–3 nucleated tapetal cells in Calamus travan-
coricus. The fusion of nuclei and polyploidization in
tapetal cells was noticed in Calamus gamblei and C.
stolonifer (Krishna Kumar, Ramaswamy, 2003). Such
a feature has not been observed in the presently inves-
tigated species. In Calamus prasinus disorganization of
the tapetal cells has been noticed before the com-
mencement of meiosis in the pollen mother cells. This
is essential for providing nutrition to the pollen mother
cells. The present investigation showed that the walls
of the tapetal cells stretch radially and start breaking
down as in other investigated species of Calamus
(Krishna Kumar, Ramaswamy, 2003).

The development of fibrous secondary wall thick-
enings was observed in endothecium. The same was
reported in other investigated species of Palms (Johri
et al., 1992; Krishna Kumar, Ramaswamy, 2003;
Krishna Kumar, 2021). In Calamus prasinus the cells
at the connective side also start to develop fibrous
thickenings in addition to the endothecium, as in Cal-
amus gamblei (Krishna Kumar, Ramaswamy, 2003).
Krishna Kumar (2021) reported that, the cells of the
connective completely filled with tannins at the early
stages of development in Dypsis decaryi. The same was

observed in the tribe Ceroxylinae (Rao, 1959b). In
Calamus prasinus, the epidermal layer in the young
microsporangium is very prominent and at the later
stages of its development, the cells become non-nu-
cleated as in other investigated species of Palms
(Krishna Kumar, Ramaswamy, 2003; Krishna Kumar,
2021).

The pollen mother cells undergo successive type of
microsporogenesis as in other investigated species of
Calamus (Krishna Kumar, Ramaswamy, 2003). How-
ever, Chrysalidocarpus lutescens and Dypsis decaryi
have the simultaneous type of microsporogenesis
(Rao 1959b; Krishna Kumar, 2021). The isobilateral
and tetrahedral microspore tetrads have been observed
in the present work. The same was reported in Phoe-
nix, Caryota urens L. and Dypsis decaryi (Mahabale,
Biradar, 1968; Biradar, 1968; Biradar, Mahabale,
1968; Shirke, Mahabale, 1972; Krishna Kumar, 2021).
In the present investigation, occasionally T-shaped
and linear tetrads have also been observed as in Hy-
phaene indica (Mahabale, Chennaveeraiah, 1957). In
Areca catechu and Chrysalidocarpus lutescens isobilat-
eral, decussate and tetrahedral tetrads were recorded
(Rao, 1959b). In Dypsis decaryi and Hyphaene indica,

Fig. 3. Structure and development of the ovule in Calamus prasinus. a – T.S. of a female f lower showing sections of 3 ovules on an
axile placenta. ×400. b – longitudinal section (hereinafter L.S.) part of a female f lower showing anatropous ovule. ×400. c, d –
L.S. of ovule to show megaspore mother cell at the early (c) and late (d) stages of development. ×400.

(a) (b)

(c) (d)
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a rare instance of polyspory was observed (Mahabale,
Chennaveeraiah, 1957; Krishna Kumar, 2021). In
general, between the two adjacent microsporangia a
stomium of thin-walled cells is organized. In Calamus
prasinus, the anther dehisces at the region of stomium
and releases the pollen grains as in other investigated
palms (Johri et al., 1992). The pollen grains are shed at
2-celled condition as in most investigated species of
Palms (Johri et al., 1992; Krishna Kumar, Ra-
maswamy, 2003; Krishna Kumar, 2021). However,
Krishna Kumar and Ramaswamy (2003) reported 2
and 3 celled pollen grains at the time of shedding in
Calamus gamblei and C. rotang, 2-celled pollen grains
are predominant.

In all the investigated species of palms the ovary is
superior, tricarpellary syncarpous and trilocular with a
single ovule in each locule on an axile placenta (Johri
et al., 1992; Krishna Kumar 2021). The same has been
observed in the presently investigated species of Cala-
mus. The ovule of Calamus prasinus is bitegmic, crass-
inucellate and anatropous as in the majority of the in-
vestigated palms (Johri et al., 1992). The same was re-
ported by Mahabale and Biradar (1968) in Phoenix
sylvestris. However, the ovules in Dypsis decaryi,
Chrysalidocarpus and Areca are bitegmic, crassinucel-
late and hemianatropous (Rao, 1959b; Krishna Ku-
mar, 2021). In Howea Becc. and Actinophloeus Becc.
Rao (1959b) reported orthotropous and pendulous
ovules. Mahabale and Chennaveeraiah (1957) ob-
served orthotropous ovules in Hyphaene indica. In the

species of Cocos L., Areca concinna Thwaites, Phoenix
sylvestris and Livistona chinensis R. Br., the integu-
mentary tapetum like cells were observed (Rao, 1959a,
b; Mahabale, Biradar, 1968; Kulkarni, Mahabale,
1974).

In the ovular primordium, a single hypodermal cell
differentiates as the archesporium. The archesporial
cell divides periclinally to form a primary parietal cell
and a sporogenous cell. The sporogenous cell directly
functions as megaspore mother cell. The same was ob-
served in majority of the investigated species of palms
(Davis, 1966; Johri et al., 1992; Krishna Kumar,
2021). However, in Dypsis decaryi, Elaeis guineensis
Jacq. and Phoenix sylvestris occasionally two mega-
spore mother cells were noticed in each ovule (Krishna
Kumar, 2021; De Poerck, 1950; Mahabale, Biradar,
1968). The twin embryo sacs were noticed in Elaeis
guineensis (Kajale, Ranade, 1953). The megaspore tet-
rads are linear and the three megaspores present on
the micropylar side degenerate at later stages of its de-
velopment. The same was reported in majority of the
investigated species of palms (Johri et al., 1992; Krish-
na Kumar, 2021). Both linear and T-shaped tetrads
were observed in Caryota mitis Lour., Chrysalidocar-
pus lutescens and Caryota urens (Rao 1959a; Shirke,
Mahabale, 1972). In contrast, four different kinds of
megaspore tetrads such as linear, isobilateral,
T-shaped and inverted T-shaped tetrads were observed
in Elaeis guineensis (Kajale, Ranade, 1953). The
chalazal functional megaspore undergoes three suc-
cessive mitotic divisions without cytokinesis that result
in the formation of an 8-nucleate embryo sac as in
most investigated palms (Johri et al., 1992; Krishna
Kumar, 2021). The pattern of development of female
gametophyte conforms to the monosporic 8-nucleate
Polygonum type Maheshwari (1950). However,
Mahabale and Chennaveeraiah (1957) reported a bis-
poric 8-nucleate Allium type of female gametophyte
development in Hyphaene indica.

CONCLUSION
The present investigation on development of male

and female reproductive structures in Calamus prasi-
nus revealed that, the pattern of development of pollen
grains and the embryo sac is essentially similar as in
most investigated members of the Arecaceae. The
family Arecaceae is characterized by a wide diversity of
traits in the development of the reproductive struc-
tures. The anther wall in most investigated species (Ac-
tinophloeus macarthurii Becc. ex A. Raderm., Areca
catechu, A. triandra Roxb. ex Buch.-Ham., Caryota
urens, Chrysalidocarpus lutescence, Cocos plumosa
Lodd. ex Loudon, Howea belmoreana (C. Moore &
F. Muell.) Becc., Licuala Wurmb, Phoenix sylvestris,
P. pusilla Lour., P. acaulis Roxb., P. reclinata Jacq.,
Livistona chinensis, Caryota urens, Calamus gamblei,
C. nagbettai, C. rotang, C. stolonifer, C. travancoricus
and Dypsis decaryi) are 4–5 layered. On the other

Fig. 4. Ovule with functional megaspore in Calamus prasi-
nus L.S.; functional megaspore is shown by arrow. ×400.
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hand, 6–8 layered anther walls was found in Cocos nu-
cifera, Borassus flabellifer L., Pritchardia Seem. & H.
Wendl., and Hyphaene indica. In all the investigated
members of Arecaceae, the tapetum is of the secretory
type. The tapetal cells are uninucleate initially subse-
quently they become 2-nucleate in most of the inves-
tigated species such as Calamus stolonifer, Calamus
nagbettai, Calamus rotang, Hyphaene indica, Areca cat-
echu, Chrysalidocarpus lutescens, Phoenix sylvestris and
Dypsis decaryi. Nuclear fusions and polyploidization
of tapetal cells is observed in Calamus gamblei and
C. stolonifer.

Simultaneous division of the pollen mother cells
were observed dominated in majority of the investigat-
ed species such as Chamaedorea sartorii Liebm. in
Mart., C. glaucophylla Hort., C. karwinskyana
H. Wendl., C. corallina Hook. f., Cocos nucifera,
C. plumosa, Hyphaene indica, Actinophloeus macarthu-
rii, Areca catechu, A. triandra, Chrysalidocarpus lutes-
cence, Howea belmoreana, Caryota urens and Dypsis
decaryi. In contrast, successive type of division of pol-
len mother cells were observed in few species viz., Ny-
pa fruticans Wurmb, Phoenix sylvestris, Calamus gam-
blei, C. nagbettai, C. rotang, C. stolonifer, C. prasinus

and C. travancoricus. Isobilateral, tetrahedral and de-
cussate tetrads are commonly found in all the investi-
gated species. In Calamus prasinus, occassionly
T-shaped and linear tetrads were observed as in
Hyphaene indica and Dypsis decaryi. Pollen grains are
2-celled at the time of shedding in all the investigated
species. However, rarely 3-celled pollen grains were
observed in Calamus gamblei and C. rotang.

Different types of ovules were found in palms. In
some species ovules are bitegrnic, crassinucellate and
anatropous i.e., Phoenix sylvestris, Johannesteijsman-
nia lanceolate J. Dransf., Livistona chinensis, Pritchar-
dia, Washingtonia C. Winslow, Licuala and Trachycar-
pus H. Wendl. On the other hand, orthotropous ovules
were found in Hyphaene indica, Howea, Actinophloeus,
Bactris Jacq. ex Scop. and Caryota L. In contrast,
hemianatropous ovules were observed in Livistona ro-
tundifolia Mart., Sabal Adans., Chrysalidocarpus, Are-
ca and Dypsis decaryi. The monosporic, 8-nucleate
Polygonum type of embryo sac development is com-
monly found in most investigated species of palms
viz., Chamaedorea concolor Mart., Actinophloeus
macarthurii, Areca catechu, A. consinna, A. triandra,
Actinophloeus, Pritchardia, Licuala, Livistona, Caryo-

Fig. 5. Embryo sac development in Calamus prasinus. a, b – adjacent sections to show 8-nucleate embryo sac. ×400. c – L.S. part
of ovule to show egg apparatus and polar nuclei. ×400. (ea – egg apparatus, p – polar nuclei) d – L.S. part of ovule to show sec-
ondary nucleus (Arrow). ×400.

(a) (b)

(c) (d)

p
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ta, Trachycarpus, Washingtonia, Sabal, Phoenix sylves-
tris, P. pusilla, P. acaulis, P. reclinata, P. robusta and
Dypsis decaryi. However, Allium type of embryo sac
development is found in Hyphaene indica. Adoxa type
of embryo sac development was observed in Nypa fru-
ticans, Caryota urens, Livistona chinensis, Cocos nucif-
era and Elaeis guineensis.

The development of reproductive structures in
studied Calamus prasinus occurs very similarly to other
Calamus species as well as to other genera of Arecace-
ae, for example Calamus gamblei, C.nagbettai, C. ro-
tang, C. stolonifer, C. travancoricus, Nypa fruticans,
Chamaedorea concolor, Actinophloeus macarthurii,
Areca catechu, A.consinna, A.triandra, Actinophloeus,
Pritchardia, Licuala, Livistona, Caryota, Trachycar-
pus, Washingtonia, Sabal, Phoenix sylvestris, P. pusilla,
P. acaulis and P. reclinata, P. robusta and Dypsis de-
caryi. The present study revealed that male and female
reproductive structures in the studied species develop
normally, without abnormalities suggesting their high
potential for fertilization and development of viable
seeds, the study of which will be the subject of future
research.
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8 января 2023 г. исполнилось 75 лет Наталье
Павловне Савиных – доктору биологических на-
ук, профессору, прекрасному педагогу, выдающему-
ся и известному специалисту в области биоморфоло-
гии растений, популяционной биологии и охраны
природы, автору более 250 научных работ.

Наталья Павловна родилась 8 января 1948 г. в
деревне Тарасовы Оричевского района Киров-
ской области в семье учителя. В 1965 г. окончила
школу и начала свой трудовой путь. В 1966 г. по-

ступила в Кировский государственный педагоги-
ческий институт (КГПИ) им. В. И. Ленина на
естественно-географический факультет по спе-
циальности “биология-химия” и окончила его с
отличием. Будучи студенткой, она занималась
научной работой, что и определило ее дальней-
шую жизнь. После окончания института она на-
чала работать учителем химии в ГПТУ № 2 г. Ки-
рова, а с января 1973 г. лаборантом кафедры хи-
мии. В феврале 1973 г. была приглашена на
должность ассистента кафедры ботаники.

Жизненный путь и становление Натальи Пав-
ловны как ученого и педагога неразрывно свя-
заны с двумя учреждениями: КГПИ им. В.И. Ле-
нина (позднее – Вятский государственный гума-
нитарный университет, в настоящее время –
Вятский государственный университет) и Мос-
ковским педагогическим государственным ин-
ститутом им. В.И. Ленина, куда она поступила в
аспирантуру при кафедре ботаники в 1976 г. и вы-
полнила научную работу под руководством док-
тора биологических наук, профессора Татьяны
Ивановны Серебряковой. В 1979 г. Наталья Пав-
ловна защитила кандидатскую диссертацию на
тему: “Сравнительное морфогенетическое ис-
следование жизненных форм вероник секции
Veronica”. В работе впервые подробно изучены
побегообразование, ритм сезонного развития и
большой жизненный цикл шести видов вероник,
а также структура аэроксильного кустарника Hebe
adersonii, построена схема предполагаемых путей
эволюции жизненных форм в изученной секции,
выделены и доказаны пути формирования травя-
нистых биоморф в секции Veronica. После окон-
чания аспирантуры Наталья Павловна вернулась
на кафедру ботаники КГПИ, где в 1986 г. была
утверждена в звании доцента. Под ее руковод-
ством выполнены и защищены десятки курсовых
и дипломных работ, тысячи студентов получили

Наталья Павловна Савиных
  Nataliya Pavlovna Savinykh

ЮБИЛЕИ И ДАТЫ
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фундаментальные ботанические знания, необхо-
димые высококлассному специалисту.

В 1991 г. Наталья Павловна вступила в долж-
ность заместителя декана естественно-географи-
ческого факультета, с 1995 г. – заведующей ка-
федрой ботаники (с 2009 г. – кафедрой биоло-
гии). Свою административную деятельность она
всегда направляла на сохранение и развитие на-
учных исследований и педагогических традиций,
укрепление кадрового состава кафедры высоко-
квалифицированными специалистами и совер-
шенствование преподавания ботанических дис-
циплин с позиций научного содержания и мето-
дологии.

Одновременно с административной деятель-
ностью по кафедре, Наталья Павловна продолжа-
ла исследования представителей Veronica и Hebe.
В 1996 г. она поступила в докторантуру при ка-
федре ботаники МПГУ, а в 2000 г. в Московском
государственном университете защитила доктор-
скую диссертацию на тему: “Биоморфология ве-
роник России и сопредельных государств”. В ра-
боте Натальи Павловны впервые приведена ори-
гинальная схема жизненных форм рода, в
строении растений выделены универсальные и
основные модули, установлены и доказаны пути
формирования терминальных соцветий, много-
летних трав и однолетников, в том числе гигро-
фильная линия их возникновения. Наталья Пав-
ловна впервые продемонстрировала схему пред-
полагаемых направлений эволюции жизненных
форм в роде и сделала вывод о проявлении закона
гомологичных рядов наследственной изменчиво-
сти в побегообразовании. Результаты диссерта-
ционного исследования позднее преобразова-
лись в монографию “Род Вероника: морфология
и эволюция жизненных форм”, опубликованную
в 2006 г.

В сентябре 2000 г. Наталья Павловна, будучи
уже доктором биологических наук, избрана по
конкурсу на должность профессора кафедры бо-
таники. Позднее – она член Ученого, Эксперт-
ного и Учебно-методического советов универси-
тета.

В 2001 г. начинается новый виток в научной
деятельности Натальи Павловны. На кафедре бо-
таники ВятГГУ (в настоящее время – кафедра
биологии и методики обучения биологии ВятГУ)
открылась аспирантура по специальности
03.00.05. – Ботаника. Под чутким руководством
Натальи Павловны кандидатские диссертации
защитили 10 человек. В настоящее время она ру-
ководит работами еще трех аспирантов. Одновре-
менно с открытием аспирантуры на кафедре на-
чала свою деятельность научно-исследователь-
ская лаборатория “Биоморфология растений”,
основными направлениями работы которой ста-
ли: теоретическая морфология растений, изуче-

ние биоморфологии и биологии водных расте-
ний, сохранение биоразнообразия. С этого вре-
мени Наталья Павловна выступает в роли
руководителя грантов. В течение шести лет с 2012 г.
проведена плодотворная работа по двум проектам
РФФИ: № 13-04-01057А на тему “Структурная
организация растений в условиях переменного
увлажнения с позиций системного подхода” и
№ 16-04-01073А на тему “Основные адаптации
цветковых растений сезонного климата к услови-
ям переменного увлажнения: тенденции и зако-
номерности”. За этот период изучено порядка
85 видов цветковых растений, впервые описана
жизненная форма “корнеотпрысковый малолет-
ник вегетативного происхождения”, предложено
понятие “узловая биоморфа” – габитус растения,
отражающий приспособленность к условиям
конкретного местообитания (статический ас-
пект) и определенный этап в эволюционных из-
менениях жизненных форм (динамический / эво-
люционный аспект), описано 22 узловые биомор-
фы и впервые обоснована гигрофильная линия
эволюции цветковых растений.

В одном из интервью Наталья Павловна при-
знается: “большую часть своей научной жизни я
была “чистым” теоретиком, занималась пробле-
мами биоморфологии растений: их жизненных
форм, архитектурных моделей, модульной орга-
низации; вопросами популяционной биологии и
эволюции растений. Ситуация поменялась в на-
чале нулевых”. Благодаря тому, что научно-ис-
следовательской лабораторией был выигран
грант на изучение флоры и растительности особо
охраняемой природной территории “Медведский
бор” (Кировская область), у Натальи Павловны
появилась возможность посмотреть на лес глаза-
ми ученого-теоретика и сделать удивительные
практические выводы. В плотном сотрудничестве
с арендатором лесных участков Медведского бора
сотрудниками кафедры под руководством Ната-
льи Павловны предложена новая парадигма лесо-
пользования на примере сосновых лесов, позво-
ляющая сохранить биологическое разнообразие
сообществ без ущерба лесохозяйственной дея-
тельности.

Направления деятельности научно-исследова-
тельской лаборатории, несомненно, нашли свое
отражение в работах учеников Натальи Павловны
и повлияли на тематики их диссертационных ис-
следований. С позиций классической Серебря-
ковской школы (так ее называют последователи
учения И.Г. и Т.И. Серебряковых) и аспектов со-
временной биоморфологии ими изучены различ-
ные таксоны цветковых растений. Так, выявлены
(2004 г.) особенности структурной организации и
эволюции жизненных форм паразитных расте-
ний в сем. Pyrolaceae Dum. (ныне – триба Pyroleae
Dum.). Полевой материал при этом собран в том
числе в ООПТ “Медведский бор”, флористиче-
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ских заказниках “Сыктывкарский”, “Сойвин-
ский” и “Большая Кедва” (Республика Коми). В
ООПТ “Медведский бор” и “Бор на Лобани” ис-
следованы (2007 г.) ценопопуляции степных трав
(Jurinea cyanoides (L.) Reichenb., Dianthus arenarius L.)
нашего региона. Охраняемые территории для
проведения этих исследований выбраны не слу-
чайно. Они представляют собой уникальную пло-
щадку для научных исследований. Особенные
чувства у Натальи Павловны и многих, кто рабо-
тал на этой природной территории, вызывает
Медведок (так мы все называем ООПТ “Медвед-
ский бор”) с корабельными соснами на песчаных
дюнах.

Натальей Павловной и ее учениками изучены
вопросы морфологии и экологии многих водных
и прибрежно-водных трав (Hydrocharis morsus-
ranae L., Stratiotes aloides L., Alisma plantago-aqnati-
ca L., Ceratophyllum demersum L., Lemna minor L.,
Nuphar lutea (L.) Smith, Phragmites australis (Cav.)
Trin. ex Steud., Potamogeton lucens L., Sagittaria sagit-
tifolia L. и Sparganium emersum Rehm., Comarum pa-
lustre L., Calla palustris L., Menyanthes trifoliata L.,
Ranunculus sceleratus L., Caltha palustris L., Cicuta vi-
rosa L., Oenanthe aquatica (L.) Poir., Rorippa amphi-
bia (L.) Bess., R. palustris (L.) Bess., R. × anceps
(Wahlenb.) Reichenb., Petasites spurius (Retz.) Rchb.,
Silene tatarica (L.) Pers., Limosella aquatica L.), уста-
новлены адаптационные механизмы растений
этих групп к существованию в условиях повы-
шенной влажности. Работы проводятся в сотруд-
ничестве с Институтом биологии внутренних вод
им. И.Д. Папанина РАН, который часто выступа-
ет в качестве ведущей организации на защитах
диссертаций учеников Натальи Павловны. Цен-
ные консультации ее аспиранты получают от за-
ведующего лабораторией высшей водной расти-
тельности А.Г. Лапирова – ведущего специалиста
в области изучения биологии растений водоемов
и водотоков.

Отдельные работы учеников Натальи Павлов-
ны посвящены изучению биоморфологии растений
лиановых жизненных форм (Atragene sibirica L.,
Solanum dulcamara L.), выявлению их поливари-
антности и линий эволюции биоморф.

Ученикам Наталья Павловна часто говорит о
своих великих учителях и коллегах, с которыми
ей посчастливилось встретиться на жизненном
пути. Являясь последователем учения И.Г. и
Т.И. Серебряковых и обладая уникальными зна-
ниями, опытом и стремлением заниматься люби-
мым делом, Наталья Павловна организовала
школу биоморфологии в Кирове, где со своими
учениками она продолжает развивать биоморфо-
логическое учение в нашей стране.

Наталья Павловна большое внимание уделяет
вопросам охраны сообществ редких видов расте-
ний региона. По результатам экспедиционных

исследований ею и в соавторстве с сотрудниками
кафедры, учениками выпущены статьи, оформ-
лены научные отчеты по исследованиям флоры и
растительности ООПТ “Медведский бор” и “Бе-
лаевский бор” Нолинского района и государствен-
ного природного заказника “Бушковский лес” Ур-
жумского района Кировской области, сформулиро-
ваны научные обоснования создания ООПТ в
Юрьянском районе региона – памятник природы
“Великорецкое”. Наталья Павловна на протяжении
многих лет плотно сотрудничала с Министерством
лесного хозяйства и Министерством охраны окружа-
ющей среды Кировской области.

Великая тяга и любовь к лесу отразилась в на-
правлениях научной деятельности особого струк-
турного подразделения Университета – Центра
компетенций “Использование биологических ре-
сурсов”, работой которого руководила Наталья
Павловна на протяжении трех лет с 2017 г. Это
позволило ей углубиться в изучение лесных цено-
зов, вместе с лесопользователями и заинтересо-
ванными людьми создать уникальный тандем на-
уки и практики. В этот период проведена плодо-
творная работа по разработке критериев для
выделения типов лесов высокой природоохран-
ной ценности 3 (ЛВПЦ 3) на некоторых арендных
территориях Кировской области. Отдельным на-
правлением следует отметить изучение зарастаю-
щих полей региона сосновыми сообществами. В
рамках этой линии Наталья Павловна со своими
аспирантами оценивают состояние постагроген-
ных сосняков и разрабатывают рекомендации по
их использованию в лесном хозяйстве. Не менее
интересна работа по изучению лиственничников
региона и оценке возможностей депонирования
углерода одним из наиболее распространенных
видов лесных деревьев России – Larix sibirica L.,
которая также ведется в рамках диссертационно-
го исследования.

Параллельно с активной научной деятельно-
стью Наталья Павловна как профессор кафедры
биологии и методики обучения биологии со всей
душой делится со студентами фундаментальными
знаниями по биоморфологии растений и истории
лесного дела. На ее лекциях всегда интересно и
увлекательно, а практические занятия напомина-
ют научные семинары с дискуссиями.

Параллельно с работой в вузе Наталья Павлов-
на поддерживает тесную связь со школой: ведет
занятия со школьниками в Детском университете
экологических знаний при Дворце творчества
юных – мемориал г. Кирова.

За годы трудовой жизни Наталья Павловна
опубликовала более 250 научных и методических
работ в различных изданиях. Она принимала не-
посредственное участие в написании учебника
для студентов вузов “Ботаника. Анатомия и мор-
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фология растений”, который был опубликован
в 2006 г.

Наталья Павловна приняла участие в работе
десятков международных и региональных конфе-
ренций. Не раз она была в составе их организаци-
онного и научного комитетов. Под руководством
Натальи Павловны было организовано и успеш-
но проведено 8 научных мероприятий разного
уровня: Х Международная Школа по теоретиче-
ской морфологии растений “Конструкционные
единицы в морфологии растений” (2004 г.); науч-
ный семинар по теоретической морфологии рас-
тений “Современные подходы к описанию струк-
туры растения” (2008 г.); Всероссийская научная
конференция “Биоморфологические чтения к
150-летию со дня рождения Х. Раункиера”
(2010 г.); II Всероссийская школа-семинар с
международным участием “Актуальные пробле-
мы современной биоморфологии” (2012 г.); Все-
российская научная конференция с международ-
ным участием (к 50-летию Кировского отделения
РБО) “Фундаментальная и прикладная биомор-
фология в ботанических и экологических иссле-
дованиях” (2014 г.); Всероссийская научно-прак-
тическая конференция “Сохранение лесных эко-
систем: проблемы и пути их решения” (2017 г.);
II Международная научно-практическая конфе-
ренция “Сохранение лесных экосистем: пробле-
мы и пути их решения” (2019 г.); Международная
научная конференция “Биоморфология расте-
ний: традиции и современность” (2022 г.).

Наталья Павловна активно участвует в обще-
ственной жизни вуза: в течение ряда лет была
членом профкома института, председателем
профбюро факультета. В 1996 г. она награждена
значком “Отличник народного просвещения”,
в 2001 г. – нагрудным знаком “Почетный работ-
ник высшей школы”, в 2001 г. получила Почет-
ный диплом Правительства и Федерации проф-
союзных организаций Кировской области как
победитель областного смотра-конкурса на
лучшего работника по профессии и заняла до-
стойное место на Доске Почета на центральной
площади Кировской области, была награждена
многочисленными почетными грамотами: Ми-
нистерства Просвещения РФ, Департамента
образования Кировской области, университе-
та; в 2018 г. – национальной премией “Профес-
сор года”.

Среди коллег Наталья Павловна пользуется
заслуженным уважением как ответственный, без-
отказный, готовый оказать любую помощь това-
рищ и друг; любой может обратиться к ней за со-
ветом и быть уверенным, что его поймут и под-
держат. Она принимает активное участие во всех
мероприятиях вуза.

Наталья Павловна является не только веду-
щим ученым-ботаником Кировской области, но

и большим знатоком ее природы. Нет сомнения в
том, что она сумеет внести еще немалый вклад в
отечественную науку.

От имени сотрудников Научно-образователь-
ного центра “Ботанический сад” и кафедры био-
логии и методики обучения биологии ВятГУ, уче-
ников горячо и сердечно поздравляем Наталью
Павловну, желаем долгих лет жизни и дальней-
ших успехов в научной деятельности!
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12 августа 2022 г. на 91-м году жизни после
продолжительной и тяжелой болезни ушла из
жизни известный палинолог, преподаватель Ка-
занского университета Николаева Ксения Влади-
мировна.

Родилась Ксения Владимировна 25 октября
1931 г. в Казани в семье служащих. Ее отец Прохо-
ров Владимир Петрович работал инженером-ме-
лиоратором, мать Прохорова (в девичестве Бед-
някова) Елизавета Вячеславовна – бухгалтером.
В 1949 г. Ксения окончила школу № 15 г. Казани
и в этом же году поступила на биолого-почвен-
ный факультет Казанского университета. Специ-
ализировалась на кафедре систематики растений.
Во время учебы она начала заниматься исследо-
вательской работой и будучи студенткой 4-го кур-
са победила в конкурсе студенческих научно-ис-
следовательских работ в 1952/1953 учебном году,
за что была награждена почетной грамотой и пре-
мией. В 1954 г. Ксения Прохорова окончила уни-
верситет с отличием.

После учебы Ксения Владимировна была рас-
пределена на работу в село Сарсак-Омга Агрыз-
ского района ТАССР. С августа 1954 по август
1956 г. она преподавала биологию и химию в
средней школе. В сентябре 1956 г. Прохорова К.В.
устроилась на 4 месяца временным сотрудником
для экспедиционных работ в биологический ин-
ститут Казанского филиала АН СССР.

В начале 1957 г. заведующий кафедрой систе-
матики растений Казанского университета про-
фессор В.И. Баранов направил двух своих учениц
К.В. Прохорову и Л.Л. Байгузину (Аухадееву) в
пос. Большая Мурта Красноярского края. Здесь
Ксения Владимировна проработала до октября
1960 г. инженером-палинологом в Казачинской
геологической экспедиции Красноярского геоло-
гического управления.

С октября 1960 г. по сентябрь 1963 г. К.В. Ни-
колаева обучалась в аспирантуре при кафедре си-
стематики растений Казанского государственно-
го университета. С октября 1963 по февраль 1967 г.
Ксения Владимировна – младший научный со-
трудник кафедры систематики растений КГУ (ка-

Ксения Владимировна Николаева
    Kseniya Vladimirovna Nikolaeva

ПОТЕРИ НАУКИ
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федры ботаники после объединения в 1964 г. ка-
федры систематики растений с кафедрой геобо-
таники).

В 1962 г. совместно с геологами Казанского
университета Ксения Владимировна приступила
к исследованию флоры антропогена бассейна
р. Печора с целью восстановить историю форми-
рования растительного покрова территории. Бы-
ли предприняты экспедиции для сбора материала
в районы Средней Печоры и позже в Большезе-
мельскую тундру. На тот момент антропогеновые
отложения северо-восточной окраины европей-
ской части СССР оставались неизученными. В
октябре 1967 г. К.В. Николаева защитила канди-
датскую диссертацию на тему “Этапы развития
растительности антропогена на территории Пе-
чорского Приуралья”. В работе была показана
ритмичность в изменении растительного покрова
антропогена, связанная с чередованием леднико-
вых и межледниковых эпох.

С февраля 1967 г. по октябрь 1974 г. К.В. Нико-
лаева – была ассистентом кафедры ботаники
КГУ, с 1974 г. – доцентом кафедры. Ксения Вла-
димировна ушла на заслуженный отдых летом
2010 г. в весьма почтенном возрасте 78 лет.

Коллектив кафедры систематики растений
был очень дружен. Заведующий кафедрой Влади-
мир Исаакович Баранов любил рассказывать о
своих экспедициях и передал любовь к путеше-
ствиям своим ученикам и коллегам. С самого на-
чала своей трудовой деятельности Ксения Влади-
мировна активно участвовала в экспедициях,
сначала по Красноярскому краю и на Енисей, по-
том в поездках, организуемых кафедрой. Она по-
бывала в Печорской тайге и в Большеземельской
тундре, в Карелии и Уссурийском крае, в Туркме-
нии и Казахстане, в поездках по Марийской и Та-
тарской республикам.

После ухода из жизни профессора В.И. Бара-
нова (1889–1967), основателя палеоботаническо-
го научного направления в Казанском универси-
тете, К.В. Николаева стала главным биографом
своего учителя, о котором всегда вспоминала с
теплотой и благодарностью.

Более поздние научные изыскания Ксении
Владимировны были посвящены истории разви-
тия растительного покрова северной части Сред-
него Поволжья в плиоцене и антропогене. Ряд ра-
бот К.В. Николаевой подводили итог исследова-
ниям флоры и растительности позднего голоцена
северо-западного побережья Аральского моря.
Вместе с археологами, изучавшими Казанский
Кремль, К.В. Николаева участвовала в уточнении
даты основания г. Казани по палинологическим
данным.

К.В. Николаева – автор монографии по исто-
рии растительности Печорского Предуралья в ан-
тропогене, соавтор двух монографий по истории

растительности Среднего Поволжья. Автор более
50 публикаций, в том числе, статей в Красной
Книге Республики Татарстан, Энциклопедиче-
ском словаре РТ.

Для студентов университета Ксения Влади-
мировна читала курсы “Общая ботаника”,
“Систематика высших растений”, “Ботаниче-
ская география”, спецкурсы “Палеоботани-
ка”, “Декоративное садоводство и цветовод-
ство”, “Бриология”, разработала методические
пособия по систематике высших растений и па-
леоботанике. Каждое лето Ксения Владимировна
выезжала со студентами на базы практики в
окрестности Казани или на Беломорский стацио-
нар КГУ на о. Средний в Карелии.

Также Ксения Владимировна преподавала в
“Общественном университете учителя”, читала
лекции и вела практические занятия для учителей
Казани, активно участвовала в подготовке и про-
ведении Республиканских школьных олимпиад
по биологии.

Ксения Владимировна с января 1969 г. явля-
лась членом Татарстанского отделения РБО.
К.В. Николаева вела активную общественную де-
ятельность, за что неоднократно получала благо-
дарность от руководства университета. Ксения
Владимировна в 1986 г. награждена медалью “Ве-
теран труда”, в 2000 г. – памятным знаком в честь
55-й годовщины Победы в Великой Отечествен-
ной войне 1941–1945 гг., в 2004 г. – медалью
“60 лет Победы в Великой Отечественной войне
1941–1945 гг.”, в 2005 г. – медалью “В память
1000-летия Казани”.

Ксения Владимировна вместе с коллегами по
кафедре выезжала в туристические поездки в
Киргизию, на Кавказ, на Байкал, в Крым и в Бол-
гарию. Зимой все вместе ходили на лыжные про-
гулки. В 1986–1987 гг. без отрыва от работы
К.В. Николаева обучалась на курсах по подготов-
ке туристско-экскурсионных работников при Ка-
занском бюро по туризму и экскурсиям. Она вы-
возила на речном транспорте по Волге туристиче-
ские группы и на остановках вела экскурсии о
природе родного края.

Коллеги отмечали такие личные качества Ксе-
нии Владимировны, как доброжелательность,
приветливость, глубокое знание предмета и в то
же время требовательность. Ксения Владимиров-
на была замужем за Владимиром Францевичем
Яничеком (скончался 07.09.1959 г). У них роди-
лась дочь Ольга, которую Ксения Владимировна
воспитывала вместе со вторым своим мужем
Юрием Владимировичем Николаевым.

К.В. Николаева похоронена 13 августа 2022 г.
на Арском кладбище г. Казани.
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